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Abstract: During one and a half years (February 1991 - July 1992) the growth rhythm and the longevity of
leaves of 22 abundant understory species in the tropical premontane rain forest of Reserva Biolégica Alberto Ml.
Brenes, Alajuela, Costa Rica, were investigated. Three types of growth rhythm were identified. Most species,
especially the monocotyledones, produce new leaves in defined intervals throughout the year. Only some have
a slower leaf production in the dry season. Other species sprout periodically or only once a year. This interval,
which is the time period between the beginning of the shooting of one leaf and the next, varied among the inves-
tigated species between 17-22 days (Malvaviscus arboreus, Urera elata, Myriocarpa longipes) and more than
half a year (Cyclanthus bipartitus, Iriartea deltoidea, Ocotea gomezii). For some species this interval was longer
at dry and dark sites (M. arboreus), but in many cases microclimatical factors such as temperature, relative light
intensity, and evaporation varied to such a small extent within the forest that the differences did not lead to sig-
nificant influences on growth factors of the plants. The mean leaf longevity varied between a half and four years.
The maximum leaf age of the palms Cryosophila warscewiczii, I. deltoidea and Calyptrogyne trichostachys was
estimated to be more than five years. In some cases leaf age was significantly correlated with microclimatical
factors. Leaves of Begonia cooperi growing at higher light intensities in gaps fell earlier than leaves of plants in
darker sites in the understory. Generally, the longevity of leaves was lower in plants growing at moister sites,
but in most cases this relation was not significant. The data show that even in a rather constant climate in the
understory of a very moist premontane rain forest, there is some seasonality in growth rhythm and that plant
growth varies between different sites within the forest although climate variations are very small.

Key words: Costa Rica, growth rhythm, longevity of leaves, microclimate, phenology, seasonality, tropical pre-
montane rain forest, understory.

En los bosques templados el frio en invier-
no causa la abscision de las hojas, mientras que
en los bosques tropicales el ritmo de precipita-
cién tiene mas importancia. El aspecto de bos-
ques tropicales muy himedos es perennifolia.
Pero, aunque el clima es casi constante duran-
te todo el afio, ciertas especies muestran un rit-
mo anual de fenologia (Medway, citado en
Whitmore 1993, p. 73). Por ejemplo, en la es-
tacidn cientifica “La Selva”, Costa Rica, mu-

chos drboles brotan hojas nuevas al principio
de la estacién seca, poco después de la absci-
si6n de todas las hojas viejas (Frankie et al.
1974). All4, se distinguen tres tipos de brota-
cién (Frankie et al. 1974):

I: especies que producen hojas nuevas
continuamente y que no muestran una época
distinta de abscisién (26% de las especies
del dosel, 37% de las especies del estrato ar-
bustivo),
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II: especies que cambian entre la produc-
cién de muchas, pocas o ninguna hojas y que
no muestran una €poca distinta de abscisién o
una época sin hojas (37%, 44%),

III: y especies con épocas distintas de bro-
tacién y abscision (25%, 7%).

En bosques tropicales con una estacion se-
ca més distintiva que en “La Selva”, como en
la Isla Barro Colorado, Panam4, una gran can-
tidad de arboles son caducifolios y botan todas
las hojas al principio de la estacién seca y no
tienen hojas antes de las primeras lluvias
(Leigh y Windsor 1982). Otros arboles del
mismo bosque son perennifolios o cambian las
hojas muy irregularmente e imprevisiblemen-
te, como Ceiba pentandra. Un cambio periddi-
co de hojas se observa especialmente en el do-
sel, mientras que las plantas del estrato arbus-
tivo son perennifolios (Richards 1966).

En bosques tropicales secos, como en
Guanacaste, Costa Rica, la mayoria de los ar-
boles son caducifolios y pierden sus hojas ca-
da afio durante la estacién seca para reducir la
evaporacidén (Frankie ef al. 1974, Reich y Bor-
chert 1984). Plantas que crecen en sitios mas
himedos cerca de rios en el mismo bosque se
permanecen verdes o el periodo defoliado es
mas corto (Frankie et al. 1974, Janzen 1975,
Reich y Borchert 1984). Ademads, ciertas espe-
cies cambian su hédbito a diferentes altitudes en
Costa Rica (Borchert 1983). En sitios mds al-
tos la intensidad de la sequia disminuye y es-
pecies como Ervthrina poeppingiana y Tabe-
buia rosea cambian de un aspecto caducifolio
a un aspecto perennifolio. Mientras que 7. ro-
sea se queda sin hojas durante varias semanas
en Guanacaste, en alturas mas altas arboles de
la misma especie tienen hojas nuevas al mismo
tiempo que botan las hojas viejas (Borchert
1983).

Otros factores climdticos como temperatu-
ra, viento y factores edaficos pueden influir en
la produccién y caida de las hojas (Addicott y
Lyon 1973, citado en Bentley 1979).

La longevidad de las hojas varfa mucho
(Chabot y Hicks 1982). Las hojas de efimeros
viven solamente pocas semanas, mientras que
las hojas de una Araucaria pueden vivir por 25

afios. Las hojas de Welwitschia mirabilis cre-
cen durante toda la vida de la planta. Mientras
que una gran cantidad de los arboles en los
bosques tropicales cambian sus hojas por lo
menos una vez cada afio, la edad promedio de
las hojas en el estrato arbustivo en el Parque
Nacional Braulio Carillo, Costa Rica, varia en-
tre 14-15 meses y 5-6 afios (R. Liicking 1994,
A. Liicking 1995). Un factor que puede influir
en la longevidad de follaje es la luz (Bentley
1979). En la Isla Barro Colorado, Panama, la
edad promedio de hojas de especies tipicas de
sombra es tres veces mds alta (21.7 meses) que
la edad de las hojas de especies de claros (6.8
meses) (Coley 1988).

Ademas, el método de defenderse de los
herbivoros puede influir en la longevidad de las
hojas (Coley 1988). Plantas con hojas longevas
producen sustancias de defensa de peso mole-
cular grande, como taninos y ligninas. Las ho-
jas producen estas sustancias solamente una
vez, y asi tienen gastos solamente al principio
de su vida. Plantas con hojas de vida corta pro-
ducen sustancias de menor peso molecular, co-
mo alcaloides y monoterpenos, los cuales se
sintetizan continuamente (Coley 1988).

El objetivo de este estudio es analizar el
ritmo de defoliacién y brotacién y determinar
la longevidad de follaje de diferentes plantas
en el estrato arbustivo en la Reserva Bioldgica
Alberto M1. Brenes, San Ramén, Costa Rica.
Ademds, se queria verificar la existencia y el
efecto del clima sobre la fenologia de las plan-
tas en un bosque himedo premontano. El co-
nocimiento de la fenologia tiene importancia
para investigaciones sobre los organismos en
la filésfera (E. Freiberg 1998) o sobre los ci-
clos de minerales.

MATERIALES Y METODOS

Area de investigacién: Las investigacio-
nes se realizaron alrededor de la estacién bio-
16gica de la Reserva Bioldgica Alberto MI.
Brenes (RBAMB) en la Provincia Alajuela,
San Ramon, Costa Rica. La reserva estd situa-
da en la Cordillera de Tilaran en una altura de
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800 a 1500 m s.nom. (10°10°-10°24" N;
84°34°-84°40" W). En su mayoria, el bosque es
primario. Se encuentran transiciones de bosque
tropical muy htimedo, bosque premontano
muy himedo a bosque montano bajo muy hd-
medo (Holdridge 1967, Hartshorn 1983, Var-
gas 1991). Ya existen varias investigaciones
sobre la vegetacion (Ortiz 1991, Wattenberg y
Breckle 1995, 1997, M. Freiberg 1996). Se mi-
di6 una precipitacién anual de 4360 mm desde
mayo 1991 hasta abril 1992 (E. Freiberg 1994,
M. Freiberg 1996) y 3660 mm desde setiembre
1992 hasta setiembre 1993 (Dombeck 1997).
El clima era perhiimedo (segiin terminologia
de Walter 1973) desde abril hasta diciembre y

habia una estacion seca desde enero hasta mar-
zo. Al mismo tiempo, la temperatura media
mensual en el estrato arbustivo a 1.5 m sobre el
suelo vari6 entre 18.0 °C y 20.8 °C (M. Frei-
berg 1997).

Plantas imvestigadas: Se investigaron
22 especies de plantas vasculares, las cuales
fueron abundantes en el estrato arbustivo cer-
ca de la estacién biolégica a una altura de
870 m s.n.m. (Cuadro 1). Se deposité mate-
rial herborizado de cada especie en el Herba-
rio Nacional de Costa Rica (CR) y en el Her-
bario de la Universidad de Ulm, Alemania
(ULM), bajo los nliimeros que se muestran en
Cuadro 1.

CUADRO 1

Lista de las plantas investigadas, niimero de coleccién depositada en los herbarios (CR/ULM) y tipo de brotacion:
anual (A), continua (C) y periddica (P).
List of investigated plants, number of collection deposited in the herbaria (CR/ULM) and type of leaf production:
annually (A), continuously (C), and periodically (P).

Posicién taxonémica Especie Nimero en Tipo de
el herbario brotacién
CR/ULM
Pteridophyta
Hypolepidiaceae Pteris sp. 234/- C
Monocoty edoneae
Arecaceae Calyptrogyne trichostachys Burret 207/92207 C
Chamaedorea tepejilote Liebm.
= C. exorrhiza H.A.Wendl. ex Guillaumin -/92304 C
Cryosophila warscewiczii (H.A. Wendl.)
Burret = C. albida Bartlett -/92218 C
Iriartea deltoidea Ruiz & Pav. '
=1 gigantea H.A. Wendl. -192224 C
Cyclanthaceae Cyclanthus bipartitus Poit. -192212 C
Araceae Philodendron verrucosum Mathieu 306/- C
He iconiaceae Heliconia irrasa ssp. undulata Daniels
& Stiles - C
Marantaceae Calathea leucostachys Hook. f. - C
Dicotyledoneae
Acanthaceae Justicia crenata (Leonard) Durkee 109/91109 C
Spathacanthus hoffimannii Lindau 317/91317 C
Begoniaceae Begonia cooperi C.DC. 104/92104 C
Lauraceae Ocotea gomezii W.C.Burger /92223 A
Malvaceae Malvaviscus arboreus Cav. 102/91335 P
Melastomataceae Blakea gracilis Hemsl. 336/91336 P
Monimiaceae Siparuna nicaraguensis Hemsl. 106 P
Piperaceae Piper augustum Rudge -/91213 P
Piper sp. 111/92111 C
Rubiaceae Hoffmannia dotae Standl. 100/91330 C
Psychotria cf. uliginosa Sw. 101/~ C
Urticaceae Mpyriocarpa longipes Liebm. 303/92303 C
Urera elata (Sw.) Griseb. 333/91334 P
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Determinacion del ritmo de crecimiento
y de la edad de follaje: Durante un estudio de
un afio y medio (febrero 1991-julio 1992) se
marcaron las hojas recién brotadas de las 22
especies con anillos plasticos. Al final de los
estudios se calculé la edad de cada hoja marca-
da y el intervalo promedio entre el desarrollo
de dos hojas siguientes, lo que fue denomina-
do “frecuencia de brotacién”, para cada planta
o eje (Fig. 1). Ademas, se determiné la canti-
dad de nudos entre el punto y la hoja més anti-
gua de cada eje. Sobre la base de estos datos se
estimo la edad de las hojas que no fueron mar-
cadas y la longevidad de follaje promedio y
maxima de cada especie, asumiendo condicio-
nes constantes.

Fig. 1. Determinacién de la longevidad de las hojas y la
frecuencia de brotacién. 0 = hoja que empieza a brotar; 1
= hoja de 30 dias; 2 = hoja de 60 dias; 3 = hoja de 90 dias;
4 = hoja de 120 dias; 5 = hoja ya se ha caido; 6 = la hoja
mas vieja de la eje. El intervalo promedio entre dos hojas
siguientes es 30 dias, la cantidad de los nudos es 6, y la
longevidad de la hoja 6 es 180 dias (30 dias por 6 nudos).

Mediciones climéticas: Al mismo tiem-
po, se midieron factores microcliméticos (la
temperatura, la intensidad de la luz, la evapo-
racidn, y la precipitacién) para determinar si el
microclima influye en el ritmo de crecimiento.

Se midié la intensidad de la luz con un fo-
témetro (LX-101, Lutron, Taiwan) directamen-
te encima de cada hoja y simultdneamente enci-

ma del dosel y se calculd la iluminacién relati-
va. Se realizaron las mediciones de la tempera-
tura con termémetros de alcohol continuamente
en 16 sitios en el drea de investigacion. En estos
sitios también se midi6 la evaporacién con eva-
porimetros Piché con papel de filtro de 3 cm de
didmetro (Bannister 1986). Sobre la base de es-
tos datos se subdividi6 el drea de investigacion
en tres clases de humedad: 9-14.9 ul H20 h-1
(clase 1), 15-20.9 pl H20 h-1 (clase 2), y 21-
26.9 ul H20 h-1 (clase 3). Se midi6 la precipi-
tacion cada dia cerca de la estacion biolégica.

RESULTADOS

El ritmo de crecimiento: Se distingi6 entre
tres tipos de brotacidn: la brotacién continua,
la brotacién periédica y la brotacién anual
(Cuadro 1). Las hojas de algunas especies, es-
pecialmente de las monocotiledéneas, brotaron
continuamente durante todo el afio. Otras espe-
cies, como Malvaviscus arboreus y Urera ela-
ta, produjeron series de hojas muy rdpidamen-
te y después no lo hicieron durante cierto tiem-
po. Ocotea gomezii produjo hojas nuevas sola-
mente una vez cada afio, en diciembre. Todas
las plantas investigadas fueron de aspecto pe-
rennifolio y nunca se permanecieron sin hojas.

Entre las especies, también varié la fre-
cuencia de brotacion, es decir el intervalo pro-
medio entre el desarollo de dos hojas siguien-
tes. Algunas plantas produjeron las hojas rapi-
damente. Por ejemplo, una rama de Myriocar-
pa longipes tuvo una hoja nueva cada 25 dias
(Cuadro 2), mientras que otras especies, como
Iriartea deltoidea y Cyclanthus bipartitus, so-
lamente produjeron una o dos hojas cada afio.

La cantidad de nudos con hojas de los ejes
o las plantas vari6 entre tres (Chamaedorea te-
pejilote) y mas de 30 (M. arboreus y M. longi-
pes) (Cuadro 2).

Longevidad de follaje: La longevidad de
las hojas varié distintamente (Cuadro 2). Entre
las plantas investigadas, Calyptrogyne trichos-
tachys, Cryosophila warscewiczii, C. bipartitus,
I deltoidea y O. gomezii tuvieron las hojas mas
viejas. Segiin la extrapolacién de los datos, las
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CUADRO 2

La frecuencia de brotacion de 22 especies del estrato arbustivo como intervalo promedio entre dos hojas,
el niimero de nudos desde la hoja mds vieja y el punto del eje, la longevidad de follaje promedio y mdxima
y el niimero de ejes o plantas analizadas, ordenado por la columna 2
The frequency of leaf production of 22 understory species as mean interval between two leaves, the number

of nodes between the oldest leaf and the shoot tip, the mean and maximum longevity of leaves, and the number

of shoots or plants that were considered in the analysis, ordered by the second column
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Intervalo Cantidad Longevidad de
promedio de nudos follaje n
[dias] [meses]
Especie Promedio = Madxima Promedio = Méxima
M. arboreus 17 18 35 10 20 16
U. elata 22 14 27 10 20 17
M. longipes 25 20 39 17 32 19
B. cooperi 31 8 12 8 12 14
S. nicaraguensis 34 6 8 7 9 7
P. augustum 45 8 11 12 17 9
C. leucostachys 47 6 6 9 9 1
H. dotae 52 9 16 16 28 24
Piper sp. 58 8 10 15 19 15
B. gracilis 59 4 7 9 14 13
P. cf. uliginosa 66 9 10 19 22 2
J. crenata 68 4 9 10 20 23
P. verrucosum 71 5 7 12 17 3
C. tepejilote 107 3 5 12 18 11
S. hoffimannii 126 5 12 21 50 41
H. irrasa ssp. undulata 108 6 6 22 22 1
C. trichostachys 132 11 14 50 62 3
C. warscewiczii 147 10 4 49 69 5
Pteris sp. 164 3 5 18 27 8
C. bipartitus 172 8 10 46 57 7
L. deltoidea 266 6 7 53 62 6
0. gomezii 360 5 5 54 54 1
hojas de I. deltoidea podrian tener mads de 70 et
cinco afios. Normalmente, las hojas de Bego- o
nia cooperi, Siparuna nicaraguensis, Blakea 60 / _
gracilis, Justicia crenata, U. elata, M. arbo- s/ Ogo
reus y Calathea leucostachys no tuvieron g 50k Cal’Cr% o \/ ,/’_
mis de un afio. £ ‘QVC,’ i
.. . o . ~— ¢ 4
Hubo una relacién significativa entre la @ / .
. . . o 40 8 ’ 4 1
longevidad de la hoja y la frecuencia de la bro- = Ry
tacién (n=22, coeficiente de corelacién de =] 20
Spearman, P<0.001, Fig. 2). Sin embargo hubo g Ry
excepciones. Por ejemplo, las hojas de C. tri- iy o ‘,’
chostachys, C. warscewiczii y M. longipes bro- 5§ 0 'WB@ R & 1
taron relativamente rdpido pero alcanzaron . ,'Cga
bastante edad, mientras que las hojas de C. te- 10F ’¢ 1
pejilote y Pteris sp. tuvieron relativamente una g
corta vida pero brotaron muy despacio. No hu- oL * : :
0 100 200 300 400

bo una relacién significativa entre la cantidad
de nudos y la longevidad de foliaje (n=22,
Spearman, P=0.946) ni con la frecuencia de
brotacién (n=22, Spearman, P=0.982).

Frecuencia de brotacién (dfas)

Fig. 2. Relacidn entre la frecuencia de brotacién de las ho-
jas y la longevidad de las hojas.
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Influencia del microclima: Aunque el
clima parecié ser muy constante en el estrato
arbustivo del drea de investigacién, se pudo
distinguir sitios mas o menos himedos y méis o
menos oscuros. Generalmente, la frecuencia de
brotacién (M. arboreus (n=310, Spearman,
P=0.0002, Fig. 3) y Hoffmannia dotae (n=147,
Spearman, P=0.0047)) y la longevidad de fo-
llaje (M. arboreus (n=13, Spearman,
P=0.0388) y B. cooperi (n=14, ANOVA de
Kruskal-Wallis, P=0.0014, Fig. 4)) fueron més
largos en sitios mds oscuros, pero esta relacién
fue significante solamente en pocos casos.

La longevidad de follaje generalmente fue
mds larga en sitios mds secos. Esta relacion fue
significante para M. longipes (n=13, Mann-
Whitney U-Test, P=0.0425, Fig. 4). La frecuen-
cia de brotacion de B. cooperi (n=117, U-Test,
P=0.0002), H. dotae (n=147, U-Test,
P=0.0119), M. arboreus (n=310, ANOVA de
Kruskal-Wallis, P=0.0007, Fig. 3) y B. gracilis
(n=45, U-Test, P=0.0039) fue significantemente
mads corto en sitios mas hiimedos. Con solamen-
te una excepcion, la cantidad de nudos se mos-
tré independiente de la humedad y de 1a luz.
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Fig. 3. Influencia de la humedad (clase de evaporacion 1
es mds himedo que clase 3) (A) y de la iluminacién rela-
tiva (B) sobre el crecimineto de las hojas de M. arboreus.
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Fig. 4. Influencia de la humedad (clase de evaporacién 1
es mds himedo que clase 3) (A) y de la iluminacién rela-
tiva (B) sobre la longevidad de las hojas de M. longipes
(A) y B. cooperi (B).

La diferencia promedio entre la tempe-
ratura mas alta y mds baja medida simulta-
neamente en los 16 sitios fue solamente
1.2°C. Por eso, se supuso que en esa region
la temperatura no tuvo por consecuencia di-
ferencias en el ritmo de crecimiento de las
hojas.

Influencia de la precipitacion: Entre las
plantas de tipo de brotacién continuo, el ritmo
anual de la precipitacién influyé la frecuencia
de brotacion de algunas especies (Fig. 5). En la
estacion seca el intervalo entre dos hojas de M.
longipes, B. cooperi, C. trichostachys y de
Spathacanthus hoffmannii fue mas largo que
en la estacion lluviosa. Lo mismo vale para H.
dotae (n=14, Spearman, P=0.002). Por otro la-
do, la frecuencia de brotacion de C. warsce-
wiczii y C. tepejilote fue constante durante to-
do el afio.
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hasta mnic 1992, n = niimerc de meses analizades, P < 0.05 es significante.
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DISCUSION

La mayoria de las plantas investigadas en
el sotobosque de la RBAMB brotaron las hojas
continuamente durante todo el periodo del es-
tudio: tipo de brotacién C o tipo I segtin Fran-
kie et al. (1974), aunque algunas de estas espe-
cies (C. trichostachys, S. hoffmannii, M. longi-
pes, B. cooperi, H. dotae) crecen més despacio
en la estacién seca. Muchas palmas producen
hojas continuamente, como Coco nucifera, que
produce una hoja nueva y bota una hoja vieja
de cinco afios cada mes (Mabberly 1983).
También Zamia skinneri produce hojas nuevas
en cualquier mes, pero con mds frecuencia al
principio de la estacién Huviosa (Clark et al.
1992). Otras especies brotan las hojas en perio-
dos irregulares: tipo P o tipo II segtin Frankie
et al. (1974). Ninguna de las especies del estra-
to arbustivo pertenece al tipo III segtin Frankie
et al. (1974), sin embargo un arbol del dosel,
Ficus jimenezii, pierde todas las hojas al prin-
cipio de la estacion seca en diciembre y enero
y tiene hojas nuevas poco después en enero y
febrero (M. Freiberg 1994).

También, la frecuencia de brotacién varia
entre las plantas investigadas. Algunas espe-
cies producen de 15 a 21 hojas nuevas (M. lon-
gipes, U. elata, M. arboreus), otras solamente
de una a dos hojas cada afio (I deltoidea, O.
gomezii). Estudios en la estacién biolégica “La
Selva”, Costa Rica (Bentley 1979, Clark et al.
1992), muestran que las especies en el estrato
arbustivo producen de cinco a seis hojas por
eje cada afio (Syngonium sp., Parathesis chr-
yophylla, Renealmia cernua) y otras solamen-
te de una a dos (Myrica carnea, Inga thibau-
diana, Aphelandra sp., Proteum pittieri, Zamia
skinneri).

La longevidad de las hojas varia distinta-
mente entre las plantas en el bosque tropical
premontano de laRBAMB. Algunas plantas no
tienen hojas de mas de nueve o diez meses y
otras hojas, segtin la extrapolacién, pueden vi-
vir mas de cinco afios. Este resultado coincide
con estudios sobre la fenologia de las hojas en
el estrato arbustivo que se realizaron en el Par-
que Nacional Braulio Carillo, Costa Rica, (R.

Liicking 1994, A. Liicking 1995). All4, la lon-
gevidad promedio de las hojas varia entre 14 a
15 meses (Costus curvibracteatus, Costus ma-
lortieanus, Columnea consanguinea) y de 63 a
73 meses (Ocotea atirrensis, Naucleopsis na-
ga, I. deltoidea). En ambas regiones, entre las
plantas investigadas, I. deltoidea y especies de
Ocotea son las plantas con las hojas mds vie-
jas. Valores similares también existen sobre las
epifitas vasculares en RBAMB. Columnea mi-
crophylla tiene hojas de mds de cuatro afios,
mientras que Columnea verecunda no tiene ho-
jas de mds de un afio (M. Freiberg 1994). En la
estacion bioldgica “La Selva”, Costa Rica, las
hojas de Zamia skinneri pueden vivir nueve
afios o mas (Clark et al. 1992).

La longevidad depende en parte del mi-
croclima. Generalmente, la longevidad de fo-
llaje fue mas alta en sitios mas oscuros y mas
secos. Pero, esta relacion no fue significante en
todos los casos. Las variaciones del microcli-
ma (temperatura, luz, humedad) en el sotobos-
que son relativamente pequefias y muchas ve-
ces no tienen por consecuencia una influencia
significante sobre el crecimiento. Si los estu-
dios incluyen individuos que crecen en claros,
como en el caso de B. cooperi, existe una co-
rrelacion significante. Este resultado coincide
con estudios realizados en la Isla Barro Colo-
rado, Panama (Coley 1988). All4, la longevi-
dad promedio de hojas de especies tipicas de
sombra es tres veces mds alta, 21.7 meses, que
la longevidad de las hojas de especies de cla-
ros, 6.8 meses (Coley 1988). En “La Selva”,
Bentley (1979) también encontrd, que las plan-
tas en los claros botan sus hojas mdis rdpido
que en la sombra. Otros estudios también
muestran que la abscisién de las hojas de plan-
tas creciendo en la luz es mas rapida que la
abscision de hojas en la sombra (Bentley 1979,
Ackerly y Bazzaz 1995).

Esta diferencia entre las plantas creciendo
en la luz (claros) y en la sombra (sotobosque)
refleja dos tipos de estrategia de defenderse de
los herbivoros. Las especies persistentes en el
sotobosque crecen despacio y probablemente no
pueden permitirse de cambiar las hojas frecuen-
temente. Por eso, es imprescindible de defender
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las hojas efectivamente contra los herbivoros
(Coley 1982). Debido a esta defensa quimica, la
cantidad de epifilas en las hojas de estas espe-
cies estd reducida significativamente (Coley et
al. 1993). Por el contrario, las especies pioneras
dependen de una germinacion en claros nuevos.
Estas plantas crecen rdpidamente y no gastan
energia en hojas longevas (Coley 1982).

No existen datos sobre la influencia de la
humedad del aire sobre la longevidad de ho-
jas. Se puede suponer, que las hojas en sitios
secos son mds duras o escleromoérficas y por
eso son mds longevas que hojas en sitios méas
hiimedos.

Ademds, la longevidad de las hojas tiene
importancia para el desarollo de muchos orga-
nismos que viven en la superficie foliar. Algu-
nas especies de liquenes de los géneros Porina,
Dimerella y Echinoplaca se pueden observar a
partir de 2.5 meses (Hartmann 1993). Para fru-
tificar necesitan por lo menos seis meses (E.
Freiberg 1994), y la mayoria de las especies
necesitan mucho mds tiempo para su desarro-
llo. En la RBAMB, los musgos aparecen en
hojas a partir de cinco meses, y 2-5% de la su-
perficie de hojas de 7-10 meses de edad es po-
blada por musgos. Algas azules (cianobacte-
rias) necesitan como minimo ocho meses para
establecerse (E. Freiberg 1994).

Richards (1966) observé que los drboles ca-
ducifolios también son abundantes en bosques
himedos con un clima constante, especialmente
en el dosel, y que las plantas del estrato arbusti-
vo son casi completamente perennifolios. Los
datos de este estudio muestran que aunque el cli-
ma en el sotobosque de la RBAMB es relativa-
mente constante, las variaciones minimas del
microclima son suficientes para influir en el cre-
cimiento de las plantas en el estrato arbustivo.
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RESUMEN

Durante un afio y medio se investigé el ritmo de cre-
cimiento y la longevidad de follaje de 22 especies abun-
dantes del estrato arbustivo en el bosque tropical premon-
tano de la Reserva Bioldgica Alberto Ml. Brenes, Provin-
cia Alajuela, San Ramén, Costa Rica. Se distinguieron y
describieron tres tipos de brotacién de las hojas. Una gran
cantidad de las especies, especialmente las monocotiledé-
neas, brotan hojas nuevas en intervalos determinados con-
tinuamente durante todo el aflo, en efecto parte de las plan-
tas muestran una produccién de hojas mds lenta en la esta-
cidn seca. Esta frecuencia de brotacion, es decir el interva-
lo entre el desarrollo de dos hojas siguientes, varia entre
las especies investigadas entre 17-22 dias y mds de medio
afio. La longevidad de follaje promedio de las plantas in-
vestigadas varia entre medio y cuatro afios. Se estimé que
la edad méaxima de hojas de las palmas Cryosophila wars-
cewiczii, Iriartea deltoidea y Calyptrogyne trichostachys
es mds de cinco afios. Generalmente, en sitios mas secos y
mds oscuros, la frecuencia de brotacion fue més larga y la
longevidad de follaje més alta. Esta relacién fue signifi-
cante en algunos casos, pero muestra que aunque las dife-
rencias microcliméticas son muy pequefias, el crecimiento
varia entre diferentes sitios en el bosque. Ademas, los da-
tos muestran que aunque el clima en el sotobosque pre-
montano muy himedo es relativamente constante, algunas
especies muestran una estacionalidad del ritmo de creci-
miento.
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