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Artículo de investigación

RESUMEN

En esta investigación se evaluó la asimetría foliar 
(ASF) en individuos de Gmelina arbórea Roxb., 
establecidos en sistemas agroforestales (SAF), 
en áreas de bosque seco tropical, en el municipio 
de Santafé de Antioquia. Estos individuos crecen 
bajo diferentes condiciones hídricas del suelo. La 
ASF se correlacionó con nuevos parámetros de 
tipo morfométrico como el ángulo de inserción 
del peciolo en la lámina foliar (AIP) en individuos 
maduros y la razón entre el número de dientes del 
borde de la lámina (RDF) en las hojas de individuos 
juveniles, propuestos como nuevos indicadores 
del estado temprano de estrés en la especie. Los 
modelos generados presentaron valores de R2 
superiores al 75 %, lo que soporta su utilización 
como indicadores tempranos del estrés hídrico 
en G. arborea. Adicionalmente, se evaluó la 
diversidad foliar entre los dos tipos de hojas (HM y 
HJ), con variables morfométricas convencionales, 
tales como la longitud de la nervadura principal (L), 
perímetro de la hoja (P), área foliar específica (AFE) 
y materia seca (DW), puesto que son caracteres 
relacionados con la forma y funcionalidad foliar. 
De lo anterior se dedujo que existen marcadas 
diferencias en forma y comportamiento entre los 
dos tipos de hojas. Los resultados de este trabajo 

permitirán la optimización de estrategias de manejo 
de G. arborea en el SAF, gracias a la identificación 
temprana de la presencia de este tipo de estrés. 
Esto permitiría mantener permanentemente el 
dosel de los árboles y así mejorar el ambiente de 
productividad de los cultivos agrícolas asociados.

ABSTRACT

Leaf asymmetry was assessed in individuals of 
Gmelina arborea Roxb. growing under different soil 
water conditions in a dry forest agroforestry system 
(AFS), in Santafé de Antioquia. Leaf asymmetry 
was correlated with additional morphometric 
parameters, such as angle of insertion of the petiole 
in the leaf in mature individuals and the ratio of 
the number of teeth on the edge of the blade in 
juvenile leaves to propose new indicators of early 
stage stress. The models generated had R2 values of 
above 75 %, which support their use in identifying 
developmental instability as an early indicator of 
water stress. Similarly, leaf diversity was assessed 
between the two phenotypes of leaves (ML and 
JL), with conventional morphometric variables 
(length of the midrib, leaf perimeter, specific leaf 
area and dry matter), because they are characters 
related to leaf form and function. There were 
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marked differences in form and behavior between 
the two types of leaf indicating a further source 
of instability evident from leaf ontogeny. The 
results of this work will allow the optimization of 
management strategies of G. arborea in the AFS as 
an early indicator of water stress.

INTRODUCCIÓN

La inestabilidad del desarrollo es un término que 
se utiliza para identificar la incapacidad de un 
organismo para soportar perturbaciones aleatorias 
durante el proceso de su desarrollo, por lo cual su 
cuantificación se convierte en un indicador poten-
cial del estado temprano de estrés y permite inferir 
las relaciones de los individuos con su entorno 
ambiental (Alados & Aich, 2008). Por lo anterior, 
al evaluar la inestabilidad del desarrollo dentro de 
una población, se pueden identificar los individuos 
que tienen la capacidad de adaptarse mejor a un 
ambiente particular (Møller, 2006). 

Para cuantificar la inestabilidad del desarrollo refer-
ida a la estimación del estrés ambiental en muchas 
especies, se ha utilizado la fluctuación asimétrica 
que corresponde a pequeñas desviaciones aleatorias 
de la simetría bilateral que hace referencia a las dos 
mitades (izquierda y derecha), en las que se puede 
dividir un individuo o uno de sus órganos al trazar 
un eje central. Estas fluctuaciones asimétricas se 
han utilizado como herramientas para el monitoreo 
ecológico del estrés, entre y dentro de poblaciones 
(Rettig et al., 1997; Burrows, 2001). Lo anterior 
requiere de trabajos exhaustivos y detallados de 
gran magnitud para evitar el ruido estadístico 
cuando se definen las caras o mitades objetos de 
evaluación (Mogie & Cousins, 2001). Por esto 
se hace necesario explorar nuevos indicadores 
más sencillos, que correlacionen las fluctuaciones 
asimétricas con parámetros morfométricos de los 
órganos, con el fin de lograr una estimación adec-
uada de la inestabilidad del desarrollo (Veličković, 
2005). Sin embargo, es claro que no hay consenso 
sobre el tipo de indicador que se puede desarrollar 
o los puntos de referencia a tener en cuenta para 
ese fin (Alados & Aich, 2008). No obstante, se 
debe partir de la premisa de que si la asimetría 
foliar (ASF) es el resultado de las fluctuaciones de 

los valores que caracterizan la lámina foliar cuando 
se comparan con su valor estándar, lo cual genera 
una distribución normal para los valores absolutos 
de dichas diferencias y cuya media es cero (Palmer 
& Strobeck, 1986), se esperaría que cualquier parte 
de la hoja o parámetro morfométrico registrado en 
esta manifieste dicha asimetría y, por consiguiente, 
la inestabilidad del desarrollo, lo que facilitaría su 
identificación y cuantificación.

Por lo anterior, se supone que dichos mecanismos, 
para el caso de las plantas, actúan con gran 
dependencia de las condiciones ambientales 
y están enfocados principalmente hacia a la 
adaptación a la sequía. Sin embargo, los cambios 
en las condiciones ambientales podrían conducir 
a una interacción entre los mecanismos expuestos 
o incluso a una supuesta diferenciación paulatina 
a lo largo del gradiente ambiental (Alados & 
Aich, 2008). Por esto se ha propuesto que la 
ASF se incrementa al disminuir la disponibilidad 
de humedad en el suelo, mientras que dichas 
fluctuaciones morfométricas disminuyen bajo 
condiciones ambientales más estables (Lorenzo et 
al., 2010). De esta manera, lo que se esperaría a lo 
largo de un gradiente de humedad es que la ASF 
aumente proporcionalmente con la disminución de 
la humedad del suelo.

El presente estudio se llevó a cabo en poblaciones 
de Gmelina arborea, con individuos en diferente 
estado de desarrollo tanto a nivel de vivero, como 
de árboles establecidos en campo, que hacen 
parte de un sistema agroforestal (SAF) y cuya 
función principal es la de generar sombra sobre 
el componente agrícola (Theobroma cacao), para 
estimular los procesos reproductivos que conduzca 
a la máxima producción de grano. El déficit hídrico 
en G. arborea genera defoliación total de los árboles 
lo que afecta las condiciones reproductivas para T. 
cacao al incrementar tanto la temperatura, como 
el índice de radiación sobre el cultivo. Por esto se 
ha propuesto generar y validar nuevos indicadores 
morfométricos foliares para la detección temprana 
del estrés hídrico en G. arborea y poder contribuir 
así a la optimización del uso del agua en un 
entorno ambiental donde su disponibilidad es 
crítica, tal como son los bosques secos tropicales. 
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Los interrogantes de investigación se enfocan en 
resolver si existe evidencia de asimetría foliar 
en G. arborea y si la ASF que se identifique está 
asociada con la disponibilidad de humedad en el 
suelo. Con lo anterior se espera contribuir a la 
identificación de herramientas y oportunidades de 
manejo de sistemas productivos más amigables  
con el entorno ambiental afectados por un clima 
cambiante.

MATERIALES Y MÉTODOS

ÁREA DE ESTUDIO

Esta investigación se realizó en el Centro Agro-
pecuario Cotové, cuya extensión es de 121.16 ha y 
se encuentra adscrito a la Universidad Nacional de 
Colombia, sede Medellín. El Centro se encuentra 
ubicado en la vereda El Espinal, municipio de 
Santafé de Antioquia, a 76 km al occidente de la 
ciudad de Medellín. Sus coordenadas geográficas 
son 6º33’32” latitud norte - 77º04’51” longitud 
oeste, lo que lo ubica en la zona media del valle 
geográfico del río Cauca. Ecológicamente, se 
encuentra en la zona de vida bosque seco tropical 
(Bs-T), con una altitud aproximada de 540 m, 
una temperatura promedio anual de 27°C y una 
precipitación media anual de 1031 mm (Páez & 
Barreiro, 1986). 

POBLACIONES DE TRABAJO

Las evaluaciones se realizaron sobre individuos 
juveniles tanto en nivel de vivero, que crecen bajo 
condiciones óptimas de humedad suministradas 
por riego por microaspersión, como en individuos 
establecidos inicialmente en campo y que se en-
cuentran sometidos a cambios ambientales típicos 
del trasplante. A nivel de plantación se evaluaron 
individuos de dos años de edad que constituyen 
el componente arbóreo de un sistema agroforestal 
(SAF) cuyo cultivo principal es T. cacao. A este 
sistema se le ha suministrado agua a través de un 
sistema autónomo de riego, esto ha reducido el 
déficit hídrico al que naturalmente se encuentran 
sometidas las especies vegetales de los bosques 
secos tropicales, al permanecer el suelo a capacidad 
de campo. Igualmente, se evaluaron individuos G. 

arborea con edades equivalentes que hacen parte 
de un experimento de monitoreo y acumulación 
de biomasa, en un área cuya oferta hídrica es 
suministrada por el entorno natural y que, por 
consiguiente, está sujeta a procesos de defoliación 
como respuesta al estrés por sequía. Los G. arborea 
pertenecen a la familia Verbenaceae y es un árbol 
tropical originario del sudeste asiático, el cual pre-
senta un acelerado crecimiento asociado a buenas 
características en la calidad de su madera. Esto lo 
ha convertido en una especie de gran importancia 
económica para el establecimiento de plantaciones 
comerciales a gran escala o asociado en arreglos 
agroforestales en toda la región tropical (Arias et 
al., 2004).

En las zonas secas, G. arborea desarrolla una 
fenología de tipo caducifolio, con una copa cónica 
y amplia en sitios abiertos como los sistemas 
agroforestales, pero en monocultivos su copa es 
densa y compacta. G. arborea presenta diversidad 
foliar ya que las hojas de los individuos juveniles 
tienen láminas simples de borde dentado y 
usualmente acorazonadas, decoloradas, el haz 
verde y glabras. En contraste cuando los individuos 
superan la etapa de establecimiento en campo, 
las hojas desarrollan borde entero y tienden a ser 
más coriáceas, el envés se vuelve verde pálido y 
aterciopelado, genera una venación reticulada, con 
nervaduras secundarias arregladas entre 4 y 10 
pares y no presentan estípulas (Aldana, 2008).

TAMAÑO DE LA MUESTRA

Las cuantificaciones biogeométricas se realizaron 
sobre 4 hojas funcionales de G. arborea, cose-
chadas en el tercio medio de la copas de 100 
individuos, en el que se seleccionaron cuatro 
ramas ubicadas en posición cardinal y de la parte 
media de estas se cosechó una hoja funcional sin 
herbivoría, daño mecánico o ataque patógeno. El 
valor representativo del individuo lo constituyó el 
promedio de las 4 hojas para la variable asimetría 
foliar (ASF), esta se determinó como el promedio de 
las diferencias entre los anchos del lado izquierdo y 
derecho de la lámina foliar medida en milímetros; 
la ASF se expresa en términos absolutos como |I-
D| (Alados & Aich, 2008). Los 100 individuos se 
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clasificaron en dos grupos: 50 individuos juveniles 
(25 ubicados a nivel de vivero y 25 recientemente 
establecidos en campo), los cuales se caracterizan 
por generar hojas de borde dentado y para el 
caso del experimento se identificaron como 
hojas juveniles (HJ). Los restantes 50 individuos 
corresponden al estado establecido y adulto que ha 
superado la etapa de adaptación en campo y que 
para la fecha del experimento tenían dos años de 
edad. Estos individuos se caracterizan por generar 
hojas de borde entero, coriáceas, de color opaco 
y con presencia de tricomas por el envés y para 
el caso del experimento se denominarón hojas 
maduras (HM). Para esta categoría se evaluaron 25 
individuos bajo condición permanente de humedad 
de suelo a capacidad de campo y los restantes en el 
área con oferta hídrica del entorno natural y que se 
encuentran sometidos a los procesos naturales de 
defoliación. Esto generó un gradiente de humedad 
que va desde un entorno de vivero con condiciones 
de humedad controladas, hasta plantaciones en SAF 
sin subsidio hídrico. Un primer SAF suministró 
riego al suelo a capacidad de campo, mientras 
que los individuos que crecen en el segundo SAF 
permanecen sometidos al régimen hídrico natural 
del Centro Cotové con estrés hídrico. Para el 
primer caso, la disponibilidad hídrica estuvo regida 
por los sistemas de riego tanto del vivero, como 
del cultivo (SSH) y, para el segundo caso, sólo a 
la oferta natural del entorno ambiental del área de 
estudio (CSH).

VARIABLES

Cada tipo de hoja se caracterizó a partir de la 
evaluación de variables morfométricas que con 
frecuencia se utilizan en este tipo de trabajo para 
generar las comparaciones respectivas entre estas 
y las correlaciones con la ASF, con el propósito 
de identificar un indicador de la inestabilidad del 
desarrollo (Alados & Aich, 2008). Las variables 
morfométricas evaluadas por tipo de hoja y 
condición de humedad fueron: longitud de la 
nervadura principal (L), la cual se tomó como eje 
principal para dividir la lámina foliar en las dos 
mitades (derecha-izquierda), en la determinación 
de la fluctuación asimétrica (Møller, 2006). Ancho 

de la hoja en la base, a 1/3, 1/2 y 2/3 de la longitud 
total de la nervadura principal, medidas en la 
cara abaxial, en centímetros con aproximación al 
milímetro, para lo cual se empleó un calibrador 
digital de lectura directa. Esta información se 
utilizó como base para la determinación del ASF 
(Stuckens et al., 2009). Como nuevas variables 
para este tipo de estudio y no reportadas en la 
literatura, se propusieron el ángulo de inserción 
del peciolo (AIP) para el tipo HM, registrado como 
el ángulo externo generado entre la proyección 
de la nervadura principal, la base de la hoja y el 
peciolo, para lo cual se utilizó un trasportador de 
unidad angular. Para el tipo de hoja HJ se registró 
el número de dientes en el borde de la lámina foliar 
tanto para el lado izquierdo, como para el lado 
derecho, lo cual generó la razón entre el menor y 
mayor número de dientes (RDF).

También se evaluaron variables funcionales típi-
cas de la hoja que se relacionan principalmente 
con la fisiología de la producción de plantas 
sometidas a estrés (Fageria et al., 2006). Entre 
estas se registraron el perímetro foliar (P) y área 
foliar (ARF), medidas con los analizadores LI-
3000C Portable Area Meter y CI-200 Laser Leaf 
Area Meter, cuyas lecturas se registraron en cm 
y cm2, respectivamente. Peso de la materia seca 
de la lámina foliar (DWF), registrada en balanza 
digital con aproximación a miligramos; área foliar 
específica (AFE), generada a partir de la relación 
entre el área de la lámina foliar y su respectivo peso 
de materia seca expresada en metros cuadrados por 
kilogramo (Fair & Breshears, 2005).

ESTADÍSTICAS

Para determinar la presencia de la inestabilidad del 
desarrollo en G. arborea se propuso una prueba de 
t-student (α = 0.05), para comparación múltiple de 
medias en la variable ASF. Su hipótesis nula indica 
que los valores de las medias para la variable objeto 
de evaluación en los diferentes tipos de hojas (HM 
y HJ), con diferentes condiciones de humedad del 
suelo (SSH y CSH), son iguales a cero y la hipótesis 
alternativa propone que, por lo menos, una de las 
medias es diferente a cero. 
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Para determinar si la condición de humedad 
del suelo (SSH y CSH) influye sobre la ASF se 
propuso un ANOVA de múltiples factores, con un 
nivel de significancia del 95 % (α = 0.05) y prueba 
de rango múltiple de medias por el método LSD 
(95 %). Esto se hizo con el propósito de validar en 
G. arborea la dependencia entre el estrés hídrico y 
la fluctuación asimétrica.

Para confrontar la diversidad foliar entre HM y HJ 
en G. arborea para las condiciones del experimento 
se generaron modelos individuales de regresión 
polinomial, que describen la biogeometría de 
la lámina foliar al correlacionar las variables P, 
ARF y DWF con L (Mogie & Cousins, 2001). 
El variación morfológica de la lámina foliar se 
visualizó al graficar la relación entre el área foliar 
total (AFT), tanto para HM, como para HJ respecto 
a L. Se comparó la funcionalidad de las hojas a 
partir de una prueba de medias para la variable 
área foliar específica (AFE), la cual influye en el 
crecimiento de las plantas al favorecer la eficiencia 
fotosintética en el uso del nitrógeno y la demanda 
de luz (Larcher, 2003). 

Como propuesta de nuevos indicadores para iden-
tificar la inestabilidad del desarrollo en G. arborea, 
se evaluaron el ángulo de inserción del peciolo 
(AIP) para HM y la razón de dientes foliares (RDF) 
para HJ, los cuales se correlacionaron con la ASF a 
partir de modelos lineales simples y su evaluación 
se realizó con base en los valores de R2 y el er-
ror estándar. Además, se realizó un ANOVA de 
múltiples factores, con un nivel de significancia del 
95 % (α = 0.05), tanto para la variable AIP, como 
para RDF, con el propósito de determinar la sensi-
bilidad de las nuevas variables propuestas frente a 
la condición de humedad del suelo (SSH y CSH). 
Para todos los procesos estadísticos se utilizó el 
software Statgraphics Centurion Versión 16.15.

RESULTADOS

De acuerdo con los resultados que se muestran 
en la figura 1, queda claro que la inestabilidad del 
desarrollo se manifiesta ampliamente en los dos 
tipos de hojas generadas tanto en las plántulas (HJ), 
como en los árboles (HM) de G. arborea, lo cual 

se expresa en términos de asimetría foliar (ASF). 
Igualmente, en esta figura se observa que tanto en 
condiciones de humedad del suelo a capacidad de 
campo (SSH), como en las condiciones sometidas 
a la oferta ambiental del entorno natural (CSH), se 
manifiesta la inestabilidad del desarrollo, pero con 
diferentes niveles de magnitud. Por lo anterior, de 
acuerdo con lo planteado en la prueba de t-student 
(α = 0.05), se rechaza la hipótesis nula y se acepta la 
hipótesis alternativa, puesto que todos los valores 
promedios para la ASF en los factores objeto de 
evaluación fueron diferentes a cero. Sin embargo, 
es de resaltar que las hojas que se desarrollan en las 
plántulas a nivel de vivero (HJ), bajo condiciones 
relativamente controladas de humedad (SSH), 
son las que menor variación presentan en la ASF 
(2.37 ± 1.13 mm), mientras que las HM que se 
desarrollan en condición de humedad CSH mani-
fiestan los mayores valores (13.52 ± 4.75 mm) e 
incluso presentan valores extremos que superan los 
25 mm.

Figura 1. Respuesta (mm) de la inestabilidad del 
desarrollo por tipo de hoja y condición de humedad del 
suelo en G. arborea, asociada a sistemas agroforestales 
en áreas de bosque seco tropical. Santafé de Antioquia. 
ASFHMSSH: asimetría foliar en hojas maduras sin 
estrés hídrico. ASFHMCSH: asimetría foliar en hojas 
maduras con estrés hídrico. ASFHJSSH: asimetría 
foliar en hojas jóvenes sin estrés hídrico. ASFHJCSH: 
asimetría foliar en hojas maduras con estrés hídrico
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Los resultados estadísticos, que se muestran en la 
tabla 1 dejan de manifiesto que existe una influencia 
directa de la condición de humedad del suelo sobre 
los valores de la ASF para los dos tipos de hoja 
(HM y HJ), puesto que se presentan diferencias 
estadísticas significativas al 95 % (α = 0.05), entre 
las hojas desarrolladas por individuos que crecen 
bajo la condición de humedad del suelo SSH y 
CSH. Igualmente, llama la atención que las mayores 
variaciones en la asimetría se dan bajo la condición 
de humedad de suelo CSH con valores del CV % 
de 32.7 y 35.2 para las HJ y HM, respectivamente, 
mientras que los individuos que crecen bajo una 
mejor condición de humedad presentan hojas 
con una mayor estabilidad en la ASF. En general, 
todas las hojas de G. arborea presentan ASF, 
ellas manifiestan mayor sensibilidad cuando la 
condición de humedad del suelo disminuye.

La tabla 2 muestra los modelos de regresión 
polinomial que relacionan la biogeometría de la 
lámina foliar de los dos tipos de hoja (HM y HJ) 
generados por G. arborea. Los modelos generales 

que relacionan a P, ARF y DW con L se corrieron 
para cada tipo de hoja dando como resultados 
ajustes que van desde el 86 hasta el 98 %; sin 
embargo, las tendencias de los modelos son 
inversas entre los tipos de hojas. Esto se aprecia 
en los valores de los interceptos de los modelos, 
los cuales son positivos para las HM, mientras 
que asumen un valor negativo para las HJ, lo cual 
vislumbra un comportamiento diferencial entre 
estas, que caracterizaría la diversidad foliar de G. 
arborea.

La figura 2 contrasta la variación morfológica de la 
lámina foliar en G. arborea tanto para HM, como 
para HJ, al relacionar el área total de la lámina foliar 
(AFT) con la longitud de la nervadura principal 
(L). Esta es una expresión del factor de forma 
foliar que indica, para este caso, que a medida 
que las HM aumentan de tamaño tienden a formas 
redondeadas, mientras que las HJ más grandes 
tienden a ser más elípticas y rectangulares. Cuando 
las hojas de G. arborea son de tamaño pequeño la 
relación es inversa. 

Tabla 1. Efecto de la condición de humedad del suelo (CHS) sobre la asimetría foliar (ASF), por tipo de hoja 
(TH), en G. arborea, asociada a sistemas agroforestales en áreas de bosque seco tropical. Santafé de Antioquia. 
HM: hoja madura, HJ: hoja juvenil. SSH: sin estrés hídrico. CSH: con estrés hídrico. CV %: coeficiente de 
variación en %. *Grupos con letras diferentes denotan diferencias estadísticamente significativas (α= 0.05)

TH CHS Casos Promedio ASF CV  % Límite inferior Límite superior
Grupos 

homogéneos*

HM
SSH 25 3.83 18.6 2.93 4.74 a
CSH 25 13.52 35.2 12.61 14.42 b

HJ
SSH 25 2.37 15.9 1.46 3.27 a
CSH 25 9.11 32.7 8.21 10.02 b

Total 100 6.71 26.8 2.93 14.42

Tabla 2. Relación de la biogeometría de la lámina foliar para hojas maduras (HM) y hojas juveniles (HJ) 
en G. arborea, asociada a sistemas agroforestales en áreas de bosque seco tropical. Santafé de Antioquia. 
L: longitud de la nervadura principal (cm). P: perímetro foliar (cm). ARF: Área de la lámina foliar (cm2). 
DW: Peso de la materia seca de la lámina foliar (g)

Modelo R2 Error estándar

HM
P.HM = 80.287-3.99528*L.HM + 0.13384*L.HM2 97.991 3.546

ARF.HM = 473.243-40.1522*L.HM + 1.33743*L.HM2 96.342 47.898
DWF.HM = -0.22727 + 0.0186897*L.HM + 0.00260805*L.HM2 95.356 0.264

HJ
P.HJ = -72.1637 + 13.1162*L.HJ-0.250685*LHJ2 95.021 3.683

ARF.HJ = -274.279 + 39.9901* L.HJ -0.546279* L.HJ2 97.493 14.140
DWF.HJ = -1.13606 + 0.127757* L.HJ -0.00114801* L.HJ2 86.777 0.154
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El comportamiento funcional, a partir del análisis 
del AFE de los dos tipos de hojas (HM y HM), se 
describe en la figura 3. Este rasgo aparentemente 
simple de la planta, que corresponde al cociente 
entre la superficie y el peso de su hoja, puede 
explicar en ocasiones hasta el 80 % de la variación 
en sus tasas de crecimiento. Las mayores 
frecuencias del AFE para las HM varían entre 12 
y 15 m2 kg.1 y en las HJ dichos valores se ubican 
entre 21 y 25 m2 kg-1. Lo anterior demuestra que 
las HM son más eficientes desde el punto de vista 
funcional al requerir menos área foliar para generar 
una unidad de materia seca foliar, mientras que las 
HJ requieren casi de un 75 % más de área foliar 
para producir la misma unidad de materia seca.

Los nuevos indicadores morfológicos foliares AIP 
y RDF, propuestos para identificar la inestabilidad 
del desarrollo en G. arborea, se correlacionaron en 
forma independiente con la ASF (Tabla 3); de esta 
forma muestran valores de R2 que varían entre el 
75 y el 80 % y que indican la alta correlación para 
las nuevas variables planteadas; es decir, que tanto 
el AIP, para HM; como la RDF, para las HJ, son 
descriptores de la inestabilidad del desarrollo en 
G. arborea. El efecto de la condición de humedad 
del suelo (CHS) sobre los dos nuevos indicadores 
propuestos se muestra en la tabla 4. Los análisis 
estadísticos muestran que existen diferencias 

Figura 2. Variación morfológica de la lámina foliar en 
G. arborea, asociada a sistemas agroforestales en áreas 
de bosque seco tropical. Santafé de Antioquia. AFTHM: 
área foliar total en hojas maduras (cm2). AFTHJ: área 
foliar total en hojas juveniles (cm2)

Figura 3. Comparación de la funcionalidad de las hojas 
de G. arborea, de acuerdo con la distribución del área 
foliar específica (AFE,) tanto en hojas maduras, como 
hojas juveniles, asociada a sistemas agroforestales en 
áreas de bosque seco tropical. Santafé de Antioquia. 
AFEHM: área foliar específica en hojas maduras (m2 
kg-1). AFEHJ: área foliar específica en hojas juveniles 
(m2 kg-1)

significativas al 95 % de confianza (α = 0.05), 
cuando las hojas se desarrollan en individuos 
sometidos a condiciones de humedad del suelo 
contrastantes. Igualmente, tanto para AIP en HM 
como para RDF en HJ presentan los mayores CV % 
bajo la condición de humedad del suelo CSH. Para 
el caso de AIP, las diferencias entre las medias para 
SSH y CSH superan el 100 %, mientras que para 
RDF, dichas diferencias son inferiores al 50 %. 
Estos resultados muestran la alta sensibilidad 
tanto de AIP, como de RDF frente a entornos de 
crecimiento con restricción hídrica.

Tabla 3. Relaciones entre la asimetría foliar y los nuevos 
indicadores de la inestabilidad del desarrollo para G. 
arborea: razón de dientes foliares en hojas juveniles 
(RDFHJ) y el ángulo de inserción del peciolo en hojas 
maduras (AIPHM), asociada a sistemas agroforestales 
en áreas de bosque seco tropical. Santafé de Antioquia. 
ASFHM: asimetría foliar en hojas maduras. ASFHJ: 
asimetría foliar en hojas juveniles

Modelo R2 Error 
estándar

ASFHM = - 0.514891 + 
0.075617*AIPHM

796.752 0.368

ASF.HJ = 1.47018 - 
0.475395*RDFHJ

754.134 0.186
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Tabla 4. Efecto de la condición de humedad del suelo (CHS) sobre la razón de dientes foliares (RDF) en hojas 
juveniles (HJ) y el ángulo de inserción del peciolo (AIP) en hojas maduras (HM), como nuevos indicadores de la 
inestabilidad del desarrollo en G. arborea, asociada a sistemas agroforestales en áreas de bosque seco tropical. Santafé 
de Antioquia. SSH: sin estrés hídrico. CSH: con estrés hídrico. CV  %: coeficiente de variación en %. Grupos con letras 
diferentes denotan diferencias estadísticamente significativas (α= 0.05)

TH CHS Casos Promedio RDF Promedio AIP CV %
Límite 
inferior

Límite 
superior

Grupos 
homogéneos*

HM
SSH 25 - 73.625 12.134 61.750 85.500 a

CSH 25 - 31.250 47.739 15.000 47.500 b

HJ
SSH 25 0.859 - 12.466 0.667 1.000 a

CSH 25 0.628 - 18.050 0.429 0.857 b

Total 100 0.743 23.850 21.514

DISCUSIÓN

La inestabilidad en el desarrollo es la incapacidad 
de un organismo de reducir los errores durante 
el crecimiento y es una medida que integra la 
facultad para resistir el estrés y junto con las 
fluctuaciones del entorno ambiental, frente a la 
carencia de energía suficiente para mantener el 
equilibrio homeostático, dan lugar al incremento 
de las variaciones intraindividuales de estructuras 
con idéntica influencia genética y ambiental. Esto 
ha permitido utilizar este principio para detectar el 
estrés ambiental en muchas especies, al alterar el 
desarrollo a lo largo de su trayectoria de vida en 
un ambiente particular (Palmer & Strobeck, 1986; 
Emlen et al., 1993, Alados, 2009). Para el caso de 
G. arborea en el presente estudio, cuyos individuos 
crecen en áreas de bosque seco tropical asociados 
a un sistema agroforestal (SAF), en suelos con 
diferentes condiciones de humedad, la inestabilidad 
en el desarrollo se manifiesta tanto en la asimetría 
bilateral de las láminas foliares (Figura 1, Tabla 1), 
como en otros rasgos morfométricos, tales como 
el ángulo de inserción del peciolo respecto a la 
base de la hoja en HM, al igual que la variación 
del número de dientes foliares ubicados en el 
borde de las HJ (Tabla 4), por lo cual se espera que 
dichas fluctuaciones correspondan a la respuesta 
de los individuos a las condiciones de estrés 
ambiental causadas por las restricciones hídricas 
de su entorno de crecimiento. Dicha afirmación 
se genera a partir de las marcadas diferencias que 

se presentan en estos indicadores morfométricos, 
cuando los individuos de G. arborea se someten 
a condiciones contrastantes de humedad del suelo. 
Esto es afín con los resultados encontrados para 
Argania spinosa y Quercus undulata, en estudios 
realizados por Alados & Aich (2008) y Fair & 
Breshears (2005), en bosques mediterráneos que 
presentan equivalencia ecológica con los bosques 
secos tropicales.

En cuanto a las variaciones del valor de la inesta-
bilidad en el desarrollo para los indicadores morfo-
métricos foliares utilizados en el presente estudio 
(Tabla 1 y Tabla 4), se encontró que los diferentes 
tipos de hojas evaluadas (HM y HJ) manifiestan 
las mayores variaciones cuando los individuos 
de G. arborea crecen en suelos con condición de 
humedad CSH. Estos resultados concuerdan con 
lo reportado por Alados (2009), al estudiar pobla-
ciones naturales de A. spinosa localizadas en las 
zonas más áridas de su distribución natural en el 
norte de África, en comparación con poblaciones 
establecidas en zonas más húmedas sometidas a 
procesos agrícolas.

En cuanto a la diversidad que se manifiesta en la 
biogeometría foliar de G. arborea (Tabla 2, Figuras 
2 y 3), esta obedece a respuestas fisiológicas 
de las plantas al estrés hídrico, cuya magnitud 
depende del rango de sequia al que las plantas 
estén adaptadas. De esta manera, los individuos 
que han tenido estrés hídrico frecuentemente son 
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capaces de resistir mejor la sequia, en contraste 
con otros que no se enfrentan a tales situaciones, 
por lo que los primeros individuos manifiestan una 
mayor variación en los indicadores morfomértricos 
foliares en comparación a los que crecen en entornos 
ambientales mas estables (Sack & Frole, 2006). 
Es así como las plantas que crecen regularmente 
sometidas a estrés hídrico generan estrategias de 
supervivencia que reducen su crecimiento, para 
mantener el funcionamiento de las estructuras 
fundamentales para su capacidad de supervivencia 
y permanencia en el tiempo, en comparación con 
las plantas que viven en condiciones ambientales 
más favorables, las cuales presentan estrategias 
competitivas en las que invierten más energía en 
la producción y desarrollo y soló pueden mantener 
la estabilidad bajo condiciones ambientales más 
favorables (Alados, 2009). Para el caso de G. 
arborea, en el presente estudio, esto se manifiesta 
en la distribución diferencial del AFE para los 
diferentes tipos de hojas (Figura 3), lo cual tendría 
un significado adaptativo, de tal forma que las HJ, 
las cuales tienen los más altos valores de AFE (25 
m2 kg-1), tendrían ventajas en hábitats productivos 
a costa de una menor longevidad foliar, mientras 
que las HM con baja AFE (15 m2 kg-1) son las que 
pueden presentar una mayor longevidad foliar 
y tendrían ventajas en hábitats con escasez de 
nutrientes y agua. Esto coincide con lo demostrado 
por Villar et al. (2004) para un grupo de 24 especies 
leñosas típicas de la península ibérica, en las que 
vinculan las morfometría foliar con el desarrollo 
funcional.

Actualmente, el empleo de nuevos indicadores 
ecológicos está generando un gran interés en la 
comunidad científica, probablemente a causa de 
la tendencia a la degradación del medio ambiente 
en todo el mundo. El calentamiento global y los 
cambios antropogénicos generalizados son las dos 
principales fuerzas que actúan sobre la dinámica 
del ecosistema, con implicaciones de gran impor-
tancia para la conservación de este último, donde 
la temperatura y el agua son los factores clave que 
regulan los procesos biológicos (Dale & Beyeler, 
2001; Freeman et al., 2004; Alados, 2009). Es 
por esto que los estudios sobre inestabilidad en el 
desarrollo de plantas cobran gran importancia y 

están siendo utilizados para identificar los efectos 
de la actividad antrópica sobre la vegetación, los 
efectos de la sequía sobre el crecimiento de las 
plantas, la selección de fenotipos con capacidad de 
adaptación a ambientes con restricciones ambien-
tales, indicadores de contaminación e incluso para 
la clasificación y separación de grupos funcionales 
de plantas fósiles en estudio de paleogeografía 
(Alados et al., 2002). 

Al proponer el AIP y la RDF como nuevos indi-
cadores morfométricos foliares para la detección 
temprana del estrés hídrico en HM y HJ para G. 
arborea y comprobar su alta correlación con la 
asimetría foliar (Tabla 3), ellos se convierten en 
medidas de identificación para la inestabilidad en 
el desarrollo y constituyen una nueva herramienta 
para la detección temprana del estrés hídrico para 
la especie en estas áreas de bosque seco tropical. 
De igual forma, Kozlov et al. (2002) propuso 
diferenciales de materia seca en acículas de Pinus 
sylvestris, para evaluar el efecto del estrés por con-
taminación sobre sus poblaciones naturales. Tamas 
& Hably (2009) estudiaron los cambios unidirec-
cionales en la morfología foliar como un posible 
indicador de las diferencias paleoclimáticas de 
especies de plantas coexistentes en el oligoceno 
tardío y mioceno temprano. Pérez-Contreras et al. 
(2008) evaluaron las fluctuaciones del área foliar 
en acículas de pinos como un indicador de resis-
tencia al ataque de Thaumetopoea pityocampa, 
un lepidóptero defoliador de la península ibérica. 
Finalmente, Freeman et al. (2005) propusieron la 
fluctuación de la longitud de los lóbulos foliares 
en Cnidoscolus stimulosus y el ángulo de apertura 
de la base foliar en Ipomoea pandurata, como 
indicadores de la inestabilidad en el desarrollo de 
estas dos plantas, para identificar el efecto de las 
perturbaciones edáficas en zonas de pastoreo, en el 
este de los Estados Unidos.

Los resultados logrados en este estudio serían 
aplicados para optimizar el manejo de los SAF en 
los cuales G. arborea es el componente arbóreo, 
cuya función es generar sombra que estimule los 
procesos reproductivos de los cultivos agrícolas 
asociados, tal como es el caso en la presente 
investigación. Poder identificar los estados 
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tempranos de estrés en G. arborea y corregir el 
nivel de humedad con estrategias de irrigación 
evitaría la defoliación de los árboles que es el 
mecanismo natural de la especie para enfrentar 
el déficit hídrico en el suelo. De esta manera, se 
mantendría la condición de sombra durante todo 
el año y optimizaría los rendimientos productivos 
de los cultivos. Igualmente, el componente 
arbóreo dedicaría su mayor esfuerzo al desarrollo 
y reproducción de los individuos al crecer en un 
entorno ambiental más estable, al tener garantizada 
su supervivencia.

CONCLUSIONES

Gmelina arborea es un árbol tropical utilizado 
ampliamente en plantaciones y sistemas agrofo-
restales (SAF). Para este estudio en particular, sus 
individuos manifestaron diversidad foliar, la cual 
se expresa tanto a nivel de la morfometría de la 
hoja, como en la funcionalidad de esta, lo que le 
permite adaptarse a diferentes condiciones de hu-
medad del suelo, esto se expresa en un diferencial 
en la asimetría foliar (ASF), que es un indicador de 
la inestabilidad en el desarrollo generada principal-
mente por el estrés hídrico. 

Cuando la condición de sequía se incrementa 
como sucede bajo la oferta ambiental del entorno 
natural de crecimiento de los bosques secos 
tropicales, sus árboles generan defoliación total 
como medida de supervivencia. Si G. arborea es 
el componente forestal en un SAF, como es el caso 
de la presente investigación, su defoliación total 
afecta directamente los procesos reproductivos 
de los cultivos asociados, tales como T. cacao, 
al aumentar la radiación y la temperatura sobre 
el componente agrícola. Por eso, poder utilizar 
indicadores morfométricos foliares como 
indicadores tempranos del estrés hídrico para los 
árboles de G. arborea, tales como el ángulo de 
inserción del peciolo (AIP) y la razón de dientes 
foliares (RDF) —que correlacionan altamente con 
la ASF y además son muy fáciles de identificarlos 
en campo—, permite implementar estrategias de 
manejo asociadas al uso del agua en el suelo, para 

que el componente forestal pueda mantener su 
dosel en forma permanente, lo cual incrementa los 
niveles de productividad de los cultivos agrícolas 
asociados y que los árboles puedan dedicar su 
energía al crecimiento y desarrollo, al haber 
garantizado su supervivencia.
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