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Resumen

El desarrollo de un cono de raices fUlcreas en la base del tallo de
muchas palmas favorece la estabilidad mecanica de éstas asi como Ia
intercepcion luminica de la Copa, ya que presentan este cono de raices
tienen una tasa de crecimiento mas alta que las que no las poseen. Sin
embargo, la funcién de estas raices todavia no esta bien comprendida. En
esta investigacion se analizé como es que la heterogeneidad ambiental
influencia la estrategia de alometria y la estructura del cono de raices
fdlcreas de las siguientes palmas del dosel (Iriartea deltoidea, Socratea
exhorriza), subdosel (Prestoea decurrens, Cryosophila warscewiczii) y
sotobosque (Chamaedorea tepejilote) del bosque tropical de acuerdo con
la especie, el tipo de suelo, el valor de la pendiente del terreno y el estadio
sucesional en que se encontraban. Se hall6 una relacién logaritmica entre
la variacion del diametro del tallo y la altura de las palmas. El valor de la
pendiente de esta relacion fue 4 2 9 veces mayor en individuos inferiores a
1.5 m de altura, lo cual refleja que la altura en palmas pequefias aumenta
lentamente en relacion con el diametro, ya que primero se invierte en
tejidos estructurales Y una vez que se desarrolla suficiente soporte
estructural, se aumenta mas rapidamente la altura del tallo. Por otro lado,
se analizo la morfologia del cono de raices fulcreas en estas mismas
especies al dividir el cono en 5 variables (ancho del cono perpendicular a
la pendiente y proyecciones horizontales de la base del cono hacia abajo y

hacia arriba de la pendiente). Ya que estas variables estaban altamente
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correlacionadas, se extrajo el primer componente principal para describir
los cambios en la estructura de raices fulcreas, en funcion de la inclinacion
del terreno y la altura de la palma. Las variables que describen las raices
fulcreas mantuvieron el mismo orden de diferencias, en especies poco
relacionadas y de tamanos considerablemente diferentes. Esto indica que
el cono presenta la misma estructura basica en diferentes especies a
través de amplias diferencias en pendientes, tipos de bosque y suelo. Se
encontrd que estas especies de palmas comparten una solucion comun a
una necesidad biologica de soporte estructural, mediante la adaptacion del
cono de raices fllcreas a diferentes condiciones sucesionales. Es posible
que limitaciones mecanicas como las que determinan la estructura de
estas raices, influyan en determinar la abundancia y distribucion de
muchas especies de plantas tropicales. Ademas, el estudio de las
variaciones morfologicas de las palmas, asi como las relaciones
alométricas de las mismas en relacion con limitaciones biomecanicas,
contribuyen a una mejor comprension de las funciones ecologicas de esta

familia y a un uso y cultivo mas apropiados.

Palabras Clave: Alometria, bosque tropical, Chamaedorea tepejilote,

Cryosophila warscewiczii, Iriartea deltoidea, palmas, Prestoea decurrens

raices fllcreas, Socratea exharriza.




Capitulo |

1.1. Marco Tedrico

La considerable abundancia y diversidad de palmas distribuidas a través
del perfil del bosque, diferentes estadios sucesionales, condiciones topograficas
y tipos de suelo, da a los bosques tropicales una fisionomia particular, sumado
esto al papel significativo que juega este grupo de plantas en la dinamica
ecologica (Vandermeer et al. 1974, Henderson et al. 1995). La posicion
arborescente de algunas especies de palmas, revela un disefo biomecanico del
tallo en el que se mantiene al maximo la posicion vertical (Niklas 1995). Una
mayor inversion en crecimiento vertical relativo al crecimiento radial, permite
alcanzar mas rapidamente una posicion en el perfil vertical del bosque que
provea mayor acceso al recurso luminico (Alves et al. 2004). La calidad,
distribucion, y propiedades mecanicas de los tejidos de la planta imponen limites
a la velocidad de crecimiento y a la capacidad de redistribuir la biomasa y
modificar la arquitectura de la planta en respuesta a cambios dinamicos en el
ambiente luminico. La arquitectura y la alometria de una planta son el resultado
de las presiones selectivas que optimizan la distribucion del area foliar para
aprovechar las condiciones luminicas actuales (funcién estatica de la
arquitectura), asi como para ajustarse en el largo plazo a cambios temporales en
el medio luminico (funcion dinamica de la arquitectura, Kohyama 1987, King

1990).

Las palmas carecen de cambium vascular, el cual es responsable del

crecimiento secundario en tallos y raices de dicotiledoneas y gimnospermas




lenosas. Aln asi, deben mantener un margen de seguridad contra fallos
mecanicos del tallo ante su propio peso, el de la copa, y las estructuras
reproductivas, y ante la fuerza del viento (Niklas 1992). Por esto, para crecer en
altura necesitan estar reforzadas en la base para asegurar suficiente soporte
mecanico, que permita invertir luego en un aumento en altura. Esto lo logran a
través de una copiosa acumulacion de tejidos primarios, como fibras y celulas de
parenquima suberizadas, en areas donde hay grandes tensiones, como cerca de
la periferia del tronco. Esto provoca que los tejidos del tallo se hagan mas rigidos
y fuertes con la edad de la palma y en direccion basipeta (Niklas 1992, 1994:
Rich 1986, 1987a; 1987b; Rich et al. 1986).

Aunque las palmas pertenecen a una clase de arboles que no presenta
adicion de tejido de soporte estructural con la edad, estan sujetas a los limites
mecanicos que su disefio implica (Tomlinsom 1990). Su estrategia de
crecimiento combina cambios en la forma con cambios en las propiedades
mecanicas. Debido a eslo, las palmas, en contraste con la mayoria de
monocotiledoneas, son capaces de presentar proporciones similares a las de
otras angiospermas lefiosas, y alcanzan el dosel por medio de un balance entre
el peso del organismo y su estabilidad mecanica. Este balance entre peso y
estabilidad se logra por la produccion de tejidos primarios con paredes
engrosadas a través de diferentes tipos de deposiciones en éstas, fibras de

xilema primario reforzadas por esclerénquima.
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1.2 Antecedentes
* Modelos alomeétricos

Toda planta mantiene un diseno biomecanico basico, que minimiza la
posibilidad del tallo de doblarse bajo su propio peso (Miklas 1995). El analisis de
la relacion entre la altura y el diametro basal en diferentes especies de plantas
permite una mejor compresion de sus aspectos biomecanicos, ecologicos y
evolutivos (Niklas et al. 2006). La elevacion de los érganos folosintéticos y
reproductivos implica aprovechar la energia radiante y el potencial de dispersion
de propagulos a larga distancia, mientras que el diametro basal del tallo es una
cruda medida del costo de elevar 6rganos mas arriba que plantas vecinas y de
sobrepasar otros obstaculos entre la luz y el organismo. Ademas esta relacion
revela el tamano maximo que alcanzan especies de grupos filogenéticos ylo
funcionales diferentes lo que es crucial para probar hipotesis ecolgicas y
evolutivas.

Para describir la relacion alométrica entre la altura de los arboles y su
diametro, se han propuesto tres modelos basicos de estabilidad mecanica: el de
similitud elastica, el de similitud por estrés, y el de similitud geométrica
(McMahon & Kronauer 1976). El modelo de similitud por estrés asume que el
tallo experimenta un estrés maximo constante a lo largo de todo su eje. Esta
suposicion requiere que el largo del tallo sea proporcional a la raiz cuadrada del
diametro (L a D). El modelo de similitud elastica indica que las estructuras de

diferentes tamanios lienen un mismo margen de seguridad ante fallos mecanicos

(en este caso, L a D). El modelo de similitud geométrica presenta la hipotesis




alternativa a los dos modelos anteriores, y asume que las estructuras de
diferente tamafio tienen la misma forma, y asi, el largo del tallo varia lineaimente
en funcion del diametro (L a D). Esto se determina por el coeficiente de
proporcionalidad (a = la pendiente en los modelos de regresion logaritmica entre
el diametro y la altura) que para los tres modelos alométricos es 0,5 (similitud por
esirés), 0.66 (similitud elastica), 6 1,0 (similitud geomeétrica). De forma alternativa
1 los modelos anteriores, un cuarto modelo, el modelo isométrico, asume que las
propiedades mecanicas de las principales estructuras de la planta se comportan
de forma similar a lo largo de su crecimiento. De esta fcrr;'la, el diametro del tallo
se engrosaria de manera directamente proporcional al aumento en altura.

Las relaciones alométricas permiten examinar la morfologia desde una
perspectiva dinamica, es decir, no describen de manera inmutable a las
especies. Estos modelos sirven como base para entender como las propiedades
mecanicas de las plantas tropicales varian no solamente a través de diferentes
grupos filogenéticos, sino también a través de diferentes calidades de habitat y
estadios ontogenéticos. La planta puede cambiar sus patrones de distribucion de
biomasa en respuesta a la heterogeneidad en la disponibilidad de recursos
(Coomes & Grubb 1998) por lo que seria simplista asumir que una especie en
particular se ajusta Unicamente a uno de estos modelos a lo largo de todo su
ciclo vital. Por esta razon, diferentes modelos podrian explicar la variacion en
estrategias alométricas a lo largo de la vida de una especie. Se hace entonces

necesario mejorar la comprension de las propiedades mecanicas de las palmas a

través del estudio de la distribucién de tejidos que conforman sus diferentes




partes, a fin de aumentar la exactitud de estos modelos en predecir las

relaciones alométricas a través de diferentes estadios ontogenéticos.

Algunos autores han descrito relaciones alométricas en palmas
neotropicales en donde la relacion diametro/altura del tallo no solo no se ajusta a
ninguno de estos modelos tedricos, sino que tampoco es isométrica (Rich 1987b;
Alves et al. 2004, Avalos et al. In prep.). Estas relaciones alométricas reflejan
diferencias en las estralegias de crecimiento de un mismo individuo pues la
forma del tallo experimenta cambios ontogenéticos internos en sus propiedades
mecanicas. La velocidad de este proceso puede estar afectada por la
heterogeneidad de recursos (Rich 1987b: Avalos et al. 2005) y relacionada al
peso de ofros érganos. Por ejemplo, todo aumento en el tamano de la corona de
hojas esta limitado por el ancho del tallo que establecio la joven planta ya que
provee un eje de un determinado diametro con limites mecanicos y un area de
conduccion prefijados (Hallé et al. 1978). Aqui se aborda el caso de algunas
especies de palmas que exhiben un patrén de crecimiento donde las raices
fulcreas estan organizadas en un cono que crece conforme el tallo aumenta su
diametro. Para un diametro de tallo dado, las palmas con raices fulcreas
alcanzan mayores alturas que las palmas convencionales (Schatz et al. 1985)

con las ventajas intrinsecas que esto implica en obtener una posicion favorable

en el estrato del bosque (Tomlinson 1990).




» Estructura de raices

Inicialmente, se creia que las palmas con raices aéreas estaban
asociadas a terrenos inundados (Corner 1966) y que su funcion era elevar la
base del tronco del suelo. Sin embargo, esa tesis ha sido refutada (Kahn & de
Granville 1992). Bodley & Benson (1980) intradujeron el termino de palmas
“caminadoras” al observar plantulas de Socralea exorrhiza ‘escapar de
hojarasca y desarrollar nuevas raices en el lado opuesto al obstaculo y
recuperarse efectivamente y permitir la descomposicion de las raices viejas.
Swaine (1983) observd que las raices fulcreas permiten a los individuos
establecerse en sitios efimeros y evadir desech;as organicos como troncos. La
asociacion de palmas ireartecideas con habitats con inclinacion pronunciada del
terreno hizo sugerir que las raices fllcreas son una adaptacion a condiciones
inestables y que proveen estabilidad mecanica (Henderson 1980). Empero, las
especies arborescentes que las presentan son mas abundantes en tierras con
fuertes inclinaciones que en terrenos planos (Chazdon 1996), donde
proporcionan soporte de partes aéreas a la vez que facilitan un mayor acceso a
la luz (Dransfield 1978).

Se ha sugerido ademas que estas raices permiten una estrategia Unica de
crecimiento vertical. Hartshorn (1983) sugirio que las raices fulcreas en S.
exhorriza facilitan un rapido crecimiento hacia el dosel cuando hay disponibilidad
de luz en el sotobosque. Sin embargo, los individuos juveniles de palmas
arborescentes con raices fulcreas no dependen de claros para crecer en altura

(Svenning 1999b). Las raices fulcreas reflejan entonces la gran plasticidad del
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crecimiento de las palmas tropicales pues en los primeros estadios de desarrollo,
el cono contribuye a un rapido crecimiento vertical sin pérdida de estabilidad
(Schatz et al. 1985) y favorece Ia sobrevivencia de las plantulas al permitir el
establecimiento de la planta en un lugar diferente al del punto de germinacion
luego de que el tallo ha sido derribado (Bodley & Benson 1980). Avalos el al.
(2005) reportan una gran variabilidad en la estructura del cono de raices fllcreas
en las palmas de dosel, friartea deltoidea y Socratea exorrhiza, la cual estuvo
influenciada principalmente por el tamafio de la palma, aunque otros factores
como las condiciones luminicas y edaficas, asi como el régimen de disturbios,
podrian afectar la estructura de eslas raices. Incluso, se ha encontrado en estas
dos especies la produccién de un segundo cono de raices fllcreas, adaptacion
que favorece el intercambio gaseoso radical cuando el primer cono esta cubierto
de vegetacion (Avalos 2004),

Las evidencias apuntan mas a que este sistema es esencial para el
Soporte mecanico (Tomlinson 1990). Goldsmith y Zahawi (2007) definen este
sistema como una eslrategia novedosa para alcanzar rapidamente altura vertical
sin comprometer |a estabilidad mecanica. Aun asi, la idea de un cono de raices
como saporte del tallo en terrenos inclinados no ha sido explorada en muchas
especies. Pocas investigaciones han examinado directamente sj g crecimiento
vertical esta correlacionado positivamente con la estructura del cono de raices
fllcreas (Goldsmith & Zahawi 2007). También se desconoce si la estructura del
cono de raices esta influenciada por el tamanio de la palma en especies de

subdosel y sotobosque.




Este sistema de raices en palmas puede ser considerado como un rasgo
funcional, es decir, un atributo que tiene influencia potencialmente significativa en
el establecimiento, sobrevivencia y éxito de una especie (Reich et al, 2003).
Deriva entonces la importancia de identificar como este rasgo se inscribe en la
estrategia de las especies que lo presentan asi como averiguar su compromiso

con factores ambientales a escala ecolagica.
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Capitulo Il

2.1. Justificacion

Las especies consideradas en este estudio son muy abundantes en los
bosques tropicales de las tierras bajas de Costa Rica (Cuadro 1: Clark et al.
1995). Pertenecen a un ambito filogenético Yy ecologico amplio, y estan
distribuidas principalmente en el sotobosque, subdosel y dosel. La mayoria de
ellas, sobretodo Iriartea deltoidea y Socratea exhorriza, han sufrido procesos de
exlraccion intensiva como fuente de palmito o madera para construccion (Joyal

1994; Clark et al. 1995),

La extraccion de palmito del Gnico tallo de una planta resulta en la muerte
de ésta. En Costa Rica Euterpe precatoria es la principal fuente de palmito
extraido ilegalmente del Parque Nacional Braulio Carrillo. Avalos (2007) encontrd
que los palmiteros extraen hasta 300 palmas en periodos de dos a tres dias, lo
que causa un dano estructural significativo en el sotobosque. Aunque los
guardaparques decomisan cientos de palmitos extraidos, gran parte de la
extraccion pasa inadvertida y se hace poco por analizar los impactos de este
proceso en la diversidad del bosque y en el funcionamiento del ecosistema.
Muchas de las actuales areas protegidas podrian convertirse en reservas
extractivas, con todos los potenciales efectos negativos que esto implica para la
dinamica de las cadenas alimenticias.

Es importante generar una mejor comprension de los aspectos fisicos,
biomecanicos y ecolégicos que influyen el crecimiento y distribucion de |as

palmas. Conocer estos aspectos contribuye a mejorar las estrategias de manejo




y conservacion actuales, para integrar comunidades humanas que podrian verse

beneficiadas de los productos provenientes de estas palmas a través de su

domesticacion y aprovechamiento agroforestal.
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2.3. Objetivo General

Determinar como es que la heterogeneidad ambiental influencia la
estrategia de alometria y la estructura del cono de raices flicreas de las
siguientes palmas: Chamaedorea tepejilote Liebm. ex Mart., Cryosophila
warscewiczii (H. Wendl.) Bartlett, Iriartea deltoidea Ruiz & Pav., Prestoea
decurrens (H. Wendl. Ex Burret) H.E. Moore y Socralea exhorriza (Mart.) H.

Wendl.

2.4. Objetivos Especificos

1- Analizar la variacion en las relaciones alométricas de cinco especies de
palmas a traves de diferentes estados de desarrollo ontogenético. Las palmas
necesitan estar reforzadas en la base, para crecer en altura y asegurarse
suficiente soporte mecanico que permita invertir luego en un aumento en altura.
Se espera entonces que los individuos juveniles tengan una relacion altura vs
diametro diferente a la de los individuos adultos. Ademas, ya que la
heterogeneidad de recursos influye la estrategia de crecimiento de las plantas, se
espera que la estrategia de alometria no sea la misma en especies que explotan

ambientes de dosel gue en especies de sotobosque o subdosel.

2- Describir la distribucion de tejidos de raices fulcreas a través de
diferentes estados de desarrollo ontogenético y de acuerdo con el tipo de suelo,

la magnitud de la inclinacion predominante en el terreno y en estadios

sucesionales. Si esle sistema de raices funciona como una estrategia para




alcanzar rapidamente altura vertical sin comprometer la estabilidad mecanica, se
espera que a mayor valor de la inclinacion del terreno se distribuyan mas tejidos

de raices a la parle del cono de raices fulcreas que esta en direccion de la

inclinacion.




Capitulo lll

3.1. Metodologia

- Area de estudio

Este estudio se realizo en la Estacion Biologica La Selva (EBLS)
localizada en Puerto Viejo de Saripiqui, en el noreste de las tierras bajas del
Caribe de Costa Rica (10°25'N, 84°00'W) con un ambito de elevacion
comprendido entre 30 y 150 msnm. El area se clasifica como Bosque Tropical
Hamedo dentro del sistema de zonas de vida de Holdridge (Hartshorn & Hammel
1994). La Selva presenta una estacionalidad débil con un promedio anual de
precipitacion de 3.962 mm y 26°C de temperatura promedio {Sanford et al. 1994).
La Selva presenta suelos aluviales y residuales que varian desde los
relativamente fértiles Inceptisoles hasta los Ultisoles con bajo pH y pobres en
fosforo (Sollins et al. 1994). Aqui, las palmas son elementos conspicuos en el
paisaje pues representan 26% de los tallos > 10 cm de diametro, aunque

solamente contribuyen en un 2.6% al nimero total de especies (Chazdon 1996).

« Seleccion de individuos

Se realizaron transectos de 50 m de largo por 5 m de ancho cada 20 m
alternadamente a la izquierda y derecha de varios senderos en diferentes tipos
de suelo y estadios sucesionales. De acuerdo al Método del Individuo mas
Cercano (Cottam & Curlis 1956) se seleccionaron de 20 a 30 individuos de un

amplio ambito de alturas (desde plantulas a adultos) de las especies

Chamaedorea tepejilote, Cryosophila warscewiczii, Iriartea deltoidea, Prestoea




decurrens, y Socratea exhorriza. Se seleccionaron individuos que tuvieran al

menos una hoja con un largo de la fronda desde la base hasta el apice de 50 cm.

« Medicién de variables morfolégicas

En cada individuo se midié la altura del tallo desde el suelo hasta el primer
brote de la Gltima hoja. A los individuos con alturas inferiores a 2 m la medida se
realizo directamente con una cinta métrica, mientras que la altura de individuos
entre 2 y 9 m fue estimada con un clinometro marca SUUNTO y reglas
trigonométricas. La altura de individuos superiores a 9 m se midio con un laser
"Range Finder" marca Nikkon. La inclinacion predominante del terreno se midio
dentro de un radio de 3 m alrededor de la base de las raices. Se estimo por
medio de la medicion con un clinémetro el angulo formado entre dos varillas del
mismo tamafio clavadas en el suelo de manera paralela a la vertical.

El cono de raices fllcreas fue dividido en 8 variables morfologicas de
acuerdo con la metodologia descrita por Avalos et al. (2005). Estas son: (a) el
ancho del cono perpendicular a la inclinacion del terreno; (b) el diametro del tallo
sobre las raices fulcreas; (c) la proyeccion horizontal de la base del cono hacia
abaijo, y (d) hacia arriba de la inclinacion; (e) la allura de raices hacia abajo de la

inclinacion y (f) hacia arriba de la inclinacion; y (g) la longitud de raices hacia

abajo y (h) hacia arriba de la inclinacion (Figura 1).




= Analisis de datos

Para determinar los niveles de asociacion entre las diferentes especies de
palmas y el habitat en el que se encuentran (tipo de bosque y tipo de suelo), se
utilizé un analisis de correspondencia canonica. Este analisis define grupos de
acuerdo con sus patrones de similitud y separa a las especies de acuerdo con
ejes que resumen la faita de independencia entre las variables ambientales. El
objetivo de este analisis es representar los valores de la tabla de frecuencias
relativas en términos de similitud en distancias X? entre las lineas (especies) y
columnas individuales (variables ambientales; Quinn & Keough 2002).

Se analizo si el diametro y la altura de las palmas se ajustaba a alguno de
los 3 modelos alométricos mencionados anteriormente (McMahon & Kronauer
1976) a través de diferentes modelos de regresion lineal. Se probaron modelos
logaritmicos y lineales y se conservo aquél que fuviese el mayor valor del
coeficiente de determinacion R?.

Se usé un Andlisis de Componentes Principales (ACP) para resumir la
estructura de covariacion entre las variables morfologicas que describen la
estruclura del cono de raices fulcreas (a, ¢, d. e, f, gy I Figura 1). Estas
variables morfologicas estan altamente correlacionadas (promedio  de
coeficientes de correlacion = 0.88; DE = 0.07, Cuadro 2). Los valores de los
primeros componentes (la proyeccion de las variables originales en el nuevo eje)
se usaron como variable respuesta para explicar los cambios en la estructura de

raices fulereas en funcion de la inclinacion del terreno y la altura de la palma a

través del uso de un modelo de regresion escalonada:




(Prinj)" = p + INCL,; + VOL; + BOSy + ESP, +ej

donde Prin; es el vector de los dos componentes principales transpuestos (T), p
es el promedio de los valores de todas las palmas medidas, INCL; es la
desviacion del promedio debido al efecto de la inclinacion del terreno, VOL,; es la
desviacion debida al efecto del volumen del tallo de la palma como aproximacion
al tamaio de ésta, BOS; es la desviacion debida al efecto del tipo de bosque,
ESP, es la desviacion debida al efecto de la especie palma, y &; es la desviacion
debida al error.

Se usaron aquellos componentes principales que explicaron una
proporcion significantiva (con eigen values = 1) de la variacion en los datos. Se
comprobo que los valores del primer componente principal tuvieran una

distribucion normal asi como igualdad de varianzas antes de aplicar el modelo de

regresion escalonada.




Capitulo IV

4.1. Resultados

« Distribucién de las especies a traves de diferentes estadios sucesionales

Se midieron en total 462 individuos de las cinco especies en estudio. Se
observé un amplio ambito de variacion en numero de hojas (entre 4 y 15 en
promedio), altura promedio (entre 2 y 8 m) y diametro (entre 3 y 11 cm; Cuadro
3).

Se encontrd un claro nivel de asociacion entre la distribucion de las
palmas y el tipo de bosque. Segin el analisis de correspondencia se encontro
que un eje es suficiente para agrupar a las diferentes especies en términos de su
preferencia por un lipo de bosque (Figura 2). A pesar de la relacion entre
abundancia de especies y tipo de bosque, S. exhorriza e |. deltoidea, estuvieron
mas asociadas al bosque primario, mientras que fue mas frecuente encontrar a
C. warscewiczii y a P. decurrens en el bosque secundario. Asimismo se
encontrd una asociacion entre la distribucion de estas especies y el tipo de suelo.
Un eje clasifico a S. exhorriza e |. delfoidea en suelos residuales, o de origen
volcanico, y las separo de C. warscewiczii 'y P. decurrens, las cuales estuvieron
asociadas a suelos aluviales (Figura 3). Todas las especies de palmas se
encontraban en suelos de tipo inceptisol. En otro analisis enfocado al tipo de
terreno en el que se encontraban las especies, se gncontro a P. decurrens

asociada a terrazas bajas e intermedias, a . delfoidea y C. warscewiczii

relacionadas con terrazas allas, mientras que S. exhorriza se encontro




deébilmente asociada a suelos inundables (dos ejes explicaron un 93% de la

variacion en la falta de independencia entre las variables o inercia).

+ Analisis de la alometria del tallo.

Se eligid el modelo que explicara el mayor porcentaje de la variacion para
la relacion entre la altura y el diametro de las palmas. De los modelos
disponibles, se escogio el logaritmico pues explicaba un porcentaje mayor de la
variacion en todos los casos (Cuadro 4). Ademas, eslta relacion resalta un mayor
cambio en la pendiente de la recla de regresion en individuos superiores a 1.5 m
de altura a través de todas las especies, tipos de habitat, y niveles de
perturbacion (i.e., proporcion de la pendiente de regresion para palmas inferiores
a 1.5 m en relacion con la de palmas superiores a 1.5 m). De esta manera, la
pendiente de estas regresiones cambiaba radicalmente al cruzar este umbral, lo
cual tambien se reflejo en los diagramas de dispersion preliminares (Figura 4).
Por lo tanto, se calcularon diferentes regresiones para plantulas (palmas

inferiores o iguales a 1.5 m) vs. palmas superiores a 1.5 m (Cuadro 5, Figura 5).

En ambos casos, para los modelos lineales y aquellos transformados
logaritmicamente, el diametro fue directamente proporcional a la altura, aunque a
velocidades diferentes para palmas menores y superiores a 1.5 m. La relacion
lineal entre el diametro y la altura sugiere que esta es isométrica a lo largo del
ambito de alturas consideradas. Pero en general, en esla relacion
diametro/altura, el factor de proporcion para los individuos mayores a 1.5 mes

mucho mas importante que en los individuos menores a 1.5 m de altura.
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= Analisis de la estructura de las raices fllcreas

Las variables morfologicas que describen el cono de raices fulcreas en las
cinco especies de palma demuestran altos grados de correlacion (promedio de
coeficientes de correlacion = 0.88; DE = 0.07, Cuadro 2), asi como los promedios
por especie (Cuadro 6). Sin embargo, cuando se realizo el analisis de
componentes principales, con la excepcion de las especies de subdosel (C.
warscewiczii y P. decurrens), la distribucion del primer componente principal no
fue normal. Para determinar similitud en la estructura de raices se implemento
entonces un analisis no parametrico (Kruskal Wallis) que determino que el primer
componente principal divergia entre especies (KW-Hy 451 = 210.75; P <0.0001).

Se encontraron diferencias importantes entre las cinco especies, a pesar
de que la relacion multivariada entre las variables que describen la estructura del
cono fue la misma (Figura 6). Por ejemplo, S. exhorriza se encuentra muy
separada del resto. Las variables que describen las raices fllcreas mantienen el
mismo orden de diferencias entre especies (Figura 7a-g), lo cual indica que el
cono presenta la misma estructura basica a través de amplias diferencias en
especies, inclinacion del terreno, tipos de bosque, y tipo de suelo.

Al tomar en cuenta las especies de subdosel (C. warscewiczii y P.
decurrens), se considero sélo el primer componente principal ya que tuvo un
eigen value de 6.05 (= 1) y resumia un 86.42% de la variacion (Cuadro 7);
mientras que el segundo componente principal tuvo un eigen value de 0.53 (< 1)
y explicaba solo 7, 61% de la variacion. Las siete variables morfologicas tuvieron

una contribucion similar en este primer componente el cual puede ser llamado
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“astructura del cono de raices”. En la regresion escalonada, las variables
especie, volumen y tipo de bosque tuvieron un efecto significativo sobre la
astructura del cono de raices (Cuadro 8). Se tomo por aparte el caso de la palma
Chamaedorea tepejilote por estar asociada unicamente al bosque secundario. Se
definié un componente principal para resumir las mismas variables morfologicas
de su cono de raices, y éste explico cerca del 80% de la variacion mientras que
el segundo explico solamente el 9.48 % (Cuadro 9). Tanto el volumen de la
palma asi como la inclinacion del terreno tuvieron un efecto significativo en la

estructura del cono de raices (Cuadro 10).
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Capitulo V

5.1. Discusion

Los bosques tropicales himedos se caracterizan por ser comunidades
estructuralmente complejas. Esta variacion se debe en gran parte a mosaicos
edaficos que repercuten tanto a nivel de pequenas comunidades de plantas asi
como a nivel de ecosistemas y paisajes (Clark ef al. 1995; Vormisto et al. 2000;
Baltzer ef al. 2005). La diversidad de especies de palmas tropicales, sus formas
de vida y tamafnios reflejan esta heterogeneidad ambiental (Kahn 1986, Chazdon
1996; Svenning 2001). Es comun que las palmas muéstren patrones locales o
regionales de asociacion y de preferencias ecologicas en los que algunas
especies parecen estar adaptadas a condiciones edaficas especificas, como
calidad de suelos, drenaje y origen de éstos (Widyatmoko & Burgman 2006).
Este aspecto se confirma en este estudio ya que se encontro una relacion entre
especies de palmas con habitats determinados, y por la varacion del desarrollo
alométrico y de la estructura del cono de raices fllcreas de acuerdo con el
habitat. Se ha propuesto que algunas caracteristicas de la arquitectura de
arboles y palmas, junto con la habilidad asimilativa de cada individuo, reflejan el
nicho de cada especie (Kohyama 1987; Kimura & Simbolon 2002), entonces es
posible que las asociaciones observadas expliquen en parle, la distribucion de

estas especies.
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« Relaciéon con variables ambientales

El nivel de asociacion encontrado entre abundancia de especies y tipo de
hosque revela tanto las preferencias de cada especie como la historia de
intervencion humana en cada estadio sucesional, ya que estas palmas son muy
apreciadas como fuente de materiales y alimentos (Cuadro 1). Socratea
exhorriza e |. deltoidea se encuentran sobretodo en bosque primario ya que esia
area fue protegida con mayor anterioridad en La Selva, lo que impidio la
extraccion de estas especies por su apreciado palmito.

Sin embargo, la distribucién no uniforme, y 1a asociacion de las especies
de palmas en diferentes tipos de suelo, no tiene unaFexplicaciﬁn muy concreta
(Clark et al. 1995, Kahn & de Granville 1992). Socratea exhorriza e I. deltoidea
fueron encontradas mas frecuentemente en suelos residuales, o de origen
volcanico, mientras que C. warscewiczii y P. decurrens fueron mas comunes en
suelos aluviales. Diferencias en la disponibilidad de nutrientes pueden explicar
este patron de distribucion (Peres 1994); de hecho los suelos aluviales tienen
mayores concentraciones de nitrégeno, fosfato y otros cationes (Baltzer et al.
2005). Pero probablemente las causas también pueden deberse a |a
especializacion de nicho o microhabitat (Svenning 2001, Paoli 2006) determinada
por condiciones ambientales locales como la topografia (Svenning 1999a) 0
diferentes condiciones de drenaje. Al igual que las tendencias observadas en
este estudio, Vormisto (2002) encontro en el bosque amazoniano a Socralea
exhorriza e |. deltoidea rara vez en suelos bien drenados pero como elementos

importantes en suelos inundables. También hay que considerar diferencias en la
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capacidad de las diferentes especies de crecer y sobrevivir con baja luminosidad,
ademas de la influencia de enemigos naturales, polinizadores, y la combinacion
de todos los factores anteriores (Clark et al. 1995). Se sabe que interacciones
bioticas como la herbivoria y las asociaciones micorrizicas vesiculo-arbusculares
tienen efectos indirectos; incluso algunas especies de palmas como Bactris
gasipaes y Euterpe oleracea son dependientes de micorrizas, pues estas
aumentan significativamente su crecimiento al mejorar el aprovechamiento de
nutrientes (Chu 1999; Mora-Urpi & Gainza-Echeverria 1999; Bovi et al. 2000,

Baltzer ef al. 2005).

« Alometria del tallo

El tallo lefioso de las palmas es hasta cierto punto la caracteristica mas
distintiva de esta familia. Como en todo eje lenoso erecto, satisface necesidades
de transporte, soporte mecanico y almacenamiento (Tomlinson 1990). Su
crecimiento y su desarrollo influencian los de otros 6rganos como hojas e
inflorescencias, y determinan varios aspectos de toda su historia de vida, como
por ejemplo, la fase de establecimiento de cada individuo, la velocidad de
crecimiento, las variaciones en el tropismo y las relaciones alométricas
(Henderson 2002). Este tipo de tallo es muy eficiente mecanicamente, gracias a
<u crecimiento durante su establecimiento con continuo endurecimiento primario
asi como con lignificacion gradual de la fibras y del tejido de parénquima, el

habito arborescente es realizado (Tomlinson 2008).
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La relacion entre el diametro y la altura revela el tamafio maximo que
alcanzan especies de grupos filéticos 0 funcionales diferentes lo que es crucial
para hipotesis ecologicas y evolutivas (Niklas ef al. 2006). Con respeclo a esta
relacion, Alves el al. (2004) encontraron en Euterpe edulis un cambio en
individuos inferiores a 1.25 m de altura 'y 6 cm de diametro, y sugieren que antes
de alcanzar este tamafio los juveniles crecen mas rapido en diametro que en
longitud del tallo. En nuestro caso, las palmas superiores a 1.5 m mostraron una
tasa de cambio del diametro en relacion con altura mas rapida que las palmas
inferiores a 1.5 (Fig. 4). Esta relacion se mantuvo a lo largo de diferentes tipos de
suelo y estadios sucesionales lo que sugiere que la forma de la relacion
diametro-altura para plantulas e individuos superiores 1.5 m es relativamente
constante, y lo que varia con el gradiente sucesional es la tasa a la cual una
cierta combinacion altura-diametro es alcanzada. La altura en palmas peguenas
aumenta lentamente en relacion con el diametro ya que éste experimenta un
intenso crecimiento primario. Este cambio en la velocidad de crecimiento puede
representar un umbral, antes del cual los individuos se encuentran en una fase
de establecimiento mecanico, y a partir de este umbral crecen para alcanzar una
altura suficiente para evadir la sombra de otras plantas del sotobosque.

Los patrones de distribucion de especies de plantas y la estructura de su
poblacion en los bosques, dependen mucho de las clases de tamanos utilizadas
en los inventarios (Vormisto 2002). En general, los estadios ontogen éticos de
plantulas siempre son mas comunes y para palmas no s la excepcion (Homeier

et al. 2002). En un estudio de |a poblacion de la palma de dosel Euterpe
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precatoria en el Parque Nacional Braulio Carrillo, Avalos (2007) encontro que las
plantulas constituyen el 78% de la poblacion mientras que las palmas de mayor
altura son muy raras en la poblacion (2%). En bosques del Amazonas, las
palmas de dosel Socratea exhorriza e I. deltoidea son mas comunes como
plantulas e individuos juveniles (de 58 a 88%) mientras que los individuos mas
altos de 10 m son muy escasos (Vormisto 2002). Esto puede deberse a
mortalidad de plantulas antes de convertirse en juveniles asi como diferentes
estrategias de reproduccion y formas de crecimiento, sobretodo si se trata de
especies solitarias y que se reproducen por semilla. En nuestro caso, s muy
posible que las relaciones alométricas estén afectadas por el tamafno muestral y
la representacion de palmas de diferente estadio ontogenetico. Por esto, no es
evidente que la relacion diametro vs. altura en estas especies de palmas no es
estrictamente lineal sino sigmoideal. De esta manera, las plantulas crecen
despacio en altura, luego aceleran su crecimiento vertical para finalmente
estabilizarse. Esto es congruente con la variacion en la tasa de crecimiento que
encontraron Homeier et al. (2002) en /. deltoidea en la Reserva Biologica de San
Ramon, y por Lieberman et al. (1988) en Welfia georgii en la Estacion Biologica
La Selva.

Las palmas pueden crecer en altura de forma limitada al desarrollar
soporte basal suficiente para el tallo y la copa (Rich et al. 1986; Rich 1987b). En
contraste con las plantas lefiosas que engrosan su tronco a través de crecimiento
secundario, las palmas aumentan su soporte mecanico al mantener tallos de

diametro pequeio reforzados por esclerénquima, fibras de xilema primario, y
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células de parénquima con paredes celulares endurecidas, elementos que
combinados presentan un alto médulo de Young o sea una alta dureza denso-
especifica (Niklas 1994). El aumento en altura se logra a traves de cambios en el
desarrollo y en la composicion y distribucion de los tejidos que se hacen mas
fuertes lo que es conocido como la estrategia “E" del modulo de Young (Niklas
1994). Anatomicamente, estas monocotiledoneas arborescentes experimentan
cambios en el tamafo de sus células, la dureza de su pared y |las deposiciones
en ésta. La periferia del tallo esta unida con el cilindro central a través de gruesas
fibras lo que origina soporte mecanico al tallo. El centro representa los beneficios
compensatorios de tan unico sistema vascular pues es muy lacunoso con haces
vasculares bastante separados que retienen su conductividad durante toda la
vida de la palma (Tomlinson 2006).

Los incrementos posteriores en la altura estan limitados por la capacidad
de mantener mas biomasa a nivel de hojas, pero los logran ya sea con aumentos
limitados en el diametro, por modificacion de la distribucion del peso de las
partes aéreas, o por atribucion de parte del peso hacia el cono de raices
fulcreas, o bien, al exceder sus alturas maximas tedricas. Esto ultimo si se
asume que los cambios en altura en el médulo de Young y la dureza denso-
especifica son constantes. Una vez que la corona de hojas alcanza su tamano
maximo, la capacidad de transporte se fija. Ademas, las palmas deben estar
inicialmente sobrecargadas hidraulicamente y asi anticipar los futuros aumentos
en altura (Tomlinson 1990). El resultado final es un rapido aumento en altura a

través de cambios relativamente pequenos en diametro, como se observa en
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este estudio.

Las palmas explotan propiedades inherentes del sistema vascular de las
monocotileddoneas de manera que pueden ser “arboles” ereclos que compiten
con similares lefiosos y de construccion convencional. Su éxito se basa en tener
reglas simples de construccion alométrica y un sistema vascular que tiene la
habilidad de funcionar indefinidamente sin ser reemplazado (Tomlinson 2006).
Asi, son capaces de desarrollar cambios ontogenéticos internos en las
propiedades mecanicas del tallo bastante complejos en comparacion con arboles
dicoliledoneos y coniferas (Rich 1987a). Es posible gue el momento en el que se
expresan estos cambios en el desarrollo del tallo esté afectado por la
heterogeneidad de recursos, como lo sugiere la relacion entre el diametro y la
altura observada en este estudio, asi como en otras palmas como /. deltoidea y
S. exhorriza (Homeier et al. 2002; Avalos et al. 2005), en las que alturas similares
fueron alcanzadas por un amplio &mbito de diametros. La heterogeneidad en la
disponibilidad de recursos afecta la estructura mecanica de palmas en diferentes

esladios de vida.

» Estructura del cono de raices filcreas

El cono de raices fulcreas tiene una estructura similar en las cinco
especies de palmas que se encontraron en diferentes inclinaciones del terreno,
tipos de bosque y de suelo. Esto sugiere que la estructura del cono esta

determinada por el tamario de la palma y por un componente posiblemente
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filogenético que proporciona a las palmas una sola solucion comun al problema
de soporte de las partes aereas mediante raices fulcreas.

En el caso de las especies de sotobosque y subdosel, la estructura de
correlacion entre las 7 variables que componen el cono de raices fulcreas
presento coeficientes positivos. Esto se explica en un modelo multivariado por &l
tamafio de la planta pero también por el tipo de bosque y la inclinacion del
terreno. Esta correlacion positiva sugiere que el cono de raices se desarrolla
conforme aumenta la biomasa aérea, al tiempo que interviene en mantener la
estabilidad mecanica, y facilitar el despliegue de *'f;‘, rea foliar para suplir las
necesidades respiratorias necesarias para producir mas tejidos (Chazdon 1986).
Cryosophyla warscewiczii y Prestoea decurrens son dos especies que viven en
ambientes limitados por el dosel en intercepcion luminica por lo tanto, es
probable que la inversion en soporte para crecer en altura no sea tan importante
como la inversion en soporte de una copa con estrategia de despliegue foliar
optimo en términos de eficiencia en la intercepcion luminica (L.e., Chazdon 1985,
1986: Alvarez-Clare & Avalos 2007). Si se toma en cuenta que la disposicion de
las hojas interactua con otros rasgos morfoldgicos y fisiologicos para compensar
por su filotaxia suboptima y su reducida capacidad de ajustarse a cambios
espaciales y temporales en |a distribucion de recursos (Niklas 1988; Wright
2002), |as raices fulcreas son un elemento mas de un disefio arquitectonico que
responde ante presiones selectivas que llevan hacia aprovechamiento éptimo de

las condiciones luminicas con las que cuentan.
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Las plantas de sotobosque tienen un alto riesgo de impacto por ramas que
caen del dosel. Las palmas clonales deben maximizar su seguridad pero
asegurar una intercepcion luminica éptima por medio de numerosos tallos pero
con diametros que confieran resistencia contra el doblamiento o ruptura del tallo
(Svenning 2000). La poca luminosidad limita la evolucion de |a estrategia de
crecimiento de estas palmas: tener muchos ramets de diametro importante
disminuye la extincién del genet y aumenta la captacion luminica de éste, pero
con los costos que esto implica en un ambiente pobre en recursos.
Chamaedorea lepejilote es una planta clonal de sotobosque. En el modelo que
explica la estructura de su cono de raices fulcreas, la inclinacion del terreno tuvo
un coeficiente positivo. Nuevamente, este sistema de raices se desprende de
una estrategia que brinda estabilidad en individuos que pueden tener varios tallos
y que tratan de optimizar la posicién de la planta en ambientes mecanicamente
susceptibles.

Para las palmas de dosel, las variables ambientales lienen poco peso en
afectar las raices fulcreas. Se han observado patrones similares (Avalos et al.
2005: Goldsmith & Zahawi 2007) incluso en otras palmas con raices fulcreas, tal
es el caso de Euterpe precatoria (Avalos & Fernandez In prep.). Los resultados
observados en este estudio indican que el crecimiento hacia el dosel en palmas
arborescentes esta limitado por el soporte estructural. Aunque estas limitaciones
mecanicas son comunes, las palmas pueden eventualmente llegar al dosel a
velocidades variables, y mantener una relacion basica entre el tamano y la forma.

En otras palabras, el cono de raices fllcreas representa la convergencia
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morfolagica de un elemento mecanico de la fisionomia de ciertas especies que
en todos sus estados ontogenéticos se encuentra delicadamente superpuesta a
factores ambientales.

El significado adaptativo de las caracleristicas de un organo deberia ser
considerado desde el punto de vista de la planta como un todo, o sea un sistema
dinamico (Kohyama 1987). En este sentido, y si se tiene en cuenta que el
sistema de raices fulcreas es convergente en muchas especies de
dicotiledoneas arborescentes (Wittmann & Parolin 2005) se puede decir que este
representa la respuesta a una necesidad bioldgica de disposicion y crecimiento

de organos de manera funcional y competitiva (Hallé et al. 1978).
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Capitulo VI

6.1. Conclusiones y Recomendaciones

Las palmas forman un importante componente de los bosques tropicales y
son comunmente utilizadas por el ser humano. Desde el punto de vista del uso y
conservacion de este recurso, el conocimiento acerca de la distribucion y
densidad de palmas en diferentes tipos de bosque es crucial. El desarrollo
ontogenético de las raices fulcreas y sus relaciones con la topografia,
caracleristicas del suelo, asociaciones micorricicas, y condiciones luminicas,
todavia necesitan ser estudiadas en mayor detalle. Sin embargo, es importante
resaltar el componente filogenético que es posiblemente responsable de
proporcionar a varias especies una solucion comun a una necesidad de soporte
mediante raices fulcreas. Si se tiene en cuenta el papel esencial, tanto en la
estructura como en la funcion del bosque tropical, las respuestas a estas
preguntas biomecanicas permitiran a entender mejor como la heterogeneidad de
habitats afecta la diversidad morfologica de las especies. Ademas, el estudio de
la variacion morfologica de las palmas, asi como las relaciones alometricas de
las mismas, puede contribuir a una mejor comprension de las funciones
ecologicas de esta familia, asi como a su utilizacion y cultivo sostenible por parte

de los seres humanos,
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Cuadro 1. Caracleristicas generales y de distribucién biogeografica de cinco especies de palmas

(Arecaceae) incluidas en esle estudio. Estacién Biologica La Selva, Sarapigui, 2005. Fuente
Henderson ef al. 1995.

Chamaedarea Cryosophila Prestoea Socratea
jum tepejilote warscewiczii_Iriartea delfoidea docurrens axhorriza
Tribau Hyophorbeaa Corpheap Ifarieeas Arpcodn Iriarieaas

B Desde Nicaragua
América Central hasla Panama y Desde Nicaragua
desde ef Sur de De<de el Sur de en Los Andas y Micaragua, Costa hasta Bolivia,
México hasta Ni hasta Amazanas da Rica. Panama y pasando por
Distribucion Panama e incluso m eda Calombia, Colombia Venezuels fas
Colombia i haﬂa‘ 1200 m Ecuador, occidental; desde  Guyanas y Brasil,
occidental, desde Venezueta y Om hasta 1500 m  desde 0 m hasta
) m hasta 1600 m Brasil, 0 m hasia 1000 m
= 1600 m
Estrato Sotobosque' Subdosel’ Dosal’ Subdosel Dosel
=Y 7 e : . Cana luga,  Palmito amargo,
MHombre comun &n Palmito dulce, Palmito dulce
Ny Guagara, escobon ¥ pacaya, pacayita, magquengue,
“CosaRiea pacaya, lopspiola chonta, palmilera  ocava de danta chonta
Hojas como
escobones y para 4 Palmito, planta
F techado, planta ; opmamanial, .
Usos Palmito amamental, las Palmito, maders olseeackania Palmilo, madera
inflorescencias :
i comestinle
nmaduras son
i | comeslibles S— &

| Estrato inferior ubicado sobre el suelo del bosque hasta una altura de 2 m
2 Estrato que inmediatamente precede al dosel
* Estrato que se encuentra en el nivel mas alto de un bosque

Cuadro 2. Malriz de correlacion de los
cono de raices fulcreas en cinco especies

caracteres morfologicos que describen la estruclura del
de palmas en la Estacidn Bioldgica La Selva,

Sarapiqui, 2005. N = 462. (a,c. d. e, f. g yhse refieren a las caracleristicas morfologicas
indicadas en la Figura 1).

" Caracter morfologico a c d @ f g h

Ancho del cono

perpendicular a la

pendiante (a)

Proyeceion horizontal de

la base del cono

pendiente abajo (c )

Proyeccion horizontal de

la base del cono

pendients armiba (d)

Altura de raices pendiente

abajo (e)

Alura de ralces pendiente

arriba {f)

Longitud de raices hacia

abajo (g)

Longilud de raices hacia
_arnba (h}

0.69 1

0.68 0.77 1

0.86 0.83 0.82 1

0.85 08 0.82 0.97 1

0.88 0.87 0.82 0.09 097 1

0.87 0.81 0.87 0.ar 0.99 0.96 1
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Cuadro 3. Resumen de la variacion en los caracleres morfologicos que describen la estructura de
raices fulcreas y el lamano en cinco especies de palmas en la Eslacion Biologica La Selva,
| Sarapiqui, 2005. (Los valores son promedios (+ 1 desviacion estandar); las letras a, ¢, d, e, 1, g, ¥
h se refieren a las caraclerislicas morfologicas indicadas en la Figura 1). |
i —— —— — = — |
Chamaodorea Cryosophila Frestoea Socratea
_ tepajilote warscewiczil Iriartea deltoidea deciurmens exhorriza
N —- 48 ) 100 81 173
Mimero de Hojas 437 (0.88) 15.62 (4.37) 583 (1.18) 6.72 (2.42) 5.91(1.18)
Allura (m) 1.94 (1.53) 3.76 (4.01) 743 (6.87) 4.54 {3.93) B.06 (6.79)
DAP [em) 2.97(0.91) 7.53(1.17) 11.59 (6.01) 822 (3.63) 9.98 {4.9)
Volumen (m3) 0.002 (0.002) 0.02 (0.02) 0.18 (0.27) 0.04 [0.06) 0.4 (0.17)
Ancho del cono
perpendicular a la
pendiente {a) 322 (16.41) 47.38 (28.15) 5A8.75(60.74) 24,10 (22.52) 50,34 (62.49)
Proyeccion honzontal
de la base del cono
pendiente abajo (c ) 16.19 (8.26) 26.95 (17.06) 29.48 (26.93) 13.97 (11.56) 45,24 (32.35)
Proyeccion horizontal
de la base del cono
pendiente arriba (d) 18.1 (10.65) 2265 (13.17) 30.51 (33.76) 10.43 (10.78) 43.53 (31.82)
Altura de raices
pendiente abajo (e) 24,55 (19,08) 46,43 (34.71) 57.45 (52.3) 15.03 (17.68) 131,39 (66.95)
Altura de raices
pendiente arribka (1) 22.24 (16.25) 3r.23 (3.74) 45,1 (47.39) 10.5(13.19) 117.24 {60.95)
Longitud de raices
hacia abajo {g) 20,84 (20.64) 52 57 (37.13) 62 .65 (56.75) 17.72 (19.05) 138,76 (72.86)
Longitud de raices
hacia arriba (h) 27.99(18.21) 41.35 (33.33) 52.28 {55.88) 12.59 {15.26) 124,86 (66.96)

Cuadro 4. Comparacion de los resultados de la Regresion Lineal Ordinaria con los dalos no
transformados y transformados logaritmicamente entre el diametro sobre las raices fulcreas y la
allura en cinco especies de paimas. Estacion Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005,

Especie Tipo de regresion R Pendiente
Chamaedorea lepejilote Linaal 0.58" 127.55
Logaritmica oy 235
Cryosophila warscewiczi Lineal 007 104.97
Logaritmica 0.24* 288
Iriartea delloidea Lineal 0.74* a7 .49
Logaritmica 0.88" 1.97
I —_—_— Lineal 0.63° A5.41
Logaritmica 0.74* 218
Sicrales extiorriza Lineal 0.64° 110.63
Logaritmica 0.79" 1.6
* P=0.0001
" P<0.001

" no significativo
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Cuadro 5. Resullados de la Regresion Lineal Ordinaria entre el didmetro sobre las raices fllcreas !
y la altura en cinco especies de palmas en la Estacion Biolagica La Selva, Sarapiqui, 2005, (Se '
muestra la regresion separadamente para individuos <= 1 5my>15 m).

Proporcién
_ Especie Tamarno - R’ Pendiente Pendiente ' N _
T . ==1.5m 0.6° 4947 24
tepejilote >15m 0.15" 75.24 15 25
Cryosophila == 1.5m 0.41= 20.B86 12 1
warscewiczii >1.5m 0.05™ 105.28 5 49
it <=15m 0.68" 26.34 24 4
delfoidea *1.5m 0.65° 101.24 4 83
Prastoss ==1.5m 037 987 28
decurrens >1.5m 0.36" 6936 ¥ 53 .
Socrslsd <==1.5m 0.31 12.04 . 25
exhorriza >15m I - 110.47 8 147

' Pendiente > 1.5 m dividida entre pendiente <= 1.5 m
* P =0.0001

™ P<0.001

**P<0.05

"5 no significativo

Cuadro 6. Promedios de los coeficientes de correlacian (+1 desviacion estandar) entre los siete
caracteres morfologicos indicados en la Figura 1 y que describen la estruciura del cono de raices
fulcreas en cinco especies de palmas en la Estacion Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005.

R e

_Especig = - N Promedio de correlacion
Chamaedores lepejilole 48 0.76 (0.14)
Cryosophila warscewiczi 5 0.78(0.12)

Iriariea delfoidea 109 0LBE (0.07)
Presioea deciimens at 0.91 (0.07)
Socratea exhorriza 173 0.86 (0.07)
Especies de subdosel (.

warscewiczii + P. decurrens) 132 0.84 (0.09)

Especies de dosel (S, exhorriza +
_I. deltoidea) : 82 0.B6 {D.07)




Cuadro 7. Resumen de la estructura del primer componente principal que resume la variacion de i
los caracleres morfolégicos que componen la estructura de raices filcreas en Cryosophila

warscewiczil y Presfoea decurrens en la Estacion Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005. N= 132

(a, c, d el g vhse refieren a las caracteristicas morfolégicas indicadas en la Figura 1).

. e Primer Componente Sequndo Componenie
Caracter muﬂnlugnf.'n. Principal Principal
Ancho del cono perpendicutar
a la pendiente {a) 0,37 037
Froyeccion horzontal de la
base del cono pendiente 0.35 0,62
abajo {c ) |
Proyeccion horizontal de la
base del cono pendiente 0.37 022
arriba (d)
Altura de raices pendienta
abajo (o) 0,39 _ 0,18
Altura de raices pendienta
armba (f) 0,38 047
Longitud de raices hacia ’
abajo (g) 0,39 -0,08
Longitud de raices hacia
arriba (h) 038 0.4
Porcentaje de la variacion 86,42 (6,05) 7,61 (0,53)

explicada (Eigen value)

Cuadro 8. Analisis de covarianza para medir los efeclos de la especie, inclinacion, tamarnio de la
palma (volumen en m’), tipo de bosque, tipo de suelo y # de hojas sobre el primer y sequndo
componente principal extraidos de 5 variables que describen la estruclura del cono de raices
fulereas en Cryosophila warscewiczii y Prestoea decurrens en la Estacion Biologica La Selva,
Sarapiqui, 2005. N = 132,

e —— — -

Efecto  Fiu P
Especia T6.06 P < 0.0001
Volumen 35.78 P < 0.0001
Tipo Bosque 32.95 P < 0.0001




Cuadro 9. Resumen de la estructura del primer componente principal gue resume la vanacion de ]
los caracteres morfolagicos que componen |a estructura de raices fUlcreas en Chamaedorea
tepejilote en la Eslacion Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005.N =49(a, ¢, d, e, f, g, y hse

refieren a las caracleristicas morfoldgicas indicadas en la Figura 1). '

. 3 Primer Componente Segundo Componente
Far.’mter marfolégico " Principal Principal
Ancho del cono perpendicular
a la pendiente (a) LEL 0.19
Proyeccion hornzontal de la
base del cono pendiente 0,34 0.01
abajo (¢ )
Proyeccion horizontal de fa
base del cono pendiente 0,32 0,79
arriba (d)
Allura de raices pendiente
abajo (&) 0,39 -0.4 =
Altura de raices pendiente
arriba {f) 0,39 0,26
Longitud de raices hacia
abaio (q) 0.4 = -0,3
Longitud de raices hacia
arriba (h) 0.4 013
Porcentaje de la variacion 79,62 (5,57) = 9,48 (0,66)

explicada (Eigen value)

Cuadro 10. Analisis da covarianza para medir los efectos de la especie, inclinacion, tamano de la

palma (volumen en m :| tipo de bosque, lipo de suelo y # de hojas sobre el primer y segundo

componente principal extraidos de 5 vanables que describen la estructura del cono de raices ,
fulcreas en Chamaedorea tepejilofe en la Estacion Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005. N = 40,

Efecto _ _Fuas - F .
Inclinacion 6.35 P < 0.05
Volumen 25.82 P=00001
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VISTA SUFERIOR

a ( :’; 3 VISTA LATERAL

Figura 1. Variables morfolégicas medidas en el cono de raices fllcreas de seis especies de
palmas. (a) Ancha del cono perpendicular a la pendiente; (b) diametro del tallo sobre las raices
fulcreas, (c) proyeccion horizontal de la base del cono hacia abajo, y (d) hacia arriba de la
pendiente; (e) altura de raices hacia abajo de la pendiente y (f) hacia arriba de la pendiente; y (g)
longitud de raices hacia abajo y (h) hacia arriba de la pendienie.
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Figura 2, Andlisis de Correspondencia para Cryosophila warscewiczii, Iriartea delfoidea,
Prestoea decurrens, y Socratea exhorriza segin tipo de bosque, Estacion Bioldgica La Selva,
Sarapiqul, 2005,
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Figura 3. Analisis de Correspondencia para Cryosophila warscewiczii, Iriartea deltoidea,
Prestoga decurrens, y Socratea exhorriza segin A- tipo de suelo y B- tipo de lerreno, Estacion
Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005.
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Figura 4. Diagramas de dispersion de Didmelro versus Allura en cinco especies de palmas
(Arecaeae) en la Estacion Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005.
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Figura 5 (A-J). Diametro versus Altura en individuos menores y mayores a 1.5 metros, en cinco
especies de palmas en la Estacion Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005.
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Figura 6. Primer componente principal (+ intervalo de confianza al 95%) de las variables
morfolégicas que describen el cono de raices fllcreas en cinco especies de palmas en la
Estacion Biologica La Selva, Sarapiqui, 2005. N = 462,
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Figura 7 {(a-h). Promedios (¢ intervalo de confianza al 95%) de las variables morfologicas que
describen el cono de raices fllcreas en cinco especies de palmas en la Esiacion Biclogica La
| Selva, Sarapiqui, 2005. N = 462. (a, ¢, d, &, f, g, y h se refieren a la Figura 1).
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