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RESUMEN

Randol Villalobes Vega.
Fenclogia y relaciones hidricas de 11 especies de arboles de un fragmento de bosque
seco Neotropical.

Tesis de Licenciatura en Biclogfa, énfasis Boténica, — San José. C.R.:

R. Villalobos-Vega, 2001.

SBh.: 13il.- B4 refs,

Se estudid el desarrollo fenolégico v las relaciones hidricas de 11 especias de arboles de un
fragmento de bosque seco Neotropical, 40-50 afos después de la Gltima perturbacién humana
importante, ubicado en el Parque Nacional Santa Rosa, provincia de Guanacaste, Costa Rica. Las
especies evaluadas fueron Bursera simaruba, Bursera fomentosa, Cochlospermum vitifolium,
Guettarda macrospsrma, Luehea speciosa, Tabebuia ochracea, Lysiloma auritum, Hymenaea
courbanl, Dilodendron costaricense, Manilkara chicle, y Quercus olecides. Las especies y .os
individuos ssleccionados co-existian en un micrositio comun de aproximadaments 1 Ha.

El suelo del sitio del estudio es plano, rocoso, de fertilidad mederada, con reducida capacidad de
aimacenamiento de agua y propension al encharcamiento. E! patrén climatico anusal experimentado
durante el periodo de observaciones, que se extendid desde agosto de 1998 hasta setiembre del
2000, se caracterizd por una marcada estacionalidad en |a distribucion de la lluvia, que resultd en
el desarrollo de estaciones seca y lluviosa bien definidas. El contenido de agua del suelo en el sitio
de estudio, medido mediante el uso de Ia técnica del TDR (reflectometria del dominio del tiempo),
experimento marcadas fluctuaciones a lo largo del afio, se presentaron los valores mas bajos en
las capas superficiales del suelo (0-30 cm) durante la estacién seca {noviembre a mayo), mientras
que los valores mas altos se registraron en la segunda mitad de la estacion-lluviosa (agosto a
octubra)

La actividad fenoiGgica de los arboles se evalud semi-cuantitativamente utilizando |la técnica de
Fournier. Se midieron la brotacién, la caida del follaje y el periodo de caida de las hojas, la
floracion, y la fructificacion. Los cambios en las relaciones hidricas de los arboles estudiados fueron
simuiténeamente monitoreados a lo largo del ciclo fenalégico anual. Se midieron el potencial
hidrico de las hojas y del tronco utilizando la camara de presién de Scholander y la técnica de
tincion de Shardakov, respectivamante, el contenido de agua de los troncos utilizando la técnica del
TDR, y &l flujo de savia en el xilema utilizando |a técnica de disipacion térmica de Granier.

Las observacionss fenoldgicas demostraron que en el sitio de estudio la mayoria de las 11
especies evaluadas se comportaron como deciduss de raducida (B. simaruba, B, fomentosa, C.
vitifolium) e intermedia longevidad foliar (G. macrosperma, L speciosa, T, ochracea), brevi-
deciduas o intercambiadores de follaje (L awntum, H. courbani, D. costaricense), o como
sismpreverdes (Q. olecides, M. chicle). La caida de! fallaje de la mayoria de las 11 especies
evaluadas se inicid y completd en los primeros meses de la estacion seca, pero se extendid
durante toda esta estacién, de manera imegular entre las especies y entre los individuos dentro de
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una misma especie. La caida del follaje de las especies con tronco suculento (B. simaruba. 5
tomentosa, C. vitifolium) se inicié durants la transicién de la estacién lluviosa a |a seca y antes de |a
conclusion formal de las lluvias. La defoliacidn completa de las especies brevi-deciduas (L. sunitum,
H. courbanil, D. costancenss) fue seguida por la répida brotacién del follsje y la produccién de
nuevas generaciones de hojas durante |a estacién seca La abscision de las hojas de las espacies
siempre verdes (Q. oleoides, M. chicle) no parecid guerdar relacién con eventos climaticos
especificos, mostré gran asincronia entre los individuos dentro de una misma especie, v pareci
depender mas bien de factores bidticos como la longavidad de las hojas.

La produccitn del follaje en T. ochracea Yy en algunas especies deciduas oeurrid solo después dal
inicio de la estacion lluviosa. Sin embargo, |a brotacién lemprana en ausencia de Huvias y antes del
inicio formal de |a estacitn lluviosa fue un fendmeno comunmente observado en las especies brevi-
deciduas y en slgunas deciduas con tronco suculento (B. simaruba, C. witifolium). La brotacién de
las especies siempre verdes fue continua a lo largo de casi todo el afio, aungue su ritmo difirié
entre los individuos de una misma especis,

La floracion y el crecimiento vegetativo mostraron relaciones morfogenéticas y cronolégicas claras,
En algunas especies, la defoliacin parecio ser un requisito para la terminacién del desarrolio y la
antesis de las yemas reproductivas, misntras que an otrds. la floracién y la antesis ocurrieron
simultaneamente con la extensidn de los tallos y la expansion de las hojas. La floracién fue
observads en lodas ias especies estudiadas ¥ su intensidad difiné durante los 2 ciclos fencldgicos
evaluados. Esta ocumid a mediados o finales de la estacién seca en 8. simaruba, C. witifolium, L.
speciosa, L. auntum, H. courbani y D. costancense, al inicio de la sstacitn secaen 5. tomentosa,
G. macrosperma, T. ochracea y M. chicle. y 2 lo largo de todo ¢l afe en diferentes individuos de Ia
especie siempre verde Q ofeoides. En contraste, la fruetificacién no fue observada o fue escasa en
la mayoria de las especies evaluadas, y el desarrollo de los frutos, cuando se presentd, ocurrid
durante la estacidn seca o lluviosa, dependiendo de la espacie. Los eventos de fructificacion mas
intensos fueron observados en las espeacies con tallos suculentos.

Las estrategias fenologicas observadas también pudieron reconocerse an los patrones anuales da
las relaciones hidricas vy del uso del agua de las especies estudiadas. Estos patrones fueron
controlados principaimente por el clima, la longevidad foliar y por la duracién de los periodos da
czaida de las hojas. La mayoria de las espacies estudiadas mostraron las tasas maximas de uso de
agua durante la estacidn lluviosa. Las especies deciduas suculentas (8. simaruba, B. tomentosa,
C. vitifolium) evadieron el estrés hidrico mediante la répida absicion del follaje durante la transicidn
de la estacion lluviosa a la ssca, manteniendo un alto potencial hidrico en el talio suculento pero
restringiendo su intercambio gasesso a los meses lluviosos con menor radiacién solar. Las hojas
de las especies deciduas con mayor longevidad foliar (G. macrosperma, L speciosa, T. ochracea)
toleraron el desarrollo inicial del estrés hidrico impuesto por la estacién seca. y los arboles
meostraron tasas sustancialss de uso de agua durante la primera parte de esta estacién. La tass de
uso de agua de |as especies brevi-deciduas (L. aurfum, H. courbaril, D. costamcense) fue notable
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durante todo el afio, excepto en los breves periodos de caida de las hojas. Las especies
siempreverdes (Q. olsoides, M. chicle) toleraron la sequia, y a paa-wr dal estres hidrico medido en
sus hojas y troncos, mostraron tasas considerables de uso de agua durante la estacién seca.

En el fragmento de bosque seco estudiado, los resultados permitieron agrupar los hébitos
fenologicos observados en 4 categorias flexibles; 1) deciduos con tronco suculento, 2) deciduos
con longevidad foliar intermedia, 3) brevi-deciduos, y 4) siempre-verdes. En Santa Rosa, los
arboles pertenecientes a cada una de estas categorias mostraron similitudes en sus patrones de
actividad vegetativa y reproductiva, en las relaciones hidricas de sus hojas y de sus troncos, ¥ en
los patrones del uso del agua a lo largo del ciclo climético anual. La diversidad de habitos
fenologicos observados en las sspecies de arboles que co-existen en este fragmento de bosque
seco es el resultado de multiples interacciones entre la marcads estacionalidad climatica que
caracteriza este ecosistema, las caracteristicas del micrositio, y la gran diversidad inter e
intraespecifica en los atributos bidticos de los arboles, tales como la longevidad foliar, Ia
arquitectura hidraulica, la profundidad de enraizamiento, y la capacidad de almacenamiento de
agua.

Ademas, los resultados de este estudio indican que la abundancia v la distribucién de las gspacies
de arboles con diferentes habitos fenoldgicas no se encuentran necesariamente ligadas a la
presencia de micrositios especificos dentro del bosque o a rasgos estructurales individuales, v que
la existencia de estrategias fenologicas contrastantes en sitios relativamente homogéneos es una
consecuencia de |la diversidad y la plasticidad de (os atributos bidticos de los arboles. Finaiments,
fendmenos como la caida del follaje de las especies suculentas antes de la conclusién de las
luvias y la brotacidn anticipada de algunas especies deciduas, indican que la fenclogia de los
arboles tropicales puede responder también a sefiales ambientales o fisicldgicas que no estan
ligadas directamente con la estacionalidad en la distribucién de las lluvias.




INTRODUCCION

Segun el sistema de zonas de vida de Holdridge (1967), y como
consecuencia de las variaciones en altitud, se puede definir cinco regiones basadas
en la temperatura promedio del aire anual: la basal o tropical, la de premontano, la
de montano bajo, la de montano y la subalpina.

La regién basal abarca un rango de elevacion entre los 0 y 500 metros sobre
el nivel del mar, y presenta temperaturas anuales promedio mayores a 24°C.
Dentro de ésta se encuentran incluidas tres regiones de precipitacién, que definen
los tres tipos de bosque de tierras bajas que hay en Costa Rica: Bosque Tropical
Himedo, Bosque Tropical muy Humedo, y Bosque Tropical Seco.
Aproximadamente la mitad de la vegetacién de América Central y el Caribe se
encuentra dentro de esta (itima zona de vida (Holdridge, 1967). En la actualidad,
se considera que los bosques secos son los biomas tropicales mas amenazados
(Janzen, 1988). Un ejemplo claro de esta situacion es Ia fisonomia actual de Santa
Rosa, compuesto por fragmentos de extension variable en diferentes estados de
sucesion después del Gltimo evento importante de perturbacion (Pacheco, 1998),
usualmente causada por incendios forestales y la extraccion de. madera. Los
fragmentos de bosque pueden exhibir procesos ecofisiolégicos como el colapso de
la vegetacion (Laurance y Bierregard, 1997; Laurance, et al., 1998a y b), que
apenas comienzan a ser estudiados y que podrian afectar el desarrollo fenolégico
de los arboles.

Los bosques secos tropicales y subtropicales se encuentran en areas libres
de congelamiento en donde el promedio anual de biotemperatura es superior a los
17 °C, la precipitacion anual se encuentra entre 250 y 2000 mm, y la relacién entre
evapotranspiracion potencial y precipitacion es mayor que 1 y hasta un valor
max_ir;;_de_: 2. Debido a que este tipo de bosque es determinado principalmente por
el clima, puede producirse en una amplia variedad de tipos de suelos (Murphy vy
Lugo, 1895). Los bosques secos son frecuentemente confundidos con bosgques
deciduos, pero el grado de caida de las hojas varia ampliamente. No tcdns. los




Dosques secos son conspicuamente deciduos ¥ no todos los bosques deciduos son
bosques secos (Murphy y Lugo, 1995), El _b_osq_q_e de-::ldun 8 _una de las
asociaciones _vegetales encontradas s en el bosque seco, la cual antes de Ia
mtensmcacnén ganadera cubria la mayor parte del territorio guanacasteco (Valerio,
1891).

Este tipo de bosque se caracteriza pc:-r el gran numaro de aspeeres _que se
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_a_qg.[Hulbrook et al., 1995) Sagun Murphy y Lugu {1995} an el bnaque seco de _
Guanacaste un estimado de 60-75% de todas las especies de arboles son
deciduas; esta. rﬁg:an cuenta con una estacion ﬂuwcsa y una prolongada ¢ estacmn
seca. No obstante, la sevendad de la estacién seca no parece ser el Unico fac:tor
qhe datermma el porcentaje de especies deciduas, ya que la frecuencia con la que
ocurren las estaciones secas mas severas parece tener una correlacion muy fuerte

con el porcentaje de especies deciduas en una comunidad. Bosques con dos
estaciones secas y dos lluviosas, como suele ocurrir en Africa, y con promedios
anuales de lluvia incluso ligeramente inferiores a los de Guanacaste, tienen solo un
20% de especies deciduas (Reich, 1995).

Las aspecfes dec:t_duas comunmente EDEKIStEH con otras que presentan
habitos fenoldgicos contrastantes; tal es el caso de las siempre U&I:dﬂs Estas dos
estrategias fencioglcas constituyen los extfernus de wuna gama de

mmpﬂrtamtentua ya que el inicio de la ml’da del fD"HjE y la Iong;tud del permda

durante el cual los arboles permanecen deq[glradus varia de de una aspe-::a a ofra y
dentro de una mrsma_g@n; —Esta rango de mmportamlentus _ha sido
comunicado por varios autores (Sobrado y Cuenca (1979), Borchert (1980), Reich y
Borchert (1984, 1988), y por Wright y Comejo (1990)). Borchert (1980) y Reich y
Borchert (1984) sefialan que algunos de estos comportamientos son facultativos,
debido a que lndmducfs de la misma ©especie que crecen en sitios dlfemnmLfn el

mlsmu sitio, pueden desplegar marcadas diferencias fenuléglcas entre si, pero

asfgnan el papel mas importante en el control de la caida de Ias hujas ala
interaccion entre la edad de estas hojas y el inicio de la estacién seca (Borchert,
1994). Holbrook et al. (1995), sefialan que la coexistencia de un pequefio nimero




de especies siempre verdes, ndica que &l habito deciduo no es incondicionalmente
impuesto por el ambiente y que los pa_*trunﬁ de cai;ta y renovacion del follaje
deben ser vistos como parte de una respuesta integrada a las condiciones
ambientales.

il Los diferentes comportamientos fenclogicos en el Bosque Seco se deben

\ 'pﬁncipaimente & la estacionaiidad en la disponibilidad del agua, ya que los cambios
de temperatura a través del afio parecen no ser tan importantes en el tropico
(Murphy y Lugo, 1995, Reich, 1995), aunque se ha sugerido que pequefias
reducciones en la temperatura promedio o minima del aire pueden ser necesarias
para activar la floracion masiva de las Dipterocarpaceas de los bosques no
estacionales de Malasya (Sakai et al, 1999) y de T. ochracea en los bosques
estacionales de Santa Rosa \Sullivan, 1897). Cambios estacionales en la longitud
relativa del dia y de la noche & lo largo del afio, la causa ambiental del
fotopericdismo de las plantas, también han sido implicados en el control fonoldgico
de los arboles tropicales (Njoku, 1958; Lawion y Akpan, 1968; Daubenmire, 1971;
Cannell, 1-9?'2; Stiles, 1978, Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Borchert y Rivera,
2001, Rivera y Borchert, 2001).

El patron estacional en la distribucién de las lluvias afecta principalmente la
humedad del suelo, las demandas evapotranspirativas, y el estado hidrico de los
arboles (Sobrado y Cuenca, 1979; Reich y Borchert, 1984; Sobrado, 1993 y Reich,
1995). Analisis costo-beneficio sugieien que es mas productivo defoliarse y
producir hojas nuevas cuando las condiciones mejoren, que producir follaje capaz
de tolerar un prolongado periodo de baja ganancia potencial de carbono (Reich,
1995), es decir, cuando la tasa fotosintética no es suficiente para cubrir los costos
de mantenimiento y construccién. Sobrado (1991) también hace referencia a la
relacién costo-beneficio asociada con los habitos deciduos y siempre verdes. Ella
encontro gue las esp_e_cias de&dqas son mas eficientes en el transporte de agua.__}?.'f“
mientras que las siempre verdes, que tienen hojas con mayor longevidad, son
menos_eficientes, y concluye que la coexistencia de estos dos grupos revela la
existencia de adqg!a_dgﬂgmtiqsﬁnlas pero exitosas para sobrevivir en el

ambiente del Bosque Tropical Seco. Aungue los factores abidticos influyen tanto
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i: sobre |as especies deciduas como sobre las siempre verdes, las diferencias en el
comportamiento entre estos grupos fenolégicos deben ser consideradas de forma
integrada con los factores bidticos. Se ha informado sobre diferencias estructurales
entre el sistema vascular de las plantas deciduas y las siempre verdes,
confiriendole a estas Ultimas mayor resistencia a la cavitacion, pero menor
eficiencia en el transporie de agua (Sobrado, 1993).

i = Tambien, se han encontrado patrones en la estructura y funcién de las hojas
de las especies siempre verdes (esclerdfitas) que son diferentes a los de las
deciduas (mesofitas) (Reich, 1985, Holbrook et al, 1995). Segin Martin (en
Borchert, 1994) las hojas de [as siempre verdes son resistentes a la sequia ya que,
entre otras caracteristicas, poseen cuticulas mas gruesas, impermeables, o ambas;

mayor inversion de recursos en soporte estructural que reduce los riesgos de
marchitamiento, y en defensas quimicas que reducen los riesgos de herbivoria. El
costo fisiologico de la produccion de hojas de mayor longevidad por parte de las
especies siempre verdes se refieja princ_ip_aﬂ'i_antg en menores tasas de asimilacion
que las observadas en las hojas de las .ﬁﬁp__e;aiﬁgs_ _con reducida longevidad foliar
(Reich, 19985). Los atributos estructurales de las hojas esclérdfitas, las hace menos
dependientes de la presion de turgencia que las hojas mesofiticas, por lo que una
mesofitica se marchitara cuando caiga la presion de turgencia, pero una escleréfita
permanecera rigida (aunque podria recalentarse y suffir fotoinhibicion). Ademas,
se han encontrado diferencias entre los grupos fenoldgicos en cuanto a la
elasticidad de la pared celular. Esta propiedad esta asociada con la habilidad de
las celulas para expanderse y conlraerse reuersih_lgm_eﬂg_ﬁr! respuesta al deficit
hidrico (Holbrook, et al., 1995).

e ——————

endagenos que determinan la longevidad de las hojas de cada especie, y
responden a diversos factores bioticos y abidticos que influyen secundariamente la
expresion de tales controles (Reich, 1995). Por ejemplo, Sobrado y Cuenca (1979)
y Sobrado (1986, 1991) han sefalado que las especies deciduas tienen raices

e ————

superficiales, mientras que las siempre verdes tienen raices profundas que les

permiten el acceso a la tabla de agua y por lo tanto no resultan severamente




afectadas por la sequia. Sin embargo, esto no es cierto en todos los ecosistemas

secos, en vista de que en el Cerrado Brasilefio las especies deciduas exhibieron

raices mas profundas que las siempre verdes (Jackson ef al. 1989), y el
comportamiento fenoldgico de las especies evaluadas parecio ser el resultado de la

interaccion de una serie de factores estructurales y funcionales.

Finalmente, la disponibilidad de polinizadores (Janzen, 1967; van Schaik ef
al., 1993), los riesgos de la lixiviacion de nutrientes del follaje en casos de brotacién
durante la estacion lluviosa (Goldstein y Meinzer, comunicacion personal), y la
estacionalidad en la presién de la herbivoria (Murali y Sukumar, 1993; van Schaik,
et al, 1993), se han propuesto como fuerzas selectivas Ultimas que gobiernan
algunos aspectos de la fenologia de los arboles tropicales, aunque los mecanismos
fisiologicos aun se desconocen.

El modelo ecofisiologico mas difundido en la literstura para explicar el
comportamiento de los arboles del bosque seco es el propuesto por Borchert
(1994). Este sugiere que los eventos fenolégicos (abscision foliar, brotacion,
extension del tallo, floracién) estén gobernados por el estado hidrico de los arboles,
el cual esta determinado principalmente por rasgos funcionales y estructurales,
tales como la absorcién y la transpiracion del agua y la capacidad de

%Imacenamiento de agua en el tallo. Estos rasgos son modificados por diversos
factores bidticos y abidticos. Las tasas de pérdida de agua por transpiracion
pueden ser modificadas por el area foliar, la edad y la estructura de las hojas, y por
factores abidticos como la temperatura y la diferencia en presion de vapor entre las

El aimacenamiento de agua en los troncos es determinado por las caracteristicas

. anatdémicas de la madera, pero en mayor grado por el tamafio de los arboles y su
reiaciép_cun el area foliar de la copa, que debe ser 3_:.|p|ida con agua (Holbrook y

i ——

Sinclair, 1992; Goldstein et al., 1998).
El modelo anterior ha sido utiizado para concluir que los cambios

estacionales en el estado hidrico de los érboles es el principal determinante de la_




fenclogia y la distribucion de los arboles del bosque seco, y que los arboles con
nabitos deciduos se encuentran restringidos a sitios rocosos y elevados donde el
acceso al agua es muy reducido, por el contrario los siempre verdes estan
confinados a sitios bajos y hiimedos (Borchert, 1994).

Las conclusiones extraidas del trabajo de Borchert a nivel de comunidades y

de ecosistemas deben, sin embargo, ser consideradas con precaucién. Los
factores fisiologicos y ambientales que controlan la abundancia y la distribucion de
las especies de éarboles en fragmentos naturales de bosques secos poco
perturbados pueden ser muy diferentes de los que determinan el establecimiento y
permanencia de las especies en sitios bajo intensa intervencién humana. Borchert
usa evidencia indirecta para extraer conclusiones relativas al control de los ritmos
fenoldgicos de los arboles del bosque seco (Borchert, 1994b; Rivera y Borchert |
2001), que contradicen las observaciones realizadas localmente cuando estas
sspecies estan sujetas a “experimentos horticolas™ de irrigacion, fertilizacion y
podas, en viveros y plantaciones en diferentes regiones de Costa Rica (Gutiérrez,
comunicacién personal).

El rango y la plasticidad de los comportamientos fenolégicos mencionados
el interés por dilucidar las variables fisiologicas asociadas a dichos
comportamientos, dan lugar a la formulacion de varias preguntas g'eneraies que
constituyen el marco tedrico mas amplio dentro del cual se desarrolla esta
investigacion:

- 4Por qué la caida de las hojas es el patrén fenolégico predominante
entre las especies perennes del bosque seco de Costa Rica?

- ¢Cuales son los mecanismos ecofisiologicos que permiten la co-
existencia en micrositios comunes de especies con habitos fenolégicos
contrastantes?




- ¢Cudl es la importancia relativa de los factores fisiologicos vy
ambientales en el control de la fenclogia de los arboles del bosque seco
de Costa Rica?

Para contribuir a dar respuesta a las preguntas dadas anteriormente, se
plantean los siguientes objetivos:

Objetivo General:

Establecer el patron fenolégico y de uso del agua de diversas especies de
arboles de un fragmento del bosque seco de Costa Rica, en relacidon con la
estacionalidad climatica.

Objetivos Especificos:

1. Caracterizar la diversidad fenoldgica presente entre las especies

arboreas coexistentes en un micrositio homogéneo del bosque seco de
Costa Rica.

2. Relacionar el comportamiento fenologico de estas especies con algunas

variables fisioldgicas y ambientales involucradas en el control del estado

hidrico de los arboles.

3. Determinar el papel de los cambios en las relaciones hidricas de los

arboles en el control de la fenologia de las especies evaluadas.




MATERIALES Y METODOS

1. Sitio experimental y especies estudiadas

Este trabajo se llevd a cabo en el Area de Conservacion Guanacaste, sector
Santa Rosa, ubicado al norte de la provincia de Guanacaste, entre el Golfo de
Papagayo y la Carretera Interamericana, con coordenadas geograficas de 10° 45' a
11° 00' N y 85° 30' O. El Parqgue Nacional Santa Rosa muestra una variacion
altitudinal que va desde el nivel del mar hasta los 317 m (Hartshorn, 1991). La
temperatura anual promedio del aire es de 28°C.

La precipitacion anual promedio es de 1528-mm (ACG-MINAE, 1998),
aunque se presenta una gran variacion en la distribucion anual de las lluvias. Sin
embargo, el patrén climéatico anual resulta en el desarrollo de estaciones seca
(diciembre a mayo) y lluviosa bien definidas (mayo a noviembre).

Las observaciones de campo se realizaron en un area de bosque secundario
de aproximadamente 1 hectérea (95994 m°). El sitio fue escogido debido a la alta
diversidad de especies perennes (Anexo 1, Cuadro 3). Aproximadamente el 80% de

los arboles presentes en este tienen diametros a la altura del pecho [DAP) entre 10 y
30 cm (Figura 1).




Cuadro 1. Especies examinadas, familia & la que pertenecen, y numero de
arboles a los que se les realizaron mediciones fisiologicas. '¥h = potencial hidrico
de las hojas, Wt = potencial hidrico de los troncos, TDR = reflectometria del
dominio del tiempo, Granier = técnica de disipacién térmica de Granier (1985).

Especies estudiadas Familia Fenologia ‘¥h wt TDR  Granier
Numero de arboles
Cochlospermum vitifolium Cochlospermaceae 4 ; Y .
Bursera simaruba Burseraceae g 2 3 5 3
Bursera tomentosa Burseraceae 4 - 3 3 .
Luehea speciosa Tiliaceae 3 2 3 3 2
Dilodendron costaricense Sapindaceae 4 2 3 3 -
Lysiloma auntum Mimosaceae 4 2 3 3 1
Guettarda macrosperma  Rubiaceae 4 - 3 3 .
Quercus oleoides Fagaceae 5 2 3 3 2
Hymenaea courbaril Caesalpinaceze 5 2 3 3 2
Tabebuia ochracea Bignoniaceae 5 2 3 3 2
Manilkara chicle Sapotaceae 7 2 3 3 2
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Figura 1. Distrbucién de los individuos de acuerdo a su DAP, se realizo un inventario
de todos los Arboles con didmetros mayores a 10 cm en un drea de 9599.4 m*
(poco menos que 1 ha), correspondiente al sitio de estudio.




2. Ambiente aéreo

Las variables mas importantes del ambiente aéreo se midieron mediante la
operacion de una estacion meteorolégica automatica instalada aproximadamente a
1383 m del sitio experimental, equipada con un sensor de quanta (modelo LI200S
Li-Cor, Lincaln, Nebraska) para medir PAR (umol m? s™'), un anemémetro (modelo
Campbell 014A, Campbell Scientific, Logan, Utah) para medir la velocidad del
viento (m s™), un pluviémetro (modelo Campbell TES525), un sensor de temperatura
(°C) y humedad relativa (%) (modelo Campbell 41002 Gill), operada bajo el control
de un datalogger (modelo Campbell CR10X), programado para obtener promedios
de todas las variables climaticas cada gquince minutos.

Los datos de temperatura del aire correspondientes al periodo comprendido
enire el 1 de enero y el 25 de marzo de 2000 se obtuvieron de la estacién
meteoroldgica ubicada en Guajiniquil, debido a que la estacion de Santa Rosa
presento problemas técnicos durante dicho periodo.

" 3 Caracteristicas y contenido de agua del suelo
El perfil del suelo fue caracterizado mediante la excavacién de una calicata con
dimensiones 1x1x1 m, que se utilizé para determinar las propiedades quimicas (pH,
porcentaje de materia orgdnica y fertilidad), y las propiedades fisicas (densidad,
textura y propiedades de retencion de humedad). Los andlisis fisicos y quimicos se
llevaron a cabo en el Centro de Investigaciones Agronémicas (CIA) de la Facultad
de Agronomia de la Universidad de Costa Rica.

El contenido volumétrico de agua en el suelo se evalué utilizando la técnica
del TDR (reflectometria del dominio del tiempo, modelo Tektronix 1502B). La
tecnica relaciona el tiempo de vuelo de una sefal eléctrica propagada a lo largo de
varillas de acero inoxidable insertadas a diferentes profundidades en el suelo,
donde el tiempo de vuelo bidireccional de la onda a lo largo de las sondas es

directamente proporcional al contenido de agua del material evaluado. El método
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utiliza la constante dieléctrica del agua para calcular su contenido a traves de un
modelo conocido como la ecuacion universal de suelos (Topp, 1987).

Se instalaron 10 estaciones de TDR en el sitio de estudio, distribuidas a
distancias semsejantes una de la otra, para muestrear el area total del sitio. Se
hicieron mediciones del contenide de agua del suelo a cuatro profundidades (15 y
60 cm), para lo cual se utilizaron sondas de acero inoxidable insertadas
verticalmente en el suelo. Observaciones preliminares en el sitio de estudio
demostraron gue la insercién de sondas de mas de 60 cm de largo era imposible
debido a la alta rocosidad del suelo. En cada estacién de TDR, el contenido de
agua fue evaluado utilizando un juego de tres varillas para cada una de las
profundidades indicadas. Las mediciones de TDR se realizaron cada 2 semanas
desde el 1 de diciembre de 1998 hasta el 28 de junio de 2000,

4, Fenologia y produccién de mantillo

La fenoclogia se evalud utilizando el método semicuantitativo desarrollado por
Foumier (1974) y Fournier y Charpantier (1975). Los eventos fenologicos
evaluados fueron:

a) la produccion de hojas (brotacion), :

b) la caida del follaje y el periodo de caida de las hojas,

c) la floracién (periodo desde la visualizacion de las botones
florales hasta la senectud de las flores), y

d) la fructificacion.

La tecnica aplica una escala a los eventos fenolégicos evaluados
comprendida entre 0 v 4; en la cual, 0 representa ausencia del fenomeno, 1 su
presencia en un rango de 1 a 25% de la copa del arbol, 2 entre 26 y 50%, 3 entre
51 y 75%, y 4 representa la presencia del fenémeno entre 76% y 100% de la copa
del arbol.

Las observaciones fenolégicas se realizaron cada quince dias desde el 21
de octubre de 1998 hasta el 11 de julio de 2000, utiizando binoculares. Se




== = 12

evaluaron 57 arboles correspondientes a 11 especies, las cuales representan a 10
familias (Cuadro 1) y 66% de las especies presentes en el sitio (Figura 2).

La produccion de mantillo se evalué mediante la instalacion de 10 trampas
de hojarasca de 0,5 x 0,5 x 0,5 m, distribuidas en un patrén correspondiente con la
abundancia de los arboles estudiades y fueron recolectadas bisemanalmente
desde el 17 de diciembre de 1998 hasta el 28 de junio de 2000. E| material
recolectado en las trampas fue clasificado en ramitas, hojas, y material reproductivo
(flores, frutos y semillas) y posteriormente se pesé en una balanza analitica. Los
resultados de cada colecta se normalizaron por el numero de dias comprendidos
entre cada muestreo y se extrapolaron a 1 ha.

5. Variables fisiolégicas

a). Potencial hidrico de las hojas

El potencial hidrico de las hojas (‘\P'h) se midié con una cdmara de presion de
Scholander (modelo PMS-100, PMS, Logan, Utah), siguiendo las recomendaciones
descritas por Ritchie y Hinckley (1975). La técnica mide la presion necesaria para
balancear |a tension existente en el xilema de la hoja antes del corte de la muestra
(Melcher et al., 1998; Taiz y Zeiger, 1998, Holbrook et al., 1995). Se muestrearon
hojas jovenes completamente expandidas, ubicadas en secciones variadas de la
copa de cada arbol en estudio. Dadas las dificultades involucradas en la obtencién
de las muestras debidas a la altura de los arboles estudiados (Cuadro 2), se
realizaron mediciones de ¥h solo en 2 arboles por especie. Se midid el ¥h de 4 a
5 hojas de cada arbol, recolectadas mediante la utilizacion de una escalera
extensible de 6,4 m de largo y tijeras de podar o podadora de extension. En el
caso de los individuos mas altos fue necesario escalar el arbol y obtener las

muestras manualmente. Las hojas fueron separadas de la planta, colocadas en
bolsas plasticas hermeéticamente cerradas y transferidas a la oscuridad en una
hielera hasta su medicion, la cual se realizd antes de 1 hora después del corte. Las
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L. speciosa

\B. tomentosa 1%
D. costaricense 1%

H. courbani

Otras 42 spp

Figura 2. Abundancia relativa de las 11 especies estudiadas dentro de la parcela

de estudio (9599.4 m?). Seincluyeron los arboles con DAP mayores
aldcm,
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muestras fueron insertadas en la camara de presion y su presidon de balance
medida cuando el agua liquida aparecio en la superficie del corte.

Las mediciones se realizaron desde el 24 de noviembre de 1998 hasta el 29
de junio de 2000 en fechas determinadas de acuerdo con el desarrollo de las
estaciones seca y lluviosa, al menos una vez durante cada estacion, y durante las
epocas de transicion entre estas dos estaciones. Las mediciones de ¥h se
realizaron 2 veces por dia, en periodos comprendidos entre las 6 am a 9 am y las
12 md a 3 pm.

Cuadro 2. Densidades en seco de la madera de las especies y rango de
alturas de los individuos a los cuales se les realizd mediciones fisiologicas. Los
datos de densidad fueron tomados de Record y Hess (1949); Acosta (1967); De
San Roman , et al., (1981); Marinieri y Peres (1989) y Laboratorio de Productos
Forestales.

Especie Altura (m) Densidad (g cm™)
Cochlospermum vitifolium ~ 13.4-20,0 0,17
Bursera simaruba 9,3-1486 0,49
Bursera tomentosa 11,5-15,7 0,55
Luehea speciosa 7.0-12,2 0,61 #
Dilodendron costaricense ~ 12,6-18,0 0,73
Lysiloma auritum 10,5-23.,4 0,77
Guettarda macrosperma 11,7-15,5 0,79
Quercus oleoides 13,7-20.4 0.86
Hymenaea courbaril 11,8-24,3 0,87
Tabebuia ochracea 11,1-14,8 1,01
Manilkara chicle 10,8-20,0 1,04

b). Potencial hidrico de los troncos

El potencial hidrico de los troncos (‘Pt) fue medido utilizando el método de
tincion de Shardakov (Knipling, 1967; Salisbury y Ross, 1991). El método se basa
en la determinacion del potencial hidrico de muestras de xilema funcional (albura),
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obtenidas mediante la utilizacion de un barreno de troncos tipo Haglof (modelo
83332 Forestry Suppliers), de 254 cm de largo y didmetro interno de 5,15 mm.
Consiste en la determinacion del Pt a través de la medicién del intercambio
osmotico de agua entre las muestras de tejido y una serie de soluciones de
sacarosa de potencial hidrico (‘Yw) conocido. Luego de un tiempo de equilibrio de
120 minutos, el cambio en la densidad de las soluciones de prueba es evaluado
utilizando soluciones testigo; aquella solucién que no registre ninglin cambio en su
densidad corresponde al ‘¥t.

Los troncos muestreados fueron tratados con compuestos quimicos que se
utilizan para impermeabilizar las heridas, prevenir infecciones y facilitar el proceso
de cicatrizacion.

Las mediciones se realizaron en 3 individuos de cada una de las 11
especies (Cuadro 1), en fechas determinadas de acuerdo con la estacionalidad del
clima. Las mediciones de 'Vt se realizaron desde el 1 de diciembre de 1998 y el 13
de mayo de 2000.

c). Contenido de agua de los troncos

El contenido volumétrico de agua de los troncos fue medido utilizando la
tecnica de reflectometria del dominio del tiempo (TDR, ver seccién 2). Se
insertaron dos sondas de acero inoxidable de 15 cm de largo, en tres arboles de
cada una de las once especies estudiadas, con excepcion de B. simaruba (Cuadro
1), que se hizo con cinco arboles. Las sondas se instalaron en el interior de
orificios perforados en los troncos con la ayuda de un taladro de baterias
recargables y un martillo. Las mediciones se realizaron bisemanaimente a lo largo
del periodo de estudio (desde el 9 de diciembre de 1998 hasta el 28 de junio de
2000).

En el caso de érganos vegetales tales como los troncos, &l contenido de
agua fue calculado utilizando el modelo de Wullschleger st al. (1996):

0=-0,251+466x 102 Ka—-4.93 x 10* Ka?
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donde © es el contenido de agua del tallo (g cm™) y Ka es la constante dieléctrica
- aparente del agua.

d). Flujo de savia en el xilema

El flujo de savia se midio utilizando Ia técnica de disipacion termica de
Granier (1985). La cual mide la temperatura de una fuente de calor implantada en
&l xilema conductor del arbol, en referencia a la temperatura medida 15 centimetros
por debajo de la sonda caliente. La sonda mide la disipacion de calor en el xilema
conductor. la cual se incrementa con el flujo de savia y resulta en el enfriamiento de
ia fuente de calor. Cuando la velocidad del flujo de la savia es minima la diferencia
en temperatura (dT), entre los dos sensores, es maxima (dTM). Cuando el fiujo de
savia se incrementa, la dT entre los dos sensores disminuye.

Esta técnica permite la medicion de la velocidad del flujo de la savia a partir
de una relacién conocida entre dT y la velocidad de la savia (Granier, 1985).
Granier definié un parametro sin dimensiones K como;

K = (dTM-dT)/dT

Granier (1995) también encontré empiricamente que la velocidad promedio
del flujo de savia V (cm s') esta relacionada con K a través de la expresion
exponencial.

V =0,000119 x K '#*! Sy ;

—

Para convertir la velocidad a tasa de flujo de savia se utiliza la expresion:
Fs = As x V x 3600 s/h x 100 cm m’’

en donde Fs es el flujo de savia en mL h™ y As es el drea de xilema conductor en

cm®.
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Cada sensor fue construido con dos agujas de 0.158 x 3.81 cm (16 x 1%
pulgadas) de uso veterinario. La temperatura requerida se generd mediante el
paso de una corriente constante por un alambre de alta resistencia (California Fine
Wire Company) insertado en la sonda caliente: |2 corriente se origind en un circuito
que produjo una corriente constante. Este circuito fue ajustado para disipar 0,2 W
de poder y aproximadamente 55 mA. El termopar diferencial fue construido con
Cobre y Constantan. Las uniones entre los dos metales se localizan a un
centimetro del extremo distal de cada aguja, las cuales posteriormente fueron
infiltradas con resina de fibra de vidrio. Los sensores fueron conectados a un
sistema automatico de recoleccién de datos, consistente de un colector de datos
(modelo CR10X, Campbell Scientific) equipado ¢on un multiplicador de canales
(modelo AM416, Campbell Scientific), programado para tomar datos cada minuto y
obtener promedios cada 30 minutos. La energia necesaria para la operacion del
sistema fue suministrada por baterias recargables de 12 voltios.

Se implantaron dos sensores por arbol y en los casos necesarios se removio
una pequefia porcion de la corteza en el punto de insercidn, para exponer la parte
mas externa del xilema conductor.

Se recolectaron datos desde el 9 de noviembre de 1998 al 28 de junio del
2000. Se evaluaron dieciséis arboles de siete especies con diferentes habitos
fenologicos.

Para calcular el flujo de savia se asumié que las sondas se encontraban
completamente insertadas dentro de tejido funcional, para lo cual se considerd que
la profundidad del xilema conductor era de dos cm en cada uno de los arboles. Los
flujos de savia presentados en este estudio fueron normalizados por el area del
xilema conductor para eliminar la variabilidad debida a la diferencia en el tamafio
de los arboles examinados.

Estudios recientes indican que existe una relacién simple y robusta entre el
DAP y el area del xilema conductor de veintisiete especies tropicales (Meinzer at
al., 2001), por lo que la determinacién de los valores totales diarios de flujo de savia
podria ser realizada facilmente sin practicar operaciones invasivas adicionales a los
arboles. Los objetivos del presente estudio y el método utilizado para analizar los
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flujos, permiten comparar las tendencias fenoldgicas del flujo de la savia y las
caracteristicas del uso de agua de estas especies

Diversos problemas técnicos (patrones anémalos de dT causados por
insuficiencia de poder, cambios repentinos en el voltaje de las baterias, cortos
circuitos en las resistencias de las sondas, asi como oftros imposibles de
determinar) fueron encontrados principaimente durante la estacion lluviosa, por lo
cual fue necesario descartar mayor cantidad de datos de flujo de savia durante la
estacion lluviosa que en la seca.

6. Analisis Estadistico:

Se utilizé el paquete estadistico SAS para analizar los datos colectados. Se
utilizé el procedimiento de GLM (General Lineal Models) para probar la significancia
estadistica de los resultados obtenidos principalmente a través de mediciones
repetidas en el tiempo.




RESULTADOS

1. Condiciones microclimaticas
a. Ambiente aéreo

La estacionalidad climatica anual del bosque seco de Santa Rosa se
manifestc en el desarrollo de estaciones seca y lluviosa bien definidas, con
variaciones en la velocidad del viento y humedad atmosférica (Fig. 3). La
estacionalidad climatica anual en la distribucion de las lluvias fue acompanada por
cambios significativos en el contenido de agua del suelo (Fig. 4).

La estacion lluviosa de 1998 concluyd el 21 de noviembre y se midieron
2180 mm de lluvia. La estacion lluviosa siguiente se inicid el 25 de abril de 1999 y
concluy®é el 9 de noviembre del mismo afo, se registraron 2767,3 mm de
precipitacién (Fig. 3). La estacion seca 1998/1999 se extendié desde el 22 de
noviembre de 1598 hasta el 24 de abril . La segunda parte de la estacién lluviosa
de 1999 fue especialmente intensa a causa de una depresion tropical que afecio a
Costa Rica al final de septiembre e inicios de octubre. Ningun;-:c de las dos
estaciones secas observadas fueron interrumpidas por eventos de precipitacion
importantes; solo se detectaron lluvias menores a 10 mm durante los dos primeros
meses de ambas. La estacién lluviosa de 1899, la unica medida en su totalidad,
presentd una reduccion en la cantidad mensual de lluvia en julio, resultado del
llamado * Veranillo de San Juan” (Fig. 3).

La transicion de la estacién lluviosa a la seca coincidié con el incremento en
la velocidad de los vientos alisios (Fig. 3), reduccicnes en |a humedad atmosférica,
e incrementos en la demanda evaporativa de la atmésfera. Las temperaturas mas
altas se experimentaron durante las ultimas semanas de la estacion seca, y las
mas bajas a finales de cada estacion lluviosas e inicios de cada estacion seca, con

la llegada de masas de aire frio provenientes del Noreste. Los datos de radiacion
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Figura 3. Condiciones ambientales predominantes en el sector Santa Rosa, Area
de Conservacion Guanacaste, durante el periodo comprendido entre el
21 de octubre de 1998 y el 15 de julio de 2000. Las barras, que indican la
estacion lluviosa, se extienden desde |a primera precipitacion mayor o igual
a 10 mm, hasta la Gltima mayor o igual a 10 mm.
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solar y humedad relativa no pudieron ser obtenidos debido a problemas técnicos
en |a estacion meteorolégica utilizada.

Cambios anuales en otras variables ambientales como el ciclo fotoperiddico
(duracion relativa del dia y la noche) también ocurrieron durante el desarrollo de
esta investigacion, y aunque su papel en el control de Ia fenologia de los arboles
tropicales se desconoce con certeza, diversos estudios indican que podrian ser
importantes (Njoku, 1958, Lawton y Akpan, 1968; Stiles, 1978 Bullock y Solis-
Magallanes, 1988, Daubenmire,1971; Cannell, 1972: Borchert y Rivera, 2001;
Rivera y Borchert, 2001). R =
20407

b. Caracteristicas y contenido de agua del suelo

El sitio en el que se realizé el estudio exhibi® una superficie plana sin
obstaculos ni irregularidades apreciables, un suelo rocoso clasificado como
Inseptisol, de poca profundidad, fertilidad moderada, pH ligeramente 4cido (5,50 en
la superficie y 5,39 a mayor profundidad), y contenidos medianos de materia
orgénica (9,32%) en los estratos superficiales (Anexo 2) . Curvas de retencién de
humedad indicaron que el contenido de agua del suelo a capacidad de campo
(-0,03 MPa) es de 47,81%, y de 28,79% en el punto de marchites perman:ante (1.5
MPa).

El agua del suelo en el sitio del estudio se distribuy6 estratigraficamente a lo
largo del ciclo climatico anual, y 4580 cm fue la profundidad que mostrd
consistentemente mayor contenido. Se detectaron diferencias significativas
(p<0,01) en el contenido de agua del suelo a lo largo del afio y entre las dos
profundidades evaluadas. El valor méximo observado fue de 0,65 g cm™ el 20 de
octubre de 1999. Las capas superficiales del suelo (0-15 cm) mostraron el menor
contenido de agua, 0,02 g cm>, el 21 de abril de 1999. Dicha distribucion
estratigrafica fue mas pronunciada durante las estaciones secas, y con el avance
de la estacion lluviosa las diferencias tendieron a ser menores. El contenido de
agua del suelo se uniformé a lo largo de la porcién evaluada del perfil a finales de
la estacion lluviosa de 1999, y también a inicios de las estaciones lluviosas de 1999

490058
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y de 2000, como resultado del rapido humedecimiento de las capas superficiales

del suelo con la caida de las primeras lluvias.

La superficie del suelo perdid agua rapidamente después de que terminé la

‘estacion lluviosa de 1999, secandose casi completamente, aproximadamente un

mes después de que se inicid el periodo de sequia. A mayor profundidad, el

contenido de agua del suelo fue muy constante a lo largo del afio y cambié de

forma importante cuando las lluvias aumentaron como resultado de una depresion

fropical que afecto Costa Rica a finales de septiembre y principios de octubre de

1999,
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Figura4. Cambios estacionales en el contenido volumétrico de agua

del suelo a 2 profundidades en el sitio de investigacién, Area de
Conservacién Guanacaste, sector Santa Rosa. Cada punto representa
el promedio de 2 a 12 mediciones +/- la desviacién estandar. El drea
sombreada indica la estacién lluviosa.




2. Mediciones fisiolégicas
a. Fenologia

El fragmento de bosque seco examinado en este estudio se caracterizé por
la mayor abundancia de espet:ies deciduas con longevidad foliar menor que la de
las especies siempre verdes, y por la rapidez con la que ocurrieron los cambios de
fase fenolGgica, especialmente durante la estacion seca. Ademaés, varios eventos
sobresalientes como la brotacién anticipada del follaje y la caida temprana de las
hojas de las especies de tronco suculento fueron también observados.

Caida del follaje y periodo de caida de las hojas

La caida del follaje se observd con mayor frecuencia e intensidad durante la
estacion seca en la mayoria de las especies examinadas, con la excepcion de
Manilkara chicle y Quercus olecides, que mostraron intensidades altas de caida del
follaje en diferentes épocas del afio, incluido el inicio de la estacién lluviosa (M.
chicle) (Fig. 5). Las mediciones de produccién de mantillo en el fragmento de
bosque evaluado (Fig. 6) respaldan este patrén, e indican que la caida de follaje
alcanzo tasas maximas a mediados de ambas estaciones secas evaluadas, luego
de 3 meses sin lluvia.

La mayor proporcién del mantillo correspondié a material foliar (44,11 a
63,57 kg ha' dia"), seguido por ramitas (menos de 16,44 kg ha' dia') y
estructuras reproductivas. La cantidad maxima de material reproductivo
recolectado en las trampas durante la segunda estacién seca de 1998 ( 13,97 kg
ha™) fue muy superior a la cantidad maxima recolectada durante las estacién seca
de 2000 (3,13 kg ha" dia’). La caida de mantillo en los bosques secos varia
ampliamente. y se ha encontrado que existe una relacién positiva vy
estadisticamente significante entre el total de caida de mantilio y el promedio de

precipitacion anual (Martinez-Yrizar, 1995). Se recolectd un promedio total de 8,4
ton ha™ afio”; este valor fue muy cercano al reportado para Palo Verde (8.2 ton




ha"' afio') Martinez-Yrizar (1995), lo cual tiene mucho sentido si se toma en cuenta
que el bosque y las condiciones climaticas de estos dos sitios son muy parecidos.

La caida del foliaje fue observada en todos los individuos de las 11 especies
estudiadas, en intensidades variables entre los individuos y entre las especies
examinadas. Las 11 especies evaluadas en este estudio fueron clasificadas en
primer lugar por la duracion de su periodo de caida de las hojas, es decir, segun el
tiempo que permanecieron sin follaje, y en segundo lugar por la duracion del
proceso de abscisién (Fig. 5). La duracion del periodo de caida de las hojas fue
determinada también por la fecha de la brotacién, lo que permitié la clasificacion de
las especies utilizando el resultado de ambos eventos fenolégicos.

Esta clasificacion permitié diferenciar cuadro grupos de patrones fenologicos
en los arboles: 1) deciduos de reducida longevidad foliar (2 a 7 meses de caida
de las hojas), 2) deciduos de longevidad foliar intermedia (2 a 4 meses de caida
de las hojas), 3) brevi-deciduos o intercambiadores de follaje (2 meses 0 menos
de caida de las hojas), y 4) siempreverdes, que se caracterizaron por la presencia
casi permanente de follaje, excepto dos individuos de M. chicle que alcanzaron
mas de un 75% de defoliacion, uno en la estacion lluviosa de 1998 y el ofro en la
del 2000).

Las 3 especies deciduas con tronco suculento (B, simaruba, B. tomentosa,

C. vitifolium) permanecieron sin follaje durante el mayor tiempo. La caida de las
hojas en estas especies ocurrié rapidamente durante la transicion de la estacion
lluviosa a la seca, antes de la conclusién formal de las lluvias y de que se
detectaran reducciones importantes en el contenido de agua del suelo. Las
especies de tronco suculento produjeron las hojas de menor longevidad (6 a 8,5
meses), coincidiendo con o sobrepasando ligeramente la duracion de la estacion
lluviosa. La caida del follaje se inicio a partir del 11 de noviembre y se extendio
hasta el 17 de enero durante la estacién seca 1998/1999, esta variabilidad se
debié a la falta de sincronia entre los individuos evaluados; sin embargo, la mayoria
de los arboles iniciaron la caida del follaje durante el mes de noviembre de 1998.
En contraste con el comportamiento de B. simaruba y B. tomentosa, la caida del

follaje en C. vitifolium mostré un alto grado de sincronia.
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Figura 8. Kilogramos por hectérea de material vegetal interceptado por las
trampas, en diferentes intervalos de tiempo en el sitio experimental, Area
de Conservacién Guanacaste, Sector Santa Rosa. Cada punto representa

el promedio del material vegetal colectado en 10 trampas de mantillo +/- la
desviacion estédndar.
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La caida del follaje durante la estacion seca 1989/2000 se inicio a partir de
mediados de octubre y se extendié hasta finales de noviembre. En general, los
individuos que se defoliaron primero durante la estacién seca 1998/1999 también
lo hicieron durante la estacion seca 1999/2000. La caida de las hojas de las
especies de tronco suculento termind con la brotacion del follaje, que en B
simaruba y en C. vitifolium se inicid a finales de la estacién seca. en ausencia de
lluvias esporadicas y antes del inicio formal de la estacién lluviosa. Este fenémeno
de brotacion temprana fue observado mas claramente durante la transicién de la
estacion seca a la lluviosa del afio 2000 que en la de 1999 (Fig. 7).

La caida del follaje de las especies deciduas con longevidad foliar intermedia
(9 a 10 meses; G. macrosperma, L. speciosa, T. ochracea) se inicié mas
tardiamente que en las especies suculentas, usualmente a partir de enero o
febrero. Los arboles permanecieron sin follaje por un periodo de 3,5 a 4 meses,
aunque hubo un individuo de L. speciosa que permanecio sin follaje por un periodo
de aproximadamente dos semanas, comportdé més bien como brevi-deciduo; este
comportamiento excepcional fue probablemente debido a las caracteristicas del
micrositio ocupado por este arbol, cercano a un parche de bosque siempre verde.

El pericdo de caida de las hojas de estas especies concluyé con E‘.‘I inicio de
la estacion lluviosa, la cual causé la apertura masiva de las flores de T, ochracea y
la brotacion subsecuente de nuevos tallos y hojas en expansién (Fig. 7). Ese
compertamiento no fue observado en L. speciosa, que mostré solo un evento muy
reducido de antesis a mediados de la estacion seca 1998/1999.

Estas especies presentaron longevidad foliar que excedid la longitud de las
estaciones lluviosas por al menos 3 meses. En la mayoria de estos arboles la
caida del follaje comenzo de forma levemente perceptible desde antes del inicio del
periodo de observaciones el 21 de octubre de 1998, aungue la defoliacidn fue
evidente (valores mayores a 75%) solo después de 3 meses de sequia en ambas
estaciones secas. En la estacién seca 1999/2000, Ia caida del follaje se extendié
desde el 19 de octubre de 1999 hasta el 10 de febrero del 2000, y se caracterizd
por la alta sincronizacion entre los arboles dentro de las especies, la excepcién fue
el individuo de L. speciosa mencionado anteriormente, el cual intercambié sus
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hojas viejas por nuevas durante la estacién lluviosa de 1999 y el afio siguiente
durante la estacion seca.

Las especies brevi-deciduas (L. auntum, H. courbanl, D. costaricense)
produjeron hojas con longevidad cercana a 1 afio (10-11,5 meses, 10,5-12 meses,
y mayor que 11,5 meses, respectivamente). Los arboles permanecieron sin follaje
por periodos menores a 1,5 meses, con excepcion de un individuo de L. aurifum, el
cual mostré una defoliacion superior a 75% durante 2 meses de la estacion seca
1999/2000. La caida masiva del follaje (méas que 75%) de L. auritum e H. courbaril
se inicio durante la primera mitad de ambas estaciones secas y se extendid hasta
por 3 meses. A diferencia de las 2 especies anteriores, la caida masiva del follaje
de D. costaricense se inicid en la mayoria de los casos en la segunda mitad de
ambas estaciones secas y se extendid hasta por 2 meses.

Aungue el proceso de abscision foliar de arboles individuales de las especies
brevi-deciduas estudiadas fue muy corto, (menos de 2 semanas en la mayoria de
los arboles), el proceso de defoliacion a nivel de especie se extendid hasta por 6
semanas debido a la evidente asincronia entre arboles de una misma especie.
Este proceso se llevd a cabo usualmente en un solo episedio, terminado por la
rapida brotacion de nuevo follaje, el cual fue acompaniado por la diferenciacion y la
apertura de las flores. -

Las especies siempre verdes produjeron hojas de mayor longevidad, dificil
de determinar con el método empleado para evaluar fenologia, pero probablemente
mayor a 2 afios. La cronologia de la defoliacion en estas especies fue dificil de
determinar y no mostrd un patron claro parcialmente debido a alto grado de
asincronia intraespecifica y alin entre ramas de un mismo individuo(Fig. 13).

Brotacion
La brotacién (Fig. 7) (extensién de los brotes y expansion de las hojas) de

las especies deciduas con reducida e intermedia longevidad foliar se concentrd en
las primeras semanas de |la estacion lluviosa, y se caracterizd por la iniciacidon

sincronizada y episddica de la produccion de hojas, con excepcién de C. vitifolium
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que produjo follaje continuamente durante toda la estacién lluviosa. El inicio de
ambas estaciones lluviosas observadas fue precedido por la brotacion anticipada
de 2 especies deciduas (B. simaruba y C. vififolium).

La brotacion de las especies brevi-deciduas siguid inmediatamente a la
defoliacion rapida de los arboles, concentrada en la segunda mitad de la estacién
seca, y en Lysiloma e Hymenaea se caracterizo por la produccion masiva de hojas,
gue concluyo con la diferenciacion de los botones florales, lo mismo ocurrié con G.
macrosperma. En Dilodendron, la antesis ocurrio después de la caida de las hojas
y antes de la brotacién, de manera similar al comportamiento observado en T.
ochracea.

La brotacion de las especies siempre verdes ocurrié de forma irregular a lo
largo de todo el afio, especiaimente en Q. oleoides y en menor extension en M.
chicle, que mostro reducciones en la actividad de brotacion durante la segunda
mitad de las estaciones secas e inicio de las estaciones lluviosas.

Floracién y Fructificacién

La floracién fue observada en todas las especies estudiadas y su intensidad
difirid durante los dos ciclos fenologicos evaluados (Fig. 8). La antesis se inicié a
mediados o finales de |la estacion seca en B. simaruba, C. vitifolium, L. speciosa,
L. auritum, H. courbaril y D. costarricense, al inicio de la estacién lluviosa en B.
tomentosa, G. macrosperma, T, ochracea y M. chicle, y a lo largo de todo el afio
en diferentes individuos de Q. olecides. La floracién fue muy escasa en L.
speciosa y observada solo durante el segundo afic de mediciones en D.
costaricense (Fig. 8). Los botones florales de H. courbarif fueron abortados en su
mayoria, probablemente como consecuencia de herbivoria, lo que se reflejé en
ausencia de frutos durante el periodo de observacién. En L. auntum, la antesis

fue observada en solo 2 de los 4 individuos examinados; los 2 individuos no
reproductivos eran de tamafio pequeno y pudieron estar en estado juvenil. Esto
podria explicar la ausencia de reproduccion en los individuos mas pequefios de
otras especies también.
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En las especies en las que la floracién pudo ser observada con algun
detalle, la antesis y el crecimiento vegetativo mostraron relaciones morfogenéticas
y cronologicas. En T. ochracea, B. simarouba y C. vitifolium, la defoliacion parecio
ser un requisito para completar el desarrollo y la antesis de las yemas
reproductivas, mientras que en H courbaril. D. costaricense, B. tomentosa y G.
macrosperma, la floracion y la antesis ocurrieron simultineamente con la
extension de los tallos y la expansién de las hojas. Estas observaciones no
pudieron ser obtenidas para Q. oleoides ni para L. speciosa, debido a la escasez o
a las dificultades para la identificacién de las yemas, respectivamente, vy no fue
determinada en M. chicle.

La fructificacion no fue observada o fue escasa en Ia mayoria de las
especies evaluadas (Fig. 9), y el desarrollo de los frutos, cuando se presentd,
ocurrio durante la estacién seca o lluviosa, dependiendo de la especie. Los
eventos de fructificacion mas intensos fueron observados en las especies con tallos
suculentos, en G. macrosperma, y en las dos especies siempre verdes
examinadas. T. ochracea y H courbaril no fructificaron durante el periodo de

observaciones, y D. costaricense mostré solo un ligero evento de fructificacion
durante la segunda mitad de la estacion seca de 2000.
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b. Relaciones hidricas

Potenciales hidricos de las hojas y de los tallos

Los patrones fenolégicos descritos anteriormente fueron acompafados por
cambios estacionales en Wh y 'Pt. Se detectaron diferencias significativas (p<0,01)
(Anexo 3) en el comportamiento anual de estas variables, y entre las diferentes
especies evaluadas.

En el caso de ¥h (Fig. 10). se observé una marcada diferencia en Ia
capacidad de las hojas de los arboles de diferentes especies para tolerar el
desarrollo del estrés hidrico. Los cambios climaticos tipicos de Ia transicion de la
estacion lluviosa a la seca fueron suficientes para impulsar la abscisién de las hojas
de la especie suculenta B. simaruba, en la que no se registraron valores de ¥h al
medio dia menores a — 0,73 MPa. Esta respuesta permitid el mantenimiento de
altos valores de ‘Wi tipicos de la estacion lluviosa a lo largo de todo el afio (Fig. 11),
inclusive durante la estacién seca, y durante la ocurrencia de otras actividades
fenolégicas importantes (reproduccion, brotacidn temprana).

L. speciosa y T. ochracea presentaron valores altos de Wh medido al medio
dia durante la estacién lluviosa, y mayor tolerancia al estrés hidrico de la estacién
seca (Fig. 10). Las hojas de estas especies experimentaron ‘¥h menores que los
observados en la especie suculenta, y se mantuvieron transpirando hasta
mediados de la estacidn seca (Fig. 13), cuando la caida del follaje ocurric y ¥h
(pm) habia decrecido a — 2,58 Y —-1,57 MPa en L. speciosa, y a -2,36 y -1,14 MPa
en T. ochracea, durante la primera y segunda estaciones secas examinadas,
respectivamente.

El Yh medido a medio dia en L auritum, H. coubaril y D. costaricense se
mantuvo en valores superiores a —1,58 MPa durante |a estacion liuviosa, pero las
hojas experimentaron déficit hidrico creciente conforme la estacion seca avanzo.
La caida del follaje de las especies brevi-deciduas durante la segunda mitad de la
estacion seca estuvo asociada al desarrollo de Wh mucho mas negativos que los

observados en la estacién liuviosa. Los valores de Wh medidos durante la primer
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Figura 10. Variaciones estacionales en 'Wh medido con la camara de presion
de Scholander en 8 especies perennes en el Area de Conservacién
Guanacaste, Sector Santa Rosa. Cada barra representa el promedio
de 4-5 hojas obtenidas de 16 arboles +/- |a desviacion estandar. El

™ area sombreada indica la estacion lluviosa.




estacion seca fueron menores que —2,7 MPa en H. courbaril y que —3,43 MPa en L.
auntum, mientras que en la segunda estacion seca los valores observados antes
de la caida del follaje fueron més altos, probablemente debido a gue las
mediciones de ‘Y'h fueron realizadas antes que en la estacién seca del primer afio.

Las hojas pertenecientes a nuevas generaciones producidas durante la
estacién seca también exhibieron valores muy negativos de Wh. Estos valores
fueron de -2,69, -2,80 y —1,82 MPa en L. auritum, H. courbaril y D. costaricense,
respectivamente, al final de la primera estacién seca, y de —2,69, -2,95 y —2.12 en
las mismas especies al final de la segunda estacién seca. A pesar de esto, las 3
especies exhibieron tasas de uso de agua considerables (Fig. 13) a lo largo de todo
el afio, incluida la estacion seca. Estas hojas toleraron el estrés hidrico severo
tipico del final de la estacion seca, y se recuperaron con el inicio de las lluvias, para
mostrar valores de "¥h mucho mas altos durante la estacién lluviosa.

Las hojas de las especies siempre verdes toleraron el estrés hidrico. Estas
hojas de gran longevidad experimentaron fluctuaciones muy amplias en su 'Fh a lo
largo del afio, sin mostrar signes de marchitamiento o de abscision inducida por el
deficit hidrico. Los valores de Wh medidos al medio dia durante las estaciones
lluviosas fueron cominmente superiores a =1 MPa, y decrecieron conforme se
desarrolld la estacién seca hasta alcanzar valores inferiores a los =3 y —4 MPa en
Q. oleoides y M. chicle, respectivamente.

Las mediciones realizadas en horas de la mafiana, cuando las plantas se
comportan como tensidmetros y Wh puede ser utilizado para medir el ¥w del suelo
(Ritchie y Hinckley, 1975), revelaron que los arboles examinados experimentaron
un alto grado de recuperacion de su estado hidrico durante las horas de la noche a
lo largo de la estacion lluviosa, y que la capacidad de recuperacién disminuyd
conforme avanzo la estacion seca, a mediados o finales de la cual se registraron
los valores de ‘¥h am menores (Fig. 13).

Las variaciones en el potencial hidrico de los troncos (¥t) (Fig. 11) se
asemejaron en su patron general a las variaciones observadas en ¥h,
principalmente a lo largo del primer afio de observaciones. Sin embargo, éstas

fueron menores, especiaimente en el caso de las especies con tronco suculento, y
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‘¥t fue tipicamente mayor que Wh, consistente con la teoria de la tensién-cohesion
(Meinzer et al., 2001). Las especies que permanecieron mas tiempo sin hojas
mostraron variaciones similares en g rango de ‘¥, el cual fue de -0,27 a —1,37
MPa. Por ofro lado, las que presentaron periodos de defoliacion mas cortos o
ausentes, mosfraron mayor variacion en t, y éste fluctudé dentro de un rango
mucho mas amplio (se -0,53 a -2,00 MPa). M. Chicle y Q. olecides fueron las que
presentaron los menores valores de ¥t y ambas se comportaron como siempre
verdes. Por otro lado, B. simaruba fue la especie que presentd los Wt mas altos y
la gue permanecio mas tiempo defoliada.

Contenido de agua de los troncos

El contenido de agua de los troncos también mostré tendencias estacionales
claras (Fig. 12), que difirieron significativamente entre las especies y a lo largo de
los 2 ciclos anuales evaluados (p<0,01). Entre las especies deciduas, el contenido
de agua del tallo mostré una reducida variacion y un alto grado de sincronizacion
en las variaciones observadas, con excepcion de T. ochracea, la especie con
mayor densidad de madera (Cuadro 2). Las especies mas siempre verdes también
maostraron sincronia en la variacién del contenido de agua, el cual se mantuvo en
un rango muy estrecho (de 0,12 a 0,57 g cm™) con la excepcién de D. costaricense,
la especie con menor densidad de la madera dentro de aste subgrupo, la cual
mantuvo el mayor contenido de agua durante la estacién seca y T. ochracea los

menores.
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Figura 12. Cambios estacionales en el contenido volumétrico de agua en el tallo de
11 especies perennes en el Area de Conservacion Guanacaste, Sector
Santa Rosa. Cada punto representa el promedio de tres mediciones +/- la
desviacion estandar. Los calculos se realizaron utilizando el modelo matematico
de Wullschleger et al. (1996). El area sombreada indica la estacién lluviosa.




Flujo de savia en el xilema

Las estrategias fenologicas identificadas también pudieron reconocerse en
los patrones anuales del uso del agua de las especies estudiadas (Fig. 13). Estos
patrones fueron controlados principaimente por &l clima, la longevidad foliar, y la
duracién de los periodos de caida de las hojas. La mayoria de las especies
estudiadas mostraron las tasas maximas de uso de agua durante la estacion
luviosa, Las especies deciduas suculentas (B. simaruba, B. tomentosa, C.
vitifolium) evadieron el estrés hidrico mediante la rapida abscision del follaje
durante la transicién de la estacién lluviosa a la seca, manteniendo un alto
potencial hidrico en el tallo suculento pero restringiendo su intercambio gaseoso a
los meses lluviosos con menor radiacion solar. Las hojas de las especies
deciduas con mayor longevidad foliar (G. macrosperma, L. speciosa, T. ochracea)
toleraron el desarrollo inicial del estrés hidrico impuesto por la estacion seca, y los
Arboles mostraron tasas sustanciales de uso de agua durante la primera parte de
esta estacién. La tasa de uso de agua de las especies brevi-deciduas (L. auritum,
H. courbaril, D. costarricense) fue notable durante todo el afio, excepto en los
breves periodos de caida de las hojas. Las especies siempre verdes (Q. oleocides
y M. chicle) toleraron la sequia, y a pesar del estrés hidrico medido en sus hojas y

troncos, mostraron tasas considerables de uso de agua durante la estacion seca.
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Figura 13. Variaciones estacionales en el flujo de savia en 11 especies perennes,
las mediciones se hicieron con la técnica de disipacion de calor de
Granier (1985). Area de Conservacién Guanacaste, Sector Santa Rosa.
El 4rea sombreada indica la estacion lluviosa. Las lineas en cada panel
representan diferentes individuos.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

El fragmento de bosque seco examinado en este estudio exhibié un patron
fenolégico afectado por el regimen climatico anual, principalmente por las
marcadas variaciones estacionales en la distribucién de Ia lluvia y otras variables
climaticas asociadas. En respuesta a esto, la mayoria de las especies estudiadas
produjeron hojas con longevidad inferior o ligeramente mayor a un afio, lo cual
indica que el intercambio anual del follaje puede conferir ventajas adaptativas en
este micrositio de! bosque seco. Efectivamente, las especies deciduas fueron mas
abun_tgagtes que las especies brevi-deciduas y siempre verdes.

En el caso de los arboles deciduos de tronco suculento, la intensa caida de
las hojas permitic desplegar en el campo un comportamiento fenolégico
conservador de evasion de la sequia, reduciendo rapidamente las pérdidas del
agua almacenada por medio de la defoliacion en presencia de déficit hidricos.
Como una consecuencia de esta estrategia fenolégica, el intercambio gaseoso y la
actividad fotosintética de los 4rboles de tronco suculento se restringié a los meses
Iluvinéos, de menor radiacién solar. Los valores de ¥h se mantuvieron altos
mientras las hojas estuvieron presentes, y los valores de ‘¥, se mantwierc'n muy
altos a lo largo de todo el afio, y se redujeron mas al final de la estacion seca,
cuando algunas de estas especies de tronco suculento brotaron.

La rapida respuesta de estas especies a la sequia, evidenciada en la caida
del follaje, a me-nudo durante la transicién de la estacién lluviosa a la seca, sugiere
que la defoliacion puede responder también a otros factores ambientales. Estos
Incluyen los fotoperiodos decrecientes que *anuncian” el inicio de la estacion seca
(Borchert y Rivera 2001), y los incrementos en VPD tipicamente observados
durante esta transicion, causados por el aumento en la velocidad de los vientos
alisios. Se requieren estudios que demuestren una relacion causal entre las
variaciones en el fotoperiodo y en VPD y los eventos fenolégicos de los arboles del

bosque seco.
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Las especies deciduas con longevidad foliar intermedia produjeron hojas.
capaces de tolerar el estrés hidrico impuesto, sélo durante la primera mitad de la
estaE_igEnq seca. Estas realizaron un intenso intercambio gaseoso durante estos
primeros meses de alta radiacién y abundante agua en el suelo, que cayd
progresivamente conforme se establecid la estacidn seca, y culminé con la caida
de las hojas, cuyo ¥h habia decrecido a valores muy negativos. La defoliacion
mas tardia de estas especies no fue suficiente para evitar el desarrollo de ¥t muy
bajos a finales de las estaciones secas.

Los resultados ofrecen evidencia que respaldan la hipétesis de que la

rehidratacion de los arboles del bosque seco, especificamente de las yemas,
reflejado en nuestro caso en aumentos répidos y sensibles en el contenido de agua
de los troncos al inicio de la estacion lluviosa, es un requisito para |a brotacién del
follaje y la reanudacién de un nuevo ciclo fenolégico (Borchert 1994b). Esta
situécitin no parecid operar en aquellas especies en las que se observd la brotacion
temprana del follaje.

La caida del follaje parecié ser una consecuencia de reducciones
importantes en el estado hidrico de los arboles conforme se desarrolld la estacion
seca, ;unque es dificil establecer relaciones causales con base en los datos
recolectados. A diferencia de las hojas de mayor edad que sufrieron abscision en
respuesta al deficit hidrico a inicios de la estacidn seca, las hojas jovenes de las
especies brevi-deciduas, producidas cerca del final de esta estacion,
expenmentaron ¥h mas negativos que los medidos al inicio de la sequia, pero en
contraste con sus contrapartes mas viejas, las hojas jovenes no sufrieron abscision.

Estos resultados podrian ser interpretados en el sentido de que la edad de la
hoja es un factor determinante en la respuesta de las mismas al estrés hidrico
(Borchert 1994).  Sin embargo, resultados experimentales recientes proveen
evidencia de que las hojas de diferentes edades, tanto de especies deciduas como
brevi-deciduas, responden de manera estadisticamente igual al estrés hidrico, y
sufren abscision simultaneamente {Pachecu_. 2001). Los resultados mas bien

indican que la longevidad potencial de las hojas tolerantes al estrés hidrico es el
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factor mas importante en el control dal ciclo fenoldgico anual de las especies brevi-
deciduas y siempre verdes. -

Las especies brevi-deciduas difirieron de las deciduas fundamentalmente en
el hecho de que funcionalmente se comportaron como siempre verdes, reduciendo
significativamente sus tasas de uso de agua dnicamente durante los breves
periodos de intercambio del follaje. Las brevi-deciduas mostraron una serie de
rasgos eslructurales y funcionales tipicos de los habitos fenolégicos deciduo y
siempre verde.

El ciclo fenolégico de las especies siempre verdes parecié desarrollarse casi
independientemente de los marcados cambios anuales en las condiciones
ambientales, y |a evidente asincronia en el ritmo fenolégico de diferentes individuos
podria ser una consecuencia de que las especies siempre verdes tienen acceso a
fuentes de agua a Io largo de todo el afio, de manera que su ciclo fenolédgico es
controlado fundamentaimente por factores bidticos como la longevidad de las
hojas, y en menor extensién por variables del ambiente fisico como el contenido de
agua del suelo. a

En el fragmento de bosque evaluado, la brotacién del follaje parecid estar
bajo control directo del inicio de la estacidn lluviosa en la mayoria de las especies
deciduas, aungue algunas mostraron brotacién temprana del follaje antes del inicio
de las lluvias, fo cual sugiere de nuevo la intervencién de otras sefiales ambientales
distintas al régimen anual de lluvias, en el control de la fenologia de estas espscies,
en este caso de su brotacian.

Los mecanismos fisiolégicos y los cambios en las relaciones hidricas
involucrados en el control de la brotacion temprana han sido poco estudiados
(Braun, 1984; Fallas-Cedefio, 2001- Rojas, 2001), y el significado ecologico de esta
respuesta es aun incierto, aunque podria reducir Ia lixiviacién de minerales del
follaje y los riesgos de herbivoria mediante Ia produccion de hojas en la estacion

seca, las cuales estaran completamente desarrolladas al inicio de la estacion ./

|FLF"ﬂDSE cuando los riesgos de herbiveoria y de lixiviacién son mayores. Los

beneficios potenciales de la brotacion durante la estacién seca son también




experimentados por las especies brevi-deciduas, que realizan |la renovacion de su
follaje durante la segunda mitad de esta estacion.
_ La floracién y la fructificacién fueron escasas en una proporcion importante
"de las especies evaluadas, pero los pocos estudios a largo plazo disponibles
(Bullock, 1990) indican que este comportamiento puede ser muy general. La
produccién masiva de frutos solo cada cierto numero de afios parece ser un
comportamiento comin de muchas especies del bosque seco, y puede resultar en
la saciedad de los consumidores de frutcs en el bosque de manera que el costoso
esfuerzo reproductivo sea exitoso [Ja_rjz_e_nt 1967). [

Se observaron relaciones morfogenéticas | cronolgicas entre el desarrolio
vegetativo y reproductivo de las especies svaluadas. En muchas especies, la
brotacion episodica concluyé con la produccion de botones florales que
permanecieron inactivos durante una parte sustancial de la estacién lluviosa y toda
la extension de la estacidon seca. La antesis ocurmridé en arboles defoliados
Gnicamente después de la rehidratacion de los arboles a causa de las primeras
lluvias. En otros casos, las flores se diferenciaron y abrieron simultdneamente con
la brotaciéon en las axilas de las hojas. La brotacion fue terminada por la
dife;renciacqg_r] 'del meristemo apical en una flor. En ambos casos, la reanudacion

del crecimiento vegetativo ocurrio gracias a la activacién de yemas vegetativas
remanentes en las partes basales de los nuevos brotes. Los aspectos
morfogenéticos y fisiolégicos de la diferenciacion de las flores de los arboles del
bosque seco constituyen un campo inexplorado.

Los resultados obtenidos en este fragmento homogéneo de bosque seco,
caracterizado por alta diversidad de habitos fenol6gicos y gran asincronia en el
desarrollo fenoldgico detectada entre especies, entre individuos de una misma
especie, y entre ramas de un mismo individuo, indican que los habitos feriologicos
no se encuentran ligados a micrositios con caracteristicas especificas en el bosque,
y no son consistentes con algunas de las conclusiones alcanzadas en ofros
estudios ecofisiologicos del bosque seco (Borchert, 1994).

El ciclo fenolbgico de las especies perennes parecio estar determinado por

un reloj bioldgico cuyo comportamiento ciclico es controlado por la longevidad
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— i/ potencial de las hojas, un rasgo genéticamente determinado, pero modificable a
partir del inicio de la construccion de las hojas por la interaccidn de midltiples
factores bidticos y abidticos. Es dificil asegurar cuél evento fenoldgico restablece
este reloj biolégico en cero. La caida del follaje podria desemperiar esta funcién, y
nuestros resultados sugieren ademas que el momento de la produccion de las
hojas marca, el inicio del ciclo anual de desarrolio determinado inicialmente por la
longevidad de las hojas. .

Adicionalmente, los arboles tropicales presentan una gran diversidad de
tamarios, tipos de troncos, sistemas radicales, y otras propiedades bidticas con una
base genética ain desconocida pero probablemente muy amplia (Rocha, 2001,
comunicacion personal), cuyo comportamiento anual puede modificar también el
desarrollo fenolégico de los érboles.

Solo para explicar los cambios en la calidad y la longevidad de generaciones
sucesivas de hojas, comunmente anuales en Santa Rosa, se requeriria la medicion
simultanea y a varios niveles de observacion de multiples eventos genéticos,
fisiologicos durante ciclos fenologicos consecutivos, y de procesos como el régimen
de radiacion solar (van Schaik, ef al, 1993; Wright y van Schaik, 1994), la
disponibilidad de nutrientes, agua y otros recursos (Bazzaz y Grace, 1997), Ia
severidad de la estacién seca (Holbrook, et al., 1995), la ocurrencia de herbivoria
(Wright y van Schaik, 1994), y los eventos cataclismicos (inundaciones, huracanes,
terremotos).

Parece poco probable que el comportamiento fenologico de los Arboles,
pueda ser explicado solo por los cambios en sus relaciones hidricas. Los
fenémenos observados en este fragmento homogéneo del bosgue seco de Santa
Rosa, como la gran asincronia intra e interespecifica en la ocurrencia de los
eventos fenoldgicos, la brotacion temprana de muchas especies pertenecientes a
diversos grupos funcionales, y la caida del follaje durante la transicion de la
estacion lluviosa a la seca, sugieren que otros procesos fisiolégicos como la
fotosintesis, el balance de carbono y minerales (Mulkey y Wright, 1996; Bazzaz vy
Grace, 1997). los aspectos bioguimicos de la removilizacion de reservas

probablemente involucrados en la brotacién temprana (Braun 1994, Fallas-Cederio,




. - 47

levante hidraulico (*hydraulic lift") (Meinzer et al., 2001), vy la respuesta fenoldgica
de los arboles a factores ambientales considerados de poca importancia en el
tropico, como el fotoperiodo y la diferencia en presién de vapor entre ias hojas y el
aire (Wright y Cornejo, 1990), deben ser también considerados.

La coexistencia de diversos comportamientos fenolégicos en un fragmento
relativamente pequefo y homogéneo de bosque seco sugiere gque los modelos
basados en la especificidad de los micrositios para explicar la dish‘iﬁﬁdén de los
arboles pueden ser insuficientes, y que otros factores tales como la historia previa
del uso de la tierra, las caracteristicas de la vegetacion circundante, y =l estado de

sucesion del bosgue, pueden también estar involucrados (Pacheco, 1998). |
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ANEXOS

Anexo 1. Cuadro 3. Resultado del inventario de especies realizado
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en el sitic de estudio, se incluyeron los individuos con DAP superiores a 10

cm, en un area de aproximadamente una hectarea.

Area basal por
especie ([cmd)

Numero de : i
individuos Especie Familia
_ por aspecia _ i

Albizis guachapele Mimosaceas
Allophylus occidentalis Sapindaceae
Apaiba tibourbou Tiliaceze
Casearia prascox Flacourtiaceae
Casearia silvestris Flacourtiacesa
Cedrela adorata Meliacess
Diospyrus nicaraguensis Ebenaceas
Erblichia odorata Tumeraceae
Miconia argentea Melastomataceze
Myrospermum frutescens Papilionaceas
Ocotea veraguensis Lauraceae
Roupala montana Proteacsas
Saprantus palanga Annonaceas
Simaruba glauca Simarubaceae
Spondias mombin Anacardiaceae
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Swartzia cubensis
Zuelania guidonia
Acosmium panamensis
Chrysophyllum branesii
Karwinskia calderonii
Maytenus cegoviarum
Sloanea temiflors
Swietenia macrophylla
Tabebuia sp.

Annona purpurea
Bauhinia ungulata
Gliricidia sepium
Guazuma ulmifolia
Machaarium biovulatum

Dilodendron costaricense

Bursera tomentosa
Cordia panamensis
Schoepfia schreberi
Sebastiania pavoniana
Aleleia Herbert-Smithii
Lonchocarpus felipeii
Tabebuia ochracea
Chomelia spinosa
Cordia alliodora

Papilionaceae
Flacourtiacaae
Papilionaceae
Sapotaceae
Rhamnaceae
Celastracseze
Elgeocarpaceae
Maliaceae
Bignoniaceae
Annonaceze
Caesalpiniaceas
Papilionaceas
Sterculiaceae
Papilionaceas
Sapindsceae
Burseraceae
Boraginaceae
Olacaceas
Euphorbiaceae
Papilionaceae
Papilionaceas
Bignoniaceae
Rubiacsae
Boraginaceae

368.0
815
2235
1325
103.1
1243 4
147 .1
B7.7
848
165.5
175.8
144.4
92,0
1186
235.5
709.1
2202
1984 .4
1185.4
2575.5
248.5
707.5
22136
4258
356.2
4492
4042.1
524.3
481.8
2510.8
3000.0
691.4
14508
689.6
4997.9
2625.1
3423.0
2681.8
1692.6




Continuacion Cuadro 3.

9 Stemmadenia cbovata Apocynaceae 1227.4
10 Astronium graveolens Anzcardiaceas 1850.3
1 Rehdera trinervis Verbenaceae 5807.5
12 Exostema mexicana Rubiaceae 2357 4
13 Genipa americana Rubiacsas 28003
15 Lysiloma auritum Mimosaceae 11427 6
15 Quercus olecides Fagaceae 353394
18 Manilkara chicle Sapotaceae c4455
20 Cochlespermum vitifolium Cochlospermaceae a789.2
20 Semialarium mexicanum Hippocrateaceas 48428
28 Bursera simaruba Burseraceas o03sT
az Guettarda macrosperma Rublacsae 1848886
a3 Lueshea speciosa Tiliaceaa 11098.2
48 Hymenaea courbaril Caesalpiniacese 45795.5
TOTAL

404 53 Especies 31 Familias 212580.28

Anexo 2. Cuadro 4. Analisis quimicos del peddn en el sitio de estudio. Sector

Santa Rosa, Area de Conservacion Guanacaste.

Hori cmol(+)/L mg/L
Zonte PH Ca Mg K ACIDEZ CICE P Cu Fe Mn Zn MO
b
A 590 830 191 025 021 1067 36 16 74 58 050 932
B 539 313 152 024 034 523 314 145 336 38 040 053




Anexo 3. Resultados estadisticos
Cuadro 5. Contenido de agua del suelo (TDR Suelo)

Variable Valor de F | Valor de P
] Profundidad 357.92 | 0.0001
| Fecha 5.08 0.0001
| Prof * facha 1.64 0.0168

Cuadro 6. Contenido de agua de los troncos (TDR Troncos)

Variable Valorde F Valor de P
Especie 29.181 <0.0001
| Fecha | 16.474 <0.0001
Cuadro 7. Potencial hidrico de los troncos (\¥t)

" Variable Valor de F Valorde P
Especie 76.06 0.0001
Fecha 107.90 0.0001

| Especie * fecha | 3.01 0.0001

Cuadro 8. Potencial hidrico de las hojas. Wh) de B. simaruba

Variable Valor de F Valor de P
Fecha 20.87 0.0001

| Arbol 63.42 0.0001
Hora 23.68 0.0001
Fecha * hora 3.66 | 0.0024
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Cuadro 9. Potencial hidrico de las hojas (Wh) de L. speciosa

\Variable Valorde F Valor de P
Fecha 269.64 0.0001
Arbol 7.84 0.0063
Hora 93.56 | 0.0001
Fecha * hora | 8.67 | 0.0001

Cuadro 10. Potencial hidrico de las hojas, ‘¥'h) de T. ochracea

Variable Valorde F Valorde P
Fecha 97.12 | 0.0001

| Arbol | 24.39 | 0.0001

' Hora 98 67 | 0.0001

| Fecha * hora | 4.31 | 0.0015

Cuadro 11. Potencial hidrico de las hojas (‘¥h) de L. auntum

| Variable _ Valor de F Valor de P |
 Fecha 205.34 0.0001 |-
" Arbol 10.79 1 0.0013 i
| Hora 184.10 0.0001 =
. Fecha * hora 7.83 0.0001 i
Cuadro 12. Potencial hidrico de las hojas (‘¥h) de H. courbaril
[ Variable Valor de F Valor de P ]
| Fecha 130.81 0.0001 :
= -
Arbol 17.80 0.0001 |
Hora 273.27 0.0001
. Fecha * hora 13.66 | 0.0001




Cuadro 13, Potencial hidrico de las hojas (\h) de D.costaricense

Variable | Valor de F Valor de P
Fecha 58.19 0.0001
Arbol 5.96 0.0161
Hora 123.90 0.0001

| Fecha " hora | 10.58 | 0.0001

Cuadro 14. Potencial hidrico de las hojag (‘*h) de M. chicle

Variable Valorde F Valor de P
Fecha 1599 0.0001
Arbol 76.09 0.0001
Hora 74.30 0.0001
Fecha * hora 4.12 0.0001

Cuadro 15. Potencial hidrico de las hojas (¥'h) de Q. oleoides

Variable Valor de F Valor de P
Fecha 70.88 | 0.0001

| Arbol 45,69 | 0.0001
Hora 28.10 0.0001
Fecha " hora 5.06 0.0001
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