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Resumen
Las palmas representan un componente estructural caracteristico de los bosques

tropicales, en donde muestran una considerable abundancia. En los bosques hiumedos de
tierras bajas constituyen un elemento floristico hiperdominante, llegando inclusive a
representar el 41% de los arboles con didmetro a la altura de pecho mayor o igual a 10
cm. En estas zonas las palmas conservan una importancia cultural y comercial, asi como
un amplio rol dentro de las cadenas tréficas. A pesar de su contribucién en la estructura y
funcién de los ecosistemas tropicales, su aporte al ciclo del carbono ha sido subestimado.
Las palmas no son incluidas en evaluaciones que estimen el secuestro de carbono, o bien,
estdn sujetas a la aplicacion de ecuaciones desarrolladas para arboles dicotiledéneos, sin
la certeza de que estos modelos sean los mas aptos para representar su biomecanica. Lo
anterior provoca un sesgo considerable al calcular la cantidad de carbono almacenado en
un bosque tropical. En este trabajo desarrollé ecuaciones alométricas para estimar el
contenido de carbono en tres especies de palmas de sotobosque: Chamaedorea
tepejilote, Asterogyne martiana y Geonoma interrupta (esta ultima con algunos individuos
gue tienden a alcanzar el subdosel), utilizando técnicas extractivas y de laboratorio. Los
modelos con mayor r’, menor valor del criterio de Akaike (AIC) y menor error estandar de
la raiz cuadrada media (RMSE) fueron los logaritmicos. La densidad del tallo no fue una
variable significativa para predecir el carbono en ninguna de las especies ya que esta se
mantuvo constante entre individuos. Los modelos basados en ecuaciones para arboles
dicotiledéneos, donde se utilizan las variables de didmetro del tallo y altura fueron los
menos acertados para C tepejilote (r’=0,572 para el modelo lineal y r’=0,805 para el
logaritmico) y A. martiana (r2=0,690 para el modelo lineal y r’=0,655 para el logaritmico).
Sin embargo, para G. interrupta (r2=0,993 y r2=0,986) estas mismas ecuaciones para
arboles dicotileddneos, se ubicaron entre los modelos mas eficientes seglin la magnitud
del r?, AIC y RMSE, debido al peso de la variable de didmetro a la mitad del tallo sobre el

contenido del total de carbono. Las ecuaciones que mejor predicen la cantidad de
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carbono son las que incluyen el total de biomasa seca (My), la altura del tallo (h), el area
foliar (af) y el peso seco total del tallo (pst tallo). En las tres especies, la cantidad de
carbono estuvo estrechamente relacionada con el pst tallo, siendo este érgano el que
concentrd el mayor contenido de carbono total (cerca de 55% en las tres especies). Del
carbono no dedicado al tallo, A. martiana invirti6 mas en hojas (34%), mientras que C.
tepejilote y G. interrupta invirtieron mdas en raices (31% y 30% respectivamente). El
porcentaje de carbono en el tejido del tallo de A. martiana fue estadisticamente mayor al
de las otras dos especies (F,44=14,34 y p<0,0001). Los resultados sugieren que las
estrategias de acumulacion de carbono son distintas entre especies de palma y difieren a
las utilizadas en arboles dicotileddneos. Estas estrategias pueden responder a
mecanismos de adaptacion a la baja luminosidad propia de sotobosque, como lo son la
alta inversién en hojas y el despliegue foliar cercano al éptimo en A. martiana, el
alargamiento y engrosamiento del tallo en las primeras etapas del crecimiento para
alcanzar estratos luminicos superiores en C. tepejilote y G. interrupta, y su consecuente
inversién en el cono de raices como estrategia de soporte para la parte aérea. Las
estrategias de acumulacién de carbono en tallo pueden representar una estrategia para
crecer en pulsos, responder a periodos de estrés, o invertir suficientes recursos en
reproduccion, asi como tener la capacidad de regenerarse ante disturbios.

Las ecuaciones alométricas generadas en este estudio pueden utilizarse para
estimar el carbono en estas y otras especies de palmas similares en ecosistemas
tropicales. Lo anterior se lograria utilizando tanto variables obtenidas en campo como
metadatos de biomasa y de area foliar. Esto permitiria aumentar la comprensién del rol
de las palmas de sotobosque sobre el presupuesto carbdnico tropical y reduciria el sesgo
en el calculo de carbono, especialmente en zonas donde la densidad de palmas es alta y
la alometria de estas especies no responde a las ecuaciones generadas para arboles

dicotiledéneos. Ademas, las estrategias de distribucion de carbono por mdédulos pueden
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ayudar a entender los mecanismos evolutivos de sobrevivencia en ambientes de

sotobosque, y por lo tanto explicar la diversidad en este estrato en bosques tropicales.

Palabras clave: Modelos alométricos, contenido de carbono, sumidero de

carbono, Arecaceae, Chamaedorea tepejilote, Asterogyne martiana, Geonoma interrupta.
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1. Marco Tedrico
Las palmas, que corresponden a la familia Arecaceae, representan un componente

fisondmico representativo de los bosques tropicales. Su diversidad y abundancia reflejan
la influencia de complejos gradientes ambientales sobre la distribucidn de las plantas, los
cuales incluyen variables edaficas y topograficas (Clark y Clark, 1995; Svenning, 2001;
Andersen et al., 2010; Chain-Guadarrama et al., 2012; Emilio et al., 2014), cambios en la
magnitud de la luz (Peres, 1994; Svenning, 2000; 2002) y la estacionalidad de la
precipitaciéon (Sorensen et al., 2013). Las palmas son diversas en cuanto a numero de
especies (Vormisto et al., 2004) y densidad general (ter Steege et al., 2013) y tienen la
capacidad de influir en la estructura fisica de muchos habitats tropicales (Peres, 1994).
Ademads, este grupo tiene funciones ecoldgicas muy importantes, ya que suministra
alimento a un numero considerable de organismos, incluyendo frugivoros y depredadores
de semillas (Peres, 1994; Beck, 2006). Las palmas son un elemento cultural vy
econdmicamente importante para las comunidades humanas, especialmente aquellas
gue habitan en los bosques tropicales (Macia et al., 2011).

Arecaceae es una de las familias de plantas con mayor distribucién geografica,
siendo ecolégicamente muy diversa en los ecosistemas tropicales (Tomlinson, 2006;
Eiserhardt et al., 2011). En el Neotrdpico, asi como en Africa y Asia, se pueden encontrar
cerca de 2600 especies de palmas (Dransfield et al., 2008). En el Neotrdpico, las palmas
llegan a ser muy abundantes en la Amazonia Occidental y en América Central (Peres,
1994; Kahn et al., 1988; Terborgh y Andresen, 1998, Montufar y Pintaud, 2006; Eiserhardt
et al.,, 2011). En el caso de la Amazonia se reportan 121 especies y 33 géneros (Montufar
y Pintaud, 2006), con una abundancia promedio de 41% de los arboles con didmetro a la
altura de pecho (DAP) mayor o igual a 10 cm, o bien, una densidad mayor a 60
individuos/hectarea, por lo que se les conoce como familias hiperdominantes (ter Steege
et al., 2013). Un ejemplo concreto de hiperdominancia es el caso de Euterpe precatoria, la

cual representa el 1,32% del total de plantas de la Amazonia, con una abundancia de 168



individuos por hectdrea (ter Steege et al, 2013). Otro ejemplo es el caso de Iriartea
deltoidea en los bosques de tierras bajas de Bolivia, que posee una abundancia de 93
individuos por hectarea y una frecuencia relativa de 15,82% (Smith y Killeen, 1998), o bien
el caso de Geonoma deversa cuya densidad de individuos con DAP mayor o iguala 2,5 cm
era de hasta 163 individuos por hectarea, representando la especie que dominaba el
sotobosque (Paniagua-Zambrana, 2005).

En la zona entre Panama y Costa Rica Bjorholm et al. (2005) reporta hasta 78
especies de palmas por cuadricula de 1° de resolucidn, y sefiala que esta es la segunda
region de América con mayor abundancia de este grupo, después de la region del Chocd
gue se ubica mas al sur (hasta 83 especies por cuadricula). En Costa Rica Grayum (2003)
reporta 29 géneros y 109 especies. Las palmas representan un 25% de los tallos con DAP
mayor o igual a 10 cm en el bosque tropical himedo de la Estacion Bioldgica La Selva, a
pesar de que el numero de especies es sélo el 2,6% del total de las especies arbdreas
(Lieberman et al., 1985; 1996).

En el sotobosque de los bosques tropicales las palmas pueden llegar a ser muy
abundantes y diversas debido a su capacidad para tolerar periodos prolongados de
sombra profunda (1-2% de la radiacién que se recibe en el dosel). Esto les permite
continuar con su crecimiento e incluso completar la reproduccién, a pesar de las
condiciones de poca luminosidad (Chazdon, 1986a; 1991; 1992; Ataroff y Schwarzkopf,
1992; Cunningham, 1997; Kimura y Simbolon, 2002; Souza et al., 2003).

La estimacion del total de carbono almacenado por los bosques tropicales
presenta todavia un error significativo debido a que a pesar de que existen muchas
formas de vida, estas no se consideran en los inventarios de carbono (Houghton, 2005;
Lima et al.,, 2012). A pesar de la abundancia de las palmas en los bosques tropicales, la
descripcién de la acumulacidon de su biomasa y carbono aun no forma parte de los
calculos en estos bosques. Si bien se han desarrollado modelos para estimar estos dos

parametros en arboles dicotiledéneos, en palmas hay pocas férmulas alométricas para



estimar el contenido de carbono (Oyama y Dirzo, 1988; Cole y Ewel, 2006; Avalos y
Sylvester, 2010 y Aholoukpe et al., 2013). Segun ter Steege et al. (2013), la ausencia de
modelos alométricos que incluyan a las palmas tiene el riesgo de aumentar
significativamente el margen de error asociado a la estimacién de la cantidad de carbono
almacenado en los bosques tropicales, especialmente en sitios donde las palmas
representan un componente predominante. El balance carbdnico es estimado usando
modelos alométricos desarrollados para arboles dicotiledéneos (ver, Malhi et al., 2004;
Chave et al., 2005; Phillips et al., 2009; Baccini et al., 2012), o bien, modelos del area
basal del tallo para evaluar los cambios en la biomasa aérea (véase Lewis et al., 2004;
Malhi et al., 2004) y a partir de ahi estimar el carbono utilizando un factor de conversién
especifico.

Ya que las palmas no poseen crecimiento secundario, el uso de la variable
“densidad de la madera”, en modelos para predecir contenido de carbono, tiene poco
valor predictivo (Rich et al.,, 1986; Chave et al., 2005; Tomlinson, 2006). En ellas, la
variaciéon en la densidad de madera a lo largo del tallo puede ser muy variable
(Tomlinson, 2006). Ademas, las palmas no se ramifican y presentan patrones alométricos
significativamente diferentes a los de arboles dicotileddneos (Rich, 1987b; Niklas, 1994),
por lo que estimar el contenido de carbono utilizando ecuaciones disenadas para arboles
podria ser inadecuado.

La estimacion de la biomasa es ampliamente utilizada como base para calcular el
carbono fijado por las plantas. La mayoria de ecuaciones alométricas se basan en la
siguiente férmula; biomasa = a * bx, donde a y b son dos constantes y x se refiere a la
altura del tallo (Frangi y Lugo, 1985; Thenkabail et al., 2004), para posteriormente calcular
el carbono utilizando algun factor de conversién especifico. Se ha comprobado que no
todas las palmas siguen esta ecuacion (p.ej., West et al., 1997, Chave et al., 2005), pues
en ellas la altura del tallo (x) es la variable de mayor valor predictivo (Frangi y Lugo, 1985;

Thenkabail et al., 2004; Sierra et al., 2007). Existen estudios que han aplicado la altura



total incluyendo las raices fulcreas (Frangi y Lugo, 1985), o el didmetro (Hughes, 1997;
Cole y Ewel, 2006).

Brown (1997) sugirié que la biomasa de las palmas podria estimarse a partir de la
altura y el didmetro del tallo, asumiendo que estas se comportan como cilindros
perfectos (es decir, la biomasa y posteriormente el carbono, se podria calcular a partir de
la ecuacién D**H, donde D es didmetro y H altura). Este tipo de ecuaciones no considera
variables como la densidad de raices o la biomasa distribuida en las hojas, los cuales
pueden representar mdédulos importantes en la distribucidon de biomasa, y por lo tanto,
en el secuestro de carbono. Lo anterior debido a que la inversion en ellos puede
representar estrategias para suplir las necesidades luminicas propias del sotobosque, asi
como proveer el soporte mecanico necesario para alcanzar estratos luminicos superiores.

Ejemplo de esto es que entre los mecanismos de tolerancia a la sombra que
tienen las palmas estan el ajuste del area de la copa y la modificacién de los angulos
foliares, ambas estrategias para aumentar las oportunidades de captura de luz a distintas
horas del dia, evitando que el area foliar se traslape. Otra estrategia es la de desarrollar
hojas gruesas y de larga vida que eviten el gasto de recursos continuos que se da al
cambiar las hojas por otras mas nuevas (e.g., Chazdon, 1985; Cunningham, 1997; Alvarez-
Clare y Avalos, 2007).

El analisis alométrico facilita la comprensién de los mecanismos biomecdanicos que
regulan la variacién intra e inter-especifica en el crecimiento, la distribuciéon de biomasa y
por lo tanto, la expresién de estrategias reproductivas asi como la capacidad competitiva
(Kippers, 1994; Valladares y Niinemets, 2008). La ausencia de meristemas secundarios
limita la ramificacién, y por tanto, la plasticidad en el arreglo espacial de las hojas
(Tomlinson, 2006). Segun Terborgh y Davenport (2001) esta restriccién biomecanica
influye en las relaciones alométricas, ya que concentra la produccion y el peso de hojas en
el apice del tallo, de manera que el tallo debe tener el suficiente soporte mecdanico para

sostener una copa donde se concentra toda el area foliar. También hay limitaciones



mecdnicas para distribuir las hojas espacialmente y asi ajustarse a variaciones subitas en
el ambiente luminico.

En este estudio, examino las relaciones alométricas y los patrones de secuestro de
carbono de tres palmas de sotobosque del bosque tropical lluvioso: Chamaedorea
tepejilote Liebm, Asterogyne martiana (H. Wendl.) H. Wend|. ex Hemsl.) y Geonoma
interrupta (Ruiz & Pav.) Mart., esta ultima con algunos pocos individuos que alcanzan el
subdosel. Debido a que las palmas de sotobosque presentan mecanismos de crecimiento
especializado y distinto a los utilizados por arboles dicotiledéneos, se espera que las
estrategias de acumulacion y distribucién de carbono varien entre las tres especies, y que
sean distintas a las utilizadas para drboles dicotiledoneos. La hipdtesis es que, aparte del
tallo, la alta cantidad de biomasa y por lo tanto carbono que guardan las raices y las hojas
de estas especies, provoque una estrecha relacion entre el carbono total y la biomasa
total. Los modelos alométricos generados en este estudio pueden utilizarse para estimar
el carbono en estas y otras especies de palmas similares en ecosistemas tropicales, por lo
gue pueden aumentar la comprension del rol de las palmas de sotobosque en el
presupuesto carbdnico tropical. Ademas, las estrategias de distribucion de carbono
pueden ayudar a explicar los mecanismos evolutivos de sobrevivencia en ambientes de

sotobosque, y por lo tanto explicar la diversidad en este estrato en bosques tropicales.

2. Objetivos
2.1 Objetivo general:

Generar ecuaciones alométricas para estimar el total de carbono fijado en tres
especies de palma de sotobosque del bosque tropical lluvioso (Chamaedorea tepejilote,
Geonoma interrupta y Asterogyne martiana).

2.2 Objetivos especificos:

1. Analizar la relacién entre la altura y el carbono acumulado en los distintos

maodulos de las tres especies de estudio.



2. Analizar los porcentajes de carbono en los tejidos de tallo, hojas y raices de las
tres especies de estudio, asi como la variacion entre especies.

3. Analizar el porcentaje de distribucion de biomasa por mdédulo para cada una
de las especies de estudio y la variacién entre especies.

4. Determinar si existe relacion entre la densidad del tallo y el carbono total
acumulado en palmas de sotobosque de bosque tropical lluvioso.

5. Determinar los patrones de secuestro de carbono en palmas de bosque
tropical lluvioso, especificamente, en el estrato de sotobosque, mediante la relacién de
la acumulacion de carbono entre modulos.

6. Analizar si las ecuaciones alométricas utilizadas para arboles dicotiledéneos
pueden utilizarse también en palmas de sotobosque de bosque tropical lluvioso.

7. Ampliar la base de datos de ecuaciones alométricas para estimar el carbono
fijado en especies de palma de sotobosque de bosque tropical lluvioso, las cuales son un

componente estructural de gran importancia en este estrato.

3. Justificacion
El calentamiento global desafia el nivel de preparacién y adaptacién de todas las

naciones, especialmente las pequefias economias. Este fendmeno es producido por la
liberacion de gases de efecto invernadero y se ha intensificado debido al aumento de las
emisiones de CO, producto del consumo de hidrocarburos (Grupo Intergubernamental de
Expertos sobre el Cambio Climatico, 2013). Después de los carbonatos almacenados en
los fondos oceanicos, los bosques tropicales representan la segunda mayor reserva de
carbono sobre la superficie terrestre y ademas son sitios de continua fijacién de este gas,
especialmente cuando este ecosistema se encuentra aun en crecimiento (Lorenz y Lal,
2009). De todos los bosques, los tropicales lluviosos son una de las reservas mas estables.

Al no presentar grandes cambios estacionales la caida de hojas y pérdida de biomasa es



menor, disminuyendo asi la liberacién de CO,, en comparacidn con otros tipos de bosques
(Lorenz y Lal, 2009)

La diversidad de formas de vida de los bosques tropicales ha dificultado estimar el
rol de este ecosistema dentro de la dinamica del carbono. La ausencia de conocimiento
sobre el secuestro de carbono por parte de ciertos compartimentos del bosque, tales
como suelos, raices, epifitas, lianas, palmas, y otros, resulta en una subestimacién de la
cantidad de carbono fijado en este ecosistema. Esto impide cuantificar realmente los
servicios ecosistémicos que brindan los bosques tropicales, entre ellos la mitigacion del
cambio climdtico. La correcta estimacién del carbono fijado por los bosques tropicales
brindaria mayores criterios para calcular un pago por servicios ambientales mas justo,
sirviendo asi como incentivo para su conservacion.

Si bien ha habido estudios sobre la distribucidon de biomasa (Oyama y Dirzo, 1988)
y la capacidad fotosintética en algunas palmas de sotobosque (Chazdon, 1986a; 1986b;
Araus y Hogan, 1994), todavia no hay suficiente informacion que relacione estos dos
factores. Es necesario desarrollar ecuaciones propias para las palmas y mejorar la manera
en la que se calcula la fijacién de carbono de estas especies a través de diferentes
estratos, en especial del sotoboque. Aqui las condiciones luminicas imponen una intensa
presion selectiva que afecta la distribucidn de biomasa y recursos como carbono, lo que
genera una estrategia mas conservadora de crecimiento en pulsos (Sylvester y Avalos,
2013).

Los resultados de este estudio permitiran a las autoridades nacionales, clientes de
pago por servicios ambientales e interesados en el mercado de venta de bonos de
carbono, contar con metodologias de estimacidon de secuestro para palmas con tallo
inferior a los 10 cm, que hasta ahora no han sido contempladas en los inventarios
forestales. Esto aumentara la exactitud del registro de sumideros de carbono a nivel
nacional y mejorara el calculo de la compensacion realizada por el pais ante la meta de

Carbono Neutralidad al 2021.



4. Metodologia
e Sitio de estudio

El estudio fue realizado en Sarapiqui, provincia de Heredia, en el noreste de las
tierras bajas del Caribe de Costa Rica, entre los meses de junio y setiembre de 2014. Esta
zona corresponde al Bosque Tropical Himedo segun el sistema de Holdridge (Hartshorn y
Hammel, 1994). La colecta de los individuos se realizd en La Reserva Bioldgica La
Tirimbina (10°24’41” - 10°27°05” N y 84°06'52” - 84°07°43” W), en un dmbito de elevacion
entre 180 y 220 msnm; exceptuando los dos individuos de mayor tamafio de G.
interrupta, que se colectaron en La Estacidén Bioldgica La Selva (63 msnm, 10° 25’ N, 84°
00" W). El promedio anual de precipitaciéon para La Reserva Bioldgica La Tirimbina es de
3833 mm y la temperatura promedio es de 25,3°C (Quirds y Finegan, 1994). Para La
Estacion Bioldgica La Selva, el promedio anual de precipitacién es de 3962 mm vy la
temperatura promedio es de 26°C (McDade et al., 1994; Sanford et al., 1994). Ambos
sitios presentan una débil estacionalidad, siendo noviembre, diciembre y febrero los
meses mas lluviosos (McDade et al., 1994), sin embargo durante la realizacién de este
estudio se presentaron precipitaciones mayores al promedio especificamente durante el
mes de julio, en donde la precipitacién rondd los 1325 mm en ambos sitios. Todo el
material fue procesado en los laboratorios de La Estacion Bioldgica La Selva. El porcentaje
de carbono se calculd en el laboratorio del Centro de Investigaciones Agrondmicas de la
Universidad de Costa Rica (CIA).

e Especies de estudio.

Se analizaron tres especies de palmas (Chamaedorea tepejilote Liebm., Geonoma
interrupta (Ruiz & Pav.) Mart. y Asterogyne martiana (H. Wendl.) H. WendI. ex Hemsl.),
con didmetros reportados menores a 10 cm y alturas menores a 6 m (Grayum, 2003). Las
tres especies presentaron distintos estados sucecionales, representando el

comportamiento reproductivo de la poblacidn para las fechas indicadas en la zona de



estudio. Todas las especies son tipicas del sotobosque de bosques himedos y muy
himedos, ubicados por debajo de los 1600 msnm en ambas vertientes (Grayum, 2003).

Chamaedorea tepejilote, es una especie dioica, que se distribuye desde el sur de
México (Oaxaca) hasta Colombia. En la vertiente Caribe de Costa Rica se observa en las
Cordilleras de Tilaran, Central y Talamanca, asi como en las Llanuras de Tortuguero. En la
vertiente del Pacifico se encuentra en la Cordillera de Guanacaste, al sur de la Peninsula
de Nicoya, en el Cerro Turrubares y en el Parque Nacional Carara. Las inflorescencias
masculinas son comestibles, posee un palmito amargo, y se cultiva como ornamental
(Castillo-Mont et al., 1994; Grayum, 2003).

Geonoma interrupta, es conocida en Costa Rica como surtuba. Se encuentra
desde el sur de México hasta Peru (Grayum, 2003). En Costa Rica se distribuye en el lado
Caribe de las Cordilleras de Tilardn y Central, en las Llanuras de Los Guatusos, y en las
Llanuras de Santa Clara. En la vertiente Pacifico se encuentra en la Cordillera de
Guanacaste, en la Peninsula de Nicoya (Las Huacas), y desde el Rio Grande de Tarcoles
hasta el sur del pais. El palmito de esta especie, aunque posee un sabor amargo, se
consume de manera asada (Grayum, 2003; Sylvester et al., 2012).

Asterogyne martiana, conocida como Cola de Gallo o Suita, se distribuye desde
Belice y Guatemala hasta Ecuador. En Costa Rica se encuentra a lo largo de toda la
vertiente Caribe y desde el Parque Nacional Carara hasta el sur del pais en la vertiente
Pacifica (Grayum, 2003). Sus hojas son usadas para techar ranchos y otras construcciones
rusticas. Si bien no es una especie lefiosa, y no alcanza los didmetros o alturas usuales en
censos de estimacién de carbono, su inclusion en este estudio se justifica por dos
observaciones en campo: a. es una palma de sotobosque muy abundante y b. presenta
estrategias de adquisicidén de recursos muy diferentes a las de las otras palmas, como por

ejemplo, una clara mayor inversidon de biomasa en hojas.



e Colecta de muestras.

Debido a que el muestreo fue destructivo, se trabajé con especies muy
abundantes, de manera que el impacto sobre las poblaciones fuera el minimo. Para
obtener una relacidon alométrica representativa de la variable altura, se colecté el menor
nimero de palmas que permitiera representar el rango de alturas observado en el campo
para cada especie. Para esto se incluyeron plantulas, juveniles y adultos. En el caso de
Chamaedorea tepejilote se colectaron 22 individuos. Para Asterogyne martiana se
colectaron 15 individuos. En el caso de Geonoma interrupta, la muestra fue Unicamente
de 9 individuos, para evitar alterar la dindmica de esta especie. El nimero de individuos
de G. interrupta proporciona un tamano de muestra razonable para obtener una
regresion lineal robusta, considerando que la abundancia de esta especie fue menor que
el resto. Todas las palmas se encontraron bajo condiciones luminicas tipicas de
sotobosque de bosque primario, con una cobertura de dosel 290% (Chazdon y Fetcher,
1984).

e Medicion de variables en campo.

La biomasa total fue medida in situ sumando la biomasa de los diferentes mddulos
(tallo, raices, hojas). A cada uno de los mddulos, se le extrajo una muestra, cuya biomasa
también fue medida in situ utilizando una balanza portatil marca Macro Line de 5 kg + 50g
(manufacturada en Suiza). Las muestras de cada individuo estuvieron representadas por
la totalidad de sus hojas, un trozo representativo de raiz (que incluyé raices con los
diferentes grosores presentes en el individuos en una proporcién similar a la raiz original)
y tres cortes de tallo (uno de la base del tallo aéreo, por encima de la corona de raices. El
segundo a la mitad del tallo y el tercero en el dpice, por debajo de la insercién de la hoja
mas vieja).

En cada individuo se midié el peso de cada hoja, la longitud del tallo aéreo (desde
la base del cono de raices, hasta la insercidon de la hoja mas vieja) y la longitud total del

tallo (incluyendo el tallo subterraneo). Ademas, se midieron tres tipos de didametro del
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tallo, uno en la base (por encima del cono de raices), uno a la mitad del tallo y el ultimo
en el apice (por debajo de la inserciéon de la hoja mas vieja). Los cortes para obtener las
muestras para la medicion del porcentaje de carbono en tallo (de 5-10 cm de largo), se
realizaron en los mismos sitios donde antes se habia medido el diametro. Una vez en el
laboratorio, se procedido a medir el area foliar de cada una de las hojas, utilizando un
medidor de area foliar LICOR LI-3100 C.

e Peso seco y densidad.

Para obtener los pesos secos, cada una de las muestras fue colocada en un horno
a 70°C hasta alcanzar un peso constante. La densidad del tejido lefioso en g/cm3 fue
medida como el cociente del peso seco de cada corte de tallo entre el volumen de liquido
desplazado por la misma muestra fresca (Chave, 2006).

La biomasa foliar a desecar en C. tepejilote abarcé el total de hojas de cada
individuo. Debido a la gran cantidad de hojas de A. martiana y G. interrupta, asi como su
gran tamafo, para estas dos especies la biomasa foliar a desecar estuvo compuesta
Unicamente por tres hojas, una nueva (cercana al dpice), una media, y una vieja (cercana
a la base de la corona).

e Contenido de carbono.

El contenido de carbono de cada érgano y para cada individuo, se obtuvo
mediante un analizador automatico de Carbono vy Nitrégeno marca Elementar,
modelo VarioMacrocube. Para esto se utilizaron muestras aproximadas de 300 mg de
tejido seco por érgano (Williamson y Wiemann, 2010). Las muestras analizadas
correspondieron especificamente a las muestras secas. En total se obtuvieron 138
muestras, 46 por cada uno de los tres mddulos principales: raiz, tallo y hojas. De estas
muestras 66 pertenecieron a Chamaedorea tepejilote, 27 a Geonoma interrupta y 45 a

Asterogyne martiana.
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e Ecuaciones alométricas y andlisis estadistico.

La variable respuesta fue el contenido total de carbono en gramos (C Total (g)). La
magnitud de esta variable para cada especie se calculd multiplicando el peso seco total
(pst) obtenido en cada mddulo por el porcentaje de carbono obtenido en laboratorio para
cada individuo. Como variables predictoras se utilizaron los didametros del tallo sobre el
cono de raices (db), a la mitad del tallo aéreo (dm) y en el extremo distal (da)- por debajo
de la hoja mas vieja-. Se utilizé la densidad del tallo por debajo de la hoja mas vieja (pa),
la densidad a la mitad del tallo (om) y la densidad sobre el cono de raices (pb); la altura
del tallo aéreo (h), la altura total del tallo (ht)- sumando la longitud del tallo subterraneo-,
el area foliar (af), el numero de frondas (f), el peso seco total (pst) del tallo, hojas vy raices,
y el total de biomasa seca (My). Las ecuaciones alométricas se desarrollaron a partir de
estos resultados y con base en los términos de eficiencia de las variables predictoras en la
explicacion de la variable respuesta (C Total (g)). Este analisis se realizé para cada una de
las tres especies, creando una familia de modelos lineales y una de modelos logaritmicos
naturales.

Se utilizaron analisis paramétricos ya que los datos se ajustaron a los supuestos de
normalidad, independencia y homogeneidad de las varianzas (JMP 7.0 Cary, 2007). Los
modelos obtenidos fueron ordenados de acuerdo a su r’>, RMSE (raiz media del error
estandar, como medida de la varianza asociada al error del modelo) y AIC (indice del
Criterio de Akaike, usado para seleccionar el modelo que explique la mayor variacidon con
el menor nimero de variables predictoras) (Burnham y Anderson, 2004).

Los modelos linales se expresaron con la forma:

Y=aM+b, (1)

donde Y es la variable dependiente C Total (g), M es la variable predictora, a es la

constante para la pendiente y b es la constante de la interseccion de M en el eje Y.
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Los modelos logaritmicos se ajustaron a:

InyY=aMP, (2)

donde al igual que en la férmula anterior, Y es la variable dependiente C Total (g), M es la
variable predictora, y a y b son constantes. Para corregir la desviacion producida por la
conversion logaritmica, se calculé el factor de correccién (FC) basado en el Error Estandar

Estimado (EEE) mencionado por Sprugel (1983):

FC = exp (EEEY/2), (3)

donde el denominador en el cdlculo del EEE depende del nimero de parametros

utilizados en la ecuacion, calculandose de la siguiente forma:

EEE = \/Z(lnyi — 1np)°/(N = X), )

en este caso logy; se refiere a los valores observados de la variable respuesta, mientras
que lo’g\yl se refiere a los valores predichos calculados por los distintos modelos, N es el
total de muestras y X es el nimero de pardmetros utilizados en la férmula 2.

e Estructuras de covariacion entre las variables morfoldgicas.

Se analizé la relacion entre las caracteristicas morfoldgicas y el C Total (g) de cada
especie, siguiendo los métodos de regresién de Avalos y Sylvester (2010). Para resumir la
estructura de covariacion entre las variables morfoldgicas que describen el C Total (g), asi
como para determinar si existen diferencias en la cantidad de carbono acumulado por
cada una de las especies o por tejido, se realizé un Andlisis de Componentes Principales

(ACP). Finalmente, se realizd un analisis de varianza (ANDEVA) aplicado a los coeficientes
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de los componentes para determinar si la estructura de covariacion entre las variables

morfoldgicas y la distribucidn total de carbono diferia entre especies.

5. Resultados

La distribucidon de tamafnos de las palmas colectadas reflejé el rango de alturas
encontradas en el campo y reportadas para cada una de las especies por Grayum (2003).
La especie con menor variacién en el numero de hojas fue C. tepejilote, sin embargo, la
variacidon con respecto al area foliar de las tres especies fue similar. Las diferencias entre
la palma mds baja y la mas alta fueron de un orden de magnitud en todos los casos
(Cuadro 1). El C Total (g) por individuo varié desde 8,6 g para A. martiana hasta 22220,5 g
para G. interrupta (Cuadro 1).

e Alometria de Carbono

En C. tepejilote el contenido de carbono en gramos (C (g)) para cada uno de los
6rganos de la planta varid linealmente con la altura del tallo. El contenido de C en tallo
aumentd de manera logaritmica con la altura (F;,0=19,54, r’=0,494, p<0,001, Fig. 1a). En
las hojas (F120=22,05, r’=0,524, p<0,001, Fig. 1b) y en la raiz (Fy20=45,24, r’=0,693,
p<0,001, Fig. 1c) el aumento fue lineal.

En A. martiana, el C (g) acumulado en el tallo aumenté linealmente con su altura
(F1,13=21,45, r’=0,623, p<0,001, Fig. 1d). Sin embargo, no hubo relacién con el C (g)
acumulado en las hojas (F1,13=0,05, r’=0,004, p=0,833, Fig. 1e) o en la raiz (F1,13=0,81,
r’=0,059, p=0,3840, Fig. 1f).

En G. interrupta, el aumento de C (g) es logaritmico tanto en el tallo (F;7=149,91,
r’=0,955, p<0,0001, Fig. 1g), como en hojas (F17=9,99, r’=0,588, p=0,016, Fig. 1h) y en raiz
(F,,=60,23, r’=0,896, p<0,0001, Fig. 1i).

Con respecto al porcentaje de C segun 6rgano, no se encontraron diferencias

significativas entre especies para los mddulos de hojas (F;44=1,91, p=0,16), ni raices
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(F2,44=0,15, p=0,86). En el caso del tallo, el porcentaje de carbono de A. martiana fue
significativamente mayor que en C. tepejilote y G. interrupta (F,44=14,34 y p<0,0001).
Para estas ultimas dos especies dicho valor no mostré diferencias significativas (Tukey-
Kramer, Fig. 2). El promedio de las tres especies para el porcentaje de C en el tejido de las
hojas fue de 44,3%, mientras que en raices fue de 42,7%. En el caso del tallo los valores
de C fueron de 42,3% para C. tepejilote, 45,0% para A. martiana y 43,5% para G.
interrupta.

La distribucion de carbono es diferente entre especies (Fig. 3). Aunque
proporcionalmente, el carbono total almacenado en el tallo es similar entre las tres
especies (53% para C. tepejilote, 55% para A. martiana y 60% para G. interrupta), el
porcentaje del carbono total situado en hojas y raices es mas heterogéneo. A. martiana
dedica mas carbono a las hojas, mientras que C. tepejilote y G. interrupta invierten mas
carbono en raices.

e Ecuaciones alométricas para estimar el contenido de carbono

La densidad del tallo no fue una variable significativa para predecir el C Total (g)
en ninguna de las tres palmas de sotobosque. La pb (r’=0,100, p=0,110), pm (r’=0,170,
p=0,020) y pa (r’=0,082, p=-0,165) no mostraron relaciones significativas con el C Total
(g). El promedio de pa y pb no varié entre especies. En el caso de pm, C. tepejilote tuvo
valores significativamente menores (Cuadro 2).

- Chamaedorea tepejilote

Las 25 ecuaciones generadas para esta especie explicaron mas del 42% de la
variacion en el C Total (g). De estas, 18 ecuaciones explicaron mds del 80% (Cuadro 3). La
mejor variable predictora fue el total de biomasa seca (My), la cual presentd una relacion
lineal con el C Total (g) (F1,20=13828,33, r’= 0,999, p<0,0001, Fig. 5a). El peso seco total
(pst) del tallo y el de la raiz también mostraron valores de r* > 0,6, especialmente cuando

. . . 2 .
ambas variables se utilizaron en conjunto (r° > 0,992). Del grupo de ecuaciones generadas
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para C. tepejilote, 14 fueron significativas para la variable pst tallo, 12 lo fueron para h, y 8
para pst raiz y af (Cuadro 3).

Las regresiones lineales que incluyen tanto pst tallo como pst raiz, tuvieron
valores de r mayores a los valores de los logaritmicas naturales, debido a que la relacién
lineal de pst tallo con el C Total (g) (F1,20=96,84, r’=0,829, p<0,0001, Fig. 5b) tuvo un
mejor ajuste que la relacién logaritmica de pst raiz con el C Total (g) (F120=86,85,
r’=0,813, p<0,0001, Fig. 5c). Sin embargo, el AIC y el RMSE siempre fueron menores en los
modelos logaritmicos. El resto de las ecuaciones que contemplan una o ninguna de estas
dos variables, presentaron r? mayores en los modelos logaritmicos, debido a la naturaleza
de la relacién exponencial con respecto al C Total (g). En este sentido, tanto h
(F120=47,26, r*=0,703, p<0,0001, Fig. 5d), como af (F12=37,67, r’=0,653, p<0,0001, Fig.
5e) y dm (F1,20=27,17, r’=0,576, p<0,0001, Fig. 5f) conservaron una relacién exponencial
con la variable respuesta. Las ecuaciones lineales que incluyeron Unicamente pst tallo
presentaron r° mayores a 0,80. Cuando a esta se sumaron otras variables predictoras, los
resultados de r® ascendieron a valores mayores a 0,90. En C. tepejilote el r* obtenido al
utilizar af es similar al del modelo que utiliza h, dando esta ultima un r’ un poco mas alto,
especialmente en los modelos logaritmicos. Los modelos basados en ecuaciones para
arboles dicotiledéneos, donde se utilizan tradicionalmente dm y h (Modelos # 10-13 y 22-
25 del Cuadro 3) tuvieron r? inferiores al resto, indistintamente de si se usaban de manera
linear o logaritmica, lo que justifica la necesidad de generar modelos especificos para
palmas.

Los FC para los modelos logaritmicos naturales de C. tepejilote se ubicaron entre
1% y 26%, siendo menores los que contemplan dentro de su férmula pst tallo (Cuadro 3).
Las ecuaciones con mayores FC correspondieron a los modelos utilizados para arboles
dicotiledéneos. De manera paralela, tanto el RMSE como el AIC, tienden a aumentar en
los modelos que no incluyen pst tallo y tienen los valores mas altos en las ecuaciones

utilizadas para arboles dicotiledéneos. Los modelos lineales tuvieron un mejor ajuste
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entre los valores observados de C Total (g) y los predichos. A pesar de que el r’ es un
poco mas alto en ecuaciones lineales, el valor absoluto de RMSE y AIC en las versiones
logaritmicas es mucho mas bajo (Cuadro 3).

Para observar la congruencia entre los valores observados de C Total (g) y los
predichos por los modelos, se seleccionaron a partir del Cuadro 3 los modelos lineales y
logaritmicos con valores de r? superiores a 0,90 (Fig. 6 y Fig. 7). Para analizar la exactitud
de los modelos en la estimacion de C Total (g) por especie, se comparé la suma de los
valores obtenidos para cada individuo con la suma de los resultados predichos al utilizar
las ecuaciones de un modelo dado. De esta forma, el valor de C total (g) por individuo de
cada especie fue sumado para obtener un gran total por especie. En el caso de C
tepejilote, las diferencias fueron muy pequenias: el total del valor observado fue de 8705
g, mientras que el valor predicho por los 11 modelos lineales fue de 8742 g (diferencia de
0,42%). Los valores predichos por los 12 modelos logaritmicos naturales, sin utilizar el FC
estuvieron entre 7298 g y 8624 g del Carbono Total (16,16% a 0,93% por debajo de los
valores observados). Al considerar el FC los valores predichos produjeron resultados entre
8640 g y 9692 g, es decir 0,75% por debajo de los valores observados y 11,34% por
encima de los mismos.

- Asterogyne martiana

Las 23 ecuaciones generadas para estimar la cantidad de C en esta especie
explicaron mds del 19% de la variacion, y de estas, 12 lograron explicar mas del 80%
(Cuadro 4). El modelo que mejor predijo el C Total (g) fue el que incluia a la variable My, la
cual presentd una relacion lineal con el C Total (g) (F113=11052,81, r2=0,999, p<0,0001,
Fig. 8a). Las variables pst tallo, af y f también generaron resultados cercanos a los valores
observados, especialmente cuando los modelos incluian dos de estas tres variables.

Del grupo de modelos generados para A. martiana, 13 fueron significativos para h,

8 para pst tallo y da, y 6 para af y f. Las ecuaciones que incluyeron la variable af
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presentaron r’ entre 0,748 y 0,979. Los modelos que incluyeron la variable f estuvieron
entre los 0,670y 0,978 (Cuadro 4).

La mayoria de regresiones lineales que incluyeron h tuvieron valores de r* mas
altos que los modelos logaritmicos, debido a la relacién lineal de esta variable con el C
Total (g) (F1,13=8,55, r’=0,397, p=0,012, Fig. 8b). Los casos donde esta premisa no se
cumplié se observaron en modelos en los que h estuvo acompanada por el da; esta
ultima variable tuvo una relacion logaritmica con el C Total (g) (F113=16,64, r’=0,561,
p=0,001, Fig. 8e). Todos los modelos que incluyeron pst tallo mostraron un r’> 0,934
cuando se desarrollaron de manera logaritmica, debido a la relaciéon de este tipo que
tiene pst tallo con el C Total (g) (F1, 13=182,44, r’=0,933, p<0,0001, Fig. 8f). En el caso de
las variables af y f, la relacidon con el C Total (g) también fue logaritmica (F;13=31,93,
r’=0,711, p<0,0001, Fig. 8c para la variable af y F113=24,65, r?=0,655, p=0,0003, Fig. 8d
para la variable f).

Los modelos tradicionales aplicados a arboles dicotiledéneos donde se utilizan
Unicamente las variables de h y da (Modelos # 10-12 y 21-23 en el Cuadro 4), tuvieron r?
inferiores, indistintamente de si se usaban de manera linear o logaritmica. Esto
demuestra que estas ecuaciones no representan la mejor opcién para calcular el C Total
(g) en A. martiana.

Los FC para los modelos logaritmicos naturales de A. martiana se ubicaron entre el
1% y 43% del carbono total, siendo menores los que contemplan dentro de su formula a
la variable pst tallo (Cuadro 4). Las ecuaciones que utilizan Unicamente la variable h, sola
o acompafiada de da, af o f, mostraron FC mas altos, debido al débil ajuste entre la
variable h y el C Total (g). Esto mismo sucedié en las ecuacion que incluia sélo da. Tal y
como sucede en C. tepejilote, este mismo comportamiento de FC se da tanto para el
RMSE como para el AIC de los modelos logaritmicos, los cuales tienden a aumentar en los

modelos que no incluyen la variable pst tallo. A pesar de que el r’ es mas alto en algunos
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modelos lineales, el valor absoluto de RMSE y AIC para los modelos logaritmicos fue
mucho mas bajo.

Para observar la congruencia entre los valores predichos y los valores de C Total
(g) obtenidos en el laboratorio, a partir de los pesos secos y el porcentaje de carbono de
cada tejido (llamados de ahora en adelante valores observados), se seleccionaron a partir
del Cuadro 4 los modelos lineales y logaritmicos con valores de r? superiores a 0,85 (Fig.
9, modelos lineales y Fig. 10, modelos logaritmicos naturales). La comparacion de la suma
de los valores totales de carbono observados, contra los predichos al utilizar las
ecuaciones desarrolladas, mostrd diferencias similares a las de C. tepejilote. Para esta
especie el total del valor de C Total (g) observado fue de 2026 g, el cual es el mismo valor
predicho por los 12 modelos lineales para estimar el C Total (g). En el caso de los valores
predichos por los 11 modelos logaritmicos, los modelos que no incluyeron FC estimaron
entre 1665 g y 2072 g de carbono total (17.8% por debajo y 2,27% por encima de los
valores observados). Al considerar el FC, los valores predichos correspondieron a 2053 gy
2375g(1,33% y 17.22% por encima de los valores observados).

- Geonoma interrupta

Los 21 modelos generados en esta especie, (Cuadro 5) explicaron mas del 62% de
la variacién en C total (g), y de estos, 17 lograron explicar mas del 95%. El mejor modelo
para estimar el C Total (g) incluyé las variables af y pst tallo. En este caso, el modelo lineal
mostré un r? de 0,999, mientras que en el modelo andlogo logaritmico el r’ fue de 0,995,
debido a la relacion lineal mas fuerte de pst tallo con el C Total (g) (F1,7,=653,26, r’=0,989,
p<0,0001, Fig. 11c).

Del grupo de ecuaciones generadas para esta especie, 8 fueron significativas para
la variable pst tallo, 14 lo fueron para h y 8 para dm. Los modelos lineales tuvieron r* mas
altos que sus analogos logaritmicos, con excepcidon de aquellos en los que se utilizé la
variable h junto a af o f. En estos casos, los r’ fueron mas altos debido a qgue tanto h

(F1,=88,64, r’=0,927, p<0,0001, Fig. 11f) como af (F1-,=26,15, r>=0,789, p=0,001, Fig. 11d)
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y f (F1,7=265,39, r’=0,761, p=0,004, Fig. 11e) presentan una clara relacién logaritmica con
el C Total (g). Sin embargo, la variable dm mostrd una relacidn lineal con el C Total (g)
(F1,7,=141,43, r’=0,953, p<0,0001, Fig. 11b). Esta misma relacién se dio también entre la
Myry el C Total (g) (F1,7,=1963,66, r’=0,9964, p<0,0001, Fig. 11a)

A diferencia de las dos especies anteriores, en G. interrupta los modelos
generados para arboles dicotiledéneos que usan las variables dm y h (Modelos # 3-5, 11,
12, 14-16, 22 y 23) tuvieron r? mayores a 0,836, tanto en su forma lineal como
logaritmica, por lo que podrian ser utilizados para estimar el carbono acumulado en esta
especie. La Unica excepcidon fue el modelo que incluyd solamente a dm, el cual tuvo un r’
de 0,626 (Cuadro 5).

Los FC para los modelos logaritmicos naturales de G. interrupta se ubicaron entre
el 1% y 15%, siendo mayores los que incluyeron la variable h junto con las variables af y f.
El Unico FC fuera de este rango fue el del modelo que incluia Unicamente a dm, el cual fue
de 264% (Cuadro 5). Al igual que para el resto de especies, este patréon se cumplid
también al observar el RMSE y el AIC, los cuales aumentaron en los modelos que no
incluyeron a My o pst tallo. Una vez més, a pesar de que el r* es similar en los modelos
analogos lineales y logaritmicos, el valor absoluto de RMSE y AIC para los modelos
logaritmicos es mucho mas bajo.

Al igual que en las especies anteriores, los modelos lineales (Fig. 12) tuvieron un
mejor ajuste que los logaritmicos (Fig. 13). El total del valor observado de C Total (g) para
esta especie fue de 54242 g, cantidad estimada por los 12 modelos lineales. Los valores
predichos por los 11 modelos logaritmicos naturales, sin utilizar el FC estuvieron entre
44002 gy 55469 g de carbono total (18.88% por debajo y 2,26% por encima de los valores
observados). Al considerar el FC, los valores predichos estiman entre 49014 gy 56724 g
de C (9,64% por debajo y 4,58% de los valores observados). La excepcion fue el modelo
con dm, el cual presentd valor predicho 178502 g y una diferencia de 229% por encima de

los valores observados.
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e Estructura de palmas de sotobosque y su relacion con el Carbono almacenado

El ACP explica las estructuras de co-variaciéon entre las distintas variables
morfoldgicas medidas. Para esto agrupa las variables co-relacionadas en componentes
principales, los cuales poseen un valor explicativo del C Total (g) a través del conjunto de
variables agrupadas. Para C. tepejilote, el primer componente principal explicé el 57,76%
de la varianza con un eigenvalue (valor propio) de 7,50, el cual estuvo influenciado en
orden descendente por af, dm, My, pst hojas, db, f, da, h y pst raiz. El segundo
componente principal explicé un 18,34% y posee un eigenvalue de 2,38, el cual esta
influenciado por las variables de pb, pm y pa (Cuadro 6). El primer componente principal y
el C Total (g) en C. tepejilote muestran una relacion logaritmica (F1,0=104,04, r’=0,839,
p<0,0001, Fig. 14), indicando que tanto los componentes aéreos como los subterraneos
estan relacionados al C Total (g). Sin embargo, el segundo componente no mostrd ningun
tipo de relacién con el C Total (g), lo cual indica que las densidades en los tres distintos
puntos del tallo no estan relacionadas con la variable respuesta.

En el caso de A. martiana, el primer componente explicé el 48,58% de la variacidn
con un eigenvalue de 6,31, influenciado por My, f, dm, pst tallo, af y da. El segundo
explicd un 18,96%, posee un eigenvalue de 2,46 y esta influenciado por las variables de
pa, db y h (Cuadro 6). El primer componente principal y el C Total (g) en A. martiana
mostraron una relacion lineal (F;,13=187,80, r’=0,935, p<0,0001, Fig. 15), lo cual indica que
la biomasa aérea es mas importante en la estimacion de C Total (g) y dentro de esta, la
influencia del area foliar es significativa. Si bien es cierto el pst tallo es una variable
predictora del C Total (g), h no es significativa en esta relacién. Al igual que en C.
tepejilote, el segundo componente principal no mostrd ningun tipo de relacién con el C
Total (g), indicando que pa, db y h no estan relacionadas con las variables morfolégicas en
esta especie.

Por ultimo, para G. interrupta, el primer componente principal explico el 72,74%

de la variacién con un eigenvalue de 9,46, el cual estuvo influenciado en forma
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descendente por las variables My, pst tallo, dm, pst raiz, h y af. El segundo componente
principal explicd un 12,50% de la variacién con un eigenvalue de 1,62 y estd influenciado
por las variables de pb y pm (Cuadro 6). El primer componente principal y el C Total (g)
observado en G. interrupta mostraron una relacién lineal (F,,=187,81, r2=0,964,
p<0,0001, Fig. 16), lo que demuestra que tanto la biomasa aérea (representada por los
componentes de tallo y hojas) asi como la subterranea estan relacionadas con el total de
biomasa seca y el C Total (g). Al igual que en resto de las especies, el segundo
componente principal no mostré relacion con el C Total (g), demostrando que pby pm no
estan relacionadas con las variables morfolégicas en esta especie.
e Relacion de la acumulacién de carbono entre médulos

La relacién del carbono acumulado en los distintos mdédulos puede reflejar las
estrategias de adaptacién al microambiente en el que se desarrolla la palma. De esta
forma, la ausencia de relacion indica que la planta se desenvuelve como un organismo
modular, mientras que una relacion fuerte nos podria indicar que el organismo se
comporta como una sola estructura. En C. tepejilote, la relacion entre el C (g) acumulado
en tallo y el acumulado en hojas y raices fue menor que el C (g) acumulado en raices
versus el acumulado en hojas (Cuadro 7). En el caso de A. martiana, esta relacidon no fue
significativa para ninguno de sus érganos, por lo que se podria pensar que posee un
comportamiento modular. Para G. interrupta, la relaciéon del C (g) acumulado entre
distintos drganos si resulté significativa, siendo mayor para raiz y tallo, y raiz y hojas
(Cuadro 7), indicando que esta especie tiende mas a comportarse como una sola
estructura. Lo anterior sugiere que estas especies difieren en su estrategia de distribucién

de carbono entre modulos.
6. Discusion

Las estrategias de acumulacién y distribucion de carbono varian en las tres

especies de estudio. Los modelos para estimar el carbono acumulado fueron distintos,

22



debido a que las relaciones alométricas entre las variables morfoldgicas y el contenido de
carbono entre especies también lo fueron. Las diferencias se mantienen al comparar las
variables incluidas en los modelos con las utilizadas para arboles dicotiledéneos (e.g.
Montagu et al., 2005). Las distintas densidades se mantuvieron constantes entre especies
y por lo tanto, no guardaron relacién con el carbono acumulado. Las ecuaciones donde
solamente se utilizaron las variables de diametro y altura tuvieron r’ mayores a 0.80
Unicamente para G. interrupta y C. tepejilote, ya que estas especies reflejan patrones
modulares similares a arboles dicotiledéneos (Montagu et al., 2005; Redondo-Brenes y
Montagnini, 2006) como una estrategia de soporte biomecanico, transporte vy
almacenamiento (Tomlinson, 1990).

e Variables predictoras de carbono e historia de vida

En las palmas la fraccion de biomasa seca del tallo (biomasa seca/ biomasa
himeda) tiende a ser mayor en la base y disminuye a lo largo de este (Goodman et al,,
2013). De igual forma, la densidad del tallo tiende a aumentar en su periferia debido a
gue es ahi donde se ubica la mayor concentraciéon de haces vasculares (Tomlinson et al.,
2011), cuyas fibras asociadas engrosan su pared celular con la edad (Rich, 1987a;
Tomlinson, 2006).

Este estudio determind que no existe relacidon entre la densidad del tallo y el
carbono total almacenado, a pesar de que estas tres especies poseen la distribucién de
haces vasculares mencionados por Tomlinson et al. (2011), donde la mayor densidad de
haces se ubica en la periferia y se va reduciendo hacia el centro del tallo. Los datos
sugieren que la densidad del tallo se establece durante las primeras etapas de
maduracién del tejido y esa caracteristica se mantiene constante entre individuos. La
significancia de esta variable podria ser mayor en algunas especies de dosel (Da Silva et
al., 2015) o en especies cuyo tallo aumente en didmetro con la edad (Alves et al., 2004;
Avalos et al., 2005; Avalos, 2007; Avalos y Fernandez-Otarola, 2010), sin embargo, para

comprobarlo se necesita mayor informacion.
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En el caso de C. tepejilote, el menor valor promedio de la densidad a la mitad del
tallo, comparado con las otras dos especies, demuestra una estrategia oportunista de uso
de recursos, al permitirle una mayor flexibilidad durante la busqueda de zonas con mayor
cantidad de luz. Esta flexibilidad también se ve reflejada en su capacidad para anclarse de
nuevo al suelo por medio de nuevas raices adventicias que nacen a partir del tallo, en caso
de que la palma caiga o sufra un dafio mecanico (Bodley y Benson, 1980; Schatz et al., 1985).

La variable ht tuvo la misma significancia que h dentro de las ecuaciones. Al ser h
una variable no destructiva, su utilizacion se prefirié sobre ht en las tres especies. La
predictibilidad de h en la estimacion de biomasa, y por lo tanto carbono en palmas, ya ha
sido comprobada en otros estudios (Cole y Ewel, 2006; Goodman et al., 2013; Da Silva et
al., 2015). Esto se debe a que la mayor proporcién de carbono se encuentra en tallo como
una posible medida de almacenamiento (Richards y Williamson, 1975; Cunningham, 1997;
Sylvester y Avalos, 2013), provocando que tanto h como pst tallo aumente el r* de los
modelos y disminuyan el AIC y el RMSE. A pesar de esto los modelos que utilizan pst tallo
en vez de h, presentaron mayores r’ y menores AIC y RMSE, probablemente debido a las
diferencias de densidad a lo largo del tallo.

Los modelos utilizados en arboles dicotiledéneos, que sélo incluyen las variables
de didmetro y altura (Fownes y Harrington, 1991), pueden ser sesgados en especies de
palma que presentan poco o nulo aumento del didmetro en etapas avanzadas de
crecimiento (Rich et al., 1986). En las palmas, las hojas provienen de un solo meristema
apical y son de gran tamaiio (Tomlinson, 2006). Ademas, el carbono ubicado en ellas esta
relacionado con la capacidad y la magnitud de la reproduccién (Sylvester y Avalos, 2013),
pero no necesariamente con la altura y didmetro del tallo (Oyama y Dirzo, 1988). La
incorporacion de variables asociadas al tejido foliar se vuelve necesaria, mds aun cuando
el porcentaje de biomasa dedicado a ellas varia con la edad (Schatz et al., 1985; Oyama,

1993).
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La alta distribucién de carbono en el tejido foliar de A. martiana se asemeja al
aporte de las hojas en las estimaciones de la biomasa, y por lo tanto del carbono, de la
especie de subdosel Euterpe precatoria (Cole y Ewel, 2006) y las especies de sotobosque
Socratea durissima, Iriartea gigantea y Welfia georgii (Schatz et al., 1985). Lo anterior
puede responder a una estrategia para aumentar la captacion de luz en esto estratos.

En el caso de C. tepejilote y G. interrupta el segundo compartimiento de
concentracion de carbono fue la raiz, situacidon que al igual que en Socratea durissima e
Iriartea deltoidea (Schatz et al., 1985), probablemente responde a un mecanismo de
soporte al tallo. Otros casos que indican una alta proporcién de biomasa de raices
fulcreas en palmas, incluyen a Euterpe precatoria (Avalos y Fernandez-Otdrola, 2010),
Iriartea deltoidea y Socratea exorrhiza (Avalos et al., 2005). En estas especies el tamafio
del cono de las raices estd asociado a la altura de la palma como una estrategia
biomecdnica de sostén (Avalos et al., 2005; Avalos y Fernandez-Otarola, 2010). Ademas,
este tipo de raices sirve para recuperar la posicion de la palma en caso de que el tallo
haya sido derribado a causa de la caida de ramas o arboles (Bodley y Benson, 1980).
Swaine (1983) y Schatz et al. (1985) mencionan que las especies que carecen de un cono
de raices, alcanzan el dosel con menor lentitud que aquellas que si lo poseen. La
estrategia de acumulacion de biomasa en los distintos modulos de C. tepejilote y G.
interrupta sustenta el hecho de que las variables pst tallo, h y pst raiz fueran significativas
en la creacion de los modelos para estimar el C Total (g) en estas especies.

Las ecuaciones alométricas relacionadas a la biomasa lefiosa en arboles
dicotileddneos, usualmente tienen exponentes con valores entre 2 y 3 para la variable de
diametro (White, 1981; Schubert et al., 1988; Whitesell et al., 1988). A pesar de que los
modelos de este estudio, que incluyen Unicamente las variables de didmetro y altura,
tuvieron un menor ajuste al ser aplicados en C. tepejilote y en menor grado en A.

martiana, el exponente de la variable de diametro en los modelos logaritmico naturales
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para las tres especies fue similar a 2, revelando cierta similitud con la estructura de
arboles dicotiledéneos (p.ej. Montagu et al., 2005).

En el caso de la variable altura, para las especies C. tepejilote y G. interrupta, el
exponente fue similar a 1, asemejandose al modelo para arboles dicotiledéneos de zonas
tropicales Y = D°H, donde Y es la cantidad de carbono, D es el valor del didmetro y H es el
valor de la altura (Fownes y Harrington, 1991).

El modelo de Y = an, utilizado en arboles dicotiledéneos, donde a y b son
coeficientes (Hughes, 1997), solo presenta un buen ajuste para G. interrupta,
probablemente debido a que su condicidn arborescente le exige un didmetro mas
robusto. A pesar de esto, los exponentes de la variable af en ecuaciones logaritmicas son
diferentes de 2 (Fownes y Harrington, 1991), contradiciendo la teoria de regulacién
fisiolégica del area foliar del modelo de tuberia utilizada para arboles dicotiledéneos
(Shinozaki et al., 1964a; 1964b). En esta teoria el area de las hojas ubicadas a cierto nivel
horizontal del tallo es virtualmente igual al drea del corte transversal de la albura del tallo
y sus ramas a esa misma altura, y por lo tanto proporcional a D? situacién que no se
cumple en especies monocotileddneas debido a la ausencia del cambium vascular.

e Relacion biomecanica entre sostén y desarrollo de la copa

El cono de las raices se desarrolla conforme aumenta la biomasa aérea, lo cual
mantiene la estabilidad mecanica (Dransfield, 1978; Avalos y Fernandez-Otarola, 2010;
Schatz et al., 1985) y brinda el soporte necesario para permitir el despliegue del area
foliar, con el fin de suplir las necesidades respiratorias y producir mas tejidos (Chazdon,
1986b). Avalos et al. (2005) menciona que la estructura de raices fulcreas estd
determinada por el tamaiio de la palma mas que por las condiciones topograficas, de
modo que palmas mas grandes mantienen su estabilidad mediante conos de raices
fulcreas de mayor tamaio. Asi mismo, esta distribucidon puede representar una respuesta
adaptativa a los bajos niveles de oxigeno en suelos inundables (Corner, 1966; Da Silva et

al., 2015).
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En el caso de A. martiana, la poca distribucion de carbono en la raiz puede
deberse a que los terrenos en los que se encontrd esta especie fueron mas elevados y con
menos probabilidad de inundacién. Ademas, en esta especie los individuos no superan los
2m de altura y la arquitectura de la raiz observada en campo tiende a ser horizontal,
modificando su estrategia de sostén al trasladar el peso de la parte aérea a lo largo de la
raiz y el tallo (Rich et al., 1986).

Debido a su bajo porte, A. martiana se ubica en un estrato inferior del sotobosque
(Schmid, 1970), por lo que la inversién en el mantenimiento de una copa con una
arquitectura y despliegue foliar éptimos, permiten una mayor eficiencia de intercepcién
luminica (Chazdon, 1985; 1986b; Alvarez-Clare y Avalos, 2007). Especies tolerantes a la
sombra que utilizan esta estrategia de desarrollo de la copa en subdosel son Cryosophyla
warscewiczii, Prestoea decurrens (Gei-Alvarado, 2007) y Welfia georgii (Rich et al., 1986),
las cuales se caracterizan por presentar sus hojas a modo de rosetas.

A pesar de que C. tepejilote y G. interrupta son consideradas especies de
sotobosque, existen individuos que alcanzan el subdosel (capa boscosa situada entre 10y
20 m de altura). En estos casos el aumento en la inversion de biomasa en area foliar
(menor en C. tepejilote) esta asociado al aumento del diametro del tallo en las primeras
etapas de desarrollo (e.g. Sylvester y Avalos, 2009), como mecanismo para establecerse
mecdnicamente (Tomlinson et al., 2011). Una vez pasado el umbral de esta fase, la palma
aumenta su altura como una posible medida para evitar la sombra de otras plantas de
sotobosque (Gei-Alvarado, 2007) con el fin de obtener la energia necesaria para la
reproduccidon (Oyama y Mendoza, 1990).

En G. interrupta, la regresion significativa entre el carbono acumulado en tallos y
hojas sugiere que esta especie se comporta como un organismo unitario, razén por la que
es posible estimar la cantidad de carbono fijado a través de una o dos variables. El
incremento en altura requiere de un equilibrio entre el peso del tallo o su estructura

interna, y la biomasa de la copa (Terborgh y Davenport, 2001). Para esto la palma puede
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realizar pequenos aumentos en el didmetro, modificar el peso de las partes aéreas o
atribuir parte del peso hacia el cono de raices fulcreas (Schatz et al., 1985; Gei-Alvarado,
2007). En C. tepejilote la utilizacién del pst tallo junto a pst raiz da resultados de mayor
significancia que cuando se utilizan por separado. Esto debido a que tanto la raiz como el
tallo funcionan en conjunto para dar soporte a las hojas, gracias a que los mddulos
poseen mayor independencia entre si.

Los resultados sugieren un rapido incremento en altura a través de cambios
pequefios de didmetro, tal y como se observa en este y otros estudios (Schatz et al., 1985;
Rich et al., 1986; Avalos y Fernandez-Otérola, 2010; Tomlinson et al., 2011). Esta forma de
crecimiento implica que, 1) conforme las palmas aumentan su altura, disminuyen el
margen de seguridad mecdnica, 2) la dureza y rigidez del tejido del tallo aumenta, o 3) la
corona se vuelve mas liviana (Rich et al., 1986). Al comparar las tres especies, el estudio
predice que la proporcién de biomasa y por lo tanto de carbono destinada a las hojas, es
mayor en especies de menor tamafio, como sucede en A. martiana, probablemente como
respuesta a un estrato con menor intensidad luminica.

Especies como Pinanga coronata (Kimura y Simbolon, 2002), Mauritellia
(Goodman et al., 2013) y Welfia (Schatz et al., 1985), mantienen el didmetro de su tallo a
través de las distintas alturas, o no guardan relacién con la biomasa, como es el caso de
Attalea speciosa (Gehring et al., 2011). El incluir la variable didmetro en las ecuaciones
alométricas de estas especies no aumenta el valor predictivo del modelo
significativamente. En contraste con las plantas lefiosas que engrosan su tronco a través
del crecimiento secundario, estas especies de palma refuerzan sus diametros mediante la
rediferenciacion de células de parénquima en esclerénquima, fibras de xilema primario y
células de parénquima con paredes primarias gruesas y endurecidas para aumentar su
soporte mecanico (Niklas, 1994).

Segln Waterhouse et al. (1978) y Rich (1987a), en otras especies de palmas la

circunferencia del tallo puede aumentar a través del incremento en el tamafo y espacio
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entre las células de parénquima. Especies como Euterpe oleraceae, E. precatoria y E.
edulis, Prestoea decurrens, P. acuminata, Iriartea deltoidea y Socratea exorrhiza tienen la
capacidad de balancear el crecimiento en altura al aumentar proporcionalmente su
diametro (Alves et al., 2004; Avalos et al., 2005; Avalos, 2007; Avalos y Fernandez-
Otarola, 2010). En Iriartea (Rich, 1987a), Socratea (Rich et al., 1986) y Euterpe (Avalos y
Fernandez-Otarola, 2010), el tallo posee células de expansion que permiten su
engrosamiento (Rich, 1987a; Renninger y Phillips, 2012), por lo que para estas tres
especies las ecuaciones alométricas para estimar la biomasa sobre el suelo utilizan la
variable didmetro (Goodman et al., 2013).

e Implicaciones selectivas

A pesar de no tener meristemas secundarios, las palmas muestran un alto grado
de integracién fenotipica, lo que las diferencia del patrén de construccion modular
caracteristico de las plantas lenosas (Tomlinson, 2006). El alto grado de asociacidn entre
las variables morfoldgicas de la especie G. interrupta, apoya la idea de que las palmas se
comportan como organismos unitarios. Por esta razén el r> de modelos gue incluyeron las
variables, dm, af e inclusive pst tallo (variables incluidas en el primer componente de esta
especie) en una misma ecuacion, fue similar al obtenido en modelos donde estas
variables se encuentran aisladas. Esta integracion morfolégica no se cumplié en C.
tepejilote ni en A. martiana, en donde la inclusion de variables pertenecientes a los tres
maodulos en un mismo modelo, obtuvo r? mayores.

Lo anterior puede deberse a la estrategia de captacion luminica utilizada por en C.
tepejilote y A. martiana, para la cual se necesita cierta flexibilidad e independencia de sus
madulos. La baja densidad a la mitad del tallo en C. tepejilote, que le permite seguir la
variacion luminica, refleja la plasticidad de esta especie (e.g. Schatz et al,, 1985). Esta
plasticidad también se observa en su amplio rango altitudinal y latitudinal (Castillo-Mont

et al., 1994; Grayum, 2003), en su facilidad para responder a disturbios, en su capacidad
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de produccidn de raices adventicias que nacen del tallo, y en su consecuente formacidn
de estolones en casos en que el individuo fuera derribado (observacién de campo).

Para C. tepejilote los resultados coinciden con el estudio de Oyama y Dirzo (1988)
gue sostienen que la asignacién de biomasa en el tallo aumenta con la altura de la planta,
pero contradice lo que menciona este mismo estudio sobre la disminucion de biomasa en
las hojas conforme la altura aumenta. En este caso, a pesar de que el nimero de hojas se
mantiene similar durante el crecimiento de C. tepejilote, el aumento de area foliar
incrementa la cantidad de biomasa dedicada a cada hoja proporcionalmente a la altura,
como estrategia para lograr una mayor captacion de luz (Gei-Alvarado, 2007).

En etapas ontogénicas tempranas de A. martiana, la mayor cantidad de biomasa
se distribuye en las hojas mas que en el tallo. Esto favorece la intercepcién de luz como
medida adaptativa a las condiciones de sombra propias del sotobosque (King, 1991;
Niklas, 1998). La disposicidn espacial de las hojas a modo de roseta, evita el traslape en la
intercepcidon luminica para optimizar su recepciéon (Poorter, 1999). Esta distribucién de
biomasa en el tejido fotosintético durante las primeras etapas de crecimiento, permite a
las palmas de sotobosque enfrentar el aumento de su altura a pesar de las limitaciones
luminicas, y de las pérdidas de tejido foliar que se dan al subir hacia el dosel (Clark y Clark,
1989), o debido al impacto de la caida de ramas (Svenning, 2000).

La variacién en el porcentaje de carbono obtenida entre mddulos y entre especies
se ubica en los rangos estimados por Thomas y Martin (2012) para arboles de bosques
tropicales. Lo anterior demuestra que, al igual que en arboles dicotiledéneos, el utilizar el
referente general de 45% o 50% como factor para convertir la biomasa seca en carbono
(e.g. Barbour et al., 1987; Ares et al., 2002; Cannel et al., 1996) no aplica para todas las
especies de palmas. Otro estudio que ejemplifica las diferencias en el porcentaje de
carbono acumulado en los distintos tejidos es el de Gehring et al. (2011), en el cual

Attalea speciosa, presento un 42,5% de C en tallos y 39,8% en hojas.
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Tal y como sucede en las especies de sotobosque Calyptrogyne ghiesbreghtiana
(Cunningham, 1997) y Geonoma undata (Sylvester y Avalos, 2013), es probable que el
mayor porcentaje de carbono en el tejido del tallo de A. martiana, responda a una
reserva para una estrategia de crecimiento por pulsos, o para enfrentar la época
reproductiva en caso de que se presente estrés luminico. Este uso de las reservas de
carbono en el tallo es reforzado por el trabajo de Richards y Williamson (1975), donde se
demuestra que Cryosophila guagara realiza aumentos de altura en grupos masivos de
individuos, con el fin de aprovechar los claros producidos en el dosel con la caida de otros
arboles.

e Implicaciones en el presupuesto carbdnico tropical

Cuando se aplicd el factor de correccién de Sprugel (1983), los modelos
logaritmicos, tendieron a sobrestimar los valores observados en porcentajes similares a la
subestimacion de estos mismos sin utilizar los factores de correccidn, situacion predicha
por Sprugel (1983) y Hayes y Shonkwiler (2006) para individuos de gran tamafio. El
estudio demuestra que los FC de ecuaciones que incorporan variables cuya relacidn
guarda un comportamiento lineal frente al C Total (g), son mayores que aquellos que
muestran una relacidon logaritmica. Esto demuestra que el desarrollo de un modelo
logaritmico o uno lineal va a depender de cdmo sean estas relaciones en la especie de
estudio. En todo caso se aconseja utilizar las ecuaciones cuyo AIC y RMSE sean menores.
Debido a las diferencias entre los resultados obtenidos utilizando o no FC, se aconseja
aclarar siempre el uso o desuso de éste, asi como su valor. En la creacidon de modelos
alométricos, la utilizacion de FC debe quedar sujeta a la aproximacién que su resultado
brinde al calculo de carbono obtenido en la muestra.

Las ecuaciones alométricas generadas en este estudio permiten aumentar el
rango de especies monitoreadas en los inventarios forestales de carbono y sirven de base
para el cdlculo de este pardmetro en especies similares en ecosistemas tropicales. Los

resultados generados permiten comprender mejor la importancia que tienen las palmas
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de sotobosque en el presupuesto carbdnico tropical. Considerar organismos con
didmetros menores a 10 cm, reduce el sesgo en la subestimacion del célculo de biomasa y
su posterior estimacion de carbono en bosques neotropicales hasta en un 10% (DeWalt y
Chave, 2004).

A pesar de que las palmas no se ramifican y la densidad de su tallo es
significativamente menor que la de arboles dicotiledéneos (Chave et al., 2005), pueden
acumular notables cantidades de carbono, debido a su abundancia (ter Steege et al,
2013). La biomasa v la fijacion de carbono pueden ser subestimadas por los modelos de

arboles dicotiledoneos en proporciones considerables (Goodman et al., 2013).

Conclusiones y Recomendaciones

La relacién entre altura y carbono acumulado en hojas, tallos y raices fue distinta
entre especies. Los porcentajes de carbono en los tejidos de hojas, asi como en raices, no
fueron significativamente diferentes entre especies, sin embargo en el caso de tallo, el
porcentaje de carbono a la mitad de fue menor para C. tepejilote.

No se encontrd relacidn entre la densidad del tallo y el carbono total acumulado en
las palmas de sotobosque de bosque tropical lluvioso de estudio. A pesar de esto, la
distribucién de biomasa por mddulo refleja que el mayor porcentaje de biomasa en las
tres especies se asignd en proporciones similares al tallo. Con respecto a las hojas, A.
martiana dedic6 mayor cantidad de biomasa que C. tepejilote y G.interrupta,
probablemente como medida para incrementar las oportunidades de captacién luminica.
Después de la biomasa en tallo, C. tepejilote y G.interrupta dedicaron una mayor
proporciéon de biomasa a las raices como una posible medida de soporte mecdnico y
absorcion de nutrientes.

Los patrones de secuestro de carbono reflejan que en palmas de bosque tropical
lluvioso, especificamente, en el estrato de sotobosque, los médulos pueden comportarse

como unidades fisiolégicas dependientes o independientes, y este comportamiento
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indicara si para estimar el carbono total fijado pueden utilizarse ecuaciones para arboles
dicotileddneos.

Utilizando esta informacion, se generaron ecuaciones alométricas especificas para
la estimacion de carbono total (incluyendo biomasa subterrdnea) en tres especies de
palma de sotobosque (C. tepejilote, A. martiana y G. interrupta), indistintamente de la
edad o tamanfo del individuo. A través de variables obtenidas en campo, o bien, a través
de la transformacion de metadatos de biomasa por moédulo o area foliar, las ecuaciones
aqui presentadas podran utilizarse para estimar el carbono total de estas especies en
ecosistemas similares, asi como en otras palmas con estructuras semejantes. Ademas, a
partir de estos modelos se pueden realizar comparaciones entre el carbono acumulado
por palmas y el acumulado por arboles dicotileddneos. El uso de variables que requieren
métodos destructivos, asi como de mediciéon directa en el campo, permiten al
investigador utilizar la ecuacidn que mejor se adapte al método de inventario forestal,
posibilidades de muestreo y/o acceso a metadatos de estudios anteriores.

De esta forma se amplia la base de datos de ecuaciones alométricas para estimar
el carbono fijado en especies de palma de sotobosque de bosque tropical lluvioso. Con el
fin de mejorar las estimaciones del almacenamiento de carbono en bosques tropicales, se
recomienda ampliar la base de datos con especies de palmas pertenecientes a otros
estratos y generar ecuaciones a nivel de subfamilias. De igual forma, se sugiere valorar el
aporte de las partes reproductivas de estas especies en el almacenamiento de carbono,
debido a la contribucidén sustancial que sus frutos y semillas aportan a la productividad
del bosque. Esta alta produccién puede incluso competir con el almacenamiento de
carbono en periodos de estrés, especialmente en los tallos y hojas, siendo esta

competencia mucho mayor en especies que mueren después de haber florecido.
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Cuadros y Figuras

Cuadro 1: Lista de las variables medidas en tres especies de palmas de sotobosque con su

respectiva abreviatura, tamafio muestral y rango de datos obtenidos. Reserva Bioldgica La

Tirimbina y Estacidn Biolégica La Selva, Costa Rica, 2014.

Variable Abreviatura C. tepejilote G. interrupa A. martiana
Numero de individuos #ind. (#) 22 9 15
Altura del tallo aéreo h (cm) 36 - 682 69 —1162 4-82
Diametro del tallo:
- sobre el cono de raices db (cm) 1,3-5,1 4,8-13,2 1,6-3,9
- a la mitad del tallo aéreo  dm (cm) 1,4-3,8 4,3-9,0 1,4-3,3
- en el extremo distal da (cm) 1,6-3,9 3,5-8,8 1,4-3,2
Numero de frondas f#) 3-6 6-—20 9-26
Area foliar af (cm’) 2205-46533 15762 -225445 1290 -30423
Peso seco total del tallo pst tallo (g) 13,2 -2003,7 234,6 - 32671,6 4,8-392,1
Peso seco total de las hojas  pst hojas (g) 18,3-337,5 136,9-5168 0,3-292,2
Peso seco total de la raiz pst raiz (g) 6,8—-1146,5 26,1 —19648,5 2,6-79,0
Peso seco total de la planta  pst total (g) 45,5-2931,2 397,6 —54513,6 20,1-630,0
Carbono en gramos en:
- tallo C(g) en tallo 5,5-896,9 89,3 —14663,0 2,1-180,4
- hojas C(g) en hojas 10,9 -154,7 60,6 —2210,2 5,4-129,8
- raiz C(g) enraiz 3,0-510,7 11,1 — 6668,2 1,1-29,9
Contenido total de carbono
en gramos C Total (g) 19,4-1309,0 161,0—22220,5 8,6 —285,7
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Cuadro 2: Densidad (g/mL) promedio de muestra seca y desviacién estandar, de tres

segmentos de tallo (base del tallo sobre la corona de raices (Base), mitad del tallo (Mitad)

y extremo distal, por debajo de la hoja mas vieja (Apice)) en tres especies de palma del

sotobosque del bosque lluvioso. Reserva Biolégica La Tirimbina y Estacion Bioldgica La

Selva, Costa Rica, 2014.

Muestra Especie F gl p
de tallo A. martiana C. tepejilote G. interrupta

Apice 0,31 0,06 0,27 £ 0,06 0,26 + 0,05 1,883 2,42 0,165
Mitad 0,37+0,10 0,28+0,10 " 0,38+0,10 4,312 2,42 0,020
Base 0,38+0,10 0,32+0,13 0,44 +0,18 2,331 2,42 0,110

) Diferencia significativa entre especies.
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Cuadro 3: Resumen de los modelos de regresion utilizados para determinar el C Total (g) en la palma de sotobosque C.

tepejilote en el Corredor Bioldgico San Juan La Selva, Heredia, Costa Rica, 2014. Y = C Total (g), M = total de biomasa

seca, h = altura del tallo aéreo (cm), pst = peso seco total (g), af = area foliar (cm?), dm = didmetro a la mitad del tallo

(cm), RMSE = error de la raiz cuadrada media, AIC = indice del criterio de Akaike. En paréntesis el factor de correccién de

para los modelos logaritmicos.

# variables Férmula RMSE | AIC | r p

modelo Predictoras

Lineal
1 Mz y=-1,858 + 0,439 x M1 13,248 | 115,6 | 0,999 | <0,0001
2 h, pst tallo, pst raiz y =16,187 + 0,138 x h + 0,459 x pst tallo + 0,443 x pst raiz | 28,524 | 151,0 | 0,994 | <0,0001
3 af, pst tallo, pst raiz | y = 4,938 + 0,002 x af + 0,452 x pst tallo + 0,467 x pst raiz | 28,528 | 151,0 | 0,994 | <0,0001
4 pst raiz, pst tallo y =29,284 + 0,461 x pst tallo + 0,506 x pst raiz 31,128 | 154,0 | 0,992 | <0,0001
5 h, af, psttallo y =-65,20 + 0,587 x h + 0,004 x af + 0,478 x pst tallo 77,978 | 195,3 | 0,955 | <0,0001
6 h, pst tallo y =-18,457 + 0,742 x h + 0,505 x pst tallo 83,373 | 197,4 | 0,946 | <0,0001
7 af, pst tallo y =-68,649 + 0,010 x af + 0,501 x pst tallo 108,800 | 209,1 | 0,908 | <0,0001
8 pst tallo y =96,872 + 0,619 x pst tallo 144,230 | 220,6 | 0,829 | <0,0001
9 pst raiz y = 148,297 + 0,872 x pst raiz 206,940 | 236,5 | 0,648 | <0,0001
10 h, dm, af y=-251,974+0,748 x h + 82,176 x d + 0,010 x af 229,550 | 242,8 | 0,610 | 0,0006
11 h, dm y =-436,950 + 0,957 x h + 208,361 x d 234,090 | 242,8 | 0,572 | 0,0003
12 h y=80,519+ 1,378 x h 246,517 | 244,2 | 0,500 | 0,0002
13 dm y =-767,364 + 395,126 x dm 264,258 | 247,3 | 0,425 | 0,0010

Logaritmico
14 h, pst tallo, pst raiz Y=1,121x h %% x pst tallo 0453 pst raiz 0316 (1,01) |o0,2111 -93,1 | 0,991 | <0,0001
15 af, pst tallo, pst raiz | Y=1,960 x af 0.009 pst tallo 0475 pst raiz 0420 (1,01) | 0,164 -76,0 | 0,981 | <0,0001
16 | pst raiz, pst tallo Y =2,096 x pst tallo **"® x pst raiz **** x (1,01) 0,159 | -78,0 | 0,981 | <0,0001
17 h, af, psttallo Y=0,098 x h>** x af**® x pst tallo®>"" x (1,02) 0,212 -64,7 | 0,968 | <0,0001
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Cuadro 3 (continuacion): Resumen de los modelos de regresion utilizados para determinar el C Total (g) en la palma de

sotobosque C. tepejilote en el Corredor Biolégico San Juan La Selva, Heredia, Costa Rica, 2014. Y = C Total (g), M = total

de biomasa seca, h = altura del tallo aéreo (cm), pst = peso seco total (g), af = drea foliar (cm?), dm = didmetro a la mitad

del tallo (cm), RMSE = error de la raiz cuadrada media, AIC = indice del criterio de Akaike. En paréntesis el factor de

correccion de para los modelos logaritmicos.

# Variables Formula RMSE | AIC | 12 p
modelo Predictoras

18 h, pst tallo Y=0,599 x h%** x pst tallo >*** x (1,03) 0,240 | -60,0 | 0,956 | <0,0001
19 af, pst tallo Y =0,047 x pst tallo % x af ®>*° x (1,05) 0,301 |-50,0 | 0,931 | <0,0001
20 pst tallo Y = 2,552 x pst tallo **** x (1,08) 0,392 |-39,4 | 0,877 | <0,0001
21 pst raiz Y =5,165 x pst raiz®""* x (1,09) 0,414 |-36,9 | 0,863 | <0,0001
22 h, dm, af Y=0,013x h P x dm > x af %% x (1,11) 0,464 |-30,2 | 0,845 | <0,0001
23 h, dm Y=0,576 x h %% x dm *%?x (1,14) 0,507 |-27,1 | 0,805 | <0,0001
24 h Y=0,581x h """ x (1,18) 0,582 |-21,9 | 0,728 | <0,0001
25 dm Y = 3,320 x dm**® x (1,26) 0,644 |-17,5 | 0,669 | <0,0001
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Cuadro 4: Resumen de los modelos de regresion utilizados para determinar el C Total (g) en la palma de sotobosque A.

martiana en el Corredor Bioldgico San Juan La Selva, Heredia, Costa Rica, 2014. Y = C Total (g), My = total de biomasa

seca, h = altura del tallo aéreo (cm), pst = peso seco total (g), af = area foliar (cm?), dm = didmetro a la mitad del tallo

(cm), RMSE = error de la raiz cuadrada media, AIC = indice del criterio de Akaike. En paréntesis el factor de correccién de

para los modelos logaritmicos.

# variables Férmula RMSE | AIC P p

modelo Predictoras

Lineal
1 My Y =-2,770 + 0,456 x M 2,762 32,3 0,999 |<0,0001
2 af, pst tallo Y =11,573 + 0,005 x af + 0,416 x pst talllo 16,294 | 86,4 | 0,962 <0,0001
3 f, pst tallo Y =-66,665 + 8,433 x f + 0,418 x pst tallo 16,64 87,0 |0,961 <0,0001
4 h, da, af Y =-104,727 + 1,353 x h + 49,322 x da + 0,005 x af | 24,019 | 98,7 | 0,925 <0,0001
5 h, da, f Y =-187,080 + 1,222 x h + 53,597 x da + 8,806 x f | 29,233 | 104,6 | 0,889 | <0,0001
6 h, af Y =-11,048 + 1,632 x h + 0,006 X af 33,021 |107,6 | 0,845 | <0,0001
7 h, f Y =-107,023 + 1,492 x h + 11,332 x f 38,162 |111,9 | 0,793 | <0,0001
8 pst tallo Y = 44,243 + 0,555 x pst tallo 38,709 111,5 | 0,769 <0,0001
9 h, pst tallo Y = 54,660 — 0,590 x h + 0,643 x pst tallo 39,262 |112,7 | 0,781 0,0001
10 | h, da Y =-135,947 + 1,456 x h + 85,486 x da 46,678 | 118,0 | 0,690 0,0009
11 | da Y =-127,897 + 107,295 x da 55,737 | 122,5 | 0,521 0,0024
12 | h Y =46,251+2,102 x h 62,587 | 126,0 | 0,350 0,0119

Logaritmico
13 | of pst tallo Y=0,305x af *** x pst tallo >** x (1,01) 0,140 |-56,2 | 0,979 |<0,0001
14 | f, pst tallo Y =0,488 x f%%** x pst tallo *** x (1,01) 0,134 |-57,5 | 0,978 |<0,0001
15 | h, da, af Y=0,038x h %" x da “*® x af *°*° x (1,06) 0,355 27,7 | 0,880 | <0,0001
16 | h,da, f Y=0,126 x h ** x da V"% x £ °% x (1,08) 0,404 |-26,6 | 0,870 |<0,0001
17 | h of Y =0,017 x h %**° x af *®* x (1,13) 0,492 -18,6 | 0,748 0,0003
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Cuadro 4 (continuacion): Resumen de los modelos de regresion utilizados para determinar el C Total (g) en la palma de

sotobosque A. martiana en el Corredor Bioldgico San Juan La Selva, Heredia, Costa Rica, 2014. Y = C Total (g), My = total

de biomasa seca, h = altura del tallo aéreo (cm), pst = peso seco total (g), af = drea foliar (cm?), dm = didmetro a la mitad

del tallo (cm), RMSE = error de la raiz cuadrada media, AIC = indice del criterio de Akaike. En paréntesis el factor de

correccion de para los modelos logaritmicos.

# variables Formula RMSE | AIC | 12 p
modelo Predictoras

18 | hf Y =0,088 x h %' x £ 3% x (1,17) 0,562 |-14,6 | 0,670 | 0,0013
19 | pst tallo Y = 3,016 x pst tallo "> x (1,03) 0,243 | -40,6 | 0,934 | <0,0001
20 | h, pst tallo Y = 3,190 x h %% x pst tallo ®"*® x (1,03) 0,252 | -38,7 | 0,934 | <0,0001
21 | h, da Y =2.954 x h %% x da ***2 x (1,18) 0,575 |-13,9 | 0,655 | 0,0017
22 |da Y = 8.750 x da ***' x (1,21) 0,561 |-12,3 | 0,561 | 0,0013
23 | h Y = 16.660 x h ®>*8 x (1,43) 0,842 |-3,3 |0,198 | 0,0963
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Cuadro 5: Resumen de los modelos de regresién utilizados para determinar el C total (g) en la palma de sotobosque G.

interrupta en el Corredor Bioldgico San Juan La Selva, Heredia, Costa Rica, 2014. Y = C Total (g), M+ = total de biomasa

seca, h = altura del tallo aéreo (cm), pst = peso seco total (g), af = area foliar (cm?), dm = didmetro a la mitad del tallo

(cm), RMSE = error de la raiz cuadrada media, AIC = indice del criterio de Akaike. En paréntesis el factor de correccién de

para los modelos logaritmicos.

# Variables Formula RMSE | AIC | 12 p

modelo | predictoras

Lineal
1 af, pst tallo | Y=-683,320+ 0,019 x af + 0,621 x pst talllo 287,300 | 104,2 | 0,9991 | <0,0001
2 My Y = 113,242 + 0,421 x M 532,300 | 114,7 | 0,9964 | <0,0001
3 h, dm, of Y =-15945,95 + 8,072 x h + 3353,063 x dm - 0,008 x af | 821,7 123,5 | 0,9940 | <0,0001
4 h, dm Y =-15082,490 + 8,202 x h + 3066,970 x dm 803,450 | 122,8 | 0,9931 | <0,0001
5 h, dm, f Y =-14941,370 + 8,368 x h + 3093,970 x dm — 29,960 x f | 875,180 | 124,6 | 0,9931 | <0,0001
6 f, pst tallo Y =-1582,057 + 173,754 x f + 0,664 x pst tallo 829,86 123,3 | 0,9926 | <0,0001
7 h, pst tallo Y=617,317-1,717 x h + 0,762 x pst tallo 958,500 | 125,9 | 0,9901 | <0,0001
8 pst tallo Y=176,839 + 0,714 x pst tallo 919,620 | 124,6 | 0,9894 | <0,0001
9 h, af Y =-5244,454 + 14,717 x h + 0,498 x af 2730,500 | 144,8 | 0,9199 | 0,0005
10 |hf Y =-7875,756 + 17,373 x h + 434,183 x f 3674,600 | 150,1 | 0,8549 | 0,0031
11 | dm Y =-1815,192 + 4337,672 x dm 1939,585 | 138,0 | 0,9528 | <0,0001
12 | h Y =-4477,572 + 21,472 x h 3616,917 | 149,2 | 0,8360 | 0.0006

Logaritmico
13 | of psttallo | Y=0,067 x af >*°" x pst tallo **® x (1,01) 0,123 -35,4 | 0,9952 | <0,0001
14 | h, dm, of Y = 0,008 x h '8 dm %8 x af %*° x (1,02) 0,173 -28,9 | 0,9921 | <0,0001
15 | h, dm Y = 0,062 x h *# x dm *** (1,02) 0,212 -25,6 | 0,9858 | <0,0001
16 | h dm,f Y=0,052 x h " x dm »** x £%**° x (1,02) 0,199 -26,4 | 0,9895 | <0,0001
17 | f psttallo | Y=0,680 x f %% x pst tallo ®*** x (1,02) 0,173 -29,3 | 0,9906 | <0,0001
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Cuadro 5 (continuacion): Resumen de los modelos de regresidn utilizados para determinar el C total (g) en la palma de
sotobosque G. interrupta en el Corredor Bioldgico San Juan La Selva, Heredia, Costa Rica, 2014. Y = C Total (g), M+ = total
de biomasa seca, h = altura del tallo aéreo (cm), pst = peso seco total (g), af = area foliar (cm?), dm = didmetro a la mitad
del tallo (cm), RMSE = error de la raiz cuadrada media, AIC = indice del criterio de Akaike. En paréntesis el factor de

correccion de para los modelos logaritmicos.

# Variables Formula RMSE | AlC | p
modelo Predictoras

18 | h, pst tallo Y = 1,387 x h %' x pst tallo **** x (1,02) 0,210 -25,8 | 0,9861 | <0,0001
19 | pst tallo Y = 1,140 x pst tallo °*° x (1,02) 0,196 -26,6 | 0,9858 | <0,0001
20 | h of Y =0,001 x h **® x af **’? x (1,05) 0,315 -18,4 | 0,9686 | <0,0001
21 | hf Y=0,082x h B x f 1% x (1,09) 0,416 -13,4 | 0,9453 | 0,0002
22 | dm Y =2,221 x dm**®* x (3,64) 1,005 1,8 | 0,6260 | 0,0111
23 | h Y =0,137 x h***® x (1,15) 0,445 -12,8 | 0,9268 | <0,0001
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Cuadro 6: Resultados de los porcentajes de varianza explicado por cada una de las variables predictoras en el analisis de

componentes principales segln especie. Reserva Bioldgica La Tirimbina y Estacién Bioldgica La Selva, Costa Rica, 2014.

C. tepejilote A. martiana G. interrupta
Variables Componente Componente Componente Componente Componente Componente
predictoras Principal 1 Principal 2 Principal 1 Principal 2 Principal 1 Principal 2
My 0,31142 -0,14070 0,38635 0,04989 0,31651 0,01673
h 0,29343 -0,17750 0,22927 0,37270 0,29918 0,28466
db 0,30505 -0,09640 0,21847 0,40101 0,28549 -0,18497
dm 0,31300 -0,03637 0,32675 0,30833 0,31207 -0,13651
da 0,24387 -0,00813 0,30841 0,00354 0,28440 -0,35781
f 0,30406 0,04834 0,33816 -0,21570 0,28865 -0,01403
af 0,34489 0,07637 0,31291 -0,26071 0,29610 -0,24465
pst tallo 0,24366 -0,11420 0,32530 0,24385 0,31398 0,05315
pst hojas 0,30975 -0,24067 0,26674 -0,33217 0,28116 -0,29622
pst raiz 0,29124 -0,09455 0,12460 0,25590 0,31092 0,02534
pb 0,11017 0,60407 0,26129 -0,20907 0,24028 0,47370
pm 0,12449 0,59833 0,19280 -0,10797 0,20716 0,59883
pa 0,24387 0,35643 0,19585 0,44413 0,06770 0,05971
Porcentaje
Zceul?“'at'vo 57,76 76,10 48,58 67,54 72,74 85,24
varianza
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Cuadro 7: Coeficiente de correlacion entre el C (g) acumulado en los tres principales

o6rganos de palmas de sotobosque segln especie. Reserva Bioldgica La Tirimbina vy

Estacidn Bioldgica La Selva, Costa Rica, 2014.

Especie C(g) Tallo C (g) Hojas
C. tepejilote C (g) Hojas 0,4973 -
C (g) Raiz 0,4934 0,6684
A. martiana C (g) Hojas 0,2428 -
C (g) Raiz 0,2790 -0,0004
G. interrupta  C (g) Hojas 0,7115 -
C (g) Raiz 0,9781 0,8376
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Fig. 1: Relacidn entre altura (h) y carbono acumulado (C (g)) en tres palmas de sotobosque: C. tepejilote, A. martiana y
G. interrupta segun organo. Fig. 1a: relacion logaritmica tanto en el eje y como en el eje x, Fig. 1b, c y d: relacién lineal,
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Selva, Costa Rica, 2014.
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Estacidn Bioldgica La Selva, Costa Rica, 2014.
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La Selva, Costa Rica, 2014.
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Fig. 5: Regresion de las variables significativas para los modelos de estimacién de C Total

(g) de C. tepejilote. Fig. 5 a y b: regresiones lineares, c: regresion logaritmica tanto en el

eje Xcomo en el eje Y, y d, e y f: regresiones logaritmica en el eje Y. Reserva Bioldgica La

Tirimbina, Costa Rica, 2014.
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Fig. 6: Diagrama de dispersion de los valores de C Total (g) observados y predichos por los

modelos lineales para C. tepejilote presentados en el Cuadro 3, con valores de r?

superiores a 0,90. Las lineas punteadas corresponden a los limites de confianza a un 95%.

Entre paréntesis se encuentran las variables predictoras para cada modelo. Reserva

Bioldgica La Tirimbina

, Costa Rica, 2014.
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Fig. 7: Diagrama de dispersion de los valores de C Total (g) observados y predichos por los
modelos logaritmicos para C. tepejilote presentados en el Cuadro 3, con valores de r’
superiores a 0,90. Las lineas punteadas corresponden a los limites de confianza a un 95%.
Entre paréntesis se encuentran las variables predictoras para cada modelo. Reserva

Bioldgica La Tirimbina, Costa Rica, 2014.
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tanto en el eje X como en el eje Y. Reserva Bioldgica La Tirimbina, Costa Rica, 2014.
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modelos lineales para A. martiana presentados en el Cuadro 4, con valores de r?
superiores a 0,85. Las lineas punteadas corresponden a los limites de confianza a un 95%.

Entre paréntesis se encuentran las variables predictoras para cada modelo. Reserva
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Fig. 10: Diagrama de dispersion de los valores de C Total (g) observados y predichos por
los modelos logaritmicos para A. martiana presentados en el Cuadro 4, con valores de r’
superiores a 0,85. Las lineas punteadas corresponden a los limites de confianza a un 95%.

Entre paréntesis se encuentran las variables predictoras para cada modelo. Reserva
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tanto en el eje X como en el eje Y. Reserva Bioldgica La Tirimbina y Estacion Bioldgica La

Selva, Costa Rica, 2014.
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Fig. 12: Diagrama de dispersion de los valores de C Total (g) observados y predichos por
los modelos lineales para G. interrupta presentados en el Cuadro 5. Las lineas punteadas
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variables predictoras para cada modelo. Reserva Bioldgica La Tirimbina y Estacién

Bioldgica La Selva, Costa Rica, 2014.
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Fig. 13: Diagrama de dispersion de los valores de C Total (g) observados y predichos por

los modelos logaritmicos para G. interrupta presentados en el Cuadro 5. Las lineas

punteadas corresponden a los limites de confianza a un 95%. Entre paréntesis se

encuentra las variables predictoras para cada modelo. Reserva Bioldgica La Tirimbina y

Estacidn Bioldgica La Selva, Costa Rica, 2014.
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Fig. 14: Regresion del C Total (g) y el resultado consolidado de los dos primeros

componentes principales (CP) para C. tepejilote. Reserva Bioldgica La Tirimbina, Costa

Rica, 2014.
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Fig. 15: Regresion del C Total (g) y el resultado consolidado de los dos primeros

componentes principales (CP) para A. martiana. Reserva Bioldgica La Tirimbina, Costa

Rica, 2014.
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Fig. 16: Regresion del C Total (g) y el resultado consolidado de los dos primeros
componentes principales (CP) para G. interrupta. Reserva Bioldgica La Tirimbina vy

Estacidn Bioldgica La Selva, Costa Rica, 2014.
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