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Abstract: During one and a half years (February 1991 - Jnly 1992) the growth rhythm and lhe longevity of 
¡eaves of 22 abundant understory species in the tropical premontane rain forest of Reserva Biológica Alberto MI. 
Brenes, Alajnela, Costa Rica, were investigated. Three types of growlh rhythm were identified. Most species, 
especially the monocotyledones, produce new leaves in defined intervals throughout lhe year. Only sorne have 
a slower ¡eaf prodnction in lhe dry season. Other species sprout periodically or only once a year. This interval, 
which is the time period between lhe beginning of the shooting of one leaf and lhe next, varied among lhe inves­
tigated species between 17-22 days (Malvaviscus arboreus, Urera elata, Myriocarpa longipes) and more than 
half a year (Cyclanthus bipal1itus, Iriartea deltoidea, Ocotea gomezii). For sorne species lhis interval was longer 
at dry and dark sites (M. arboreus), but in many cases microclimatical factors snch as temperature, relative light 
intensity, and evaporation varied to such a small extent wilhin lhe 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, 1. deltoidea and Calyptrogyne trichostachys was 
estimated to be more lhan five years. In sorne cases leaf age was significantly correlated with microclimatical 
factors. Leaves of Begonia cooperi growing at higher light inlensities in gaps fel! earlier than lea ves of plants in 
darker siles in the understory. Generally, lhe longevity of leaves was lower in plants growing at moister sites, 
but in most cases this relation was nol significant. The data show lhal even in a rather constant climate in the 
understory of a very moist premontane rain forest, lhere is sorne seasonality in growlh rhythm and that plant 
growlh varies between different sites within the forest allhough c1imate variations are very small. 

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

En los bosques templados el frío en invier­
no causa la abscisión de las hojas, mientras que 
en los bosques tropicales el ritmo de precipita­
ción tiene más importancia. El aspecto de bos­
ques tropicales muy húmedos es perennifolia. 
Pero, aunque el clima es casi constante duran­
te todo el año, ciertas especies muestran un rit­
mo anual de fenología (Medway, citado en 
Whitmore 1993, p. 73), Por ejemplo, en la es­
tación científica "La Selva", Costa Rica, mu-

chos árboles brotan hojas nuevas al principio 
de la estación seca, poco después de la absci­
sión de todas las hojas viejas (Frankie et aL 
1974). Allá, se distinguen tres tipos de brota­
ción (Frankie et al. 1974): 

1: especies que producen hojas nuevas 
contínuamente y que no muestran una época 
distinta de abscisión (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
ción de muchas, pocas o ninguna hojas y que 
no muestran una época distinta de abscisión o 
una época sin hojas (37%, 44%), 

ID: y especies con épocas distintas de bro­
tación y abscisión (25%, 7%). 

En bosques tropicales con una e�tación se­
ca más distintiva que en "La Selva", como en 
la Isla Barro Colorado, Panamá, una gran can­
tidad de árboles son caducifolios y botan todas 
las hojas al principio de la estación seca y no 
tienen hojas antes de las primeras lluvias 
(Leigh y Windsor 1982). Otros árboles del 
mismo bosque son perennifolios o cambian las 
hojas muy irregularmente e imprevisiblemen­
te, como Ce iba pentandra. Un cambio periódi­
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 mayoría de los ár­
boles son caducifolios y pierden sus hojas ca­
da año durante la estación seca para reducir la 
evaporación (Frankie et al. 1974, Reich y Bor­
chert 1984). Plantas que crecen en sitios más 
húmedos cerca de ríos en el mismo bosque se 
permanecen verdes o el período defoliado es 
más corto (Frankie et al. 1974, Janzen 1975, 

Reich y Borchert 1984). Además, ciertas espe­
cies cambian su hábito a diferentes. altitudes en 
Costa Rica (Borchert 1983). En sitios más al­
tos la intensidad de la sequía disminuye y es­
pecies como Erythrina poeppingiana y Tabe­

buia rosea cambian de un aspecto caducifolio 
a un aspecto perennifolio. Mientras que T. ro­

sea se queda sin hojas durante varias semanas 
en Guanacaste, en· alturas más altas árboles de 
la misma especie tienen hojas nuevas al mismo 
tiempo que botan las hojas viejas (Borchert 
1983). 

Otros factores climáticos como temperatu­
ra, viento y factores edáficos pueden influir en 
la producción y caída de las hojas (Addicott y 
Lyon 1973, citado en Bentley 1979). 

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

años. Las hojas de Welwitschia mirabilis cre­
cen durante toda la vida de la planta. Mientras 
que una gran cantidad de los árboles en los 
bosques tropicales cambian sus hojas por lo 
menos una vez cada año, la edad promedio de 
las hojas en el estrato arbustivo en el Parque 
Nacional Braulio Carillo, Costa Rica, varía en­
tre 14-15 meses y 5-6 años (R. Lücking 1994, 

A. Lücking 1995). Un factor que puede influir 
en la longevidad de follaje es la luz (Bentley 
1979). En la Isla Barro Colorado, Panamá, la 
edad promedio de hojas de especies típ�cas de 
sombra es tres veces más alta (21.7 meses) que 
la edad de las hojas de especies de claros (6.8 

meses) (Coley 1988). 

Además, el método de defenderse de los 
herbívoros 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 así 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 defoliación y brotación y determinar 
la longevidad de follaje de diferentes plantas 
en el estrato arbustivo en la Reserva Biológica 
Alberto MI. Brenes, San Ramón, Costa Rica. 
Además, se quería verificar la existencia y el 
efecto del clima sobre la fenología de las plan­
tas en un bosque húmedo premontano. El co­
nocimiento de la fenología tiene importancia 
para investigaciones sobre los organismos en 
la filósfera (E. Freiberg 1998) o sobre los ci­
clos de minerales. 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Área de investigación: Las investigacio­
nes se realizaron alrededor de la estación bio­
lógica de la Reserva Biológica Alberto MI. 
Brenes (RBAMB) en la Provincia Alajuela, 
San Ramón, Costa Rica. La reserva está situa­
da en la Cordillera de Tilarán en una altura de 
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800 1500 n).is.n:m. (lOOlO'.1(')°24' N; 
84°34'�84°40' W):En Su mayoría, el bosque es 
primario. Se encnentran transicü;mesde bosque 
tropical n;lUy húmedo, bosqne p(l�montano 
muy. húmedo a bosque m;ontarlo, bajo muy hú­
medo (Holdridge 1967, Hartshom 1983, Var­
gas 1991). Ya existenvatias investigaciones 

había unaestaci6n; �ca.desde eJ;l@tohasta mar­
zo. Al mismo tieIílpo;)a te.mper.atura media 
mensual en el estrato ¡uobustivo a .1.5m sobre el 
sueld varió entreI8/.0 oe y lO.8 �C (M. Frei-
berg 1997). ' 

Plantas invéstigadas: Se investigaron 
22 especies de plantas vasculares, las cuales 

--�--�sobre la vegetación (Oljiz 1?9T,.:Wattenbetg y 
Bre.clde 1995,1997, M. Fteiberg 1996). Se mi­
dió una precipitación anual de 4360 mm desde 
m:ayo 1991hasta ahril 1992:(E.Freiberg 1994, 
M. FI:eiberg 1996) y 3660 mm descle setiembre 
1992 hasta setiembre 1993. (Dombeck 1997). 
.El clima era perhúmedo (según tefminología 
de Walter 1973) desde abril haSta diciembre y 

----¡¡jeron abundantes en el estr1tto-m-bTIu�strri8mOTTIcetf"T"'----­
ca de la estación biológica a una altura de 
870 m s.n.m. (Cuadro 1). Se depositó mate-
rial herborizado de cad,a especie en el Herba-
rio Nacional de Costa Rica (CR) y en el Her-
bario de la Univer§�dad ge Ulm, Alemania 
(ULM);, bajo los números .quesemuestran en 
Cuadro.!. 

CUADRO 1 
.' , , 

Ústa de.las plantás investigadas. número eh! colección depositada en los herbarios (CRlUlMb tipo de brotación: 
. '. ' ...... .... .... anuar(A), conffnua (C) y periódica (P) ... :" 

. .  

'. 

List ojinvestiiáteq plqntS, ,j.umber (lfé11f.ftion tJeposited in the herbari(J (cR¡utM) and type of leafproduction; ". ',' ' annWlllY(A9. cpntiniunisly (e). and periodically (Pi .. 

,PteridophY!:á ' 
. • ' Hypolepi<.I��eae 
'Monocot}rleqoneae 

· Arecaceae . 

Cyc1anthaceae 
Arílceae 
I{elicopiaceae. 

, , \' , 

Marantkeae 
DÍcotyledoneae 
ACanthaceae " 

i13egonHiceae 
· Lauraceae" , 
Malvaceae .' 

. Melastorft\itad�ab 
Monimiaceae 

· Piperacea¡:,', ) 

Urticadíie 
:!:)�<�. :,!c;' 

··Espe¡;ie 

., talyptrbiY�t1!ich()stac�Ys B�yt,� 
. '  eham�doh3,q üipejilofeI4ebín:':' . 
"' = c. exo,?"hizaH.A.WellllL ex OtW1allmin 

"Cryosoph!la warsc(?wí4z(i (HAWen.41.) 
Burtet.= e. albida,B¡ñtlett 

. 

lriartea deifbideaR� & �av •. 

= 1 gigant�aH:!I,.;W¿ridl. ' 
Cyclt:Ínthus bijJartitUs,Poit 
E!bilbdéndron,vérrnciJSum Míithi�u 
Ei�liconidirrasa ssp, z¡ru;iuiatdDaniels 
& Stiles" " , ' .  

ealathealeuc(lstcu;l;tys Hook,;� .. , 

Justic(a' cre¡¡ata.;(�narli) orir�ee 
Spath4canthus J¡QJfow.¡"nii. LiÍtdau 
Begoni(ic�operi C.DC. · . 

Ocat(¡a gomeziiWi.C.�urger 
',' . Malvi¡viscus ar�areu8 eav. 
. ]31aki/i·graéilili �en;t�t 

Siparu'l!l nicaraguensisHemsl. 
jPip(¡1: aug¡lStUm Rudge 

I:ipetsp. '. l' , 
, . liqffmannia dota;e Standl. 
' " PSycMtria cf. uliginosa Sw. 

,MYriocdipa longípel/ Liebm: 
Urera (!latá (SW¡) 9t'iseb. 

NlÍ1nero en 
el het;ba¡io 

\CR/ULM 

2341" 

207192207 

492304, 

-�92218. 

492224" 
-/92212 
'306/- , 

109/9l1O9 
�!7'9í3'17 
104/92104 

-/92223 ' 

, 

,Jb2/913J� . l" :,i, 136791336··;···· 
106: ' 

:;�/912él(3 
iJl119211r •• ir 
100/91330' " 

¡OU;.' 
30319,2303 
333/91334 ' 

, . 

Tipo de 
brotación .li . 

' 
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e 
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Determinación del ritmo de crecimiento 
y de la edad de follaje: Durante un estudio de 
un año y medio (febrero 1991-julio 1992) se 
marcaron las hojas recién brotadas de las 22 
especies con anillos plásticos. Al fmal de los 
estudios se calculó 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 brotación", para cada planta 
o eje (Fig. 1). Además, se determinó la canti­
dad de nudos entre el punto y la hoja más anti­
gua de cada eje. Sobre la base de estos datos se 
estimó la edad de las hojas que no fueron mar­
cadas y la longevidad de follaje promedio y 
máxima de cada especie, asumiendo condicio­
nes constantes. 

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

Mediciones climáticas: Al mismo tiem­
po, se midieron factores microclimáticos (la 
temperatura, la intensidad de la luz, la evapo­
ración, y la precipitación) para determinar si el 
microclima influye en el ritmo de crecimiento. 

Se midió la intensidad de la luz con un fo­
tómetro (LX-10l, Lutron., Taiwan) directamen­
te encima de cada hoja y simultáneamente enci-

ma del dosel y se calculó la iluminación relati­
va. Se realizaron las mediciones de la tempera­
tura con termómetros de alcohol contínuamente 
en 16 sitios en el área de investigación. En estos 
sitios también se midió la evaporación con eva­
porímetros Piché con papel de ftltro de 3 cm de 
diámetro (Bannister 1986). Sobre la base de es­
tos datos se subdividió el área de investigación 
en tres clases de humedad: 9-14.9 �l H20 h-l 
(clase 1), 15-20.9 � H20 h-l (clase 2), y 21-
26.9 � H20 h-l (clase 3). Se midió la precipi­
tación cada día cerca de la estación biológica. 

RESULTADOS 

El ritmo de crecimiento: Se distingió entre 
tres tipos de brotación: la brotación contínua, 
la brotación periódica y la brotación anual 
(Cuadro 1). Las hojas de algunas especies, es­
pecialmente de las monocotiledóneas, brotaron 
contínuamente durante todo el año. Otras espe­
cies, como Malvaviscus arboreus y Urera ela­

ta, produjeron series de hojas muy rápidamen­
te y después no lo hicieron durante cierto tiem­
po. Ocotea gomezii produjo hojas nuevas sola­
mente una vez cada año, en diciembre. Todas 
las plantas investigadas fueron de aspecto pe­
rennifolio y nunca se permanecieron sin hojas. 

Entre las especies, también varió la fre­
cuencia de brotación, es decir el intervalo pro­
medio entre el desarollo de dos hojas siguien­
tes. Algunas plantas produjeron las hojas rápi­
damente. Por ejemplo, una rama de Myriocar­

pa longipes tuvo una hoja nueva cada 25 días 
(Cuadro 2), mientras que otras especies, como 
¡riartea deltoidea y Cyclanthus bipartitus, so­
lamente produjeron una o dos hojas cada año. 

La cantidad de nudos con hojas de los ejes 
o las plantas varió entre tres (Chamaedorea te­

pe jilote) y más de 30 (M. arboreus y M. longi­

pes) (Cuadro 2). 
Longevidad de foll�e: La longevidad de 

las hojas varió distintamente (Cuadro 2). Entre 
las plantas investigadas, Calyptrogyne trichos­

tachys, Cryosophila warscewiczii, C. bipartitus, 

1. deltoidea y O. gomezii tuvieron las hojas más 
viejas. Según la extrapÓlación de los datos, las 
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CUADRO 2 

La frecuencia de brotación de 22 especies del estrato arbustivo como intervalo prqmedio entre dos hojas, 
el número de nudos desde la hoja más vieja y el punto del eje, la longevidad de follaje promedio y máxima 

y el número de ejes o plantas analizadas, ordenado por la columna 2 
The frequency of leaf production of 22 understory species as mean interval belween two leaves, the number 

of nodeS between (he 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 

IntervalO· Cantidád .. 
promedio de nudos 

[días] 
Especie Promedio 

M. arboreus 17 18 
U. elata 22 14 
M.longipes 25 20 
B. cooperi 31 8 
S. nicaraguensis 34 6 
P. augustum 45 8 
C. leucostachys 47 6 
H. dotae 52 9 
Piper sp. 58 8 
B. gracilis 59 4 
P. cf. uliginosa 66 9 
J. crenata 68 4 
P. verrucosum 71 5 
C. tepe jilote 107 3 
S. hoffmannii 126 5 
H. irrasa ssp. undulata 108 6 
C. trichosfachys 132 11 
C. warscewiczii 147 10 
PteriS Sp¡· 164 3 
C. 'bipartitus 172 8 
I. deltoidea 266 6 
O. gomezii 360 5 

hojas de l. de,ltoidea podrían teper más de 
cinco años. NO)'lnalme�te,las hoJas deB.ego­
nía .coeperi, Siparuna nicaraguensíhJ3lakea 
gracilis, J�tsliciacrenata,U.elataiM. arbo­
reus y Calathea leuc()stachys notuvieron 
más.de un año. ' 

. 
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Longevidad de·· 
follaje n 

[meses] 
Promedio Máxima 

10 20 16 
10 20 17 
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7 9 7 

12 17 9 
9 9 1 

16 28 24 
15 19 15 

9 14 l3 
19 22 2 
10 20 23 
12 17 3 
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22 22 1 
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54 54 1 
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Hubo una relación significativa entre la 
longevidad pe la hojay la frecuencia de la bro­
tación (n=22, coeficiente de corelación de 
Spearman, �<O.OOl, Fig. 2), Sin embargo hubo 
excepciones. Por ejemplo, las hojas de C. tri­
chostachys, C. warscewiczii y M. longipesbro­
taron relativamente rápido pero alcanzaron 
bastante. edad, mientras que las hojas de C. te­
pejilote y Pterissp. tuvieronrelativamynte una 
corta vida pero brotaron muy despacio. No hu­
bo una relación significativa en4"e la caIltidad 
de.nudos y.la longevidad de •. fol1aje (n=22, 
Spearman, P=O.946)ni con la frecuencia de 
brotación(n==22, Spearman, P==O.982). 

Fig. 2. Re1flción entre la frecuencia de brotación de las.ho­
jas y la longevidad de las hojas. 
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Influencia del microclima: Aunque el 
clima pareció ser muy constante en el estrato 
arbustivo del área�e investigación, se pudo 
distinguir sitios más o menos húmedos y más o 
menos oscuros. Generalmente, la frecuencia de 
brotación (M. arboreus (n=31O, Spearman, 
P=O.0002, Fig. 3) y Hoffmannia dotae (n=147, 
Spearman, P=O.OO47)) y la longevidad de fo­
llaje (M. arboreus (n=13, Spearman, 
P=O.0388) y B. cooperi (n=14, ANOVA de 
Kruskal-Wallis, P=O.OOI4, Fig. 4)) fueron más 
largos en sitios más oscuros, pero esta relación 
fue significante solamente en pocos casos. 

La longevidad de follaje generalmente fue 
más larga en sitios más secos. Esta relación fue 
significante para M. longipes (n=13, Mann­
Whitney U-Test, P=O.0425, Fig. 4). La frecuen­
cia de brotación de B. cooperi (n=117, U-Test, 
P=O.0002), H. dotae (n=147, U-Test, 
P=O.0119), M. arboreus (n=31O, ANOVA de 
Kruskal-Wallis, P=O.00ü7, Fig. 3) y B. gracilis 

(n=45, U-Test, P=Ü.OO39) fue significantemente 
más corto en sitios más húmedos. Con solamen­
te una excepción, la cantidad de nudos se mos­
tró independiente de la humedad y de la luz. 
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Fig. 3. Influencia de la humedad (clase de evaporación l 
es más húmedo que clase 3) (A) Y de la iluminación rela­
tiva (B) sobre el crecimineto de las hojas de M. arboreus. 
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Fig. 4. Influencia de la humedad (clase de evaporación l 
es más húmedo que clase 3) (A) Y de la iluminación rela­
tiva (B) sobre la longevidad de las hojas de M. longipes 
(A) y B. cooperi (B). 

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

Influencia de la precipitación: Entre las 
plantas de tipo de brotación contínuo, el ritmo 
anual de la precipitación influyó la frecuencia 
de brotación de algunas especies (Fig. 5). En la 
estación seca el intervalo entre dos hojas de M. 

longipes, B. cooperi, C. trichostachys y de 
Spathacanthus hoffmannii fue más largo que 
en la estación lluviosa. Lo mismo vale para H. 

dotae (n=14, Spearman, P=O.002). Por otro la­
do, la frecuencia de brotación de C. warsce­

wiczii y C. tepe jilote fue constante durante to­
do el año. 
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DISCUSIÓN 

La mayoría de las plantas investigadas en 
el sotobosque de la RBAMB brotaron las hojas 
contínuamente durante todo el período del es­
tudio: tipo de brotación C o tipo 1 según Fran­
kie et al. (1974), aunque algunas de estas espe­
cies (e. trichostachys, S. hoffinannii, M. longi­

pes, B. cooperi, H. dotae) crecen más despacio 
en la estación seca. Muchas palmas producen 
hojas contínuamente, como Coco nucífera, que 
produce una hoja nueva y bota una hoja vieja 
de cinco años cada mes (Mabberly 1983). 
También Zamia skinneri produce hojas nuevas 
en cualquier mes, pero con más frecuencia al 
principio de la estación lluviosa (Clark et al. 

1992). Otras especies brotan las hojas en perío­
dos inegulares: tipo P o tipo II según Frankie 
et al. (1974). Ninguna de las especies del estra­
to arbustivo pertenece al tipo In según Frankie 
et al. (1974), sin embargo un árbol del dosel, 
Ficus jimenezii, pierde todas las hojas al prin­
cipio de la estación seca en diciembre y enero 
y tiene hojas nuevas poco después en enero y 
febrero (M. Freiberg 1994). 

También, la frecuencia de brotación varía 
entre las plantas investigadas. Algunas espe­
cies producen de 15 a 21 hojas nuevas (M. 1017-
gipes, U. elata, M. arboreus), otras solamente 
de una a dos hojas cada año (1. deltoidea, O. 
gomezii). Estudios en la estación biológica "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 año (Syngonium sp., Parathesis chr­

yophylla, Renealmia cernua) y otras solamen­
te de una a dos (Myrica carnea, lnga thibau­

diana, Aphelandra sp., Proteum pittieri, Zamia 

skinneri). 

La longevidad de las hojas varía distinta­
mente entre las plantas en el bosque tropical 
premontano de la RBAMB. Algunas plantas no 
tienen hojas de más de nueve o diez meses y 
otras hojas, según la extrapolación, pueden vi­
vir más de cinco años. Este resultado coincide 
con estudios sobre la fenología de las hojas en 
el estrato arbustivo que se realizaron en el Par­
que Nacional Braulio Carillo, Costa Rica, (R. 

Lücking 1994, A. Lücking 1995). Allá, la lon­
gevidad promedio de las hojas varía entre 14 a 
15 meses (Costus curvibracteatus, Costus ma­

lortieanus, Columnea consanguínea) y de 63 a 
73 meses (Ocotea atirrensis, Naucleopsis na­

ga, 1. deltoidea). En ambas regiones, entre las 
plantas investigadas, 1. deltoidea y especies de 
Oc otea son las plantas con las hojas más vie­
jas. Valores similares también existen sobre las 
epífitas vasculares en RBAMB. Columnea mi­

crophylla tiene hojas de más de cuatro años, 
mientras que Colwnnea verecunda no tiene ho­
jas de más de un año (M. Freiberg 1994). En la 
estación biológica "La Selva", Costa Rica, las 
hojas de Zamia skinneri pueden vivir nueve 
años o más (Clark et al. 1992). 

La longevidad depende en paIte del mi­
croclima. Generalmente, la longevidad de fo­
llaje fue más alta en sitios más oscuros y más 
secos. Pero, esta relación no fue significante en 
todos los casos. Las variaciones del microcli­
ma (temperatura, luz, humedad) en el sotobos­
que son relativamente pequeñas 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
nelación significante. Este resultado coincide 
con estudios realizados en la Isla Bano Colo­
rado, Panamá (Coley 1988). Allá, la longevi­
dad promedio de hojas de especies típicas de 
sombra es tres veces más 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 encontró, que las plaIl­
tas en los claros botan sus hojas más rápido 
que en la sombra. Otros estudios también 
muestran que la abscisión de las hojas de plan­
tas creciendo en la luz es más rápida que la 
abscisión 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 herbívoros. 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 herbívoros 
(Coley 1982). Debido a esta defensa química, la 
cantidad de epí:filas en las hojas de estas espe­
cies está reducida significativamente (Coley et 

al. 1993). Por el contrario, las especies pioneras 
dependen de una germinación en claros nuevos. 
Estas plantas crecen rápidamente y no gastan 

. energía en hojas longevas (Coli!Y .198�). 
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 más duras o escleromórficas y por 
eso son más longevas que hojas en sitios más 
húmedos. 

Además, la longevidad de las hojas tiene 
importancia para el desarollo de muchos orga­
nismos que viven en la superficie foliar. Algu­
nas especies de líquenes de los géneros Porina, 

Dimerella y Echinoplaca se pueden observar a 
partir de 2.5 meses (Hartmann 1993). Para fru­
tificar necesitan por 10 menos seis meses (E. 
Freiberg 1994), y la mayoría de las especies 
necesitan mucho más 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 mínimo ocho meses para 
establecerse (E. Freiberg 1994). 

Richards (1966) observó que los árboles ca­
ducifolios también son abundantes en bosques 
húmedos 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 mínimas del 
microclima son suficientes para influir en el cre­
cimiento de las plantas en el estrato arbustivo. 
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RESUMEN 

Durante un año y medio se investigó 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 Biológica Alberto Ml. Brenes, Provin­
cia Alajuela, San Ramón, Costa Rica. Se distinguieron y 
describieron tres tipos de brotación de las hojas. Una gran 
cantidad de las especies, especialmente las monocotiledó­
neas, brotan hojas nuevas en intervalos determinados con­
tínuamente durante todo el año, en efecto parte de las plan­
tas muestran una producción de hojas más lenta en la esta­
ción seca. Esta frecuencia de brotación, es decir el interva­
lo entre el desarrollo de dos hojas siguientes, varía entre 
las especies investigadas entre 17-22 días y más de medio 
año. La longevidad de follaje promedio de las plantas in­
vestigadas varía entre medio y cUatro años. Se estimó que 
la edad máxima de hojas de las palmas Cryosophila wars­
cewiczii, Iriartea deltoidea y Calyptrogyne trichostachys 
es más de cinco años. Generalmente, en sitios más secos y 
más oscuros, la frecuencia de brotación fue más larga y la 
longevidad de follaje más alta. Esta relación fue signifi­
cante en algunos casos, pero muestra que aunque las dife­
rencias microclimáticas son muy pequeñas, el crecimiento 
varía entre diferentes sitios en el bosque. Además, los da­
tos muestran que aunque el clima en el sotobosque pre­
montano muy húmedo es relativamente constante, algunas 
especies muestran una estacionalidad del ritmo de creci­
miento. 
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