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Funcién del acumen en lashojasy su distribucion vertical
en un bosque lluvioso tropical de Costa Rica
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Abstract: Water retention on the leaf surface can be maladaptive to the plant because it increases the coloniza-
tion of epiphylls and interferes with the physiologic processes of the leaf, diminishing the photosynthetic capac-
ity. To test if leaf driptips facilitate leaf drying after rainfall in atropical rain forest of Costa Rica, we (1) exper-
imentally measured the capacity to retain water on leaf surfaces of 30 plant species before and after dritip
removal, and (2) analyzed the development of driptips along forest strata. We expected leaf driptips to be less
developed in the upper strata due to the environmental conditions of the canopy (i.e., high solar radiation, strong
winds and low relative humidity), which favor the natural drying of leaves. The presence of driptips increased
100% the water run off capacity of leavesin all the analyzed species. Also, the development of leaf driptips was
smaller in canopy speciesthan in understory species. Additionally, they became less devel oped in canopy species
astrees increased in height. These results support the hypothesis that the adaptive role of driptipsis to facilitate

the drying of leaf surfaces.
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“Without bold, regular patternsin nature,
ecologists do not have anything
very interesting to explain.”

J. Lawton (1996)

L os factores abi6ticos pueden influir sobre
las caracteristicas foliares de tal forma que di-
ferentes especies vegetales en un mismo am-
biente presenten hojas morfol égicamente simi-
lares (Crawley 1997). Por gjemplo, en ambien-
tes &ridos, un gran nimero de especies presen-

ta hojas peguefias y coriaceas, caracteristicas
que reducen la evapotranspiracién. En ambien-
tes tropicales de ata montafia, muchas espe-
cies presentan hojas con tricomas y enveés de
color claro, lo cual minimizalas grandesvaria
ciones térmicas diarias (ver Niklas 1997). En



562 REVISTA DE BIOLOGIA TROPICAL

los bosgues humedos tropical es, muchas espe-
cies poseen hojas con acumen o dpice alargado
en forma de “punta de gotero” (“driptips’ en
inglés), lo cua ha sido interpretado como una
adaptacion para aumentar el drenaje del agua
de la superficie foliar (Jungner 1891, Richards
1966, Dean y Smith 1978, Roth 1984). Un r&
pido secado luego de unalluvia podriaminimi-
zar laprobabilidad de que la hoja sea coloniza-
da por epifilas y hongos (Ivey y DeSilva
2001), los cuales disminuyen dramaticamente
lacantidad de luz que llegaal interior delaho-
ja(Coley et al. 1993). Adicionamente, la per-
manencia de una capa de agua sobre la super-
ficiefoliar puede afectar |os procesos fisiol 6gi-
cos que ocurren en lahoja, disminuyendo lata-
safotosintética (Dean y Smith 1978).

Si lapresenciadel acumen tiene como va-
lor adaptativo facilitar €l drenaje de la super-
ficie foliar, esta caracteristica no solo deberia
ser comun en un gran nimero de especies, si-
no que también deberia funcionar de forma
semejante en las diferentes especies que habi-
tan los bosques himedos tropicales. Sin em-
bargo, su efecto como facilitador del drenaje
ha sido demostrado experimental mente en po-
cas especies (Dean y Smith 1978, lvey y De-
Silva2001). Adicionalmente, el desarrollo del
acumen en las hojas deberia relacionarse con
su ubicacién dentro de la estructura vertical
del bosque. Si consideramos una seccion ver-
tical de un bosque tropical hiumedo, existe un
gradiente de condiciones climéticas entre los
estratos superiores e inferiores. Las hojas que
se encuentran en el estrato superior se secan
mas rapido que las que se encuentran en el es-
trato inferior porque reciben poco drenaje de
hojas superiores, mayor irradiacion solar, co-
rrientes de aire mas fuertes y estan en un am-
biente con menor humedad relativa. En con-
secuencia, si el acumen favorece el drenaje de
la superficie foliar y éste es un caracter adap-
tativo, los acimenes deberian estar menos de-
sarrollados en los estratos superiores del bos-
gue. Pese a que esta variacion del tamafio re-
lativo del acumen en el gradiente vertical del
bosque ha sido propuesta como una evidencia
de lafuncién adaptativa de |as hojas acumina-

das (Richards 1966, Roth 1984, Williamson
et al. 1983), no existen datos cuantitativos
que documenten este patron.

Nuestros objetivos fueron (1) demostrar
experimentalmente si la presencia del acumen
en las hojas facilita el drenagje del agua en un
gran nimero de especiesy (2) presentar lasva-
riaciones morfoldgicas del acumen a lo largo
de un gradiente vertical del bosque de dos for-
mas. comparando su desarrollo relativo (a) en-
tre especies de dosel y sotobosque y (b) entre
los diferentes estadios (plantula, juvenil y
adulto) de especies tipicas de dosel. Si el acu-
men facilita el drengje del agua de las hojasy
esta funcion es ventgjosa para la planta, noso-
tros esperamos: (1) que su presencia disminu-
ya el porcentaje del agua retenida en la super-
ficie foliar en una amplia gama de especies,
(2) que las hojas de especies de dosel posean
acumenes menos desarrollados que las espe-
cies de sotobosquey (3) que en las especies de
dosel el desarrollo del acumen sea menor a
medida que la planta asciende verticalmente
dentro del bosgue.

MATERIALESY METODOS

Realizamos este trabajo durante febrero
del 2000 en la reserva Rara Avis, ubicada en
Heredia, Costa Rica (10°20' N, 83°50" W), un
bosque muy hliimedo tropical a 650imsnm, con
una precipitacion promedio anual de
6i1500imm. Para determinar la influencia del
acumen sobre el drengje del agua en la super-
ficie foliar, recolectamos a azar hojas acumi-
nadas de diferentes especies de plantas. A 1o
largo de aproximadamente 5ikm, cada 50im
seleccionamos |as tres especies con hojas acu-
minadas més cercanas (una planta adulta por
especie). De cada planta recolectamos cinco
hojas, las cuales Ilevamos a laboratorio. En
total, encontramos 30 especies de plantas con
hojas acuminadas que incluian diferentes for-
mas de hojas y longitudes de acimenes. Al fi-
na del muestreo, cada especie estuvo repre-
sentada por 3 - 10 plantas y 15 - 50 hojas. En
¢l laboratorio numeramos las hojas y elegimos
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con unatabla de nimeros a azar tres hojas por
especie, con las cuales realizamos el experi-
mento. A cada hoja, luego de ser humedecida,
le agregamos 5iml de agua en su parte axial
con un gotero. El agua fue depositada lenta-
mente en los diferentes sectores de la base de
la hoja, smulando gotas de lluvia. Las hojas
fueron colocadas con una inclinacion prome-
dio de 30°, con lo cual €l agua se dirigia natu-
ralmente hacia su dpice. Medimos el volumen
del agua drenada esperando hasta 30is después
de que la hoja paraba de gotear. Luego, a la
misma hoja le recortamos €l acumen con una
tijera dejando su borde redondeado y repeti-
mos €l experimento. De esta forma pudimos
cuantificar el efecto delapresenciadel acumen
sobre el drengje del aguade lasuperficiefoliar.
El porcentaje de agua retenida en la superficie
de cada hoja fue calculado como 100 - [(ml de
agua drenada x 100) / 5]. En todos los experi-
mentos usamos tres hojas de cada especie, uti-
lizando €l promedio paralos andlisis estadisti-
cos. El porcentgje del agua retenida fue com-
parado entre hojas con y sin acumen con una
prueba de t-pareada, utilizando cada hojacomo
Su propio controal.

Para analizar el desarrollo relativo del
acumen en los diferentes estratos del bosgue,
recorrimos durante un dia &reas de bosgue po-
co disturbado identificando todas las especies
lefiosas que pudimos. Definimos tres estratos
verticales de acuerdo con la atura mas comdn
del dosel superior (aproximadamente 20im en
este caso). Las especies |efiosas fueron consi-
deradas de sotobosque cuando los individuos
adultos eran menores de 5im de atura, de es-
trato intermedio cuando tenian entre 5 - 15im
de altura 'y de dosel cuando eran mayores de
15im de altura. Para analizar variaciones onto-
génicas en la morfologia foliar de las especies
de dosel, utilizamos solo aquellas especies de
las cuales pudimos localizar e identificar indi-
viduos de menos de 0.50im (“plantulas’), de 1
- 3im (“juveniles’) y de mas de 10im (“adul-
tos’). Seleccionamos al azar tres individuos
por especiey cinco hojas/ individuo (ubicadas
en diferentes sectores de la planta), alas cuales
les medimos su largo, ancho (en el punto cen-

tral delalaminadelahoja), y € largo del acu-
men (a partir del punto de interseccién de la
proyeccion de los bordes de la hoja). Con la
medida del largo y el ancho de cada hoja esti-
mamos su area utilizando la férmula 2/3 largo
x ancho. Pese a que esta férmula es muy gene-
ral y no necesariamente estima el areade laho-
ja con exactitud, es Util para comparar en tér-
minos relativos areas de diferentes tipos de ho-
jas. Finalmente, estimamos la importancia re-
|ativa del acumen (IRA) como larelacion area
foliar / longitud del acumen, en donde menores
valores del IRA implican una mayor importan-
ciarelativa del acumen. De esta forma pudi-
mos comparar €l desarrollo relativo del acu-
men entre especies con hojas de tamafio dife-
rente. Debido a laimposibilidad de dividir en-
tre cero, las hojas con bordes redondeados fue-
ron consideradas con un acumen de 0.1licm de
longitud para poder calcular la relacion area
foliar / longitud del acumen. Para comparar €l
desarrallo relativo del acumen entre especies
de dosdl, estrato intermedio y sotobosque, utili-
zamos €l |RA promedio por especie. Para com-
parar dicha variacion entre los diferentes esta
dios de desarrollo de las especies de dosdl, utili-
zamos para cada especie un IRA promedio por
individuo. Utilizamos el andlisis de varianza de
una via no-paramétrico (Kruskal-Wallis) para
realizar las comparaciones, dado que los datos
no se gjustaban alos supuestos de normalidad y
homocedacea (Zar 1999).

RESULTADOS

La presencia del acumen facilité e incre-
menté en un 100% la capacidad de drengje en
todas las hojas de las especies analizadas en €
experimento, ya que el porcentaje de agua re-
tenidaen lasuperficiefoliar fue siempre menor
cuando las hojas tenian acumen que cuando no
lo tenian (T = 6.2, n = 30, P< 0.001, Fig. 1).
Por otra parte, encontramos un total de 37 espe-
ciesarboreas: 10 de dosel, 7 de estrato interme-
dioy 20 de sotobosque (Anexo 1). Larelacién
areafoliar / longitud del acumen fue significa-
tivamente mayor en las hojas de |las especies de
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Fig. 1. Porcentgje de agua retenida en la superficie de las
hojas antes y después de remover el acumen. Los valores
son promedios + 1 EE de hojas de 30 especies diferentes
(n=30).

Fig. 1. Percentage of water retained on leaf surfaces befo-
re and after driptip removal. Values are means + 1 SE of
leaves of 30 different species (n = 30).

dosel (1i568 + 754) comparadas con las hojas
de las especies de sotobosque (221 + 59) y es-
trato intermedio (226 + 88.3) (promedio + 1
error estandar, F = 3.5, g.l. = 2, p = 0.04). De
las diez especies de dosel, sdlo pudimos en-
contrar plantulas, juveniles y adultos en cinco
especies. Tres de esas cinco especies (Pachira
aquatica, Calophyllum brasiliense y Tapirira
myriantha) presentaron cambios significativos
en larelacion areafoliar / longitud del acumen
entre los diferentes estadios de desarrollo. En
estas especies e acumen fue disminuyendo en
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importancia relativa a medida que los indivi-
duos crecian en altura (Cuadro 1).

DISCUSION

Dos lineas de evidencia presentadas en es-
te estudio apoyan la hipétesis de que € acumen
es una estructura foliar cuyo significado fun-
ciona esfacilitar el secado delas hojas después
de lalluvia. Primero, la presencia del acumen
facilito el drenaje del agua en la superficie fo-
liar de un gran nimero de especies. Segundo, €
desarrollo relativo del acumen fue mas impor-
tante en los estratos bajos del bosgue que en los
atos. Este patrén se presentd tanto al comparar
especies de diferentes gremios de regeneracion,
como al comparar distintos estadios de desarro-
Ilo de las especies de dosel.

Independientemente de que las especies
analizadas diferian en sus caracteristicas folia-
res como formay textura, la capacidad de las
hojas de drenar agua increment6 el doble con
|apresenciadel acumen. Mantener una capade
agua en la superficie de las hojas puede ser
desventajoso para las plantas. Por gemplo, se
ha demostrado que una mayor humedad incre-
menta la colonizacion de hongos y epifilas en
la superficie foliar, reduciendo la intercepcion
luminica de las hojas hasta un 85% (Coley et

CUADRO 1
Relacién area foliar / longitud del acumen en cinco especies arboreas del dosel a lo largo de su desarrollo. Los valores
son promedios (+ 1 EE) de cinco individuos por especie en cada estadio de desarrollo (cinco hojas por individuo)

TABLE 1
Leaf area / driptip length relationship of five canopy species in their different growth phases. Table values are means
(x 1 SE) of five individuals per species in each growth phase (five leaves per individual)

Especie / Edad Plantula
Pachira aquatica 187+ 26
Calophyllum brasiliense 104+18
Tapirira myriantha 240+31
Macrohasseltia macrotherantha 1341 +£55.3
\ochisia allenii 486+ 6.7

(*) Pruebade Kruskal-Wallis.
(*) Kruskal-Wallis test.

Juvenil Adulto P(*)

111+ 12.9 1249 +48.3 0.001
275+76 134.4 +59.8 0.003
445+ 152 74+ 326 0.03
430+ 11.6 422+89 0.15
63.2+ 14.3 51+58 0.76
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al. 1993, Ivey y DeSilva 2001). Plantas rega-
das experimentalmente durante un afio pueden
incrementar hasta 11 veces su cobertura de epi-
filas, lacual en dos afios cubre el 45% de la su-
perficie foliar reduciendo |la fotosintesis entre
20 - 30% (Sand-Jensen 1977, Coley et al.
1993, Coley y Kursar 1996). Sin embargo, pe-
se a que una mayor humedad determina una
mayor colonizacion por epifilasy que este es-
tudio demuestra que la presencia del acumen
disminuye € agua de la superficie foliar, alin
no existen estudios experimentales que de-
muestren si lapresenciadel acumen disminuye
la probabilidad de colonizacion por epifilas
(Coley y Kursar 1996, pero ver lvey y DeSilva
2001). Independientemente de la presencia de
epifilas, la acumulacion del agua sobre la su-
perficiefoliar per se puede incrementar la pro-
babilidad de infeccion por patdgenos (Gregory
1971) y alterar el intercambio gaseoso de la
hoja, disminuyendo la tasa de crecimiento de
laplanta (Dean y Smith 1978).

Por otra parte, e mayor desarrollo relativo
del acumen encontrado en los estratos bajos del
bosgue, donde la humedad es mayor, apoya la
idea de que esta estructura tiene como valor
adaptativo facilitar €l drengje delasuperficiefo-
liar. En los estratos superiores del bosque las ho-
jas estén expuestas a escaso drengje recibido de
otras hojas, mayor irradiacion solar, vientos mas
fuertes y menor humedad relativa. Estas carac-
teristicas facilitan el secado de las hojas luego
de unalluvia, por lo cual € desarrollo del acu-
men en |os estratos superiores del bosgue no se-
ria funcionalmente tan importante como en los
estratosinferiores. Si |las caracteristicas ambien-
tales del dosel son factores de seleccion que de-
terminan un menor desarrollo relativo del acu-
men en las especies arboreas, este menor desa
rrollo deberia presentarse también en otros si-
tios del bosque cuyas caracteristicas ambienta-
les sean similaresalas del dosel. Acorde con es-
taidea, lavariabilidad que encontramosen lare-
lacion area foliar / longitud del acumen parece
asociarse no solo alos diferentes estratos verti-
cales del bosque, sino también a los requeri-
mientos de micro-hébitat de cada especie. Por
giemplo, dentro de las especies de sotobosque,

la que present6 el acumen menos desarrollado
fue Tetrochidium euryphyllum, una especie de
tamarfio reducido pero muy asociada a claros u
orillas de caminos, donde |as condiciones de ra
diacién y humedad relativa pueden ser similares
a las encontradas en el dosel. Por e contrario,
|as especies con € acumen mas desarrollado co-
mo Eugenia sp. 0 Schefflera sp. son tipicas de
sotobosqgue cerrado, donde la insolacion es me-
nor y lahumedad relativa mayor (Anexo 1).

Se ha sugerido que a disminuir € tamafio
de la gota que cae de la hoja, una posible fun-
cion adaptativadel acumen es minimizar laero-
sion del suelo arededor de la planta (William-
son 1981). S ésta fuera la principal funcién
adaptativa del acumen, las hojas de los estratos
cercanos a suelo deberian poseer aclmenes
menos desarrollados que las hojas de los estra
tos intermedios, ya que € nivel de erosién por
goteo se incrementa con la altura desde la cual
caelagota (Williamson et al. 1983). Sin embar-
go, nuestros datos no avalan esa hipétesis, ya
que las plantulas de las especies de dosel mos-
traron hojas con aclimenes muy desarrollados a
menos de 30icm del suelo (Cuadro 1).

Este estudio demuestra experimental mente
que la presencia del acumen disminuye € por-
centgje de retencidn de agua en la superficie fo-
liar, independientemente de las diferencias mor-
fol6gicas que pueden existir entre lashojas de di-
ferentes especies (ver Ivey y DeSilva2001). Adi-
ciondmente, el desarrollo del acumen tanto ani-
vel de especie como anivel deindividuo es més
importante en los estratos del bosque en donde €l
secado de la hoja es mas lento (Anexo 1). Por
otraparte, en € bosgue seco | as especies con ho-
jas acuminadas estan casi ausentes, mientras que
son muy frecuentes en los bosques lluviosos tro-
picaes (Goémez 1986). Por g emplo, en & bosque
tropical de Sinhargja, Sri Lanka, € 90% de las
especies arbdreas poseen hojas acuminadas
(Roth 1984). En Costa Rica, & 92% de las espe-
cies que habitan las selvas hiimedas poseen hojas
con acumen (Gomez 1986), caracteristica tam-
bién comin en la mayoria de las especies de los
bosgues montanos humedos (Kappelle 1996,
Kappelley Lea 1996). Por lo tanto, su efecto de
acelerar € drenge de la superficie foliar y su
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mayor presencia, tanto en los estratos del bosque
como en los ambientes con mayores niveles de
humedad, apoyan la hipétesis de que € acumen
es una estructura foliar cuyo valor adaptativo es
el defacilitar € secado de las hojas.
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RESUMEN

Laacumulacion de agua en la superficie foliar puede
ser nociva para la planta porque incrementa la coloniza-
cion de epifilas einterfiere con los procesos fisiol 6gicos de
lahoja, disminuyendo la capacidad fotosintética. Para pro-
bar si la presencia del acumen en las hojas facilita el dre-
naje de la superficie foliar en un bosque tropical lluvioso
de Costa Rica, (1) medimos experimental mente la capaci-
dad de retener agua en la superficie foliar de 30 especies
antes y después de remover el acumen y (2) analizamos el
desarrollo relativo del acumen en los diferentes estratos
verticales del bosgue. Esperdbamos que |os acimenes se
encontraran menos desarrollados en los estratos superio-
res, debido a que las condiciones ambientales alli existen-
tes (i.e., dtainsolacion, fuertes vientos, baja humedad re-
lativa) favorecen el secado de las hojas. La presencia del
acumen incrementé en un 100% la capacidad de drenar
agua de la superficie foliar en todas las especies analiza-
das. Ademés, el desarrollo del acumen fue menor enlases-
pecies de dosel comparadas con las especies de estratos
mas bajos. Adicionalmente, las hojas de | as especies de do-
sel se hacen menos acuminadas a medida que el arbol cre-
ce en dtura. Estos resultados apoyan |a hipétesis de que la
funcién adaptativa del acumen es facilitar el secado de la
superficie foliar.
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ANEXO 1

Lista de especies |efiosas en cada estrato recolectadas en el bosque lluvioso de la Reserva Rara Avis, Costa Rica.

Identificacion de las familias segiin Mabberley (1990).

APPENDIX 1

Soecies list per forest strata in the tropical rain forest of Rara Avis Reserve, Costa Rica.

Especie

SOTOBOSQUE
Amanoa guianensis
Ardisia sp.

Asplundia sp.

Besleria sp.

Cassia fruticosa
Clavija biborana
Conostegia sp.
Dendropanax arboreus
Eugenia sp.

Hampea appendiculata
Piper sp.

Psychotria alata
Psychotria brachiata
Psychotria macrophila
Rudgea trifurcata
Satyria warscewiczi
Schefflera sp.

Sparuna griseoflavens
Tetrochidium euryphyllum
Tovomitopsis nicaraguensis

ESTRATO INTERMEDIO
Amaioua sp.

Dystovomita paniculata
Guarea sp. 1

Guarea sp. 2

Inga barbourii

Pourouma bicolor

Tovomita weddeliana

DOSEL

Calophyllum brasiliense
Cespedesia macrophylla
Conceveiba pleiostemona
Licania sp.

Macrohasseltia macrotherantha
Pachira aquatica
Sryphnodendron excelsum
Tapirira myriantha
Vochisia allenii

\ochisia guatemalensis

Family identification follows Mabberley (1990).

Familia

Euphorbiaceae
Myrcinaceae
Cyclanthaceae
Rubiaceae
Leguminosae
Theophrastaceae
Melastomataceae
Araliaceae
Myrtaceae
Malvaceae
Piperaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Ericaceae
Araliaceae
Monimiaceae
Euphorbiaceae
Guttiferae

Rubiaceae
Guttiferae
Meliaceae
Méliaceae
Mimosaceae
Cecropiaceae
Guittiferae

Rubiaceae
Ochnaceae
Euphorbiaceae
Chrysobal anaceae
Flacourtiaceae
Bonbaceae
Leguminosae
Anacardiaceae
Vochisiaceae
\ochisiaceae

Relacion area/ long. acumen

401+76
107.3+85
213.8+34.8
579+ 93.3
72+9.4
371+£199.1
240 £ 19.6
935+ 8.0
114+18
296 + 101.3
695+ 214
86+ 9.4
88.7+20.1
188 + 20.5
92.4 + 38.8
42+40
28.7+49
850 + 177.2
910 + 422.3
49+ 125

77.8+12.0
741 £ 795
115+ 7.6
143 £ 29.9
210.7 £ 55.3
214+ 14.7
785+ 129

134.4 + 59.8
5503 + 2345
242 + 47.8
334+54
422+89
249 + 48.3
2063 +89.3
74+ 326
51+58
6 284 + 469.2



