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RESPUESTA DE NUEVE PALMAS ORNAMENTALES A LA SUSPENSION
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RESUMEN

Se compard la respuesta al estrés hidrico
de 9 especies de palmas ornamentales cultivadas
bajo 7 niveles de sombra en una casa de mallas,
con el objetivo de comparar la tolerancia de estas
especies al déficit hidrico y la frecuencia de riego
necesaria para su crecimiento. El estrés hidrico
consistié de la suspension del riego por aproxi-
madamente 2 semanas. Se midieron las condicio-
nes ambientales durante el desarrollo del estrés
hidrico tanto en el exterior como en el interior
de la casa de mallas, y las variables fisioldgicas:
potencial hidrico de las hojas () y resistencia
estomdtica (r). Los cambios detectados en 1, y
r, indicaron que el estrés impuesto efectivamente
modificé las relaciones hidricas de las plan-
tas. Chamaedorea costaricana, Chamaedorea
tepejilote y Licuala elegans, fueron las especies
que se desarrollan mejor bajo sombra profunda,
y mantuvieron valores consistentemente altos
de . Roystonea regia, Phoenix roebelenii y
Veitchia merrillii, las especies que crecen bien
bajo sombra parcial y a pleno sol, mostraron
valores de 1, de intermedios a altos. Mostraron
valores de y, consistentemente menores Caryota
mitis, Ptychosperma macarthurii 'y Dypsis lutes-
cens. Los resultados indican que las palmas
tropicales cultivadas en bolsas son capaces de
mantener balances hidricos favorables por 7-
10 dias, el estrés hidrico se hace evidente en 2
semanas, y la recuperacion de las plantas por
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ABSTRACT

Response of nine ornamental palms
to water stress under a shade gradient. We
compared the responses of 9 palm species
growing under 7 levels of shade to moderate
water stress. Our objective was to compare the
tolerance of these species to water deficit and
to assess their irrigation requirements when
grown in containers. Water stress was applied by
suspending irrigation for approximately 2 weeks.
Environmental conditions inside and outside
the shade-house were measured throughout the
development of the water stress, along with
the physiological variables: leaf water potential
(yy) and stomatal resistance (r). Changes
observed (p<0.05) in those variables indicated
that water stress modified the water relations
of these species. Chamaedorea costaricana,
Chamaedorea tepejilote, and Licuala elegans,
the species that grow better under deep shade,
maintained consistently high 1, values
throughout the water stress. Roystonea regia,
Phoenix roebelenii, and Veitchia merrillii, the
species that grow well under partial shade and
full sun exposure, exhibited intermediate-to-
high v, values. Caryota mitis, Ptychosperma
macarthurii, and Dypsis lutescens, exhibited
consistently lower 1, values. Overall, results
suggest that tropical palms grown in containers
can maintain favorable water balance for 7-10
days after suspension of irrigation, water stress
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Iluvia o irrigacion después de un estrés hidrico
moderado es rdpida y completa. Este estudio
sugiere la existencia de un efecto amortiguador
de la sombra sobre el deterioro de las relaciones
hidricas de las palmas sujetas a estrés, y demues-
tra la importancia del uso de la sombra en los
ecosistemas tropicales, donde la radiacion solar
puede alcanzar frecuentemente niveles excesivos,
y donde el estrés hidrico es de naturaleza frecuen-
te e impredecible.

INTRODUCCION

La familia Arecaceae (las palmas) se
distingue por su gran abundancia y alta diver-
sidad morfolégica y funcional. Reine mds
de 200 géneros, con al menos 1500 especies
casi exclusivamente tropicales, de los cuales
67 géneros con 550 especies son nativos de
América tropical. La regién centroamericana
es rica en palmas, habiéndose identificado al
menos 25 géneros con 150 especies, dentro de
los cuales Chamaedorea, Bactris y Geonoma
contienen el mayor nimero de especies conoci-
das en Costa Rica (Grayum 2003). Las palmas
pueden encontrarse en una gran variedad de
ambientes y como importantes componentes de
los paisajes urbanos y rurales. Aunque las con-
diciones topograficas y eddficas (Kessler 2000),
la historia del uso del paisaje, y la intervencion
humana han influido en la distribucién actual
de estas especies (Henderson et al. 1995, Clark
et al. 1995), la precipitacion y sus efectos en el
balance hidrico a lo largo del afio, parece ser el
uno de los factores ambientales mds importante
en la distribucién de las especies de palmas
(Bjorholm et al. 2005, Corner 1966).

Al igual que la mayoria de las monoco-
tiledoneas perennes, las relaciones hidricas y la
arquitectura hidrdulica de las palmas han sido
muy poco exploradas (Tyree y Zimmermann
2002). Esto es sorprendente dada la importan-
cia ecoldgica de estas especies como miembros
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becomes evident after 2 weeks of water stress,
and physiological recovery after rain or irrigation
occurs rapidly and completely after water stress
release. Our results show a buffering effect of the
shade on water relations deterioration of these
species, and support the use of shade in tropical
agricultural systems, where solar radiation can
reach excessive levels frequently and water stress
occurs ubiquitously and unpredictably.

dominantes de los ecosistemas tropicales (Pitman
et al. 2001), y la diversidad de rasgos particulares
que las caracterizan (Svenning 2001). Los pocos
estudios fisioldgicos disponibles muestran que
Rhapis excelsa, una palma subtropical, tiene un
umbral de cavitacion tan bajo que la convierte en
una de las plantas superiores mds tolerantes a la
desecacion. Algunas especies de palmas también
exhiben intensa presion de raiz (Davis 1961) y alta
capacidad de almacenamiento de agua (Holbrook
y Sinclair 1992), propiedades que probablemente
les conferieren mayor tolerancia al déficit hidrico
que la mayorfa de las plantas tropicales. Estos
atributos fisioldgicos pueden cobrar gran relevan-
cia en la produccion de palmas cultivadas en bol-
sas 0 macetas, en las cuales el volumen de suelo
disponible para la extraccion de agua es limitado.
Ademds, el hecho de ser mantenidas en viveros y
ambientes protegidos, hace que el uso de la som-
bra ejerza efectos importantes sobre el uso del
agua y el balance hidrico, la amortiguacion del
estrés, y el establecimiento de los requerimientos
de irrigacion de estas especies, respectivamente.
Un requisito para el cultivo de estas plantas en
ambientes protegidos, es la medicion y el control
de las variables ambientales, y la determinacién
de la manera en que estas afectan el crecimiento
bajo sistemas de produccién intensiva (Gutiérrez
et al. 2002).

El objetivo de esta investigacion fue com-
parar la respuesta al estrés hidrico de 9 especies
de palmas ornamentales, cultivadas en bolsas, a
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lo largo de una gradiente de sombra (0-80%) en
una casa de mallas, e indirectamente determinar
la frecuencia de riego necesaria para el creci-
miento de estas especies.

MATERIALES Y METODOS

El estudio se realizé en la Estacion
Experimental Agricola Fabio Baudrit Moreno
de la Universidad de Costa Rica, localizada en
Barrio San José de Alajuela, a 10° 1' Ny 84° 16’
O, y a 840 msnm, a partir del dia 2 de Febrero
y hasta el 15 de Febrero de 1999. Detalles sobre
el clima de la Estacién Experimental pueden
encontrarse en Gutiérrez et al. (1997). Un arti-
culo anterior (Gutiérrez et al. 2002) documentd
las condiciones ambientales experimentadas en
el interior de la casa de mallas durante el creci-
miento de las palmas evaluadas en este estudio.
Una publicacién simultdnea (Gutiérrez y Jiménez
2007) documenta el crecimiento de las 9 especies
de palmas a lo largo del gradiente de sombra en
el interior de la casa de mallas.

Material vegetal

Las especies estudiadas fueron: Caryota
mitis (cola de pez), Chamaedorea costaricana
(pacaya), Chamaedorea tepejilote (tepejilote),
Dypsis lutescens (areca), Licuala elegans (licuala),
Phoenix roebelenii (fénix), Ptychosperma macar-
thurii (palma macarthur), Roystonea regia (palma
real), y Veitchia merrillii (navidefia). Las especies
L. elegans, D. lutescens, C. tepejilote y C. mitis no
sobrevivieron a plena exposicién solar (0% som-
bra). Se evalud 9 especies de palmas cuyo tamaifio
promedio de las hojas maduras varié entre 29,08
(L. elegans) y 369,44 cm? (R. regia), y cuya altura
promedio vari6 entre 0,4 y 2 m.

Los detalles sobre el proceso de produc-
cion y aclimatizacion de las palmas monitoreadas
en este experimento pueden ser encontrados en
Gutiérrez y Jiménez (2007). Las plantas fueron
plantadas en bolsas de pldstico negro de 30 cm.
de altura y 30 cm. de didmetro en un sustrato

preparado con la mezcla de suelo mds cascarilla
de arroz en una proporcion 3:1 y cal. El suelo
de la casa de mallas fue cubierto con pldstico
negro sobre el cual se colocaron las bolsas con
las plantas evaluadas, con el objeto de reducir
el crecimiento de las raices fuera de las bolsas y
facilitar el control de otras hierbas. Otros detalles
sobre el manejo horticola de las especies pueden
ser encontrados en Gutiérrez y Jiménez (2007).

Diseiio experimental

Se emple6 un disefio experimental irres-
trictamente al azar, en franjas, con 2 tratamientos:
1) la especie, y 2) el porcentaje de sombra produ-
cido por los diferentes tipos de sardn utilizados.
El tratamiento conformado por las especies fue
asignado al azar y el porcentaje de sombra fue
aplicado como franjas con 4 repeticiones. La par-
cela experimental consté de 8 plantas y la parcela
util de 4 plantas. Se utilizaron 6 porcentajes de
sombra, 5 producidos por mallas de color negro
de 40%, 50%, 60%, 70%, y 80%, mds un trata-
miento de 70% de sombra producido por malla
aluminizada de Aluminet® (70%A), y un trata-
miento control compuesto por plantas cultivadas
a plena exposicion solar (0%).

El andlisis estadistico se efectud utilizan-
do el sistema InfoStat, mediante el andlisis de
varianza y la aplicacion de la prueba estadistica
SNK para diagnosticar la significancia de las
diferencias en la respuesta de las variables fisio-
logicas al estrés, y el comportamiento de las mis-
mas a través de la gradiente de sombra impuesto.
Se compararon estadisticamente los valores de
potencial hidrico y de resistencia estomadtica,
obtenidos al inicio del experimento inmediata-
mente después del riego, y al final de un periodo
de estrés de aproximadamente 2 semanas.

Estrés hidrico y mediciones ambientales
Las plantas se irrigaron 2 veces por sema-
na durante la estacion seca, utilizando riego por

aspersion aplicado hasta que las bolsas drenaron
libremente. El estrés hidrico se provoc6 mediante
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la suspension del riego del 2 al 15 de Febrero de
1999. El estrés hidrico se debilité durante los dias
16 y 17 de Febrero en que se registraron 5 mm de
Iluvia, y concluyé el dia 18 de Febrero cuando se
registraron 14 mm de lluvia (Figura 1). Los datos
climdticos durante el transcurso de las observa-
ciones se obtuvieron de la estacion meteoroldgica
Rafael Iglesias localizada en la Est. Exp. Fabio
Baudrit (Gutiérrez et al. 1997), que suministrd
los datos de radiacion solar total, precipitacion,
y evapotranspiracion potencial (ET,). Se dispuso
ademds de mediciones de temperatura y humedad
relativa del aire en el interior y en el exterior de la
casa de mallas (Gutiérrez et al. 2002).

Indicadores del estado hidrico de las plantas

Se midié las siguientes variables: 1)
Potencial hidrico de las hojas (), €l cual se
midi6é con una cdmara de presion de Scholander
(modelo PMS-100) antes de las 9 am; y 2)
Resistencia estomdtica (r,), que se midié con un
autoporometro (modelo LI-1600, Li-Cor). No fue
posible medir r, en P. roebelenii. Detalles sobre
los principios de las 2 técnicas pueden encon-
trarse en Pearcy et al. (1989). Es posible utilizar
Py (am) como un indicador del estado hidrico
de las plantas y del suelo porque la medicion del
Yy, al amanecer produce resultados homdlogos
a los obtenidos por un tensiémetro (Ritchie y
Hinckley 1975). Se obtuvieron las trayectorias
de ambas variables a través del tiempo (Figura 2)
que sirvieron para comparar el comportamiento
de las especies durante el desarrollo del estrés y
su subsecuente recuperacion luego de la lluvia.
Ambas variables se midieron en hojas jévenes,
completamente expandidas, que se encontraban
por debajo de las primeras 3 6 4 hojas jévenes en
proceso de expansion. Las muestras de las hojas
de palmas seleccionadas para medir 1y, (am) fue-
ron tratadas como se indica en Ritchie y Hinckley
(1975), y en el caso de hojuelas submuestreadas
de hojas compuestas, como se indica en Gutiérrez
y Villalobos (1996). Fue imposible realizar todas
las mediciones de 1, simultdneamente, y el
nimero de mediciones fue limitado en algunas
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especies por la disponibilidad de hojas, en cuyo
caso las mediciones se realizaron en estados cri-
ticos del estrés.

RESULTADOS Y DISCUSION
Desarrollo del estrés hidrico

El estrés progresé inicialmente bajo dias
con ausencia de precipitacion, poca nubosidad,
y altos niveles de radiacién solar (Figura 1). El
estrés se debilité durante los dias 16 y 17 de
Febrero (ca. 5 mm de lluvia) y concluyo el dia 18
de Febrero (ca. 14 mm de lluvia). La radiacion
solar fue superior a 20 MJ d’!, tipica de dias
soleados en la estacion seca. A partir del dia 9
de Febrero los periodos de nubosidad fueron
mds frecuentes, lo que causé descensos en la
demanda evaporativa de la atmdsfera (ET). La
temperatura promedio del aire fue 23-24 °C, 2
°C menor que en el interior de la casa de mallas.
Esta diferencia desaparacio a partir de los 8 dias
de estrés. La humedad relativa aumenté durante
el transcurso del experimento, de 70 a 90% en los
dias con lluvia al finalizar el estrés. La humedad
relativa fue menor en el interior que en el exterior
de la casa de mallas, aunque éstas se equilibra-
ron después de los dfas con lluvia. Este patréon
determind ET,, que decrecio de mads de 9 mm
d! al inicio del periodo de estrés, hasta valores
inferiores a 4 mm d*!' luego de las lluvias que pro-
vocaron la conclusién del estrés hidrico (Figura
1). Estas variaciones contribuyeron al desarrollo
de un estrés moderado en las especies de palmas
estudiadas, porque se redujo el gradiente de 1\ a
través de todo el continuo suelo-planta-armésfera
(Bradford y Hsiao 1982).

Estado hidrico de las palmas

Los cambios (p<0,05) observados en y; y
r, durante el transcurso del experimento indican
que el estrés efectivamente modificé las relacio-
nes hidricas de las palmas (Cuadros 1 y 2). El
Yy, (am) de las palmas declind del inicio al final
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Dias de estrés

Condiciones ambientales prevalecientes durante el desarrollo del estrés hidrico. Los datos de radiacion solar total,

precipitacién, y evapotranspiracion potencial (ET ) se obtuvieron de la estacion meteoroldgica Rafael Iglesias de la
Est. Exp. Fabio Baudrit (Gutiérrez ef al. 1997). Se dispuso ademds de mediciones de temperatura y humedad relativa
del aire en el interior y en el exterior de la casa de mallas (Gutiérrez et al. 2002).

del estrés en la mayoria de los tratamientos de
sombra (Cuadro 1), excepto bajo sombra extrema
(70-80%), donde y; no varid significativamente
(p<0,05) (Figura 3). Las palmas también sufrie-
ron aumentos significativos en r, durante el estrés
hidrico a lo largo de la gradiente de sombra
(Cuadro 2), excepto en los tratamientos extremos
de cultivo a pleno sol y 80% de sombra (Figura
3). Se detectaron diferencias significativas entre
las especies (p<0,05), pero estas se debieron fun-
damentalmente al comportamiento de las palmas

de tallos multiples (C. costaricana, C. lutescens)
cuya r, se incrementé mds que en las otras espe-
cies, como una consecuencia del estrés hidrico.
Las condiciones climdticas a partir del dia 16 y
la precipitacion observada el dia 18 (Figura 1)
resultaron en la rdpida recuperacion del estado
hidrico de las plantas.

Un grupo de plantas mantuvo valores altos
de py,; a lo largo del estrés hidrico, constituido
por las especies que se desarrollan mejor bajo
sombra profunda (C. costaricana, C. tepejilote,
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L. elegans). Un segundo grupo de palmas sufrié
reducciones moderadas de 1, como consecuencia
del estrés, formado por palmas que crecen bien
tanto bajo sombra parcial como a pleno sol (P.
roebelenii, R. regia, V. merrillii). Un tercer grupo
de palmas experiment6 descensos sustanciales de
Yy (C. mitis, D. lutescens, P. macarthurii). Se ha
postulado que la capacidad para mantener alto
Yy, depende de respuestas estomdticas rdpidas
que causan incrementos en r, tempranos, que
reducen la pérdida de agua, pero también el cre-
cimiento. Esto puede ser el resultado de la accién
de sefales producidas por las raices, temprano
durante el estrés hidrico (Davies y Zhang 1991),
y ha sido observado en E. guineensis (Gutiérrez
y Villalobos 1996). Sin embargo, esto no parece

ser aplicable a otras palmas examinadas en este
estudio (Figura 2). V. merrillii (navidefia) y C.
costaricana (pacaya) son palmas de sol y de
sombra, respectivamente. En ambas especies, I
aumento significativamente (p<0,05) y \; decre-
ci6 (p<0,05) como consecuencia del estrés hidri-
co. Aunque la disminucion de 1, durante el estrés
fue similar en ambas especies, la respuesta de r
fue mucho mds pronunciada en C. costaricana,
una especie del sotobosque, que en V. merrillii,
una especie que puede crecer a pleno sol. Esto
indica que otros atributos innatos de las especies,
necesarios para su supervivencia en ambientes
naturales contrastantes, contindan manifestando-
se durante el cultivo en ambientes modificados
(Poorter 1999).

C. costaricana l

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20
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Cambios en la resistencia estomdtica (ry) y en el potencial hidrico de las hojas () de V. merrillii (palma de sol) y

C. costaricana (palma de sombra) sometidas a estrés hidrico bajo una gradiente de sombra. Las figuras muestran los
cambios observados a través del tiempo durante el desarrollo del estrés hidrico. Cada punto corresponde al promedio
+ ES de 4 mediciones. La flecha sefiala la terminacion del estrés hidrico por la lluvia.
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Fig. 3.

Cambios en la resistencia estomdtica (r,) y el potencial hidrico de las hojas (), de 9 especies palmas ornamentales

cultivadas en bolsas en una casa de mallas provista con una gradiente de sombra. El riego fue suspendido por 2 sema-

nas para facilitar el desarrollo del estrés hidrico.

Las barras indican valores promedio de las 9 especies obtenidos

en plantas bien irrigadas antes de la suspension del riego y valores finales obtenidos en plantas estresadas antes de

la conclusion del estrés hidrico.

Efecto de la sombra

La jerarquia de las especies segtin los valo-
res de 1y, y 1, al final del estrés hidrico fue diferen-
te a lo largo del gradiente de sombra (Cuadros 1y
2). Sin embargo, el efecto general de la sombra fue
uniforme para las 9 especies, y fue mds efectivo en
amortiguar las variaciones de 1y, que de r, (Figura
3). Las diferencias entre r_ inicial y final fueron
significativas (p<0,05) bajo los tratamientos de 40,
50, 60, 70, y 70%A de sombra. No se detectaron
diferencias significativas (p=0,4335) cuando las
plantas fueron cultivadas a pleno sol y a 80% de

sombra. Las diferencias entre 1, inicial y final
fueron significativas (p<0,001) en los tratamientos
de 0, 40, 50, y 60% de sombra, pero no cuando
las plantas fueron cultivadas bajo los tratamientos
de mayor sombra (70-80%) (p=0,1743). Las varia-
ciones en 1, fueron probablemente amortiguadas
a través de ajustes en 1, lo que resultd en el man-
tenimiento de 1, por encima de los valores que
podrian causan embolismo (ca. >-3 MPA, Sperry
1986). Este efecto amortiguador se incrementd con
la sombra, mejordndose los valores absolutos de
Yy y de r, y reduciéndose la diferencia entre 1, y
r, inicial y final (Figura 3).
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Nuestros resultados indican que aproxima-
damente 7-10 dfas sin irrigacién pueden inducir el
desarrollo de respuestas medibles al estrés hidrico
en las palmas. El estrés hidrico se hizo evidente
en un plazo de 2 semanas con el marchitamiento
de las hojas de P. roebelenii y C. tepejilote, la
recuperacion de las plantas por lluvia o irrigacion
después del estrés fue rdpida y completa (Figura
2). Este estudio muestra la existencia de un efecto
amortiguador de la sombra sobre el deterioro de
las relaciones hidricas de las palmas sujetas a
estrés, y reafirma la importancia del uso de la
sombra en los sistemas agricolas tropicales (Diaz
2001), donde la radiacion solar es alta y el estrés
hidrico es frecuente e impredecible.

AGRADECIMIENTOS

Polysack Plastic Industries dond los mate-
riales para la construccién de la casa de mallas.
El Sr. Carlos Montero y el equipo humano
del programa de Ornamentales. El Instituto
Meteorolégico Nacional proveyd algunos de los
datos climdticos.

LITERATURA CITADA

BJORHOLM S., SVENNING J.C., SKOV F., BALSLEV H.
2005. Environmental and spatial controls of palm
(Areacaceae) species richness across the Americas.
Global Ecol. Biogeogr. 14:423-429.

BRADFORD K.J., HSIAO T.C. 1989. Physiological respon-
ses to moderate water stress. /n: Physiological plant
ecology II. Water relations and carbon assimilation.
O.L. Lange, P.S. Nobel, C.B. Osmond y H. Ziegler
(eds.). Vol. 12B. Springer. p. 263-324.

CLARK D.A., CLARK D.B., SANDOVAL R., CASTRO
M.V. 1995. Edaphic and human effects on landsca-
pe-scale distribution of tropical rainforest palms.
Ecology 76:2581-2594.

CORNER E.J.H. 1966. The natural history of palms. Univ. of
California Press. 393 p.

Agronomia Costarricense 31(1): 21-31. ISSN:0377-9424 / 2007

DAVIS T.A. 1961. High root-pressures in palms. Nature
21(4799):277-278.

DAVIS W.J., ZHANG J. 1991. Root signals and the regula-
tion of growth and development of plants in drying
soil. Ann. Rev. Plant Physiol. Plant Molec. Biol.
42:55-76.

DIAZ M. 2001. Ecologia experimental y ecofisiologfa: bases
para el uso sostenible de los recursos naturales las
zonas dridas Neo-tropicales. Interciencia 26:472-
478.

GRAYUM M.H. 2003. Arecaceae. In: B.E. Hammel, M.H.
Grayum, C. Herrera, N. Zamora (eds.). Manual de
plantas de Costa Rica. Vol. II. Missouri Botanical
Garden. p. 201-293.

GUTIERREZ M.V., SOTO M., ALPIZAR M. 1997. Cuarenta
afios de observaciones meteoroldgicas en la Estacion
Experimental Fabio Baudrit M. Boletin Técnico de
la Estacion Experimental Fabio Baudrit 30:1-14.

GUTIERREZ M.V., VILLALOBOS E. 1996. Estado hidrico
de siete genotipos contrastantes de palma aceitera
(Elaeis guineensis Jacq.) durante la estacion seca en
Quepos, Costa Rica. Boletin Técnico de la Estacion
Experimental Fabio Baudrit 29:20-32.

GUTIERREZ M.V., JIMENEZ K., SOTO D., ALPIZAR M.,
CHINCHILLA C. 2002. El microclima en una casa
de sombra: Palmas y Zamia como indicadores de
aclimatacion a la luz. Rev. Agr. Trop. 32:47-60.

GUTIERREZ M.V, JIMENEZ K. 2007. Crecimiento de
nueve especies de palmas ornamentales cultiva-
das bajo una gradiente de sombra. Agronomia
Costarricense 31 (1): 9-19.

HENDERSON A., GALEANO G., BERNAL R. 1995. Field
guide to the palms of the Americas. Princeton.
352 p.

HOLBROOK N.M., SINCLAIR TR. 1992. Water balan-
ce in the arborescent palm, Sabal palmetto. 11
Transpiration and stem water storage. Plant, Cell &
Env. 15:401-4009.

KESSLER M. 2000. Upslope-directed mass effect in palms
along an Andean elevational gradient: a cause
for high diversity at mid-elevations? Biotropica
32(4a):756-759.



GUTIERREZ e al.: Suspensién del riego en palmas ornamentales 31

PEARCY R.W., EHLERINGER J., MOONEY H.A., RITCHIE G.A., HINCKLEY T.M. 1975. The pressure cham-
RUNDEL PW. 1989. Plant physiological ecology. ber as an instrument for ecological research. Adv.
Field methods and instrumentation. Chapman and Ecol. Res. 9:165-224.
Hall. 457 p.
SPERRY J.S. 1986. Relationship of xylem embolism to
PITMAN N.C.A., TERBORGH J.W., SILMAN M.R., xylem pressure potential, stomatal closure, and
NUNEZ P, NEILL D.A., CERON C.E, shoot morphology in the palm Rhapis excelsa. Plant
PALACIOS W.A., AULESTIA M. 2001. Physiol. 80:110-116.
Dominance and distribution of tree species in
upper Amazonian terra firme forests. Ecology SVENNING J.C. 2001. On the role of microenvironmental
82:2101-2117. heterogeneity in the ecology and diversification of
Neotropical rain-forest palms (Arecaceae). The Bot.
POORTER L. 1999. Growth responses of 15 rain-forest tree Rev. 67:1-53.

species to a light gradient: the relative importance of
morphological and physiological traits. Funct. Ecol. TYREE M.T., ZIMMERMANN M.H. 2002. Xylem struc-
13:396-410. ture and the ascent of sap. Springer. 283 p.

Agronomia Costarricense 31(1): 21-31. ISSN:0377-9424 / 2007






