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Resumen

En la palmera cespitosa Astrocaryum carnosum se describe y compara la morfologia y anatomia foliar entre
ejes producidos por semilla y ejes producidos por ramificacion basal en tres fases de desarrollo; fase 1: hojas
enteras, fase 2: hojas irregularmente pinnadas con 2 a 6 pares pinnas y fase 3 con 7 a 21 pares de pinnas.
En cada caso se midieron cuatro parametros morfolégicos y 14 parametros anatémicos para la fase 1; y
12 parametros morfolégicos y 14 parametros anatomicos para las fases 2 y 3. Se encontraron diferencias
significativas (p<0.05) en el nimero de hojas, largo del peciolo, largo de la Id&mina, ancho de la pinna basal y
media, espesor del parénquima esponjoso, tamano del paquete de fibras no vasculares y densidad estomatica.

Palabras claves: Huicungo; habito cespitoso; ramificacion basal.
Abstract

For the caespitose palm Astrocaryum carnosum are described and compared the foliar morphology and
anatomy between axes produced by seed and basal branching in three stages of development; stage 1: with
entire leaves; stage 2: with 2—6 pairs of irregular pinnae and stage 3: with 7-21 pairs of pinnae. For each case
were considered four morphological and 14 anatomical parameters for phase 1; and 12 morphological and
14 anatomical parameters for phases 2 and 3. Significant differences (p<0.05) were found in the number of
leaves, length of petiole, length of lamina, width of basal and middle pinna, thickness of spongy parenchyma,
size of non—vascular fibers bundles and stomatal density.
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Introduccién

Las plantas clonales son abundantes en los bosques tropicales
(Caballé 1994). Se han planteado muchas ventajas adaptativas
del crecimiento clonal, tales como: la habilidad para una rdpida
colonizacién de espacios abiertos, alta competitividad y mayor
sobrevivencia bajo condiciones ambientales adversas (Bond &
Midgley 2001). En las palmeras de sotobosque de los bosques
tropicales, el crecimiento clonal es considerado una estrategia de
crecimiento mds que una estrategia de propagacién-dispersién,
la cual es llevada a cabo principalmente por semillas (Svenning
2000).

En las palmeras, el crecimiento clonal se da por ramifica-
cién basal, este proceso implica la produccién de nuevos ejes
a partir de yemas laterales ubicadas en la base del eje primario
(Holttum 1955, Hallé et al. 1978, Tomlinson 1990). Segin
Font Quer (1982) un ¢je estd formado por un vistago con
raices. La ramificacién basal se presenta en un 33% de las pal-
meras de América tropical (Balslev et al. 2011), las cuales son
denominadas cespitosas, siendo calificas de solitarias las que no
ramifican (Corner 1966). La ramificacién basal es considerada
una tendencia evolutiva en las palmeras, las cuales han llegado
a ocupar todos los ecosistemas tropicales (Kahn y Granville
1992), debido que contribuye a reducir su tasa de mortalidad
(Svenning 2000) y por qué favorece a un establecimiento mds
eficientemente a partir de pequefias poblaciones, haciéndolos
buenos colonizadores (Salm et al. 2007).

La seccién Huicungo del género Astrocaryum abarca ocho
especies cespitosas, las cuales tienen una tnica forma de vida,
sin embargo, su distribucién alcanza una gran variedad de

7w

hdbitats desde la regién Sub Andina hasta la Amazonia baja
(Kahn & Moussa 1994, Kahn 2008, Kahn & Millin 2013).
Segin Machahua et al. (2015) el proceso de ramificacién basal
en Astrocaryum carnosum de la seccién Huicungo permite una
explotacién éptima del espacio y asegura la continuidad de la
poblacién en el tiempo.

En este contexto, el presente trabajo describe y compara la
morfologia y anatomia foliar entre ejes producidos por semilla y
ejes producidos por ramificacién basal, en tres fases de desarrollo
de la palmera Astrocaryum carnosum, con el objetivo de conocer
como el tipo de crecimiento, a partir de semilla o ramificacién
basal, influye en la expresién de los caracteres anatémicos y
morfolégicos.

Material y métodos

Area de estudio.— La evaluacién y colecta de las muestras
se llevé a cabo en cuatro localidades ubicadas en el valle
del Alto Huallaga; dos pertenecientes a la regién Hudnu-
co: Tres de Mayo (8°28°46”S, 76°21°18”W) y La Banda
(8°2823”S, 76°20°03”W), y dos para la regién San Martin:
Tomids (8°25°30”S, 76°29’51”W) y Puerto Rico (8°33’54”S,
76°16’47”W) (Fig. 1). En el drea de estudio la precipitacién
pluvial anual promedio es de 1340 mm? y la temperatura anual
promedio es de 25.0 °C (GTZ, PROTADU & MPT 2008).
El 4drea de estudio corresponde a un valle de sedimentacién
fluvialuvial, constituido por dreas relativamente planas, donde
se encuentran las terrazas bajas inundables (GTZ, PROTADU
& MPT 2008). La vegetacién corresponde a un bosque tropical
hdmedo (Tosi 1960) y se caracteriza por presentar drboles que
no superan los 30 m.

SAN MARTIN

Y

9° 5

Figura 1. Localidades de evaluacién y colecta de muestras: (1) Tomas, (2) Tres de Mayo, (3) La Banda y

(4) Puerto Rico.
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MORFOLOGIA Y ANATOMIA FOLIAR DE DOS TIPOS DE EJES DE ASTROCARYUM CARNOSUM

===

Especie estudiada.— Astrocaryum carnosum F. Kahn & B.
Milldn es una especie endémica del Pertt (Milldn 2006), se dis-
tribuye en el valle del Alto Huallaga, desde Tocache hasta Tingo
Marfa (Kahn & Milldn 2013). Crece en bosques sobre suelos
hidromérficos y bosques de restinga sobre suelos aluviales esta-
cionalmente inundados (Kahn & Granville 1992). La palmera
es cespitosa, subacaulescente o con tallo hasta 2 m de alto y 18
cm de didmetro y hojas largas con peciolo hasta 7.5 m de largo,
con hasta 120 pares de pinnas dispuestas en una mismo plano.

Durante su desarrollo, luego de germinar, las hojas de la
palmera pasan por varias etapas de transformacién (Tomlinson
1990). La fase 1 corresponde a las pldntulas con hojas de ldmina
entero bifido, la fase 2 a los juveniles de hojas irregularmente
pinnadas con 2 a 6 pares de pinnas y la fase 3 a los juveniles
de hojas con ldmina irrregularmente pinnadas con 7 a 21 pares
de pinnas. Transformaciones similares se observan durante el
desarrollo de los ejes producidos por ramificacion basal (Fig. 2).

Muestreo y pardmetros morfolégicos.— Se consideraron
palmeras separadas entre si por una distancia de 40 m. Para los
ejes producidos por ramificacién basal se verifico la conexién
del ¢je a la planta madre antes de colectarlo.

Para la fase 1, se muestrearon 5 ejes producidos por semilla
y 5 ejes producidos por ramificacién basal, provenientes de pal-
meras diferentes. Si bien los ejes producidos por semilla estaban
en abundancia, solamente se encontraron cinco ejes producidos
por ramificacién basal en el estado correspondiente a la fase 1.
Se midieron cuatro pardmetros morfoldgicos: niimero de hojas
del eje; largo del peciolo, largo de la ldmina y ancho de la [dmina
de una hoja del ¢je.

Para la fase 2 y fase 3 se muestrearon en cada caso 30 ejes
producidos por semilla y 30 ejes producidos por ramificacién

Figura 2. (A) Ejes producidos por ramificacion basal. (B) Eje producido por semilla.

basal. Para cada fase se midieron 12 pardmetros morfoldgicos:
naimero de hojas del eje; largo del peciolo, largo de la ldmina,
largo de la pinna basal, ancho de la pinna basal, nimero de
nervaduras de la pinna basal, largo de pinna media, ancho de la
pinna media, nimero de nervaduras de la pinna media, largo de
pinna apical, ancho de la pinna apical y nimero de nervaduras
de la pinna apical de una hoja del ¢je.

Anatomia.— De los ejes muestreados en la evaluacién mor-
foldgica, se tomaron secciones de la pinna media; para la fase
1, de 5 ejes producidos por semilla y 5 ejes producidos por
ramificacién basal; y para cada una de las fases 2 y 3 de 10 ejes
producidos por semilla y 10 ejes producidos por ramificacién

basal.

Las secciones fueron fijadas en solucién FAA (Formol, Acido
acético, Alcohol etilico). Se realizaron cortes transversales a mano
alzada y raspados para obtener la epidermis abaxial (Johansen
1940, D’ Ambrogio 1986). La tincién fue realizada con safranina
al 1% y el montaje con gelatina fenicada. Se registraron datos
cuantitativos de 14 pardmetros anatémicos: espesor de la limina
foliar, espesor de la epidermis adaxial, espesor de la epidermis
abaxial, espesor de la hipodermis adaxial, espesor de la hipoder-
mis abaxial, espesor del parénquima clorofiliano en empalizada,
espesor del parénquima clorofiliano esponjoso, largo y ancho del
paquete de fibras no vasculares adyacente a la hipodermis adaxial,
largo y ancho del paquete de fibras no vasculares ubicados en el
parénquima en empalizada, nimero de capas del parénquima
clorofiliano en empalizada, nimero de capas del parénquima
clorofiliano esponjoso y la densidad estomdtica. Se realizaron tres
réplicas de las mediciones por eje. Las mediciones anatémicas
se realizaron con el programa Leica LAS (Leica Microsystems
2013), usando un microscopio binocular de luz Leica DM-500
con una cdmara digital incorporada ICC-50.
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Anlisis estadistico.— Los andlisis se realizaron con el paquete
estadistico SPSS Statistics® 20.0. Se procedié en dos pasos: i) se
evalud la distribucién normal de las variables por medio de la
prueba estadistica de Kolmogorov-Smirnov (p< 0.05); ii) se de-
termind los pardmetros que presentan una diferencia significativa
entre los ejes producidos por semilla y los ejes producidos por
ramificacién basal para las fases 1, 2 y 3; aplicando el andlisis de
varianza (ANOVA) para los pardmetros que presentaron distri-
bucién normal (p< 0.05) y la prueba de Kruskal Wallis (p< 0.05)
para los pardmetros que no presentaron distribucién normal.

Resultados

Morfologia foliar.— En la fase 1, las hojas de los ¢jes produ-
cidos por semilla y los ejes producidos por ramificacién basal
presentaron en comun: vaina con margen fibroso y setas negras
e indumento ferrugineo o griséceo en la superficie abaxial,
peciolo cilindrico con indumento color ferrugineo o griséceo,
ldmina entero bifido con indumento blanquecino en el lado
abaxial y aguijones negros en los bordes. El mayor niimero de
hojas y el peciolo mds corto en los ejes producidos por semilla
son significativamente diferentes de los ejes producidos por
ramificacién basal (Tabla 1).

En la fase 2, las hojas de los ejes producidos por semilla y los
ejes producidos por ramificacién basal presentaron en comiin:
vaina con margen fibroso y setas negras ¢ indumento ferrugineo
o grisdceo en la superficie abaxial; peciolo cilindrico con indu-
mento color ferrugineo o grisdceo y aguijones negros presentes
o ausentes; ldmina pinnada con indumento blanquecino en
el lado abaxial y aguijones negros en los bordes, pinna basal y
media lineal-lanceolada con una o varias nervaduras principales,
y pinna apical bifida con ambas partes lineal-lanceolada con
varias nervaduras principales, raquis con indumento ferrugineo
o grisdceo con aguijones negros presentes o ausentes. El mayor
namero de hojas, el peciolo mds corto, y la ldmina mds corta en
los ejes producidos por semilla son significativamente diferentes
delos ejes producidos por ramificacién basal (Tabla 1).

En la fase 3, las hojas de los ¢jes producidos por semilla y los
ejes producidos por ramificacion basal presentaron en comun:
vaina con margen fibroso y setas negras ¢ indumento ferrugineo
o grisdceo en la superficie abaxial; peciolo cilindrico con indu-
mento color ferrugineo o grisiceo y aguijones negros presentes
o ausentes; ldmina pinnada con indumento blanquecino en
el lado abaxial y aguijones negros en los bordes, pinna basal y
media lineal-lanceolada con una o varias nervaduras principales,
y pinna apical bifida con ambas partes lineal-lanceolada con
varias nervaduras principales, raquis con indumento ferrugineo
o grisdceo con aguijones negros presentes o ausentes. El mayor
nimero de hojas, el peciolo mds corto, y las pinnas basal y la
media mds anchas en los ejes producidos por semilla son signi-
ficativamente diferentes de los ejes producidos por ramificacién

basal. (Tabla 1).
Anatomia foliar.—

En la fase 1, las hojas de los ejes producidos por semilla y los
ejes producidos por ramificacién basal presentaron en comun:

Seccidn transversal: epidermis adaxial formada por una capa
de células rectangulares; epidermis abaxial formada por
una capa de células ovaladas y tricomas cilindricos simples
pluricelulares; hipodermis adaxial formada por una capa
de células rectangulares; hipodermis abaxial formada por

una capa de células rectangulares o fusiformes; parénquima
clorofiliano diferenciado en empalizada y esponjoso, donde
se encuentran idioblastos; fibras no vasculares solitarias o en
grupos de 2 — 4 o formando paquetes rodeados por estegma-
tos (cuerpos de silice), estos paquetes se distribuyen en tres
filas, en la primera los paquetes presentan forma eliptica u
ovoide y se ubican adyacentes a la hipodermis adaxial, en la
segunda fila los paquetes presentan forma eliptica u ovoide
y se ubican entre el parénquima en empalizada y esponjoso,
y en la tercera fila los paquetes presentan forma circular y
se ubican en el parénquima esponjoso; haz vascular mayor
de forma circular u ovada, xilema compuesto por uno o dos
vasos de metaxilema y floema distribuido en tres o cuatro
paquetes

Vista superficial: epidermis adaxial formada por células con
forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente y
epidermis abaxial formada por células con forma poligonal
dispuestas verticalmente; estomas presentes solo en regio-
nes intercostales de la superficie abaxial, formados por seis
células subsidiarias (dos laterales a cada lado de las células
oclusivas y dos terminales) y dos células oclusivas. La menor
densidad estomdtica en los ejes producidos por semilla son
significativamente diferentes de los ejes producidos por
ramificacién basal (Tabla 2).

En la fase 2, las hojas de los ejes producidos por semilla y los
ejes producidos por ramificacién basal presentaron en comun:

Seccidn transversal: epidermis adaxial formada por una capa
de células rectangulares; epidermis abaxial formada por una
capa de células ovaladas y tricomas cilindricos simples pluri-
celulares; hipodermis adaxial formada por una capa de células
rectangulares; hipodermis abaxial formada por una capa de
células rectangulares o fusiformes; parénquima clorofiliano
diferenciado en empalizada y esponjoso, donde se encuentran
idioblastos; fibras no vasculares, solitarias o en grupos de
2 — 4 o formando paquetes rodeados por estegmatos, estos
paquetes se distribuyen en tres filas, en la primera los paquetes
presentan forma eliptica u ovoide y se ubican adyacentes a la
hipodermis adaxial, en la segunda fila los paquetes presentan
forma eliptica u ovoide y se ubican en el parénquima en
empalizada, y en la tercera fila los paquetes presentan forma
circular y se ubican en el parénquima esponjoso; haz vascular
mayor de forma circular u ovada, xilema compuesto por
uno o dos vasos de metaxilema y floema distribuido en tres
o cuatro paquetes.

Vista superficial: epidermis adaxial formada por células con
forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente y
epidermis abaxial formada por células con forma poligonal
dispuestas verticalmente; estomas presentes solo en regiones
intercostales de la superficie abaxial, formados por seis células
subsidiarias (dos laterales a cada lado de las células oclusivas
y dos terminales) y dos células oclusivas. El mayor espesor
de la ldmina, epidermis abaxial y parénquima esponjoso; el
mayor ancho del paquete de fibras no vasculares ubicado en
el parénquima en empalizada y la mayor densidad estomdtica
en los ¢jes producidos por semilla son significativamente dife-
rentes de los ejes producidos por ramificacién basal (Tabla 2).

En la fase 3, las hojas de los ejes producidos por semillas y
los ejes producidos por ramificacién basal presentaron en comun:
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Tabla 1. Astrocaryum carnosum — Datos comparativos de cuatro parametros morfoldgicos de la hoja para la fase 1y 12
parametros morfoldgicos de la hoja para las fases 2 y 3 entre ejes producidos por semilla y ejes producidos por ramificacion
basal (* p<0.05; — p>0.05).

Eje producido porsemilla BRI CER PO comparativo
N Media £ DS (min-max) Media * DS (min-max) P

Fase 1

Numero de hojas 5 44+1.1(3.0-6.0) 20+0(2.0-2.0) ANOVA
Largo del peciolo (cm) 5 20.7 £11.3 (12.0 - 39.5) 37.6 £10.7 (22.0 - 52.0) ANOVA
Largo de la lamina (cm) 5 28.6 £11.6 (16.5 -47.7) 282+7.8(17.5-35) ANOVA
Ancho de la lamina 5 10.1£4.1 (6.0 -17.0) 10.7 £2.1 (8.5-12.5) ANOVA
Fase 2

Numero de hojas 30 6.0+1.4(3.0-9.0) 37+14(1.0-6.0) ANOVA
Largo del peciolo (cm) 30 61.9+16.0 (33.0 - 93.5) 93.5 +34.7 (34.0 - 178.0) ANOVA
Largo delalamina (cm) 30 65.9 +15.6 (27.5 - 104.0) 75.2+20.1 (45.0 - 123.3) ANOVA
Largo pinna basal (cm) 30 52.6 +11.2 (30.0 - 76.0) 55.1+14.1 (38.1 - 89.0) ANOVA
Ancho pinna basal (cm) 30 6.7+26(1.7-12.2) 6.1+28(23-13.7) ANOVA
Numero nervaduras pinna basal 30 48+1.5(1.0-7.0) 48+1.7(20-9.0) ANOVA
Largo pinna media (cm) 30 48.1+10.3 (30.5 - 71.5) 51.1 £11.0 (34.9 - 81.0) ANOVA
Ancho pinna media (cm) 30 76%24(14-11.6) 6.7+ 21(14-104) ANOVA
Numero nervaduras pinna media 30 48+13(1.0-7.0) 47+13(1.0-7.0) Kruskal-Walis
Largo pinna apical (cm) 30 39.5+8.6 (23.0 - 55.5) 40.8 £8.8 (29.0 - 64.5) ANOVA
Ancho pinna apical (cm) 30 18.4£5.6 (9.0 - 29.0) 17.3 £5.6 (10.3 - 33.0) ANOVA
Numero nervaduras pinna apical 30 17.3 +3.3 (12.0 - 23.0) 18.0 +3.1 (13.0 - 25.0) ANOVA
Fase 3

Ntumero de hojas 30 6.7 +1.6 (4.0 -11.0) 44+1120-7.0) * ANOVA
Largo del peciolo (cm) 30 111.1 £32.3 (34.0 - 183.0) 141.2 £ 47.2 (46.0 - 247.0) * ANOVA
Largo de laldmina (cm) 30 141.0 £ 31.5 (72.0 - 212.0) 139.9 £28.8 (91.0 - 196.0) - ANOVA
Largo pinna basal (cm) 30 59.3 £14.9 (19.0 - 94.0) 57.1+13.5(27.5-94.4) — ANOVA
Ancho pinna basal (cm) 30 3.0+£15(1.1-75) 25+1.1(09-6.2) * Kruskal-Walis
Ntumero nervaduras pinna basal 30 20+1.0(1.0-6.0) 1.7 +£0.8 (1.0 - 4.0) — Kruskal-Walis
Largo pinna media (cm) 30 63.4+14.3 (18.0 - 104.0) 61.3 +14.5 (26.0 - 92.0) - ANOVA
Ancho pinna media (cm) 30 51+4.0(1.6-17.8) 43+ 3.6 (1.2-14.0) * Kruskal-Walis
Numero nervaduras pinna media 30 24+20(1.0-9.0) 2.3+2.0(1.0-10.0) - Kruskal-Walis
Largo pinna apical (cm) 30 57.1+12.1 (25.0 - 88.0) 55.2+9.1 (33.8 - 72.0) - ANOVA
Ancho pinna apical (cm) 30 32.8 +£7.5(20.0 - 52.0) 29.9+79(12.0 - 49.0) - ANOVA
Numero nervaduras pinna apical 30 244 +3.7 (18.0 - 36.0) 23.0+3.7 (13.0 - 30.0) — ANOVA

Seccidn transversal: epidermis adaxial formada por una capa
de células rectangulares; epidermis abaxial formada por una
capa de células ovaladas y tricomas cilindricos simples pluri-
celulares; hipodermis adaxial formada por una capa de células
rectangulares; hipodermis abaxial formada por una capa de
células rectangulares o fusiformes; parénquima clorofiliano
diferenciado en empalizada y esponjoso, donde se encuentran
idioblastos; fibras no vasculares, solitarias o en grupos de
2 — 4 o formando paquetes rodeados por estegmatos, estos
paquetes se distribuyen en tres filas, en la primera los paquetes
presentan forma eliptica u ovoide y se ubican adyacentes a la
hipodermis adaxial, en la segunda fila los paquetes presentan
forma eliptica u ovoide y se ubican en el parénquima en
empalizada, y en la tercera fila los paquetes presentan forma
circular y se ubican en el parénquima esponjoso; haz vascular

mayor de forma circular u ovada, xilema compuesto por
uno o dos vasos de metaxilema y floema distribuido en tres
0 cuatro paquetes.

Vista superficial: epidermis adaxial formada por células con
forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente y
epidermis abaxial formada por células con forma poligonal
dispuestas verticalmente; estomas presentes solo en regiones
intercostales de la superficie abaxial, formados por seis células
subsidiarias (dos laterales a cada lado de las células oclusivas
y dos terminales) y dos células oclusivas. El mayor espesor
del parénquima esponjoso y el menor largo del paquete de
fibras no vasculares en el parénquima en empalizada en los
ejes producidos por semilla son significativamente diferentes
de los ejes producidos por ramificacién basal.
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Tabla 2. Astrocaryum carnosum — Datos comparativos de 14 parametros anatomicos de la hoja para las fases 1, 2 y 3 entre
ejes producidos por semilla y ejes producidos por ramificacion basal. (* p<0.05; - p>0.05).

Eje producido por semilla

Eje producido por
ramificacion basal

Media * DS (min-max)

Media * DS (min-max)

Analisis
comparativo

Fase 1

Espesor lamina (um)

Espesor epidermis adaxial (um)

Espesor epidermis abaxial (nm)

Espesor hipodermis adaxial (um)

Espesor hipodermis abaxial (um)

Numero capas parénquima en empalizada
Espesor parénquima en empalizada (um)
Ntumero capas parénquima esponjoso
Espesor parénquima esponjoso (um)

Largo paquete de fibras no vasculares 1 (um)
Ancho paquete de fibras no vasculares 1 (um)
Largo paquete de fibras no vasculares 2 (um)
Ancho paquete de fibras no vasculares 2 (um)

Densidad estomatica (mm?)

106.7 +11.6 (87.8 - 134.4)

63+0.6(51-72)
75+17 (54 -12)
11.1+1.6 (9.3 - 14.3)
151 3.0 (11.1 - 20.2)
11403 (1.0 - 2.0)
233+4.3(19.0 - 35.2)
3.0£04 (2.0 - 4.0)
44981 (33.4 - 65.8)
25.0+4.1(19.3 - 33.1)
17.9+1.9 (15.4 - 21.6)
24,5 +4.0 (19.0 - 33.7)
183 £33 (12.7 - 26.4)

95.2+14.2 (69.2-113.2)

103.4£9.2 (87.7 - 116.4)

64+1.1 (49 -8.6)
6.7 +13 (4.7 - 8.6)
112416 (8.7 - 13.5)
13.6+3.3 (6.6 - 18.8)
1.0+0.0 (1.0 - 1.0)
21.2+3.9 (154 - 28.6)
29+03(2.0-3.0)
441478 (274 - 54.3)
253 +35 (21.6 - 32.8)
19.2+27 (152 - 26.7)
247 +31(20.3 -29.2)
18.8+2.9 (11.6 - 24.1)

113.6 £25.4 (62.9 - 144.7)

Kruskal-Walis
Kruskal-Walis
Kruskal-Walis
ANOVA
ANOVA
Kruskal-Walis
ANOVA
Kruskal-Walis
Kruskal-Walis
ANOVA
Kruskal-Walis
ANOVA
ANOVA
ANOVA

Fase 2

Espesor ldmina (um)

Espesor epidermis adaxial (um)

Espesor epidermis abaxial (um)

Espesor hipodermis adaxial (um)

Espesor hipodermis abaxial (um)

Nuamero capas parénquima en empalizada
Espesor parénquima en empalizada (um)
Ntumero capas parénquima esponjoso
Espesor parénquima esponjoso (um)

Largo paquete de fibras no vasculares 1 (um)
Ancho paquete de fibras no vasculares 1 (um)
Largo paquete de fibras no vasculares 2 (um)
Ancho paquete de fibras no vasculares 2 (um)

Densidad estomatica (mm?)

129.4 +10.2 (108.7 - 143.6)

47407 (33-58)
72+13 (49 -10.2)
12.3+1.8 (8.4 - 17.0)
14.6+3.2 (9.6 - 21.1)
1.9+03 (1.0 - 2.0)
417 +6.7 (239 -53.2)
31403 (3.0-40)
459 +5.0 (37.0 - 55.0)
258+4.2(19.4 - 33.3)
168 +2.5 (11.9 - 24.1)
29.0 +3.8 (22.0 - 37.6)
19.7 +2.0 (15.4 - 24.9)

123.6 +12.8 (97.0 - 156.3)

123.6 +12.0 (94.0 - 138.6)

50+0.7 (3.8 - 6.4)
64+1.0 (45-85)
12.3+1.7 (9.0 - 15.4)
133+ 33 (9.1-213)
1.9+03 (1.0 - 2.0)
404 +7.0 (24.6 - 49.8)
31+03(3.0-4.0)
43.0+6.2 (30.1 - 51.3)
272447 (17.9 - 36.4)
17.2+3.1 (11.2 - 24.8)
27.5+5.1 (16.4 - 35.9)
17.6 +3.0 (12.9 - 25.4)

110.8 +18.6 (81.3 - 159.7)

ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA
Kruskal-Walis
ANOVA
Kruskal-Walis
ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA

Fase 3

Espesor lamina (um)

Espesor epidermis adaxial (um)

Espesor epidermis abaxial (um)

Espesor hipodermis adaxial (um)

Espesor hipodermis abaxial (um)

Numero capas parénquima en empalizada
Espesor parénquima en empalizada (um)
Numero capas parénquima esponjoso
Espesor parénquima esponjoso (um)

Largo paquete de fibras no vasculares 1 (um)
Ancho paquete de fibras no vasculares 1 (um)
Largo paquete de fibras no vasculares 2 (um)
Ancho paquete de fibras no vasculares 2 (um)

Densidad estomética (mm?)

1423 +11.4 (118.0 - 161.4)

50407 (3.9-6.1)
74+12 (54 -10.2)
135421 (10.1 - 19.9)
13529 (8.1 -20.1)
1.97 +0.2 (1.0 - 2.0)
495 +5.9 (33.0 - 61.0)
35+0.6 (2.0 - 4.0)
50.6 + 7.1 (39.4 - 66.4)
26.8+5.4 (16.4 - 38.0)
16.7 2.6 (12.4 - 22.4)
26.6+3.5 (18,5 - 33.0)
17.8 +2.7 (12.4 - 24.6)

110.9+16.9 (78.2 - 154.6)

140.2 £10.1 (120.9 - 163.9)

53+1.0 (35-8.4)
8.0+1.6(6.1-127)
13.4+2.6(10.0 - 20.1)
141+ 2.9 (85-20.2)
2.0£0.0 (2.0 - 2.0)
50.3 +5.6 (36.3 - 62.5)
33404 (3.0-40)
46.9+6.0 (37.6 - 61.7)
29.0+4.9 (16.4 - 39.4)
17.5+2.9 (11.3 - 24.9)
29.0 +4.0 (20.0 - 35.9)
185+2.7 (13.0 - 25.0)

116.5+17.2 (82.0 - 157.3)

ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA
Kruskal-Walis
ANOVA
Kruskal-Walis
ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA
ANOVA

1y 2: paquetes de fibras no vasculares adyacente a la hipodermis adaxial y ubicados en el parénquima en empalizada, respectivamente.
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Discusion

El menor niimero de hojas en las tres fases de desarrollo de
los ejes producidos por ramificacién basal puede resultar de la
menor necesidad de material fotosintético, ya sea por la exis-
tencia de conexiones entre los ejes o por la competencia por el
espacio con otros ejes del individuo cespitoso. Por un lado, la
existencia de conexiones entre los ejes permite el transporte de
agua y nutrimientos para el desarrollo de los nuevos ejes (Alpert
& Mooney 1986), lo cual ha sido estudiado en otras palmeras
como Astrocaryum mexicanum (Mendoza et al. 1987), Chamae-
dorea repejilote (Oyama & Mendoza 1990), Geonoma congesta
(Chadzon 1992) y Reinhardtia gracilis (Mendoza & Franco
1992). Por otro lado, la competencia por el espacio con los otros
¢jes es debido a que la translocacién de recursos que se da en un
ambiente inevitablemente heterogéneo, ya que cada eje compite
con los otros por la luz y nutrientes dentro de cierta zona, donde
la intensidad de competencia varfa en funcién de la densidad
local (Herben 2004). En el caso de los individuos producidos
por semilla, el mayor nimero de hojas responderia a una mayor
necesidad de recursos para realizar la fotosintesis, debido a que
no cuenta con el beneficio de la translocacién de recursos.

Con respecto al tamafo del peciolo, su mayor largo en
los ejes producidos por ramificacién basal podria interpre-
tarse como una estrategia para alcanzar la luz, considerando
que tiene que competir con los otros ejes para acceder a
este recurso (Herben 2004). Este comportamiento en el
incremento de la longitud del peciolo ha sido observado en
los ejes de Trifolium repens (Fabaceae) como una respuesta
morfoldgica a la competencia por la luz, y fue considerado
un rasgo principal del crecimiento vertical (Bittebiere et al.
2012). Segin Chadzon (1992) este crecimiento vertical en
la palmera Geonoma congesta es realizada por la elongacién
del tallo de los ejes mds jévenes producidos por ramificacién
basal. El menor ancho de las pinnas basal y media en los
ejes producidos por ramificacién basal, en la fase 3, podria
indicar un mayor desarrollo de estos, debido que el desarro-
llo foliar de las palmeras implica una segmentacién gradual
de la ldmina, la cual llega a ser uniforme en la fase adulta
(Tomlinson 1990), lo que implica una reduccién gradual
del ancho de las pinnas, por pasar de tener varias nervaduras
principales por pinna a una sola nervadura principal por pin-
na. Asi mismo, la escasa presencia de los rametos producidos
por ramificacién basal en la fase 1 respecto a la abundancia
de rametos producidos por semilla, observados en campo,
indica que esta fase es muy breve en los ejes producidos por
ramificacién basal, lo cual podria indicar también una mayor
tasa de crecimiento. Este rdpido crecimiento de los brotes
producidos por ramificacién basal fue también reportado
en la palmera Geonoma congesta (Chazdon 1992).

Un mayor espesor del parénquima esponjoso en los ¢jes pro-
ducidos por semilla de la fase 2 y 3 podria estar respondiendo a
una mayor capacidad fotosintética (Evert 2008), ya que estos no
son subsidiados por un tipo de integracién fisiolégica como en
el caso de los de ejes producidos por ramificacién basal (Fischer
& Kleunen 2002), los cuales incrementarfan su supervivencia
mientras su produccién (capacidad fotosintética) serfa solo un
aspecto secundario, esto concuerda con el modelo propuesto
por Maygar et al. (2004) para desarrollo de poblaciones con
crecimiento clonal.

La densidad estomdtica puede afectar la asimilacién de CO,
interviniendo en la tasa de crecimiento relativa (Lambers et
al. 1998). Por tanto, una mayor densidad estomatica afecta
positivamente la tasa de crecimiento, en los ejes producidos por
semilla en la fase 2, y en los ejes producidos por ramificacién
basal en la fase 1.

El tamafio del paquete de fibras no vasculares ubicados en el
parénquima en empalizada es significativamente diferente entre
los ejes juveniles producidos por semilla y los ejes producidos
por ramificacion basal. Sin embargo, se expresa como un cardcter
variable ya que es mayor en la fase 2 y menor en la fase 3 de
ejes producidos por semillas respecto a los ejes producidos por
ramificacién basal. Estas fibras no vasculares contribuyen como
suplemento para el esqueleto vascular (Tomlinson 1990). Sin
embargo una fraccién reducida de fibras dentro de la ldmina
tiene el beneficio adicional de incrementar la fraccién de masa
relativa de tejido clorenquimdtico (Garnier et al. 1999, Niine-
mets et al. 2007).

Los resultados muestran que el tipo de crecimiento, a partir
de semilla o ramificacién basal, no influye en la expresién de
caracteres cualitativos morfoldgicos y anatémicos, sin embargo si
influye en la expresién de algunos caracteres cuantitativos mor-
fol6gicos y anatémicos que los diferencian significativamente,
caracteres que pueden estar relacionados con su adaptacién y
desarrollo de acuerdo a su tipo de crecimiento.
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