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RESUMEN

Se analizan algunos aspectos ecofisioldgicos relacionados
con la respuesta fotosintética a condiciones contrastantes de
luminosidad (piso del bosque vy claro), caracteristicas
anatédmicas de las hojas y relaciones hildricas en individuos
Juveniles de dos especies arbéreas del bosque nublado de "San
Eusebio", Estado Mérida. Decusucarpus rospigliosii, que es una
especie emergente del bosque primario, tolerante a la sombra en
sus estadlos juveniles, y Alchornea triplinervia, una especie
colonizadora de claros.

Se realizaron cursos diarios en el campo de variables
microambientales, intercambio gaseoso y potencial hidrico
foliar, en Jjuveniles de ambas especies en sus condiciones
naturales y en individuos transplantados, que se mantuvieron
experimentalmente bajo diferentes condiciones lumlnicas (sombra
y <claro), con el fin de estudiar los patrones de aclimatacidn
fotosintética a cambios repentinos en el microambiente del
bosque. También se realizaron mediciones de fotoslntesis bajo
condiciones controladas en el laboratorio. Se estudiaron las
propiedades hldricas del tejido foliar a través de curvas
presidén - volumen, las concentraciones de nitrdégeno y clorofila
foliar y algunas caracterlsticas anatdémicas como el espesor de
la 1dmina foliar y la densidad estomatica.

Los resultados muestran que A. triplinervia, se caracteriza
por mantener tasas de transpiracidn y conductancia estomatica
baja, con pocas oscilaciones durante el dia, en comparacidbn con
D. rospigliosii, la cual presentd valores de transpiracidn vy
conductancia mas elevados , y con cierre estomdtico parcial
controlado principalmente por la demanda evaporativa del
ambiente, mds que por la disminucidén del potencial hldrico
foliar.

Las tasas de asimilacidn de CDZ’ fueron mias elevadas en A.
triplinervia que en D. rospigliosii, siendo la capacidad de
aclimatacidn fotosintética a la luz mayor en esta ultima.

Los cambios en el régimen luminico también afectan algunas
caracterlisticas de la anatomia foliar en las dos especies,
produciéndose en el claro un incremento global en el espesor de
la lamina foliar, peso foliar especifico y densidad estomatica.

Alchornea triplinervia presentd caracterlstcas en sus
relaciones hldricas (potenciales hldricos foliares y componentes
del mismo) que indican una menor tolerancia a deficiencias
hildricas que D. rospigliosii, no habiéndo diferencias
estacionales significativas, en los mencionados parametros
hidricos para ninguna de las dos especies.

En general los resultados sugieren, que ambas especies
tienen la capacidad de responder a cambios en su ambiente
natural de luz, pudiéndo mantener un balance de carbono

favorable durante el dla.

viii
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1. INTRODUCCION. -

Lbs‘ bosques 1luviosos trop1cales se distinguen por su
extfema complejidad, tanto en la dlver51dad b1010g1ca de estos

ecosistemas como en su arreglo esp301al que se caracter1za por
una estructura en mﬁlt1ples estratos, lo que determina un

ambiente de luz muy compleJo.
Eh> cuanto a las caracteristicas ambientales, los bosques

lluviosos trop1cales en general experlmentan. poca variacién

estacional de la temperatura aunque dlar1amente puede variar

ampliamente vy usualmente rec1ben altas prec1p1tac10nes. Sin
I3 . LS = ' - . 7 : N
embargo los perlodos secos son mds comunes de lo que se asume

1

corrientemente. Los suelos tropicales son generalmente muy

‘lixiviados, Acidos y pobres en nutrientes, aunque la

[ - - : . K . o

variabflidad es considerable. La descomposicién es rapida‘y el
ciclaéé de nutrientes pueée“ser ayudado pdr micorriza;. La
topografia ; ei t1po de suel;s influencia la divérsidad de
especxes, ‘las formas de crec1m1énto y»la d16&m1ca dél bosque
(Bazzaz y Plckett, 1880).
. La formac1bn dé clafoéléﬁ fos.posdﬁesviluvioséé t;obiéales,

es uno de los factores que acent&an la heterogeneidad espacial

e

en las condlc1ones amblentales y a su vez el proceso de creacidn

y regenerac16n de los mismos domlna la d1ném1ca del bosque y

i

Juega un papel 1mportante en la evolucibn de las caracterist1cas

de la hlstor1a de v1da de las poblac1ones de plantas y en la

o7

distribucibn de los individuos dentro del bosque (Bazzaz, 1984).
Se ha propuesto que buena parte de las espe01es de Aarboles que

alcanzan el dosel en bosques tropicales humedos y muy humedos
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requieren la existencia de una apertura en el dosel para que se

puedan regenerar y ademas que las especies se dlst1nguen por el

tamafio del claro y el mlcr051t1o dentro del claro donde puedan
regenerarse (Hartshorn, 1978 1980; Wh1tm0re 1978 1989'
Denslow, 1980; 1987 P1ckett 1983 Bazzaz, 1984 Clark y Clark,

'

1987' Swaiﬁe y Whitmore, 1988) Como consecuencia 1nherente de

esta h1p6te51s, se sugiere que 1mportantes 'caracteristlcas de

los bosques tropicales como son: la gran rlqueza de especies

L

arbbreas y la d1vers1dad de formas de crec1m1ento, pueden ser
Lo - . DT . ; e K P N . o
explicadas al menos par01almente en términos de la frecuencia

con la cual ocurre la calda de un érbol,y la heterogene1dad de

las condiciones creadas en esos claros (Drlans, 1982)

B > |t

Las cafacteristicas ambientales de un c]aro, especialmente
con respecto a la luz y su d1stribuc1bn dentro del mismo, esta

determlnada por el tamano, forma, or1entac16n y ademés por el

modo como fue creado y de la severidad de la perturba01bn. Los

claros més> grandes recibiran mayor cantidad de luz que los

pequefios y los claros alargados recibirdn mads luz cuando se

encuentran orientados en la direccidén este - oeste, que cuando
: vt , ] . o

lo estan en la direccidn norte - sur. Los claros que reciben

mayor cantidéd de luz, también experimentan mayores tasas de

evaporacién, ba ja humedad relativa, mayores variaciones de la

temperaﬁura y‘ mas viento. En los claros donde hay mayor

- - . S
e PR

éantfdad de ‘suelo expuesto, el mismo durante el dia llega a

alcanzar temperaturas mucho mayores que la del aire (Bazzaz,
L : » .

1984).'

Los claros const1tuyen un recurso compleao, como sitio para



el establecimiento de los A&rboles del bosque. Estos varlan de
manera importante tanto en tamafio (lo cual influencia las
condiciones microclimadticas dentro del claro), como en la
frecuencia de ocurrencia temporal y espacial (lo cual afecta la
probabilidad de que un propagulo alcance un claro de un tamafo
particular). La distribucidn tamafho - frecuencia de los claros
en un bosque, es una funcidn del clima local, topografla, suelo,
geologla y la composicidn y distribucidén de tamafio de los
Arboles. Las pequefias aperturas en el dosel son formadas por la
pérdida de ramas o la muerte gradual del Arbol que alcanza el

grande

n
]
n

dosel. Los claros e producen por la calda de Arboles

™

individuales o de varios arboles cuando estdn enredados por
lianas (Denslow, 1880; Hactshoen, 1980},

El tamafio de los claros es una de las caracterlisticas mas
importantes, porque se correlaciona con pardmetros bioldgicos
funcionales. La variedad de tamafio de los claros provee
oportunidades para que las diferentes especies tengan éxito en
la regeneracidn. Los claros muy pequefios son usualmente
llenados por el crecimiento de las ramas de los arboles
adyacentes, pudiendo contribuir también plantulas y brinzales
establecidos antes de la perturbacidén. A medida que el tamafio
del claro es mayor, usualmente es llenado por la regeneracidn de
avanzada (plaAntulas suprimidas que estdn presentes en el piso
del bosque antes de abrirse el dosel) y por retofios los cuales
son aparentemente comunes en los arboles tropicales (Stocker,
1981; Uhl et al, 1981) citados en Bazzaz (1884). En los <claros

mas grandes el banco de semillas del suelo contribuye

significativamente en el llenado del claro (muchas especies



secundarias tienen semillas de larga duracidn con latencia). En
los claros muy grandes, los nuevos colonizadores o inmigrantes
que llegan al claro después de la creacidén del mismo, es el
mecanismo dominante de llenado del claro; en este Ultimo caso,
cuando se producen perturbaciones severas, el sitio puede ser
invadido por muchas hierbas, malezas y arbustos siendo retardado
el proceso de llenado del claro (Bazzaz, 1884).

Whitmore (1975) citado en Bazzaz (1884), reconoce cuatro
grupos de plantas de acuerdo a su requerimiegto de claros.
Estas son: 1) especies que se establecen y crecen bajo el dosel
cerrado del bosque, 2) especies que se establecen y crecen bajo
el dosel cerrado del bosque, pero que se benefician de los
claros, 3) especies que se establecen bajo el dosel, pero que
requieren claros para madurar y reproducirse, y 4) especies que
se establecen, c¢recen y se reproducen solamente en claros.
Whitmore vy otroé autores reconocen que estos son puntos de un
continuum de preferencias de claros y que cada wuna de las
especies puede ser %nica en su preferencia (Pickett, 1983).

Implicito en este esquema de clasificacibn estd el concepto
de que las especies que parecen tener el mismo patrén de
regeneracidn tienen respuestas fisiolédgicas similares.

Se han identificado diferentes estrategias entre las
especies de plantas, gque les permiten desarrollarse en
diferentes tipos de claros. Estos mecanismos son, generalmente,
a través del rango de estrategias plantas de sol - sombra
incluyendo todo un espectro de formas intermedias. Algunas

adaptaciones fisiolégicas especlificas de las especies gue



colonizan <claros, son parecidas al de las especies pioneras,
pudiéndose destacar que generalmente presentan altas tasas de
fotosintesis, respiracién, transpiracidn, alta conductancia
estomdtica, alto contenido de nitrdgeno (Bazzaz y Pickett, 1980;
Lebron, 1980; Oberbauer y Strain, 1984; Fetcher et al, 1887).
Los cambios rapidos que ocurren en el ambiente de luz en una
localidad particular de un bosque por la creacidn de un claro vy
durante su regeneracién, influencian profundamente la tasa de
fotoslntesis y de intercambio de agua de la regeneracibn que
avanza y de otras especies del piso del bosque. No se sabe con
certeza, si estas plantas responden a estos grandes cémbios por
aclimatacidn de sus hojas al nuevo ambiente de luz, & si estas
desechan sus hojas de sombra y las reemplazan con holjas nuevas,
adaptadas a las nuevas condiciones de luminosidad, comoc sucede
con algunas hierbas de los bosques templados (Bazzaz y Carlson,
1982) citado en Bazzaz (18984). En el caso de haber aclimatacién,
la hoja, por lo menos, deberla mostrar algunos ajustes en su
tasa de respiracién en la oscuridad, los puntos de compensacidn
y saturacidn de luz y en algunos de sus atributos estructurales
y bioqulimicos, por ejemplo: concentracidn de clorofila, relacidn
clorofila a/b y la actividad de la ribulosa bifosfato
carboxilasa {Boardman, 1977; Lebron, 1880). La c¢reacidn de

claros también influencia las interacciones biolédgicas entre las

especies de diferentes niveles tréficos. Las poblaciones de
patdgenos y su identidad debe ser diferente en los claros
comparado con el bosque no perturbado, asl como también Ilos
dispersores, predadores de semillas y polinizadores (Bazzaz,

18984} .



En condiciones de bosque no perturbado, la compleja
estructura del mismo determina que halla un perfil vertical de
intensidad de luz, asl como también de humedad del aire

concentracidn de CDZ’ temperatura y velocidad del viento, siendo

la intensidad de luz el factor mds importante que influye en la
densidad de la vegetacidén del piso del bosque, fotosintesis,
indice de Area foliar y estructura de la hoja ( Mooney et al,

1984; Medina 1986b).

| Se han realizado estudios detallados del ambiente de luz en
bosques lluviosos tropicales utlizando instrumentos fotométricos
{sensores cuanticos, fotodiodos) y fotograflas hemisféricas con
procesamiento computarizado, tanto en condiciones de claros de
diferentes tamafios, como en condiciones no perturbadas
pudiéndose constatar una reduccidén exponencial en la cantidad de
luz que llega al piso del bosque. En un bosque maduro, este
gradiente determina que los emergentes reciban mucho mas luz vy
que a su vez estos sombreen a los que se encuentran en los
estratos inferiores. La cantidad de energia radiante que
alcanza el piso del boséue puede ser extremadamente pequeda,
habiéndose reportado valores que oscilan entre 0.1 - 1.9%.

Un factor importante son los flecos de luz, los cuales
producen un aumento considerable de la radiacidn
fotosintéticamente activa (RFA), que llega al piso del bosque.
El patrén de intercepcidn de luz en el bosque, depende del
patrén de distribucidn del area foliar; siendo la densidad del
segundo estrato la que controla la intensidad y los flecos de

luz que penetran en el bosque (Bazzaz y Pickett, 1980). Ademas



de la estructura, el régimen de luz en cualquier sitio
particular dentro bosque depende de la posicién del sol (adngulo
solar, distancia solar) y de las condiciones atmosféricas

{nubosidad, particulas, etc) (Chazdon y Fetcher, 1984b).

La heterogeneidad del ambiente de luz en los bosques
lluviosos tropicales determina que existan especies adaptadas a
condiciones de alta luminosidad y otras en las que el aparato
fotosintético estd adaptado para que puedan desarrollarse a
ba jos flujos de RFA. Las plantas que ocupan habitats
extremadamente sombreados como el piso del bosque, son incapaces
de tener altas tasas fotosinteticas, pero funcionan
eficientemente a bajas intensidades de luz. En estas condiciones
una alta eficiencia en la absorcién de cuantos por los pigmentos
"cosechadores de luz" y una conversidn eficiente de la energla
de excitacidn, en energla qulmica es de primaria importancia.
Las plantas que crecen bajo altas intensidades de luz en su
habitat nativo, tienen wuna alta capacidad fotosintetica a
intensidades de luz saturante, pero estas muestran _ tasas mas
bajas de fotosintesis neta que las plantas de sombra a bajas
intensidades de luz. A medida que se incrementa el flujo
cudntico, aumenta la necesidad de mayor capacidad de las
reacciones oscuras de la fotosintesis. Esto incluye la cadena
transportadora de electrones, el proceso de fijacidn de carbono
y el transporte difusivo del CO, a traveés de los estomas a los
sitios de fija;ién del CO, en los cloroplastos. Diferencias en
las caracterlisticas fotosintéticas también pueden ser inducidas
por la intensidad de 1luz en la cual c¢rece una especie en

particular. Las hojas de especies de sol cuando crecen con



bajas intensidades de luz, muestran curvas de saturacidn de luz
parecidas a las especies de sombra. Ademds de las curvas de
saturacién de luz la clasificacidn de las especies de sol y de

sombra se hace dependiendo de la adaptabilidad de la planta a

una intensidad de luz seleccionada. Esta adaptabilidad es
heredada y es determinada por el genotipo, y resulta de la
adaptacidn genética al ambiente de luz prevaleciente en el

ambiente nativo (Boardman, 1977; Osmond et al, 1980).

La comparacidn de especies de distintas etapas sucesionales,
en base a sus tasas de fotosintesis, respiraciodn y
transpiracidén, se ha hecho basada, esencialmente en la dicotomia
de adaptaciones sol - sombra, aunque puede ser posible
identificar un continuum entre los Arboles sucesionales tardios,
que es reflejado en la secuencia de reemplazamiento de las
especies. En los bosques tropicales la situacidn es compleja
debido al gran nbYmero posible de posiciones verticales de las
copas de los individuos y la variedad de oportunidades paré la
regeneraciébn, que produce un continuo de adaptaciones a la luz,
por lo tanto, el uso de la dicotomla de adaptaciones sol -
sombra puede parecer simplista y engafioso. Las diferencias
entre las especies adaptadas al sol o a la sombra no son claras
en los bosques tropicales, puesto que un individuo puede
germinar en un ambiente y desarrollarse en otro, o incluso en
una serie de ambientes alternantes y contrastantes antes de
alcanzar el dosel, pudiendo haber cambios en las propiedades
morfoldgicas, fisiolégicas y bioqulimicas con el desarrollo del

drbol. Por lo tanto se esperaria que los arboles fuesen capaces



de aclimatarse a diferentes regimenes lumlinicos en una forma tal
que aumentarla al maximo su tasa de crecimiento (Bazzaz, 1884;
Fetcher et al, 1987; Clark y Clark, 1987).

Como se acaba de sefialar, ademds de los cambios que se
producen en las tasas fotosintéticas y de respiracidn , como
respuesta adaptativa al ambiente de luz donde se desarrollaron
las plantas, existen otras caracteristicas tanto anatdmicas como
bioquimicas gque permiten diferenciar las plantas de Sol y de
sombra. El contenido de clorofila y la cantidad de enzimas
involucradas en la fijacibn y reduccidn del CO, (Rubisco
principalmente), es otro de los factores que varla de acuerdo al
ambiente de luz donde se desarrollan las plantas.

En cuanto a la clorofila, las plantas de sombra contienen
mayores cantidades de clorofila (a+b) por unidad de peso seco,
que las plantas que crecen a plena luz, pudiéndose utilizar la
relacidn clorofila/nitrdégeno foliar para caracterizar las
plantas de sombra (Bjsérkman, 1981; Medina, 18986a).

Con respecto a los cambios en las caracteristicas anatdmicas
y morfoldgicas de las hojas, un incremento en los niveles de luz
da como resultado un incremento global del espesor foliar, peso
foliar especifico y densidad de estomas. Se produce un aumento
en el desarrollo de la epidermis, del sistema vascular y del
parénquima. En las hojas de sol tipicas de las plantas Cg, el
mesdfilo estd caracterizado por la presencia de un parénquima en
empalizada bien desarrollado con una alta proporcidn de células
alargadas columnares. En las hojas tlpicas de sombra, las
células del mesdfilo tienden a ser redondeadas o de forma muy

irregular y el numero total de células a través de la secciodn
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foliar es a menudo menor que en las hojas de sol. La capacidad
fotosintética potencial de la hoja expresada por unidad de Area
foliar, estd determinada entonces no solo por la capacidad

fisioldégica <celular intrinseca sino también por el componente

estructural: la cantidad y arreglo de! material celular por
unidad de Area foliar. El area interna de las células del
mesdéfilo por wunidad de area foliar (aj _./a) es un parametro

bAsico cuando se estudian las relaciones entre la estructura de
la hoja y la capacidad fotosintetica a los niveles ambientales
de CO, y O,. Un incremento en la relacidn a _.s/a podria
incrementar el Area disponible para transferencia difusiva del
CO, en la fase liquida, aunque esta transferencia al parecer
solo impone pequefhas limitaciones a la fotosintesis en las
plantas Cz. Sin embargo esta relacién puede ser valida si hace
posible cuantificar diferenciaé en la cantidad de tejido
fotosintético por wunidad de Area foliar ( Nobel et al, 1975;
Bjérkman, 1981; Farquar y Sharkey, 1982; Araus et al, 1986).

Las ventajas competitivas de las tasas de crecimiento mas

rapidas en los claros han sido discutidas frecuentemente (ejm:

Hibbs, 1882 <citado en Canham, 1989), y en principio estas

ventajas podrian aplicarse tanto a las especies tolerantes a la
sombra como a las especies intolerantes. S5in embargo, las
caracterlisticas fisioldgicas que maximizan la respuesta de las

plantulas o Jjuveniles a incrementos en los niveles de luz en los
claros difieren marcadamente de las caracteristicas asociadas
con la habilidad para tolerar la sombra (Bazzaz, 18789).

La presidén selectiva mas fuerte para la plasticidad
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fisioldgica debe producirse en especies propias de habitats

expuestos, debido a qﬁe tales plantas encuentran fluctuaciones

mas amplias en las condiciones ambientales qUe las plantas que

se Aencuentran béjo el dosel del bosque (Bazzaz, 1979; Bazzaz vy

B e

Carlsoh, 1982). Sin émbaréo, pocos estudios real izados en

especies tolerantes a la sombra muestran que estas tienen menor

plasticidad‘fisiolbéica que‘eépecies herbéceas'y lefiosas propias

de espacios >abiertos.’ No obstante, la limitada plasticidad
- - -3 -~

fisioldgica de lasﬂespecieé arbéreas tolerantes a la sombra no

puede ser atribuida a un lfﬁitado‘fangd’de fluctuaciones en los
niveles de lui del sotdbosqde. . » - '

Lésr flecos de lui y los pulsos mas pfalohgados de alta

.
iluminacidn producidos por los claros, crean una variacidn
temporal pronunciada en los niveles de intensidad de 1luz, por
encima de los impuestos por la cobertura de nubes y la posicién

del solben ambientes abiefﬁos..>Esto sdgierévque‘podriaﬁ haber
limi#éciones | sobre;lé pi;sgiéidéémfisiolbgicéLdé;lasVAeSpecies
tolé;aﬂtes‘a fa sombra, ég vez &é Qnaifalfa'de seleccidén para la
plastiéidad en estas especies. Penning de Vries (1976) citado en
Canﬁam 7{1559), ségieré éﬁé Qng:;lfa taséxde recambio de las
eﬁzimaéxqf;ii;rés‘gés‘el pf{naiﬁa;mf;ctor qué'1contribu;e 'a la
hébilidadaéé laé ;lén;és para aé;imata;se fisiolégicamenté a la
vé;iacién en'los“n;;elesrde iué; hSin emb;rgo, una aiéé tééa de
r;cambio de iproteiﬁas a “menﬁdo. pfbduce altas tasas de
réspiraéiéﬁ; C;;secuenteﬁeﬁte,'ﬁ Iosr bﬁajosf‘ niveles de
aclimatacién fié;olbéica observadoé en ias espécies tdiefagtes a

la sombra, pueden ser el resultado de un compromiso entre la

respuesta de aclimatacidn y el mantenimiento de bajas tasas de



respiracién necesario para la tolerancia a la sombra en las
plantas lefiosas. Este compromiso puede ser un componente
importante de la diferenciacién de especies a lo largo del

o -

gradiente de tolerancia a la sombra descrito anteriormente

'

(Canham, 1989).

Otro factor que afecta diréctamente la tasa de asimilacidn

de COZ,‘ es e) estado hidf{co de la planta; expresado como el
eetencielreidrico feliap;‘dado que el agua ee el>medio neeeeario
para fodqe les ﬁreeesoe metabélleos. é& ﬁotenciel ﬁidfico.en el
ceal ocurfe 15 inhibicibn de‘yaAasi;ilaeibn fotosinté£fea‘:(A),
varia considerablemente entrebles eseecies. En fofea gioeel la
dism1nuc¥enuen la tasa de‘as1m1{ac16n fot051ntét1ca a medida que

decrece‘el pote601af hidrlco, proviene ?e efectos 51ﬁulténeos en
la- conductaecia'envfeee gaseosa (condecﬁanc1a estométlca) y la
ce:duetencia ;eeiduefw(.eqe es la ;ia flnal‘de d1fu51bn del CO,
desde i{es:céiulas”eel meebfile haeta el s1t10 de carbox1lac1bn

en los cloroplastos) y por lo general la disminu016n de la

r LRCIIN

conductanc1a en fase gaseosa precede a la conductancia residual,
aunque su 1mportanc1a relatlva varia tanto dentro como entre las

especies. Antes de que se produzca un marcado decrec1m1ento en

la concentrac1bn de C02 en la superf1c1e de las células del

1
f H

mesdfilo, se producen aJustes 1mportantes dé la conductancia en

fase gaseosa y la conductan01a re51dual Ademas de la

P

dlsmlnu016n de la tasa de 1nf1u30 neto de CDZ por unidad de aArea

S - : 1

foliar (A), con la dlsmlnu016n del potenc1al hidrlco, se produce

también una reduccidn en el rendimiento cudntico, lo cual puede
ser en parte debido a un incremento en el metabolismo de

S
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fotorrespiracidn, pudiéndose producir fotoinhibicidn con estres

hidrico prolongado. También el estres hidrico puede tener
efectos en la regeneracidn de Rubisco y en la capacidad de
fotofosforilacidn con la consecuente reduccidén de A (Long,
1885).

Los estudios ecofisioldgicos de la vegetacidn tropical y en
especial del bosque lluvioso tropical, se han wvisto limitados
por la poca disponibilidad de equipos portdtiles y precisos para
investigaciones de campo y por la diflcil accesibilidad a los
bosques, dificultad que se acentla en las zonas montafiosas como
la selva nublada (Mooney et al, 1980; Medina, 1986a).

Dada la gran diversidad de la vegetacidn tropical y en
particular del bosque lluvioso y las dificultades para su
estudio arriba mencionadas, las investigaciones sobre
fotoslntesis y produccidn de materia orgdnica en las comunidades
vegetales tropicales son escasos. Solo recientemente se han
desarrollado y utilizado equipos portatiles capaces de medir la
actividad fotosintética en el campo (Field y Mooney, 1984). A
la vez se ha desarrollado un sistema conceptual que integra el
andlisis fisioldgico con la perspectiva evolutiva, lo cual ha
estimulado proyectos de investigacidn especlficamente disefados
para entender la adaptacidén y evolucidn de la maquinaria
fotosintética en ambientes tropicales (Medina, 1886b).

La conservacidn vy ménejo de un ecosistema tan complejo vy
frdgil como son los bosques lluviosos tropicales , en un mundo
donde cada vez las actividades de! hombre tienen sustancial
impacto sobre los mismos, convirtiéendolos en sistemas

considerablemente mds simples en estructura, tales como pasturas
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y plantaciones, de dudoso sostenimiento en el tiempo, hace
imperativo el estudio del proceso de regeneracidn natural del
bosque, con la finalidad de intervenir de forma apropiada para
acelerar dicho proceso y restaurar extensas &reas perdidas de
bosque tropical.

Casi todos los intentos gque se han hecho para manejar los
bosques tropicales han fallado, debido a una conjuncidn de
factores ecolédgicos, econébmicos, socio — culturales, politicos,
fiscales, administrativos y de tenencia de la tierra (Baur,
1968; Leslie, 1977; Mergen y Vincent, 1987 citados en Hartshorn,
1989).

La alta riqueza local de especies arbotreas, cada una con
poblaciones diseminadas, provoca serias dificultades para el
mane jo de los bosques tropicales. La alta gradacibn de Aarboles
maduros de unas pocas especies de valor comercial, producen
solamente de 3 - 5 mS/ha de madera en los bosques heterogeneos
Amazdnicos. Variadas técnicas silviculturales se han intentado
con el fin de aumentar la regeneracidn natural y el éxito de los
juveniles, pero frecuentemente se debe recurrir a el
enriquecimiento con plantaciones debido a la falla de Ilas
practicas tradicionales para promover la regeneracidn natural.

Un ejemplo exitoso de la aplicaciédn de conocimientos
derivados de estudios sobre la dindmica de claros y los procesos
de regeneracidén natural de las especies del dosel para ! manejo
de bosques tropicales, lo constituye el programa de manejo de
bosques llevado a <cabo en el valle de Palcazu en la zona

Amazdnica del Pert, en donde se utilizan fajas alternas de
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bosque (de 30 a 40 m de ancho) rotadas con un ciclo de
produccidn de 30 a 40 afios, rodeadas por bosque sin perturbar,
gue sirve como fuente de propagulos para la regeneracidn natural
del Area intervenida (Hartshorn, 1988).

En el estudio del proceso de regeneracién de los bosques
tropicales los estudios autoecoldgicos de especies individuales
y en particular la ecofisiologla de plantas sucesionales, con la
finalidad de comprender los mecanismos de adaptaciédn que
presentan las especies en los distintos estadios serales,
constituye un enfoque muy atractivo y poco explorado en bosques
tropicales. Investigaciones ecofisiolédgicas aplicadas a la
dasonomia tropical como son: el estudio sobre la aclimatacidn

de plantulas de arboles a diferentes condiciones de sombreo y su

aplicacidn al disefio de cortas sucesivas; estudios sobre
respuestas al déficit hldrico vy factores nutricionales
limitantes del crecimiento de las plantas; los efectos de la

fotoinhibicidén crénica en plantulas de Arboles tropicales como
factor limitante en la regeneracidn, son algunos tépicos de
interés en los que se estd trabajando actualmente y que
necesitan gran énfasis de investigacién (Mooney, 1880; Robichaux
et al, 1984; Fetcher, 1991).

Para la realizacidn del presente trabajo, se escogid el
ecosistema de selva nublada, con el objetivo de investigar
algunos aspectos ecofisioldgicos relacionados con la respuesta
fotosintética a condiciones contrastantes de luminosidad (piso
del bosque y claro), caracteristicas anatdmicas de las hojas vy
relaciones ‘hidricas en individuos jJuveniles de dos especies

arbdreas con caracteristicas sucesionales diferentes a saber:
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Decusucarpus rospigliosii el cual es una especie emergente del
bosque primario que en sus estadlos juveniles es tolerante a la
sombra del piso del bosque y Alchornea triplinervia que es una
especie colonizadora de claros.

La selva nublada es un tipo de bosque que ocupa en los
sistemas montafiosos tropicales, aquellas fajas altitudinales en
las cuales formaciones de nieblas orogrdficas presentes durante
la mayor parte del afo, determinan que se reciba adicionalmente
a la lluvia una cantidad de humedad por medio de captacidn y/o
condensacidn de pequefhas gotitas de agua (precipitacidn
horizontal), influyendo en el régimen hidrico, en el balance de
radiacién, asl como también en los demds parametros climaticos,
edAdficos y ecolédgicos (Huber, 1986; Stadtmﬂiler, 1987) .

Ademds del interés cientifico que constituye un reservorio
genético dotado de una alta diversidad de espécies
frecuentenmente endémicas, la selva nublada tiene wuna gran
importancia para el ordenamiento territorial debido a su papel
hidrolégico como reguladores de agua en las cuencas
hidrogradficas, en combinacidn con su capacidad de conservar los
suelos en la laderas de las montafas (Zinck, 1886; Stadtmiller,
1887).

En Venezuela existen principalmente dos Areas de
distribucidn de las selvas nubladas que son: la Cordillera de
los Andes y de la Costa, asl como también algunas "islas" de
bosques nublados sobre algunas cumbres aisladas en los Estados
Lara, Falcdn y Yaracuy (Sierra de Aroca, Sierra de San Luis,

Cerro Santa Ana). Probablemente también en la regién de Guayana
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se encuentran selvas nubladas en las vertientes expuestas del
altiplano Guayanés, donde en muchas ocasiones se han observado
formaciones nubosas frecuentes y constantes durante la mayor
parte del afio. En la Sierra de Perija también es probable de
que exista wuna franja de selva nublada en las vertientes
orientales directamente expuestas a los vientos alisios (Huber,

1886) .

Objetivos especlficos e Hipédtesis:

La hipdédtesis general del presente trabajo plantea que las
especies arbdreas de selva nublada con distintos patrones de
regeneracidn (tolerantes a la sombra e intolerantes a la sombra)
deben tener respuestas fisioldgicas diferenciales en relacidn a
la fotosintesis, capacidad de aclimatacidbn a cambios en el
regimen de luminosidad y en sus relaciones hidricas.

A continuacidn se consideran bor separado los diferentes
aspectos abordados en el presenté estudio:

1) Caracterizacidn del ambiente de luz, tanto en ia

condicidén de un claro (100 m%) como en la sombra del piso del
bosque no perturbado y a su vez de otras variables
microclimdticas como: la temperatura del aire vy humedad

relativa, tanto para la estacién lluviosa como la de sequia.

En los claros como hay una penetracidn mds directa y por mas
tiempo de la radiacidn solar, se espera que los promedios
diarios y estacionales de luz y temperatura sean mayocres Yy el
promedio de humedad relativa sea menor (mayor DPV), comparado
con la sombra del piso del bosque, lo cual afectarla el balance

energético, 1intercambio de gases y las relaciones hidricas de
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las especies que se hallan en ambas condiciones respectivamente.

2) Medicidn de la tasa fotosintética en individuos
Juveniles de ambas especies, que se encuentren en las
condiciones contrastantes de luz en consideracidn (claro y piso
del bosque).

Se maneja la hipdtesis de que la especie colonizadora de
claros A. triplinervia, posea tasas fotosintéticas mayores,
mayor punto de compensacién y saturacidén de luz y menor
rendimiento cuAntico, comparado con D. rospigliosii, cuyas
plantulas se hallan frecuentemente en la sombra del piso del
bosque.

3) Capacidad de aclimatacién fotosintética de ambas
especies a flujos diferentes de radiacidn fotosintéticamente
activa.

Se plantea que la plasticidad fisioldgica a cambios en el
ambiente de luz, sea mayor en la especie de etapas sucesionales
tempranas (A. triplinervia), comparado con la especie del bosque
primario (D. rospigliosii).

4) Comparacién de la conductancia estomatica y tasas de
transpiracidn de ambas especies en los dos tratamientos de luz.

Se espera que la especie colonizadora de claros , presente
mayor conductacia estomdtica y tasas de transpiracién en
respuesta a una mayor cantidad de luz y DPV, comparado con la
especie que en su estado natural se halla mayormente en
ambientes sombreados.

5) Comparacidén de ambas especies en base a su contenido de

clorofila y nitrdgeno por unidad de peso seco (relacidn
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clorofila /nitrbégeno). 0doOT =M

La especie de sombra (D. rospigliosii), debe tener mayor

g |

cantidad de clorofila por unidad de nitrbggno foliar, que la
especie colonizadora de claros (A. trip]iné;Qia); en respuesta a
una mayor eficiencia en la utilizacién de la luz en condiciones
de sombra. t

6) Medicidn de algunas caracteristicas relacionadasrcon la

anatomia foliar para ambas especies en las dos condiciones de

luminosidad. : ' "

En las plantas‘que se desarrollan en condiciones -donde el
flujo de radiacién ‘&g mayor '(claro), es de esperar que la
densidaa estomdtica, el espesor foliar y el peso foliar

especlfico sean mayores comparado con las que se desarrollan en

el piso del bosque. "

7) Medicidn del potencial " hidrico-foliar en-el . .campo=y de
los componentes del mismo mediante curvas presidén -=-ivolumen,
tanto para la estacién lluviosa como''para la de sequia.

Se espera que la especie colonizadora de "claros sea mas
tolerante al estres hidrico (si lo hay), que  la  especie del

bosque primario.-
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2. MATERIALES Y METODOS.

2.1 Déscfipcibn del'érea de estudio.

2.1.1 Ubicacidn.-

T El sitta de estudio estd ubicado en la Cordillera de los
Andes, especl ficamente en la regidén de La Carbonerar la cual
comprende la pendiente norte del macizg del Tambor en la Sierra
‘del’ norte. Aqul se encuentra.entre los 8° 39’ Ny 71° 24° O,
ocupando una faja altitudinal de 2200 a 2500 m aproximadamente,
el bosque. experimental de "San Eusebio”, perteneciente a la
Universidad de los Andes, con una superficie de 460 ha.

2.1.2 Clima.—

El clima se caracteriza por un régimen biestacional, con una
estacidn:seca (diciembre - marzo) y.una estacidn lluviosa (marzo
* = noviembre), -pudiéndose considerar a enero como el d#nico mes
seco (figura 1), siendo:.la precipitacién media anval cerca de
1500 .mm y-~aumenta hacia la cima de] Tambor hasta los 1800 mm.
La temperatura media anuai.es de 14.9°C, las maxima§ medias no
sobrepasan los 20°C y las minimas no descienden de 8.5°C.  Casi
a diario se observa en las primeras horas de la tarde la
formacidn de neblinas y nubes, fendmeno que se debe a la
condensacidén del aire saturado con agua QUe sube de ‘'la cuenca
del Lago de Maracaibo. |

El clima del Area se puede resumir como htmedo estacional de
monta%a mesotérmico, con isotermia anual, alta humedad y
neblinas durante todo el afo (Sarmiento y col. 1971; Hetsh vy

Folster, 1982; Lamprecht y Veillon, 1857).
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Figura 1. Climadiagrama segin Gaussen para la regién.de La
Carbonera. Datos correspondientes a un periodo de 8 afios
(1974 - 1982), obtenidos por el Ministerio del Ambiente y de

los Recursos Naturales Renovables (tomado de Jaimes, 1984).
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2.1.3 Geomorfologla y Suelos.-

La parte baja del bosque se encuentra sobre pizarras
arcillosas de la formacidn Coldn (Cretdceo). Estas pizarras
arcillosas se meteorizan rapidamente y originan un material
arcillo - limoso. MAs arriba, continta primero una delgada capa
de la formacidn Mito Juan (Cretdceo), la cual es muy rica en
rocas limosas; después continta la formacidn Mirador
(Terciario). Esta formacidn muestra un cambio frecuente de
estratos puramente arcillosos con estratos arenosos. La roca
arenisca estad conformada en parte por un material cuarcltico muy
duro. En la regidn de la cumbre del Tambor predomina la roca
arenisca.

El relieve esta influenciado también por la geologla,
presentdndose un cambio frecuente de pendientes fuertes (> 25°9)
a 2zonas mas planas (0° - 6°). La red de corrientes de aguas
superficiales es un factor importante en el moldeado de la forma

de la actual topografia.

Debido a la roca originaria, predominan los suelos
arcillosos, mostrando wuna gran variabilidad aun a cortas
distancias. La pedogénesis de los respectivos tipos esta

influenciada por la pendiente y por otros factores como la
posicidbn en el relieve (parte superior o inferior de la
vertientel), el contenido de arcilla del sedimento de vertiente y
otros.

En general, en substratos favorables los suelos son
profundos con un alto grado de diferenciacidn, presentandose

perfiles ABC, con un horizonte A profundo, humlfero, muy &cido,
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fuerte desarrollo estructural, estructura muy porosa (porosidad
total de 65 - 70%), una densidad aparente de 0.8 g/cm3 y alta
actividad bioldgica en los perfiles. La estructura blocosa
subangular a migajosa y la abundancia de pedottibulos favorecen
la alta porosidad. La cantidad de macroporos y la conductividad
hidraulica saturada disminuye con la profundidad. El agua de un
suelo ubicado en una zona de relieve plano puede solamente
evapotranspirarse o moverse por percolacidn. Ba jo las
condiciones climaticas de La Carbonera y la reducida
conductividad hidratlica del horizonte B da por resultado un
alto grado de saturaciédn, lo que causa los procesos de

pseudogleizacidn (capa fredtica colgante temporal) (Hetsch vy

Folster, 18982).

2.1.4 Vegetacibn.-

De acuerdo a la clasificacidn establecida por Holdridge, el
bosque San Eusebio viene a ser un "bosque montano muy himedo", y
en parte quizds "bosque pluvial montano", mientras que para
Pittier serla un tipico "bosgque nublado andino".

Sarmiento y col. (1871), clasifican la vegetacidn del Aarea
como selva nublada montano alta (2250 - 2550 m), perennifolia,
mixta, alta y de dosel! irregular. Las familias mas altamente
representadas son: Lauraceae, Melastomataceae, Guttiferae,
Euphorbiaceae, Cunoniaceae, Podocarpaceae. Existen alrededor de
40 a 60 especies diferentes de Aarboles, entre los que
predominan: Decusucarpus rospigliosii, Weinmannia Jjahnii,

Eschweilera monosperma, Myrcia acuminata, Alchornea
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triplinervia, Clusia spp y varias especie de Lauraceae de los
géneros Ocothea, Nectandra y Beilshmeidia. Como consecuencia de
la elevada humedad, los fustes de los Arboles aparecen muy

frecuentemente cubiertos de eplfitas vasculares muy wvariadas,

también eplfitas celulares y eplfilas (Araceae, Orquidiaceae,
Bromel iaceae, musgos, llquenes, etc).

La observacidn de la estructura del bosque permite
distinguir tres estratos relativamente bien definidos. Un

estrato superior limitado por la copa de los Arboles dominantes
entre los que pueden citarse el Decusucarpus rospigliosii vy

Laplacea fructicosa, alcanzando en ocasiones hasta 45 m de

altura y exhiben por lo general fustes de déptima calidad. En
los lugares mads elevados donde escasean o se hallan ausentes
estas especies, constituyen el estrato superior diferentes

especies, entre las que merecen especial mencidén varias especies

de Lauraceae, Sapium stylare, Clusia sp., Tetrorchidium
rubrivenium, etc. En el estrato intermedio se encuetran los
individuos de desarrollo mediano, los cuales alcanzan alturas

entre 30 y 35 m generalmente con especies del genero Nectandra y
Ocothea. El estrato inferior estd integrado por los individuos
arbdreos cuyas copas estdn dispuestas debajo del piso intermedio
a wuna altura aproximada de 20 a 30 m. Como el segundo es
heterogéneo en su composicibn floristica, con arboles de copa
reducida, irregulares y con fuste muy deforme.

El sotobosque, a pesar de la sombra que produce la capa de
vegetacidn superior, es denso, compuesto de arbustos y Aarboles
jévenes de las especies presentes en los estratos superiores.

Se halla frecuentemente el helecho arborescente Cyathea sp., el
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cual alcanza hasta 12 m o mds asl como también wuna graminea
(Chusquea wuniflora) invasora de claros dentro del bosque en

donde forma espesos matorrales (Lamprecht y Veillon, 1857).

2.2 Descripicién de las especies.-

Decusucarpus rospigliosii

Esta especie es una conifera tropical perteneciente a la
familia Podocarpaceae. Arbol siempre verde del bosque primario
que alcanza hasta 45 m de altura; en sus etapas Jjuveniles se
comporta como semi - escidfita, aunque soporta plena sombra,
pudiéndose desarrollar con un minimo de luz en el piso del
bosque (Lamprecht y Liscano, 1857; Veillon, 1962).

Tiene hojas oval - lanceoladas, opuestas, sésiles, su tamafo
varlia de 7 - 22 mm de largo. Hojas anfiestomdticas, uninervias,
con fibras alrededor de la vena media; tejido de transfusién y 5

conductos resinilferos; flores masculinas dispuestas en grupos

pequefos en Apices de ramitas poco foliadas; estambres
imbricados, anteras cordiformes, agudas; flores femeninas
solitarias, en el Apice de ramitas cortas que salen de las

axilas de la hoja; un solo carpidio libre, ancho oviforme,
obtuso, 5 - 6 mm de largo y 2 -~ 3 mm de ancho; semilla
oboviforme - subglobosa, 2.5 - 3.0 cm de largo y 1.7 - 2.0 cm de
ancho (Quintero, 1981; Schnee, 1844 citado en Veillon, 1862).

Alchornea triplinervia

Esta especie pertenece a la familia Euphorbiaceae, siendo un
Arbol probablemente de etapas sucesionales tempranas,
encontrandose en el sitio de estudio como individuos de hasta 30

m de altura y en forma de plantulas y brinzales en claros
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ocasionados por la calda de arboles dentro del ©bosque. Tiene
hojas simples, alternas, coridceas, mayormente de 2 - 7 cm de
largo; margen denticulado, Apice agudo, basinervadas, con 3 a 4
venas laterales principales; glandulas foliares basales 2 a 4;
sépalos pistilados menores de 2 mm de largo; espigas pistiladas
principalmente caulifloras y menores de 25 cm de largo, estilos
de 5 - 20 mm de largo y relativamente delgados; semillas no
mayores de 7 mm de largo (Webster y Huft, 1888). Esta especie
se le ha observado tanto en la selva nublada de Rancho Grande
como en la del Avila (Huber, 1986; Steyermark y Huber, 1978).

Para La Carbonera ha sido reportada por Ricardi y col. (1887).

2.3 Mediciones en el Campo.

2.3.1 Sitio de estudio y muestreo.-

En el Area de estudio del bosque San Eusebio (La Carbonera),
en una de las "picas" utilizadas para estudios de fenologla, se
ubicd un lugar donde existe un claro (100 m2) producido por la

calda de varios Arboles, en donde se encuentran en estado

natural plantulas e individuos juveniles ( 20 - 40 cm. de
altura) de A. triplinervia. Adyacente al claro, en una zona de
bosque denso no perturbado, se localizaron juveniles (20 - 40 cm

de altura) de D. rospigliosii en el piso del bosque.

En cada sitio (claro y piso del ©bosquel, se realizaron
catorce cursos diarios de mediciédn del balance hldrico y de
carbono, asl como también de variables microclimaticas, durante
la estacién lluviosa y de sequla, en un periodo de tiempo

comprendido entre septiembre de 1988 y enero de 1981, con una
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regularidad aproximadamente mensual de muestreo.

2.3.2 Medida de intercambio de gases.-

Para las mediciones de transpiracién y fotoslntesis se
utilizd un sistema portatil de intercambio de gases, operado en
"modo abierto" (sistema LCA - 2, The Analytical Development Co.
Ltd., Hoddesdon, Herts, England), consistente en una camara
foliar, una unidad abastecedora de aire y un analizador de gases
infrarrojo. La camara foliar dentro de la cual una porcibn de
hoja es encerrada por aproximadamente 30 seg. durante las
mediciones, posee un sensor de humedad, un termistor para medir
la temperatura del aire y un sensor cudntico para mediciones de
radiacidén fotosintéticamente activa.

En el modo abierto, el material foliar se coloca dentro de
la camara por la cual pasa un flujo de aire controlado, con
concentraciones conocidas de vapor de agua y didxido de carbono.
Las tasas de intercambio de gases se determinan a través de las
tasas de flujo de aire, del Area foliar encerrada dentro de la
camara y de las diferencias de concentraciones de vapor de agua
y didxido de carbono del aire que entra y sale de la camara

(referencia y andlisis}.

Los calculos del intercambio de gases fueron hechos de
acuerdo con von Caemmerer y Farquar (1881). Se wutilizd un
factor de correccidn dado por el fabricante del analizador (LCA
- 2 ADC), en los cdlculos finales del intercambio de gases, que

toma en cuenta el efecto de dilucidn del vapor de agua

transpiracional dentro de la camara foliar.
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Calculo del intercambio de gases (Long y Hiallgren, 1887).
1) Conversidn de los flujos volumétricos o de masa en flujos de
aire: f= fv/1000 % 1/22.4 % 273.15/(273.15 + T) % p/101.3 % 1/60

donde: f= flujo molar de aire (mol s_l).

fv= flujo volumétrrico de aire (cm3 min-l).
22.4= volumen en dm:3 de un mol de aire en condiciones
standard de presidn y temperatura.

T= temperatura registrada durante la medicién (°C).

p= presidn atmosférica durante la medicidbn (KPa).

2) Calculo del area foliar en m2.-
La cAamara ADC - Parkinson utilizada, tiene un Area de 6.25
cm2. En el caso de A. triplinervia, las hojas eran lo

suficiéntemente grandes como para cubrir el Area de la camara.
Con respecto a D. rospigliosii, en el cual el area foliar es mas
pequefia que el Aarea de la camara, se calculd un promedio de area
foliar (4.12 cm2) con 40 muestras de ramitas que tenlan el

largo de la cAmara (2.5 cm).

3) CAlculo de la tasa de transpiracién (E).-
E= /s % (xg - xg)/(1 = x_)
donde: E= tasa de transpiracidén (mol m_2 s .
Xx,= fraccion molar de vapor de agua a la salida de la
camara (mol mol™ 1),
Xg= fraccidn molar del vapor de agua a la entrada de la
camara (mol mol™1).

s= tiempo en segundos.
X5 ¥ Xg son calculados de las presiones de vapor saturado (e ) a
la temperatura foliar medida, dada la humedad relativa (HR):

X,= &g ¥ HR/(100 % p).
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4) Calculo de la tasa de asimilacidn (A).-

La férmula basica usada es la siguiente: A= f/s % dif. C

donde: dif. C= diferencia en las concentraciones de CO, entre
los flujos de referencia y andlisis (mol mo1™ 1y,
Correccidn por el incremento en el vapor de agua por
transpiracidn de la hoja: A= f/s % dif. C % [(1 - xe)/(l - xo)].
5) Calculo de la conductancia estomdatica (Gs).-
Gs= E/(xS,T1 - xo)
2 -1,

donde: Gs conductancia estomdtica (mol m ¢ s

X5y = fraccidén molar de vapor de agua a saturacidn. Aqul
se asume que la hoja este saturada con el vapor de
agua a la temperatura foliar existente T;.
6) Calculo de la concentracidén interna de CO,:
Ci= C, - (A ¥ 1.68)/Gs.
donde: Co= fraccidén molar de CO, en el aire que sale de la
camara foliar dado por (C, - dif. C), entre Ilas
medidas de referencia y diferencial (umol mol 1),

1.6= relacién de difusividad del CO0, y el vapor de agua
en el aire. La capa limite es ignorada en este
cidlculo simple.

En cada curso diario de medicidn de intercambio de gases, se
seleccionaban 5 Jjuveniles de cada especig para las dos
condiciones de luminosidad (claro y piso del bosque), a las
cuales se les midid la tasa fotosintética y de transpiracibn en
ho jas nuevas completamente expandidas (5 réplicas).
Paralelamente a las mediciones de fotosintesis de plantas en

condiciones naturales, se realizaron cursos en individuos
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transplantados de cada especie, en bolsas de polietileno (0.0182

3

m de capacidad), con una mezcla 50:50 de arena y suelo
recogido en el ©bosque. La adicidn de arena se hizo con la
finalidad de incrementar la aireacidn y el drenaje. Las plantas

después de transplantadas se dejaron 4 meses en un sitio
parcialmente sombreado (bajo wun matorral), como periodo de
recuperacidn, hasta que alcanzaran buenas condiciones para ser
transferidas a los diferentes tratamientos de luz (claro y piso
del bosque), donde se colocaron 10 plantas de cada especie en
sus ambientes naturales de luminosidad (A. tripl/inervia en el
"claro"; D. rospigliosii en la "sombra") durante tres meses.
Luego las plantas transplantadas de ambas especies se dividieron
aleatoriamente en dos grupos, las que permanecian en su ambiente
natural de luz y las que pasaban al ambiente opuesto (un grupo
de 5 plantas de A. triplinervia permanecia en el claro y otro
grupo de 5 plantas era transferido a la sombra; de igual manera
en D. rospigliosii un grupo de 5 plantas se dejaron en la sombra
y otro grupo de 5 plantas fue transferido al claro), donde se
les dejd crecer durante 8 meses, despues de los cuales se
llevaron al laboratorio donde se realizaron mediciones de
fotosintesis bajo condiciones controladas, nitrdgeno total,
clorofila y algunos parametros de la anatomla foliar.

Antes y después de cada movimiento de las plantas, a los
diferentes tratamientos de luz, se realizaron mediciones de
transpiracidn vy fotoslntesis. Este experimento se realizd con
el fin de estudiar la respuesta de las plantas a cambios
repentinos en el microambiente del bosque, actuando a manera de

-

un simulador de los cambios que se producen con la apertura de
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claros y/o cierre del dosel.

2.3.3 Variables MicroclimAticas.

2.3.3.1 Temperatura del aire y foliar.-

Se wutilizaron termopares (calibre 36) construidos con dos
metales diferentes (cobre - constantan), formando dos uniones
las cuales al estar a diferente temperatura generan un pequefio
voltaje proporcional a la diferencia de temperatura entre las
mismas. Para encontrar la temperatura absoluta de una de las
uniones es necesario conocer la temperatura de la otra unién,
utilizAndose un compensador electrdnico en la unidn de
referencia para mantener la temperatura a 0°C.

La diferencia de voltaje fue registrada en un
microvoltimetro digital DATA PRECISION (modelo 258).

El cdlculo de la temperatura se realizdé wutilizando 1la
siguiente fdrmula: °C= 24.8821 % mv + 0.223987
donde: °C= temperatura en grados centlgrados

mv= microvoltios

Se colocaron 3 termopares foliares adheridos al envés de la

hoja en cada especie y dos termopares para medir la temperatura

del aire en cada sitio (claro y piso del bosque).
2.3.3.2 Humedad Relativa.-

Para su medicidn se utilizd un psicrometro ventilado tipo
Assman instalado a 1.5 m de altura en cada sitio (claro y piso
del bosque) . Con las lecturas de las temperaturas del

termémetro seco y htumedo, se obtuvo la humedad relativa
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ambiental mediante tablas psicrométricas.

La diferencia de presién de vapor hoja - aire (DPV), la cual
es la diferencia entre la presidn de vapor de'saturacibn a la
temperatura de lé hoja y la presién de vapor ambiental, se

calculd a través de la humedad relativa ambiental y tablas de

presidén de vapor de saturaciédn (Pearcy et al. 1988) wutilizando
la siguiente férmula: DPV= PB - (P, . HR/100)
donde: Pp= presidn de Qapor de saturacién a la temperatura de

la hoja (KPa).

O
il

presidn de vapor de saturacidn a la temperatura del
aire (KPa).

HR= Humedad relativa (%)

2.3.3.3 Radiacidn Global y Fotosintéticamente Activa.-

Durante los cﬁrsos de-medicibn de intercambio de gases se
midié la radiacidn fotosintéticaﬁente activa (400 - 700 nm)
utiliZando Ael sehsor cudntico de la camara ADC — Parkinson vy

ademésrun séﬁsorvcuéntico LAMBDA (mod.0689-7508) cohectédo a un
radidmetro LAMBDA (mod.LI-170). Se 2utilizaron 2 Jbsensores
piranémetro LI-COR (mod. LI~2005) conectados a integradores LI-
COR (mod. LI-500) para medir radiacidn soelar global (400 - 1100
nm) .

Ei célcu{o. de la radiécibn solar global (W/m2) se hizo
mediante la siguie;te fOrmuia; |

RG= Noimpulsos/0.1886 % 60/tiempo(min).
2.3.4 Potencial Hidrico Foliar.-—

Para los mismos dlas en gque se midieron las variables antes
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mencionadas, se realizaron cursos diarios de potenciales
hidricos foliares, utilizando wuna bomba de presidn de

[~ v

Scholaender (PMS mod. 600). EIl principio de operacién de este

instrumento, .consiste en intréducir tallos u hojas gofta&és en
una camara geéhéticé, a los.cuales se 1es aplica una presidn
positiva (éas nitrbgeno; de manera tal que se venza lav presidn
negativa (tensidén) de la columna de agua que se epéuentra en el
xile@a .o sistemalde conduécibn de la plénfa. La presidbn de
nitrégeno es controlada mediante una valvula, hasta que sea lo
sufiéiente xéara hacér retbrﬁ;r l; »qolﬁmna de agua a la
superficie cortada expuesta a la presidén atmosférica, realizando
la medicidn de la presidn compeﬁéén£eAen un ﬁanbhetro integrado
al aparato’. - SRR Ly gE

En cada ocasién se midid el potencial hldrico en cuatro
ho jas ’de cada eépecie, coméﬁzaﬁdo‘entre las 7:00 y 8:00 am
(poten¢iallméximo), al med;odia ipotencial mihimo) y en la tarde
kéntre Hlas 4:00 y 5:00 ‘pmval final de las mediciones de

intercambio de gases.

2.4 Mediciones en el Laboratorio.

2.4.1 Respuesta Fotosintética.-

Para las mediciones de fotosintesis en el laboratorio se
utilizéz un sistema de intercahbio_de gases de configuracidn
cerrada el cual consta de:

a) Una camara de asiﬁilacibn consffuida de ‘ple£iglass
(volumen= 0.014 m°), con las:iparedes clbiertas con vidrio vy

cinta de teflén, para evitar la adsorcidén de vapor de agua y CO,
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por el plexiglass y asl minimizar 1los errores en la
determinacidn de las tasas de fotoslntesis.

b) Control de la temperatura.—- La temperatura del aire de
la camara es controlada haciendo circular agua a través de un
bafio de Marla refrigerado (GRANT inst. mod. LE20-87877), hasta
un radiador colocado dentro de la camara de asimilacidn.

c) Un wventilador colocado dentro de la camara de
asimilacidn, que permite disminuir la resistencia de 1la capa
limite de la hoja a la difusibn de gases.

d) Un analizador de gases infrarrojo (LCA-2, ADC) , que
permite medir concentraciones diferenciales de CO,.

e) Aparatos para medir y registrar la temperatura.- La
temperatura del aire y foliar dentro de la cdmara se midieron
con termopares de cobre - constantan (calibre 36), conectados a
un registrador de carta (Cole Palmer mod. 8373-30), para
realizar mediciones en forma contlnua.

f) Fuente de luz.- La luz se suministrdé mediante wuna
ldmpara Westinghouse de 1500 Watt. La radiacidn infrarroja se
filtrd con 10 cm. de agua contenidos en una bandeja colocada
encima de la la camara de asimilacidén. Los niveles de luz se
ajustaron con mallas de densidad neutral.

g) Instrumento para medir la radiacién.- La radiacidn

fotosintéticamente activa (umol m 2 s 1)

se midid con un sensor
cudntico LAMBDA (mod. 0689-7508) colocado dentro de la camara,
perpendicular a la fuente de luz, conectado a un radidmetro
LAMBDA (mod. LI-170).

En el sistema de intercambio de gases utilizado, el aire de

la cadmara de asimilacidn donde se encuetra el material vegetal,
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es absorbido por la bomba del analizador (LCA-2, ADC), el cual

registra contlnuamente la concentracidn de CO, del sistema. Si
la planta encerrada en la cAmara estda fotosintetizando Ila
concentracién de 002 del sistema declinard contlnuamente, hasta
que se alcance el punto de compensacidn de C02 para la
fotosintesis. Asl, la tasa de disminucidn de CO, dentro de la
cadmara es la tasa fotosintética de 1la planta. Para la

determinacién de la tasa de fotosintesis, se hace wuna medida
inicial de la concentracidén de CO, en la camara (en nuestro caso
siempre se tomd como referencia 380 + 10 wbar de COy), y luego
se hacen mediciones cada minuto, hasta un total de cinco minutos
como medida final. Dado que la tasa real de disminucibn de CO,
es el producto de la concentracidn y volumen del sistema la
ecuacidn basica utilizada para el calculo de la fotosintesis es:
A= (Cy - Cyp) % V/dif.T
donde: Cy= concentracién inicial de CO,
Cg= concentracidn final de CO,
V= volumen del sistema
dif.T= es el tiempo entre el comienzo y la conclusidn
de la medicidn
Para expresar la tasa de fotoslntesis por unidad de area o
peso, simplemente se divide la tasa de fotoslntesis total por el
drea o peso (L) del tejido fotosintetizante, entonces:
A= (Cp = Cp) % V/dif.T % L
Si C, y Cp estdn en umol de CDz/m3 de aire, V en mS de aire,
el tiempo transcurrido en segundos y L es en m2, luego A es en

umo! de C02 m_2 s_l (Field et al. 1988).
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2.4.1.1 - Procedimiento Experimental.-

El material vegetaf “utilizado para las mediciones de

fotosintesis en el iéboratorio, fueron individuos jhveniles
transplantados en bolsas de poliétileno de ambas espécieé, que

estuvieron expuestos durante 9 meses a los tratamientos de luz

respectivos, a saber: A. triplinervia y b. rospfgliosii en

"claro" y "sombra" respectivamente.
” Eﬁ ‘priﬁer lugar rsé féalizaron mediciones con el fin de
obfener los é6ptimos dé temperatura para ia fotosintésis en las
doé‘especies dééafrollédaé;én>sus ambientes naturales de luz (A.
trip]iner?ia ‘en "cié;o” y D. rospigliosii en—‘“sombra"). Se
u£iliéafon cuatro :fépficés de cada especie péra hacer las
hédicioﬁes. » — |

Con el material vegetal colocado dentro de la camara de

v
LN Ly

asimilacidn, la temperaturaiééEiaf se varib envpasos sucesivos
desde 32°C hasta 3°C, aproximadamente cada 4°C controlando la
temperatura del ba®tho de Marla. La radiacidn fotosintéticamente
activa se mantuvo constate y a intensidades saturantes (6§50 umol
m % g1y,

Como segundo paso, se realizaron mediciones de fotosintesis
para estimar los puntos de compensacidn y saturacidédn de luz, asl
como también tasas de respiracién en la oscuridad, en individuos
desarrollados en los dos ambientes de luz respectivos (claro vy
sombra), wutilizando .cuatro réplicas de cada especie. Las
mediciones-se hicieron comenzando con la luz apagada. (durante 3

horas), con el fin de medir respiracidn en la oscuridad. Luego

se aumento progesivamente el nivel de luz con mallas de densidad



neutral, en unidades entre 5.y 20 uhol m % s~} de'RFA hasta los

ERY

100 wumol m 2 s—l; a partir de ese Punto la intensidad de luz se
aﬁmeﬁté én unidades entre 50 y 100.uﬁol m_2 s 1 hasta los 650
umol m 2 71 como ﬁedida fiﬁa!..i - ‘. )

La fempefat;ra foliar sévﬁgnﬁuvo éoﬁstanfé en todoé los

experimentos en 18 + 1°C, rango de temperatura cercano al bptimo

para la fotoslintesis en ambas especies.

.t
¢

Entre cada medicién,‘a IpéAdifereates ﬁivéles de temberatura
(curvas de o6ptimos de ,téﬁéeratura) ; de lﬁz (curvas de
saturacién de luz), se dejaba franscpfrir un lapso de
aprokiﬁadémente 20 minutos, con el fin de dar tiempa.a qﬁe se
est;bilizara la feépuésta de la plénta. bAl finalizér. cada
experimento, se midid el éréa foliér e*puesté de laé‘ﬁiéntas en

un planimetro LI-COR 3000.

2.4.2 Curvas Presién - Volumen.-
Se construyeron - curvas presién - -volumen siete veces
durante el: afio, cuatro en la estacidin lluviosa en los meses de

seéptiembre, noviembre y mayo, una en diciembre considerado como
un perlodo de transicidn y dos en los meses de la estacidbn seca
de enero y febrero.

Estas curvas se determinaron con el uso de 1la bomba de
presién de Scholaender siguiendo el método sugerido por Tyree vy
‘Hammel (1972). En el campo se tomaren un grupo de ramas de cada
especie en ' individuos Jjuveniles de 40 - 60 cm de altura.
"Inmediatamente fueron introducidas en un recipiente con agua vy
recortadas- dentro del mismo para evitar la entrada de burbujas

de aire al xilema. Los recipientes fueron cubiertos con -bolsas
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de plastico para evitar pérdidas de agua por transpiracibn y de
esta forma fueron trasladadas al laboratorio donde se
mantuvieron durante wuna 12 a 18 horas en la oscuridad para
permitir la completa saturacibn Ae las hojas, despues de lo cual

se procedid de la siguienta manera:

a) Despues de saturadas, se cortaron hojas de cada rama (4
réplicas), realizando el corte con el peclolo atn dentro del
agua.

b) Inmediatamenete se determind su peso saturado (peso

fresco), insertando luego el peclolo en un tapédn de goma para
asl de esta manera introducirla en la cdmara de presion. La
presidn Aentro de la cémara-se aumentd ﬁfogresivamente mediante
la inyeccidn de gas nitrdgeno hasta que se llegd a la condicibn
de equilibrio, es decir la presién a la cual ia columna de Jjugo
xilematico alcanzd la superficie de corte del pecliolo. E! valor
de presién leido en el mandmetro de la camara cuando aparece la
primera gota de agua sobre la superficie cortada del peciolo, se
toma como el potencial hldrico del xilema (PH%). Seguidamente
la camara fue despresurizada fentamente para evitar dafio del
tejido foliar.

c) Lpego se extrajo la muestra de la cémara para dejarla
transpirar‘libremente y a medida que las hojas fuéron perdiendo
agua se realizaron medicionés del potencial hldrico y peso
fresco. Esto se‘repitib hasta que se obtuvieron varios puntos
en la parte lineal de la curva.

d) Las muestras se secaron en una estufa a 60°C hasta

alcanzar peso constante, obteniendo as! el peso seco y contenido
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de agua total de la muestra (volumen total= peso saturado - peso
seco) .

ACon los datos obtenidos de cada especie y en cada una de las
épocas del at%o, antes mencionadas, se consiruyerdn los graficos
de las curQas presién - volumen, en‘ donde se énaiizb la
relacidn entre el inversbydel poténcial hidrico foliar (1/PHf) y
el volumen correspondiente de agua extralda a un potencial
hidrico dado. EIl volumen extraldo (Ve) se calculd restando al
peso saturado el valor del peso fresco a un determinado
poténcial hidrico.

La- curQa presidn - volumen presenta dos fases: una fase
curvilinea (exponecial negafiva) que ccrrésponde a una rapidé
diéminucibn del potencial de turgor (PT}) a pequefias pérdidas de
agua (éxprésado en volumen, peso o contenido relativo de
humedad) y una fase lineal donde la muestra piérde una gran
cantidad de agua a pequeﬁas disminuciones del potenciai hidrico
total la‘cual corresponde al pdtencial osmbtico (PO). Haciendo
un ajuéte de‘la fase lineal de la curva a la eéuacibn de una

recta de la forma 1/PHf= a + b (Ve), se calcula el potencial

osmbtico de saturacién (POs) cuando Ve= O. ElI poﬁencial
osmdtico en el punto de pérdida de turgor (POpt) es estimado

subjetivamente seleccionando el valor de Ve cofrespobdiente al
punto donde la.curva se hace lineal. Este Qalor de volumen
extraldo en el punto de peérdida de turgor (Vept), se introduce
en la ecuaciédn de regresidn, para determinar el valor de POpt.
El contenido relativo de humedad y de agua osmdética retenida
en el punto de pérdida de turgor (CRH® y Agua®) respectivamente

se calcularon con las siguientes férmulas:



40

CRH®°= (Vt - Vept)/Vt * 100
Agua®= Vept/Vo ¥ 100
donde: Vt= Volumen total de agua de la muestra

Ve Volumen extraldo en el punto de peéerdida de

pt”
turgor

Vo= Volumen de agua simpladsmica.
2.4.3 Contenido de Nitrégeno y Clorofila foliar.-

Con el material foliar correspondiente a los individuos de
ambas especies transplantados y crecidos en los dos tratamientos
de luminosidad respectivos (claro y sombral), se hicieran
determinaciones de nitrdégenoc total por el método micro Kjeldahl,
de digestidén acida, destilacidn y titulacidn con HCL ©0.01 N
(MiGller, 1861). Las cantidades medidas se expresaron en mg de N
total/g de peso seco de muestra.

Para la medicidn del contenido de <clorofila se tomaron
discos de la parte central de la hoja y se colocaron en acetona
al 80% (v/v). Luego de homogeneizados los tejidos, se procedid
a centrifugar y filtrar tomandose 25 ml de filirado para las
determinaciones de clorofila espectrofotométricamente de su
absorbancia a 645 y 663 nm (Arnon, 18489).

Las ecuaciones utilizadas para los calculos del contenido de
clorofila (mg/litro) fueron las siguientes:

Ct= 20.2 Dgyug + 8.02 Dggg

Ca= 12.7 Dggg t+ 2.69 Dgyug

Cb= 22.8 Dgus + 4.68 Dggas

donde: Ct, Ca y Cb son el contenido de clorofila total, a vy
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b en mg/litro respectivamente, y D son los valores de
absorbancia a las respectivas longitudes de onda obtenidas en el

espectrofotdmetro.

2.4.4 Anatomia Foliar.-

Se realizaron mediciones de algunas caracteristicas
morfoldgicas y anatdmicas con muestras de material foliar de
ambas especies las cuales crecieron durante 8 meses tanto en el
claro como en la sombra del piso del bosque. Las muestras de
hojas fueron tomadas en el campo y fijadas en FAA (formalina
45%, acido acético 45%, alcohol etilico 70%).

Se hicieron cortes a mano alzada de la secclon transversal
de la hoja utilizando hojillas de afeitar, tomando muestras de
la parte media de la lamina. También se realizaron raspados de
epidermis para la determinacidn de la densidad y tamafio de los
estomas.

Las caracteristicas medidas y el tamafio de la muestra se

indican a continuacidén:

1) Area foliar (cm2) {n=30)

2) Peso foliar especifico (g/m2) (n=30)

3) Espesor de lamina foliar (um) (n=10)

4) Espesor del parenguima en empalizada (um) (n=10)
5) Espesor del parénquima esponjoso (um) (n=10)

6) Espesor de epidermis adaxial y abaxial (um) (n=10)
7) Tamafio (um) y densidad de estomas (No/mm2) (n=10)

Los cortes y raspados de epidermis fueron observados con un
microcopio de luz (Leitz, mod. Dialux 20 EB) con camara clara de

1.25 aumentos. Las mediciones del espesor de lamina y
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parénquimas fueron hechas con aumentos de 25 xllb X 1.55 y las
epidermis.con aumentos de 40 x 10 x 1.25. EIl tamafio y densidad
estomdtica , fueron obtenides de campos 40 x 10. Se hicieron
observaciones adicionales sobre la consistencia del parénquima y
del tamafio y frecuencia de los:espacios intercelulares. El peso
foliar especlfico se determind despues de secar hojas de A&rea

conocida a 80°C hasta peso constante.
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3. RESULTADQOS. -

3.1 Intercambio gaseoso de las especies en el campo
3.1.1 Cursos diarios ‘de variables microclimdticas y
respuestas de las plantas en sus ' ambientes
naturales de luz para la época lluviosa y de

‘sequla.

De los catorce cursos diarios de medicidén de variables
microclimdticas y de intercambio gaseoso de las especies en el
campo, se seleccionaron cuatro representativos tanto de la

estaciodn lluviosa como la de sequla, ya que no se detectaron

diferencias estacionales significativas (P<0.05) entre los
diferentes cursos realizados a lo largo del afio. En el apéndice
A se presentan resumidos en tablas, los resultados de todos los

cursos diarios realizados entre septiembre de 1989 y enero de
1891.
En las figuras 2, 3 y tabla 1, se muestran las variaciones

diurnas promedio de temperatura foliar, diferencia de presidn de

vapor hoja - aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa
(RFA), potencial hidrico foliar (PHf), conductancia estomatica
(Gs), transpiracioén (E), fotoslintesis (A) y eficiencia de uso de
agua (A/E), en individuos juveniles de A. triplinervia y D.

rospigliosii en sus habitats respectivos (claro y piso del
bosque) correspondientes a la época lluviosa (29 de septiembre,
1989) y de sequla (17 de enero, 1991).

En ambas especies la temperatura foliar y el DPV maximo se
alcanzan en las horas del mediodla (entre 11:30 y 13:30),

perlodo por 1lo general de maxima radiacién y temperatura del
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aire. La diferencia en el DPV promedio entre ambas especies es

de aproximadamente 0.1 KPa, alcanzdndose valores maximos de 0.85

KPa. en A. triplinervia, para el curso correspondiente a Ila
epoca lluviosa, (fig. 2).
Al comparar los valores de los cursos diarios de ambas

especies en las distintas éppcas de! afo, se aﬁrecia que no
existen diferencias significativas én los patrones de respuesta
con respecio‘al factor precipitacidn, lo cual es un reflejo de
que la disponiﬁilidad de agua probablemente no es un factor
limitante en ambientes ﬁan hbmeaos como la sélva nublada,‘y por
btra pafte a qﬁe se presentaroﬁvlluvias esporédiéés a finéles de
diciembre de 1990 y p#£ﬁ¢ipios:de enero de 1?91. Solamente en el
curso reali;ado en el mes dé febrero de 1996, ée bbserva la
tendencia a‘ unardismiﬁucibn én loé valores de condﬁdténcia,
_tranébiracibn, potencial hidrico y componentes del‘miémo (figs.
‘4, 8, 9 yﬂlo);

En los diferentes cursos diarios, ée puede apreciar que la
transpira?ibn. y la conduéténcia de ambas. especies tienden a
lleva£ unncufso>§aralefo a &oklargo del dia, obserQéndbse éue en
A. triplinefvia;‘ és£as variables se mantuvieron »ooh valores
bajos vy pdcas variaciones én iés época lluviosa y dé ;équia (Gs
prom. 0.168 - 0.190 mol 6—2 sl E prom. 0.96 - 1.7 mmoltm—2 s
1, En D. rosﬁig]iosi} estas variables alcanzan valores vy
fluctﬁaciones mayores en las dos épocaé del afio (Gs prom. 0.176

- 0.388 mol m 2 s71; E prom 1.22 - 2.86 mmol m 2 s L

Este paralelismo entre 1la Gs y E en ambas especies se

reflejan la figura 5 donde se observa que existe wuna relacidn
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que tiende a ser lineal entre éstas variables, siendo la
correlacidén en A. trip]inefvia mas débil (r=0.58) que en D.
rospigliosii (r=0.76).

En cuanto al control de las pérdidas de agua por

transpiraciodn, se observa que en D. rospigliosii ocurre un
cierre estomatico parcial influenciado por la demanda
evaporativa del ambiente (fig. 3), observandose que la

conducténcié y la tranépiracibn en menor medida disminuyen al
aumentar la témperatu;a foliar y e1>DPV. Eﬁ la figdra 6, que
muestra la relacién entre lé Gs y el DPV,‘se puede evidenciar
que\ existe una‘tendencia exﬁonencial négativa (r=0.62), entre
ambas ZQariables,.lo cﬁai éugiere qdé é; esta especie éxiste un
contfof” estomdtico muy sensiblé é‘lﬁs cambios en la demanda
evaporativa del ambiente. Péra dfferentes especies de bosques
nle;dbs enanos sé repoftan resglfadds similares a este wltimo,
encogtrandose que héyvuna fuerte disﬁinucibn de 1a co%dﬁcténcia
estomdtica con aumentos del DPV (Cavalier, 1986).

En AA. -trjplinervia, la tré;;ﬁiracibn tiende a seguir la
marcha dél DPV, en un fango e;£récho dé valoreé (E prom. 1.0 -

2.0 mmol m 2 s_l),

eny casi todoéﬂ los cursos diafios de
respuestas realizados en la época lluviosa § secé; donde en
géneréi el bPV max. no éobrepasa los 0.4 KPa. Un control
estomatico del tipo enéontrado en D.ﬂrospjgliosii, no es tan
evidente en esta especie, tendeﬁéia qﬁé se refiéja en las
figuras 6 y 7 donde se muestrajla:relaciﬁn gntre ‘las ‘medias
diarias de Gs , E y el DPV, pudiéndoée‘observar, a pesar de la

dispersiédn de los valores, que se mantiene una constancia de

éstas variables en los rangos antes sefialados a medida que
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Figura 2.1 Curso diario de temperatura foliar (Tf), diferencia de presion de vapor hoj -aire

(DPV), radiacion fotosinteticamente activa (RFA), y potencial hidrico foliar, realizado durante
un mes de estacion lluviosa (29 Septiembre 1I989) para Ariplineria: en un claro (o0);
y D. rospigliosii en la sombra (A). Las barras verticales son los errores srandard

(n=4).
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Figura 2.2 Curso diario de conductancia estomdtica (Gs), tasa de transpiracion (E),
asimilocion de CO2 (A) y eficiencia de uso de agua (A/E), realizado durante
un mes de la estacion lluviosa (29 Septiembre 1989) para A. triplinervia: en
un claro (o) ; y D.rospigliosii: en la sombra (A). Las barras verticales son los
errores standard (n=4). '
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Figura 3.1 Curso diario de temperatura foliar (Tf), diferencic de presion de vapor
hoja- aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa (RFA) y potencial hidrico foliar,
realizado durante un mes de la estacion seca (17 Enero 1991) para A. tripliner -
via: en un claro (0); y D. rospigliosii: en la sombra (A ). Las barras vertica-
les son los errores standard ( n=4).
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(n=4).
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Tabla 1. Variables microambientales y de respuesta de las especies estudiadas en el bosque nublado de San Eusebio. Se presenta la
temperatura foliar (Tf), diferencia de presién de vapor heja - aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa (RFA) potencial
hidrico foliar minimo (PHf min), conductancia estomdtica (Gs), tasa de transpiracién (E), fotosintesis (A) y eficiencia de uso
de agua (EUA), valores madios (Med), mdximos (Max) y minimos (Min).

FECHA ESPECIE
{°C) (KPa) (umol/
n?s)

20/08/89 A. triplinervia  Claroc  17.4 0.46 181
D. rospigliosii Sombra  16.0 0.22 14

17/01/91 A, triplinervia  Claro  16.7 0.26 62
D. rospigliosii Sombra  15.8 0.19 64

13/08/90 A. triplirervia  Clarc  18.1 0.30 83
A, triplinervia Sombra  18.0 0.2 45
D. rospigiiosii  Claro  18.7 0.20 {57
D. rospigliosii Sombra  16.9 0.25 107
09/11/80 A. triplinervia  Claro  18.7 0.26 212

A

A. triplinervia Sombra  18.5 0.18 25
D. rospigliesii  Claro  18.5 0.21 26
D. rospigliosii Sombra  17.6 0.20 12

TRATAMIENTO Tf DPV  RFA PHf min

{MPa)

-0.4
-0.6

-0.4

0.5

-0.5

-0.8

(mol/m?-s)

Med

0.155
0.388

0.148
0.273

0.125
0.094
0.255
0.2086

0.113
0.098
0.215
0.256

Gs

Max

0.244
0.542

0.174
0.355

0.148
0.116
0.397
0.337

0.167
0.119
0.338
0.344

Min

0.106
0.232

0.124
0.200

0.099
0.071
0.129
0.125

0.087
0.082
0.161
0.213

Min

E
(nmol/m?- s)
Med Max
1.53 2.09
2.5 3.31
1,59 1.82
2,29 2.87
1.43 1.80
0.80 1.18
1.73 3.17
1.99 3.07
1.49 1.90
0.97 1.40
1.91 3.25
2.91 3.41

A
{umol/n?-s)

Med Max Min

1.01 3.0f 0.10
0.35 0.67 -0.15
0.87 1.47 0.22
0.25 1.13 -0.53
1.60 2.32 1.14
0.72 1.09 1.00
1.42 2,08 1.14
0.67 0.95 0.07
0.69 1.26 -0.10
0.13 0.7t -0.28
0.35 0.85 -0.42
0.04 0.43 -0.30

EUA
(mmol €02/
mo! H20)

0.70
0.10

0.60
0.10

1.10
0.80
0.80
0.30

0.50
0.10
0.20
0.01
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Figura 4. Variaciones estacionales de conductancia estomatica
(Gs), transpiracion (E) y fotosintesis (A) en (a.b,c) A.
triplinervia y (d,e,f) D. rospigliosil, en claro y sombra

respectivamente.
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Figura 5. Relacién entre la tasa de transpiracioén (E) y la

conductancia estomatica (Gs) para A. triplinervia en (a) claro y (b)
sombra, y para D. rospigliosii en (c) claro y (d) sombra. Datos
correspondientes a 10 cursos realizados tanto en la estacioén lluviosa
como en la de sequia.
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Figura 6. Relacion entre la conductancia estomadtica (Gs) vy la
diferencia de presion de vapor hoja -~ aire (DPV) para (a) D.
rospigliosii en sombra y (b) A. triplinervia en claro. Datos

correspondientes a 10 cursos
como en la de sequia.

realizados tanto en la estacién lluviosa
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Figura 7. Diagramas de dispersioén entre la tasa de transpiracion
(E) v la diferencia de presion de vapor hoja - aire (DPV) para (a)
A. triplinervia en claro y (b) D. rospigliosii en sombra. Datos
correspondientes a 10 cursos diarios realizados en distintas

épocas de ano.



aumenta el DPV. Siﬁ embargo, en e} éﬁ;so realizado éi 29-08-889
ifig.. 2}, el cual fue uh dia éxcepcion;lmente despejado bde la
época iiuviosa, el DPV dé A. trip]énérvia en el clarb élcanzb
Q;lores maximos de 0.8 KPa, evidenciéndoée que cuando el DPV
sobrepasd los 0;5 KPa a las 11:06, ‘se produjo Qn cierre

estoméfico parcial y consecuéntemente una disminucidn en la tasa
de transpifacibn, con una recuperaciodn poséeriof al disminuir la
tempefatura foliar y el DéV a las 12:00. Esto podrié indicar
Que .existe un valor umbral de DPV, por ténciﬁar del cuél se
praduce unrcierre estomatico, que‘conlléva a una disminucidn de
las pérdidas de agua por tfaﬂsﬁiraoibn;'evitanao asl una calda
excesiva del éotencial hidriéo foliar; Es probable que éste
mecanismo de control estomatico seé mucho mas évidénte en
individuos de ésta eséecie locélizados en claros grandes o en
sitios completamente expuesﬁés y en Arboles adultosbéuyas copas
alcancén el dosel, donde el DPV héja - aire debe aicanzar en

dlas despejados valores mayores a 1 KPa.

El potencial hldrico foliar maximo medido‘en las primeras
horas de la matana (7:00 - 9500), el cual sirve como indicativo
del estatus hidrico de la planta (perlodo de maxima
hidratacidn), fue mayor (menos negativo) en promedio taﬁto para
la época liuvioéa como la de éequia en A. trjplfnervia (-0.17
MPaf en comﬁaracibn con D. rbspig]iosii (-0.23 MPa),lﬁo habiendo

diferencias significativas'(P<0.05) en sus valorés ehtre las dos
epocas del aﬁo (figura 8 ,‘tablas 2 yNB).
Los potenciales hlidricos foliarés de las dos especies

disminuyen durante las horas de la mafiana, obteniéndose los



valores minimos al medio dla, periodo por lo general de mayor
demanda evaporativa. Eﬁ ambas especiesrel potencial hidrico
foliér Vminimo fue ménor en la &poca éeca, alcanzando en A.
triplinervia‘—0.56 Méé y en D. rospigliosii —O.BSHMPa, aungue no
se eﬁcontrafon diferencias significatiQas (P<0.05), entre los
dos periodos de pluviosidad ni entre las eépeéies. vSin embargo,
en_los cursos diarios de potenéial hidrico realizados en las dos
epocas dél ato D. rqspigli;sii alcénzbﬂpo; lo genéral Qalores
menores a lo lérgo del dié eh c;mparacibn con A. triplibervia,
!o cual eé un reflejo ae sus mayores peéerdidas de agua por
transpiraciodn. P;ra 1a$ dos‘épécaé del‘aﬁﬁ, ﬁingﬁﬁa de las dos
especies alcanzaron Qaldres de.potenciél Hidrico cercanos al
punto de pérdidq de furécr, elAcual se encuentra‘alrededor’de -
I;BVMPa para A. tr;plinervia y —-1.6 MP;Npara D, rospig]iosfi en
la épécé seca (figura 10, tabias 4 y 5). Esto ﬁos permite
inferir que la regulac;bn del balance hldrico en ambas especies
no’ estarié limitado por la disponibilidadﬂde agua en ef suelo,
sino més bien por la démanda evaporativa del ambiente, al menos
enA ei“.caso de D. rospié]iosiiAdonde se observa que existe un
.éierre estoﬁético parcial infiuenciado éor 165 cambidg en el
DPV. |

Aunque no se reélizaron cursos intensivos aei Vpotencial
hidficé foliar kmedjciones cada>hora a lé largo ;éi dia), se
obéerva la téndencia a una recuperacioén dél mismo despﬁés del
medio dia; eh los dlas eﬁ qué éste periodo coincide con las
horas de mayor demanda.evaporativa. |

En la tabla 6 se resumen los resultados de mediciones

puntuales de radiacidén global y fotosintéticamente activa
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Tabla 2. Variacibn mensual del potencial hidrico foliar maximo
para las dos especies estudiadas.

(PHf max)

MESES

Septiembre'

Noviembre
Diciembre
Enero
Febrero
Abril
Mayo

Media anual
+ ES

y minimo (PHf min)

A. triplinervia
PHf min

PHf max
(MPa)

|+

(MPa)

0.43
0.38
0.61
0.40
0.68
0.47
0.38

0.48
0.05

D. rospigliosii
PHf max

(MPa)

PHf min

(

MPa)

0.67
0.58
1.05
0.60
1.01
0.26
0.37

Tabla 3. Variacion estacional del potencial hidrico foliar maximo

(PHf max)

y minimo (PHf min)

Los valores son medias + Error Standard (n=7)

ESTACION

Lluviosa

‘Seca

ESPECIE

triplinervia
rospigliosii

triplinervia
rospigliosii

PHf max (MPa)

I+ i+

I+1+

PHf min

0.42
0.53

I+1+

[+ |+

(MPa)

0.03
0.11

para las dos especies estudiadas.
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Tabla 4. Variacién mensual de los parametros obtenidos de las curvas
de presidn — volumen en las dos especies estudiadas. Potencial os-
mético de saturacién (POs) y Potencial osmdtico en el punto de pér-—
dida de turgor (POpt)

ESPECIES MESES POs POpt POs-POpt % AGUA?® % CRH°
(MPa) {MPa) (MPa)

Septiembre -1.11 -1.32 0.21 18.09 85.83

Noviembre -0.89 -1.15 0.26 24.78 81.68

Diciembre -0.892 -1.09 0.17 18.44 82.84

A. triplinervia Enero -1.083 -1.26 0.24 20.71 87.20
Febrero -1.19 -1.57 0.38 25.42 78.49

Mayo -1.16 -1.51 0.35 24.96 80.05

Media anual -1.05 -1.32 0.27 22.07 82.70

+ ES + 0.06 + 0.09 + 0.04 + 1.52 + 1.50

Septiembre -1.30 -1.56 0.26 16.64 89.80

Noviembre -1.28 -1.64 0.35 25.44 78.79

Diciembre -1.18 -1.54 0.39 23.83 78.55

D. rospigliosii Enero -1.14 -1.861 0.49 30.72 80.31
Febrero -1.41 -1.78 0.37 19.01 89.72

Mayo -1.52 -1.82 0.31 13.39 87.44

Media anual -1.30 -1.66 0.36 21.51 84.10

+ ES + 0.07 + 0.05 + 0.03 + 2.84 + 2.44

Tabla 5. Variacién estacional de los pardmetros obtenidos de las cur-
vas presidn - volumen en las dos especies estudiadas, los valores

son medias + error standard. Potencial osmético de saturacidn (POs) y
Potencial osmético en el punto de pérdida de turgor (POpt).

ESTACION ESPECIE POs POpt POs-POpt % AGUA?° % CRH?®
(MPa) (MPa) (MPa)

Lluviosa A. triplinervia 1.07 1.32 0.25 21.20 83.73
+ 0.07 + 0.09 + 0.05 + 2.78 + 2.48

D. rospigliosii 1.35 1.65 0.29 18.03 86 .46

+ 0.09 + 0.10 + 0.02 + 3.10 + 3.18

Seca A. triplinervia 1.05 1.31 0.26 21.90 83.39
+ 0.10 + 0.17 + 0.08 + 2.96 + 2.52

D. rospigliosii 1.23 1.64 0.42 24.52 82.86

+ 0.11 + 0.08 + 0.05 + 4.16 + 4.25
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Tabla 6. Promedios de radiacidn global y fotosintéticamente activa co-
rrespondientes a once cursos diarios realizados a lo largo del afo.
Los valores son medias + error standard.

SITIO RFA promedio Total diario % Irradiacion total
(umol/m2- s) (mol/m2-4d) (W/m?) a campo abierto
Campo abierto 1561.0 67.44 723.33 100
+ 77.2
Claro (100 m?) 93.0 4.02 54.21 7
+ 11.1 + 8.59
Piso del bosque 26.0 1.12 16.05 2
+ 3.6 + 2.42
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correspondientes a once cﬁrsos diarios reélizados a lo largo del
afio. ” v

El total de radiacibn global (400 - 1100 nm) a campo
abierto (pleno sol), correspondiente a un dila completamente

despejado de la estacidn seca (enero 1991) fue de 723.33 W/mz, y
. 2 -1

la RFA (400 - 700 nm) alcanzd en promedio 1561 wumol m s
(67.4 mol m 2 d~1; rango 34.6 - 82.8 mol m™Z a7y,
En el claro (100 mz) el promedlo de radlac1on global fue

dé 54.21 w/m? (rango 27. 58 - 103 05 W/mz) lo cual representa un
7.55% dé‘ la 1rrad13016n solar total a campo abierto. Lé " RFA
promedio fue de 93.0 umol m;2 s—1 (4. 02 mol m -2 d 1; 6.00% de la
1rradlac16n solar total), s1endo 3.5 veces mayor gue el promedio

de radiacibn global y RFA reglstrado en la sombra, el cual fue
de 16.05 W/m? (rango 1. 17 - 3. 83 w/m?) y 26. .00 umol m 2 g1

(1.12 mol ~2 d 1) que corresponden a 2.22% y 1.7% de la

radiacidn global y fotosintéticamente aétiva medida a rcampo
égierto. | *

El patrdn diario de RFA en un dia‘despejadobde la estacidn
lluviosa (sépt. 1989), correspondiente a cada h;bitat (claro vy
piso del bosgque) se ilustra en.la figura 11.

A En el claro el promedio diario derRFA fuekde 169.67 wumol m
2 é—l, a{canzando un maximo de 688 Qmol m 2 s~1 en las horas del
medié diaw(12:00 - 13:00). En la sombra del piso del boéque se
midierdn vaiofes muy bajos de RFA cbn un promedio de 11.88 wumol
m_‘.2 s~1, registrénéose un valor mdximo de 25 umol m—2 s1

también al medio dia.

Las diferencias en los ambientes de luz entre éstos dos
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habitats (claro y piso del bosque), se pueden apreciar aln mas
en el histégrama de;distribucian de ffecuenéias de los ﬁféﬁedios
de RFA, correspondientes a 175 mediciones puntuales rééiizadas
en diferentes épocas de afio ifig. i2;.

En el.claro el mayor>poréentége de medicioﬁes (32.0%), se

2 -1

encontrd en el intervalo de 25 a 50 umol m < s y solo el 18.8%
excedid los 100 umol m_:2 s—l. Apenas un 4.6% estuvo entre 0 -
10 umol m 2 s !, mientras que en la sombra del! piso del bosque

mas de la mitad de las mediciones (53.0%) estuvisron en éste

rango Yy aproximadamente el 81.2% se registrd entre O y 25 wumol

-2 g1

v

m 2 s 1, Si se asume que valores por encima de 50 umol m

| son debidos a flecos de luz (Chézdon; 1988), solo el 12.5% de
laé mediéioné; éstuviérbn pdr ;néiﬁa Ae este vélor!y sin eAbargo
contribuyen en prohedio en dn Sé% delv total  diério de RFA
registrééo énzlos diférénieé‘dias dé ﬁédicibn, encoﬁtféndﬁse que
escasamen£e un 6% de ;las mediciones estan por énciﬁa de

intensidades de luz saturante para la fotosintesis (iOO umo 1 m"2

sy,

Resul tados pargcidos a éste son reportados para bosgues
lluviosoé tfopicales y de zanas templédas (Chazdén ; Fetcher,
1984a; Canhém e£ al, 1880).

Tasas bajas de fotosintesis se registraron xen ambas
Vespecies, e incluéo en aléunos pefiodos del dié sé ‘miQieron
£asas negafivas de asiﬁilacibn; ié cual éstévrelacionado con los
bajoé niveles ‘de radiacidn (RFA) gue se reciben tant6 en el
cléro (6.0%5&9 la irradiacién ﬁotal)rcomo en la ;ombra.de[ piso
del boéque (2.0% de la irrédiacién total;. En’ambas especies la

fotosintesis marcha paralelamente con la RFA a lo largo del dlia,

alcanzando A. tripl/inervia en las dos épocas del afio tasas
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Figura 11. Patréon diario de radiacion fotosintéticamente activa
{RFA), correspondiente a un dia despejado de la estacidn lluviosa
(29 septiembre 1990), en un sitio a campo abierto, en un claro de

100 m“ y en la sombra del piso del bosque.

16
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. Frecuencia (%)
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Figura 12. Distribuciones de frecuencia de radjacioén

fotosintéticamente activa (RFA) para un claro de 100 m° y la
sombra del piso del bosgue. Datos correspondientes a 10 cursos de
mediciones puntuales realizados en diferentes épocas del aiio.
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madximas promedio mayores (A max. 1.47 - 3.01 umol m 2 1

D. rospigliosii (A max. 0.67 - 1.13 umol m 2 s 1).

que

En la figura 13, se ilustra la relacidn entre las tasas de
fotosintesis y la RFA correspondiente a seis cursos diarios de
medicidn en el campo, realizados tanto en la estacidn lluviosa y
seca, en plantulas de ambas especies crecidas &n su ambiente
natural de luz y en individuos transplantados. A. triplinervia

en el claro alcanza tasas maximas de fotosintesis entre 2 y 3

umol m~2 s~ 1, llegando a la saturacién luminica alrededor de 200
umol m 2 s”! de RFA. D. rospigliosii en la sombra tiene tasas
maximas de fotosintesis alrededor de 1 umol rn_2 s—l, con un
punto de saturacien de luz alrededor de 100 umol m 2 s 1. Se

observa que hay muchos puntos gque Iindican tasas de asimilacién
negativas, lo cual es un reflejo de los bajos niveles de RFA que
se registran en el piso del bosque, muchas veces por debajo del
punto de compensacidén de luz para ésta especie.

Para los dos perlodos de pluviosidad, se puede apreciar en
los cursos diarios (figs. 2 y 3) que el patrdén de fotosintesis
no coincide con el de conductancia estomatica a lo largo del dla
en ninguna de las dos especies, alcanzandose las tasas maximas
de asimilacidén en los perliodos donde se registraron los valores

mayores de RFA (generalmente al medio dla), que coinciden con el

perliodo del dia de mayor demanda evaporativa, en donde se
presenta un cierre estomdtico parcial, sobre todo en D,
rospigliosii, disminuyéndose asl las pérdidas de agua por

transpiracidn.

Esta falta de acoplamiento entre ambas variables (A y Gs),
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se puede apreciar en las figura 14 donde se ilustran los
diagramas de dispersidn de A vs Gs, correspondientes a seis
cursos diarios realizados en los dos perliodos de pluviosidad,
observAdndose que aparentemente no existe una relacién definida
entre ambas variables. Sin embargo al graficar ésta relaciédn
para cursos diarios de medicidn separadamente, se encuentra que
hay una tendencia a la linearidad entre la A y Gs en A.
triplinervia, como lo indican los diagramas de dispersibn para
el curso realizado el dila 13-09-80 (fig. 15). Una alta
correlacién entre A vs Gs estarla en concordancia con la
hipdbtesis concerniente a la optimizacidn de la asimilacidn de
CO0, con respecto a la transpiracidn, resultando as! una cierta
constancia en la eficiencia de uso de agua y en la relacibn
COsint./CO,ext. (Cowan y Farquar, 1977 citados en Farquhar y
Sharkey, 1982; Wong et al, 1979).

Altas tasas de transpiracién y baja asimilacién de CO, de
D. rospigliosii en la sombra, determinan que ésta especie tenga
una eficiencia de uso de agua (A/E) promedio muy baja, alrededor
de 0.2 mmol COz/mol H20, lo cual es un indicativo de los bajos
niveles de radiacidén y de la buena disponibilidad hildrica que
caracteriza el habitat del piso del bosque. En el caso de A.
triplinervia en el claro, que mantiene tasas de +transpiracidn
mads bajas y constantes durante el dila (39% menores) y tasas
fotosintéticas mas altas (64% mayores) que D. rospigliosii, la
eficiencia de uso de agua es mayor, alcanzando en promedioc 0.9
mmol CO,/mol H,0. No se observaron diferencias en los valores
de la A/E entre el curso realizado en la época lluviosa (28

sept. 1989) y en la época seca (17 ene. 1981).
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Figura (3. Relaciéon entre la tasa de fotosiantesis (A) v la

radiacion fotosintéticamente activa {(RFA} para A. triplinervia en
{a) claro y (b) sombra, y para D. rospigliosii en (c} claro y (d)
sombra. Datos correspondientes a 6 cursos realizados en distintas

épocas del ano.
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Figura 14. Diagramas de dispersion entre la tasa de fotosintesis
(A) y la conductancia estomatica (Gs) para A. triplinervia en (a)
claro y (b)) sombra, y para D. rospigliosii en (c¢) claro y (d)
sombra. Datos correspondientes a 10 cursos diarios realizados en
distintas épocas del ano.
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durante la estacién lluviosa (13 septiembre 1990).

15.1 Diagramas de dispersion entre la tasa de fotosintesis
(A) y la conductancia estomaAtica (Gs) para A. triplinervia en (a)

sombra. Datos correspondientes a un curso realizado
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claro y (d) sombra. Datos correspondientes a un curso realizado
durante la estacion lluviosa (13 septiembre 1990).
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3.1.2° Cursos diarios de variables microclimdticas y
respuestas de las plantas en individuos
transplantados.

Las variaciones diurnas promedio de la temperatura foliar,
déficit de presién de vapor hoja - aire (DPV), radiacidn
fotosintéticamente activa (RFA), potencial hidriﬁo foliar (PHT),
conductancia estomatica (Gs), transpiracidn (E), fotosintesis
(A) y eficiencia de uso de agua (EUA), se ‘presentan en las
figuras 16, 17 y tabla 1, para individuos trahsplantados de A.
t;ip]inervia y D. rospig)iosii en sus ambientes naturales de luz
(claro vy piéo del bosque) y en condiciones contrastantes de
luminosidad (A. triplinervia en sombra y D. raépig!iasii en
clafo),‘correspondiendo ambos cursos a la épocé llu;iosa (13 de
septieﬁbre y 09 de noviembre de 19é0). N

La tempéfatufa foliar y el DPV maximo en A. triplinervia
tanto en el claro como en la sombra‘sé alcanzan hacia las horas
del medio dia (11:00 - 13:00) en los dos cursos. El DPV en el
claro fue en promedio 0.1 KPa mayor que en la sombra,

registrandose valores maximos de 0.4 KPa en los dos ambientes.

Eﬁ el claro la conductancia estomdtica vy tfanspiracibn
fuéron mayﬁ;es (Gs prom. 0.125 - 0.113 mol m 2 s E prom. 1.43
- 1.49 mmol m_2 s_l), que en la sombra (Gs prom. 0.094 — 0.098
molnm"2 s™1; E prom. 0.90 - 0.97 mmol m~2 g—l), tendendencia que

se mantiene en los diferentes cursos realizados a lo largo del
afio (fig.4), lo cual refleja el caracter de eésta especie como
planta de sol. Ademdas, una mayor conductancia estomatica en el

claro estarla relacionada con una mayor frecuencia de estomas en
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las hojas desarrolladas en éste ambiente (132 estomas/mmz) en

2). Bjorkman et al,

comparacién con las de sombra (127 estomas/mm
1972 citadé en Boardman, 1977, reporta que hojas crecidas en el
sol de Atriplex patula muestran un incremento de tres veces en
la conductancia eétomética sobre las hojas crecidas a baljas
intensidades de luz y que édemés el aumento en la frecuencia de
estomas vy por lo tanto dél area maxima estomatica del poré por
unidad delérea’fdliar, esta correlacionado con la condﬁctancia
estom&tiéa maximé.

Cbn;réspecto a D. rospjgliosii, el DPV promedio fué un poco
mayor en el clar0; registrandose un promedio de 0.2 KPa para las
dos ambientes de luz, con valofes madximos de 0.4 KPa. hacia las
horas dél medio dia (11:00 - 13:00). Normalmente ia temperatura
foliar es ligeramente inferior a la temperatura del airé y rara
vez excede a ésta ﬁltima, incluso duranfe breves éxposiciénes a
flecos de luz. Aunque en D. rdspig!josii existe un aumento
significativo (tabla 7) en la frécﬁencia de estomas de las
plaﬁtas desarrol ladas en el claro, lo cual conllevarla a elevar
la conductancia estomdtica, se observa gque ésta especie ﬁresenta
valores de conductancia y tasas de transpiracidn méyores en la

sombra en comparacidn con el claro, como se puede apreciar en el

grafico de variaciones estacionales (fig. 4). Dado que en el
claro los valores de DPV son ligeramente superiores que en la
sombra, la tendencia de mantener wuna menor conductancia

estomdtica en ambientes expuestos estarla relacionado con el
tipo de control estomdtico que presenta D. rospigliosii, donde

se observa que los mecanismos de cierre y apertura estomdtica
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Alchornea triplinervia Decusucarpus rospigliosii
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Figura 16.I Curso diario de temperatura foliar (Tf), diferencia de presion de
vapor hoja- aire (DPV), radiacion fotosinteticamente activa (RFA ), y potencial hidri-
co follar realizado durante un mes de la estacion lluviosa (I3 Septiembre 1990),
para A. triplinervia: en un claro (0) y en la sombra (®); y D. rospigliosii: en
un cloro (A) y en la sombra (A). Las barras verticales son los errores
standard (n=4),
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Alchornea triplinervia Decusucarpus rospigliosii

Gs (mol m-2 g-1 )

E{mmol m-2 s-1)

A( 4 mol m-2s!)

AZ/E (mmol mol-!)

Tiempo (h)

Figura 16.2 Curso diario de conductancia estomatica (Gs), tasa de transpiracién (E),
asimilacion de CO2 (A) y eficiencia de uso de agua (A/E), realizado durante un
mes de la estacion liuviosa (I3 Septiembre 1990), para A. triplinervia: en un

claro (0) y en la sombra (®); y D. rospigliosi: en un claro (A) y en la som-
bra (). Las barras verticales son los errores standard (n= 4),
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Figura 17.1 Curso diario de temperatura foliar (Tf), diferencia de presion de va-
por hoja- aire (DPV), radiacion fotosinteticamente activa (RFA) y potencial hidrico fo-

liar, realizado durante un mes de la estacion lluvicsa (09 Noviembre 1990), pa-
ra A. triplinervia: en un claro (0) y en la sombra (®); y D. rospigliosii: en un claro
(A) y en lo sombra (A), Las barras verticales son los errores standard (n=4),
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Alchornea triplinervia
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Figura 17.2 Curso diario de conductancia estomdtica (Gs), tasa de trnspiracion
(E), asimilacion de CO2 (A) y eficiencia de uso de agua (A/E), realizado du-

rante un mes de la estacion lluviosa (09 Noviembre 1990), para A. triplinervia: en
un claro (0) y en la sombra (®); y D.rospigliosii: en un claro (&) y en ia som-
bra (A). Las barras verticales son los errores standard (n= 4).
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Tabla 7. Caracterlsticas anatomicas de las hojas de individuos juveniles de A. triplinervia y D. rospigliosii,
crecidos en la sombra del piso del bosque y en un claro (100 *), en el bosque nublado de San Eusebio.
Valores son medias + Error Standard, (n = 10),

Especie/
tratamiento

A. triplinervia
*Claro*
A. triplinervia

*Sombra"

D. rospigliosii
*Claro*

D. rospigliosii
*Sombra”

Lamina

{um)

_ Parénq.
Empaliz.
(ua)

160.25 *  52.86

$2.33
145.25
+ 4.3

263.10
4 13.98

240.61
45.37

+1.59
49.66
41,92

52,94
+ 6.05

45.01
+ 1,00

ESPESOR
Paréng.
Esponj.

{um}

72.07 *

+ 2,00
62.63
+3.38

197.35
4 6.05

173.18
4 442

Epidersis
superior inferior
{um) {um)
20.81 % 16.38
+0.51 +0.42
16.52  15.03
+0.87 +£0.56
14.40  12.70
+0.98 +0.44
13.51  13.42
+0.30 +0.40

Relacibn

Emp/Esp

No/wa?

132
40.23

127
+0.49

adaxial
134
+0.26
abaxial
131
+0.26

adaxial
117
+0.20
abaxial
115
+0.14

Estomas
Largo
(um}

33.07
4 0.56

30.35
4 1.16

adaxial
T 32.9¢
+0.78
abaxial
33.54
+ 0.48

adaxial
33.23

+ 0.53
abaxial
33.69

+ 0.53

Los asteriscos corresponden al andlisis de varianza (ANOVA}: * P < 0.05 entre tratamientos

Ancho
(um)

21.68
+ 0.5

20.31
+0.57

adaxial
22.59
+0.73
abaxial
23.74
+0.35

adaxial
23.32
+0.49
abaxial
23.62

+ 0.43

Peso Foliar
Especifico
(g/a?)

4811
+1.03

35.82
+ 1,55

76.48 *
+2.74

69.29
t 1.52
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responden sensiblemente a los cambios en la demanda evaporativa
del ambiente (fig. 6).

Las tasas de fotoslintesis tanto de A. tripl/inervia como de

D. rospigliosii son méyores en el claro (68%‘ y 71%
respectivaﬁente) con respecto a los valores>registrados en la
soﬁbra del piso del bosque, con valores madximos de 1.26 - 2.32
Qmol m;2 s~! en 4. trib!iﬁervia‘; de 0.85 — 2.08 umol

m2 s 1! en D. roséfglibsii;vsiguiendo en los dos ambientes de

Luz un'curso estrechamente paralelo a la RFA.

Ambas especies mantienen un balance posifivo de carboﬁo en
la ‘sombra, con taéas muy.bajas de asimilacion«de CDZ" que en
promedio para A. triplinervia fueron ligeramente supe}iores

en comparacidn con D. rospigliosii

(0.13 - 0.72 umol m 2 s~
(0.04 - 0.67 wumol m'—2 s—l), alcanzando la saturaciédn luminica
alrededor de 100 umol m % s~ 1 (figura 13 y tabla 1).

Las mayores tasas de fotosintesis y menor conductancia
estomdtica en A. triplinervia, dan como resultado wuna mayor
eficiencia de uso de agua para los dos ambientes de luz (0.8 vy
0.5 mmol CO,/mol H,0 en claro y sombra respectivamente), en
comparacién con‘D. rospigliosii (0.5 y 0.2 mmol CO,/mol Hy0
en claro y sombra respectivamente).

Estas eficiencias de uso de agua son muy bajas, comparadas
con las reportadas para especies C, y C3 de habitats sombreados
de bosques montanos en Hawaii, las cuales presentan valores de
10.7 y 4.2 mmol COy/mol Hy0 para Euphorbia forbesii vy
Claoxylon sandwicense respectivamente (Pearcy y Calkin, 1883), vy
parecidas a las bajas A/E reportadas para la pardsita Fthirusa

marina y sus hospederos Coccoloba uvifera y Conocarpus erectus,
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ambas especies de manglér de las cdstas de Vénezuela (Goldstein
et al, 1989).

Al igual que en D. raspig]ias;; Dbefbauer y Strain (1984),
reportan una baja eficiencié intrinseea de uso de agua (A/Gs),
en Pentaclethra macroloba la cual es uné especie arbodrea
tolefante a l; sombra, atribuyéﬁaose éste cémportamiento a su
ocurrencia normalmente en sitios ianeg;dost En brin?ales
crecidos én lg sombra del piéo déf boéqﬁe del Argyrodendron
peralatum, una especie arﬁbrea dé bosques'llﬁviosos tropicales
en Australia, se reportan tasashfotosiﬁﬁétiéég maximas de 4 umol
m 2 é_l con tasas de transpiracibn. dev3.5 mmol m~ 2 s_l, lo cual

da una A/E de 1;14 mmol CO5,/mol H,0, parecida a la encontrada en

A. triplinervia (Doley et al, 1887).
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3.1.3 Respuesta fotosintética bajo condiciones controladas

en el laboratorio.
3.1.3.1 Fotosintesis vs Radiacién.

Las respuestas fotosintéticas é la iuz por unidad de area
foliar, para4p13ntulas de A. trip]fneryia y D. roépig]iosji que
crecieroq bajo condicioneékde cLaro (6% de la insolacidn total)
y en la sombra del piso del boéque (2% de la insolacidn toial),
se muestran en la figura 18 y tabla 8.

__gas m#yéres tasas de fﬁtosintesis fuéron encontrédas en los
individuos de las dos éépecies gue se desarrollaron en ei claro,
alcanzando valores muy similares (alrededor de 4 umol m™ % s 1),
aunqué» en A.v tripline}via fueron 1igeramépte mas eléQados,
apreciénQoser difereﬁcias”signific;tivas (P<0.05B), énfre ambas
especies;cuandoAse expresa la tasa fotosintética maxima (A max.)
por unidad de ;eéé; lo cual es debido principalﬁenté al mayor
peso foliar eépeclfico de las hojas Aé D. rospigliosii (%igura
19 y tgbla 8); | “

La saturacibﬁ lumlinica én el'cf;ré se halld entre 200 y 300
-2

y en la sombra se presentd entre 100 y 200 umol m

umol m 2 g1

s;? para aﬁbas especies (tabla 8}. Estas‘tasas fotosintéticas
son similares a lo;“valofés reportados por otroé autores para
especies de bosques lluviosoé troéié;les (ﬁooney eg al, 1984;
Aylett, 1985; Mulkey, 1986; Medina, 1986; Oberbauer y Strain,
1986 ; Chazdon, 1986 ; Aﬁez, 1937; Feicher et al, 1987; Darey et
al, 1987; Sims y Pearcy, 1989).

El punto de compensacidtn de luz fue bajo para los

individuos de las dos especies desarrollados en la sombra (A.



triplinervia entre 3 y 4 umol m 2 g1 y D. rospigliosii entre 1

2 —1).

y 2 umol m © s En el claro D. rospigliosii tuvo un punto de

compensacién mayor:‘(entre:7.y:.8 wumol m 2 s 1)

triplinervia (entre 6 y 7 umol m—2 s_l)

que A.
. Estos bajos puntos de
compenéacibnleh ambas especies cﬁncuerdan con los niveles de luz
registrados. en‘el piso déf bosque;bpermitiéndolesv maﬁtener un
nivel.pésitivo de asimilacibn durante la mayor pérte dél dia.

El fendimiento cuantico aﬁarente (basado en la luz
incidente), el cual es Qna‘medida de la eficiéécia de la
utiliéacfén de la luz eﬁ ia fotdslntes{s—(mol de’CDZ fi jados por
mof“ de fotones absorbidos‘ pdr una hoja), es mayor en las
pléntulaé deAA. t}fplinervia (sombra: 0;075; claro: 0.060) que
en D. ro;pig;fosif‘(sombra:‘6.043; élaro: 0.057) (fig. 26): No
huﬁd difereﬁcias sigﬁiéicativaé (Pé0.0S) en éste parémetro-entre
los tr;£amientds de fﬁz para ambas espécies (tabla 85,‘10 cual
es un ;ﬁdiéativo de que no‘se presenta fdt&fngibiéibh'en>hinguna
ae las especies. Résuf£a&oé similafés‘sdﬁ feportados én la
literatura para ecotipos de sol y sombra de diferentés especies,
llegépdose a lé conciggibn de qﬁe ef‘rend;miento Acuantico es,
’e;énc{almente, el.miéh6>en h&jas‘sanas de“ piantas éuéeriores,
sin importar la espeéie y/o élfégimen'de iuz, salvé excepciones
cComo son:‘Ala e#posicidh‘dé plantaé de sombrafa niveles de luz
excesivamente altos y‘plantas sujetas a estreses como son bajos
batenciéies hidricos fdligré; o bajas temperafuras (Bjorkman,
1981; Sims vy Pearcy,:iéBS). Al iguai>§ue en D."rospfgliosii

donde se encontrd que los individuos crecidos en el claro tienen

un mayor rendimiento cuantico, en plantulas de cuatro especies
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Figura 18. Relacién entre la tasa fotosintética maxima (A) y la
radiacién fotosintéticamente activa (RFA) para A. triplinervia en
(a) claro y (b) sombra, y para D. rospigliosii en (c¢) claro y (d)
sombra. Datos correspondientes a wmediciones realizadas baljcoc
condiciones controladas en el laboratorio. Las barras verticales

son los errores standard (n=4).
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Tabla 8.- Caracteristicas fotosintéticas de hojas completamente expan-
didas en individuos juveniles de A. triplinervia y D. rospigliosail
crecidos en la sombra del piso del bosque y en un claro (100 m2)
Medias + E. S. (n = 4)

TRATAMIENTO A. triplinervia D. rospigliosii
Respiracidn Oscuridad (umol/m?:s)

Claro -0.3429 + 0.070 -0.6583 + 0.09 x
sombra -0.1820 + 0.003 -0.0348 + 0.03

Pto. Compensacidén de luz (umol/m2: s)

Claro 6.50 + 1.09 7.50 + 2.12 x
sombra . 3.50 + 2.12 1.67 + 0.82
Rendimiento Cudntico (mol CO02/mol fotones)

Claro 0.060 + 0.02 0.057 + 0.02
sombra 0.075 + 0.06 0.043 + 0.01

Tasa Fotosintética Maxima (umol/m2-s)

Claro 4.40 + 0.64 4.01 + 0.26 *
sombra 2.87 + 0.63 1.57 + 0.04

Tasa Fotosintética Madxima (nmol/g* s)

Claro 99.76 + 12.06 *x 52.52 + B8.18 ¥ XX
sombra 80.08 + 17.53 23.01 + 0.62

Tasa Fotosintética Madxima (umol/mol N-:s)

Claro 59.30 + 7.17 56.74 + 8.84 %
sombra 52.84 + 13.68 27.13 + 0.76
Contenido de Nitrégeno (mg/g)

Claro 23.57 + 0.80 *x xx 12.96 + 0.39 *x
sombra 21.25 + 0.63 11.31 + 0.41
Contenido de Clorofila (mg/g) A

Claro 9.20 + 0.25 6.98 + 0.40 x
sombra 8.31 + 1.30 9.56 + 0.33
Relacion Clorofila/Nitroégeno

Claro 0.39 + 0.02 xx 0.54 + 0.03 * xx
sombra 0.39 + 0.07 0.85 + 0.05
Relacién Clorofila a/b

Claro 3.10 + 0.33 1.82 + 0.16
sombra 2.59 + 0.36 2.14 + 0.17

Peso Foliar Especifico (g/m?)

Claro 44.11 + 1.03 ¥ XX 76.48 + 2.74 X XX
sombra 35.82 + 1.55 68.15 + 1.97

Los asteriscos corresponden al Andlisis de Varianza (ANOVA):
3 P < 0.05 entre tratamientos
32 P ( 0.05 entre especies
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Figura 19. Relacifén entre la tasa fotosintética maxima (A) y el
peso foliar especifico para A. triplinervia y D. rospigliosii, en
plantas crecidas en un rango de disponibilidad de luz (claro y
sombra) . Los valores de las ecuaclones de regresion y r estan
incluidos en la figura.
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arbdéreas maderables tropicales de Africa, crecidas bajo varios
regimenes de luminosidad se encontrd que no existen evidencias
que sugieran que el rendimiento cudntico fuese incrementado en

plantas cultivadas en bajas intensidades de RFA (40 umol m 2 s

1), mads por el contrario, el rendimiento cudntico en £res de las
eépeéies fue mayor en las plantulas cultivadas bajo alta RFA
(1000 umol m 2 s” 1) (Kwesiga et al, 1986). Chow et al. (1988)
éitado en Sims y Pearqx (1989), en¢uentran también que el
rendimiento cuantico es mayor en plantas de Alocasia macrorrhiza
(especie del | sotbbosqﬁe) crecidas en altdg' nivelés de
luﬁinosidad. - |

Sin embargo, en un estudio sobre la respuesta fotosintética
de cinco esbécies arbdéreas de bosdﬁes lluviosos tropicales , se
encontrd que las plantas quevcrecieron en pleno so{ (100% de la
irradiécién solar); tuQieron un réAdimgéntb cuantico mehor que

las plantas que crecieron en la sombra (6% de la irradiaciodn

csolar), exhibiehdo-lcuatro de eéstas especies Qn potencial
limitado de aclimatécibn a la 1uz>(Langenheim et al, 1984). De
igﬁal modo para dﬁsiespecies de palmas del sotﬁboéque de un
bosque lluvioso tropical en Costa Rica, sé ‘reporta que el
v;endimiento cuéntiéo fﬁe signifiéétivamenﬁe .menor | en el

tratamiento de sombra parcial (25.5% de la irradiacibn -solar)
comparado con él tratamiento de soﬁbra ﬁotal (1.4% de la
irradiacidn solar) (Cﬁazdon, 1986 . Para éste misho (bosque,
mediciones de fluorescencia de la <clorofila y rendimiento
cuantico fealizadés conrel objéto de detefminar el g;ado de
fbtoinhibici@n que pudieran presentar pl%ntulas ae especies

arbéreas al exponerse a niveles altos de radiacidn, revelaron
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que las plantulas crecidas en la sombra, al ser trasladadas a
condiciones expuestas (40% de la irradiacién solar), presentaron

diversos grados de fotoinhibicidn de acuerdo a la especie y tipo

'

de hoja (Fernandez y Fetcher, 1991).
Las tasas menores de respiracidn en 1a oscuridad se

encontraron en plantas.de ambas especies que éfecieron én la
sombra, cuyo valor para A. triplinervia fue de -0.1820 umol m 2

2 -1

s™1 y para D. rospigliosii de -0.0348 umol m “ s . Las plantas

que crecieron en el claro presentaron las mayores tasas, siendo

la de D. rospigliosii mayor (-0.6583 umol m “ s que la de A.

triplinervia (-0.3842 umol m 2 s 1),

Ep ambaé.especies la tasa de respiracién en la oscuridad
pér:‘uqiaad de area féiiér,‘ ﬁost;ar;n tenéenciasrniinealmente
deéfecientes éon respeéfo a£ pes§ féiiar por unidad dé area y a
léucénfidadvde nitrﬁgeno total pd; unidad de pesb en“él rango de

disponibilidad de lué al que fﬁéron expuéstas las plantulas
!(clérq ylsombraf (figs. 21 y 22), {o cuaiugddria estar aé;ciado
a la régulaéiﬁn de la respiraéibn (prin;;palmente Ndéterminada
por lav VAemanda ‘de ‘ATP fquériaa parav la | biosintesis
heterotréfica), y también en pa;té‘é la Hmenor c;ntidad de
maquinéfia respiratoria y ménéres éostoé dé mantenimiento de los
individgos desarrollédos en la sombfa én'comparaciOn éoa iés que
crecierbn éé ei claro (Bjarkﬁan, iQBi); |

Céntrariamente alo espefado,‘la especie colonizédora de
Vclaros (A. triplinervfa) aparenfemen£e“no fue capaz de ajustar

sus tasas fotosintéticas maximas al ambiente de luz

prevaleciente (diferencias no significativas (P<0.05) entre los



RE=

90

o8
L
]
]
a1
I
g
I:--'.!L
i
l_.J
e
-]
il
a:l
T
-3
—_
it
o
8
gl

0.0+

A
@]

A

"" Y
= . -0.3+ S
SR , K

0150
a
=g

_’ﬂ

K r"‘ ‘ e
&
-
s
-

ol

i
mol
8

“
-

—0.5+

et

PIR,
(i
o
oa

3

T

— 5 -

T

1.0
A

PESO FOUAR ESPECIFICD {g/m=)

'y

Figura 21. Relacibn entre la tasa de respiracién en la oscuridad
y el peso foliar especifico para A. triplinervia y D. rospigliosii
en plantas crecidas en un rango de disponibilidad de luz (claro y
sombra}. Los valores de las ecuaciones de regresidén y r son
incluidos en la figura.



91

® A triplinervia y=1.02—008x r=092
C D, rospigliosii y=2.74-026x  r=0.86

0,0
@

0

— |

- 1
. !
< , @ o
._: - l:‘, 3 4 ll' 'n,.
= — 1 .,
oo ‘l 3
= '.
"‘_'_ Ao ] "'-..
L2 :l: l’ ,
=~ 05t |
ol | L

] AL
[ A1

PIR

- L8+ (b
L7
Lel
=
- 1.0 } f —} f } i
o 5 10 15 20 25 a0
1 "-' '—' ,l" )
FITROGEND (mg /g
Figura 22. Relacidon entre la tasa de respiracion en la oscuridad

y el contenido de nitrogeno foliar para A. triplinervia y D.
rospigliosii, en plantas crecidas en un rango de disponibilidad de
luz (claro y sombra). Los valores de las ecuaciones de regresion
y T son incluidos en la figura.



92

dos tratamientos de luz), no asl D. rospigliosii, en donde se

observa una clara diferenciacidn en sus respuestas de acuerdo al

aﬁbiente de luz en el cual se desarrollaron sus hojas. Patrones
similarés han sido reportados por Fetcher et al (1887), para
especies de arboles de un bosque lluQ{oso tropical premontano en
Costa Rica, llegando a 1la conclﬁsién de que para algunas
especies parece no haber ninguna relacién enire el grado de
tolerancia a la sombra y la capacidad de ajuste de las tasas

fotosinteticas maximas.
3.1.3.2 Fotosintesis vs Temperatura.

El éptimo de temperatura para la fotosiﬁ£esis se enéontrb
alrededor de 18°C tanto para A. tripl/inervia como para D.
rospigliosii, wvalor que es por lo general muy/ cercano al
promedio deitemperatura del aire que experiméntan ambas especies
en Vsus ambientes de iuz respectivos. Cabe destacar, que D.
rbspig!iosii £iene un rango de o6ptimos mas amplio que A.
triplinervia, lo cual apoya parcialmente lo.encontrado acerca de

su mayor respuesta de aclimatacion (fig. 23).
3.1.3.3 Contenido de nitrégeno y clorofila foliar.

El contenido foliar de nitrdgeno total por unidad de peso

alcanzd valores mas altos en las pldntulas desarrolladas en el

claro der ambas especies, siendo significativamente mayor
(P<O0.05) en A. triplinervia para los dos ambientes de luz
respectivos (tabla 8 y figura 24). Un menor contenido de

nitrégeno en hojas de sombra y en especies propias de ambientes

no expuestos, se debe a que generalmente las plantas de sombra
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tienen niveles mucho mds bajos de RUBISCO que las plantas de
so{, y se considera que el contenido mas bajo dek proteina
solﬁble en las plantas de éambra, les confiere un ahorro
importante Lque no éfecta su tasa de fotosintesis a bajas
intensidades de luz, pero é su Qéz sugiere que es la causa por
la cual las plantgs obfigadas de sombra no son capaces de tener
tasas altas de fotoslntesis a luz saturante. De éste modo el
ambiente de luz en él cual se desarrollan las hojas‘determina en
parte su capacidad para utilizar altas intensidadés de lﬁé para
la fotoslintesis, principalmente regulando 1la sintesis de
RUBISCO, pero también a través de la sintesis de pigmentos en
los cloroplastos. |

Las plantas de sombra son conocidas por contenér .mayor
cantidad de clorofilas (a + b) por unidad de peso seco que las
hojas de plantésfque crecen a plené exposicioén, lo cual esta
asociado con la capacidad de utiliz;ciéﬁ de bajo flujo cuantico
en los ambieAtes sombreados (Ejarkman, 1981 y Medina, 1986 a).

No hubok aiferencias significativas (P<0.05) en las
cantidadades de cioréfila por unidad de peso entre ambas
especies, encontrdandose que en A. triplinervia los valores en el

claro fueron ligeramente superiores (9.20 mg/g) que en la sombra

{8.31 mg/g), mientras que en D. rospig)iosii la concentracidn de
clorofila en la sombra (9.56 ﬁg/g) fue significativamente
superior (P<0.05) gque en el claro (6.98 mg/g}) (tabla '8). Al

expresar las concentraciones de clorofila por unidad de area,
las tendencias son similares pero con diferencias significativas

(P<O0.05) tanto entre especies como entre tratamientos con
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Figura 23. Respuesta de la fotosintesis (A) a la temperatura,
para (a) A. triplinervia en claro y (b) D. rospigliosii en
sombra. Datos correspondientes a mediciones realizadas bajo
condiciones controladas en el laBor?torlo Ajuste polinomial de
segundo grado. RFA = 650 umol/m . Las barras verticales son
los errores standard (n=4).
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valores de 405.898 - 286.87 mg/m2 de clorofila (a + b} para A.
triplinervia y 534.97 - 642.31 mg/m2 para D. rospigliosii en
claro y sombra respectivamente. Resultados similares han sido
reportados para plantas de sol (Solanum dulcamara y Betula
verrucosa), donde el contenido de clorofila por unidad de Area
se mantiene relativamente constante sobre un amplio rango de
niveles de 1luz, pero un sombreo intenso puede causar una
disminucidn significativa en el contenido de clorofila. Por el
contrario, wuna especie obligada de sombra ( Cordyline rubra),
que crece en el piso del bosque presenta mayor contenido de
clorofila que plantas crecidas a altas intensidades de 1luz
(Bjdrkman, 1981).

La relacidn clorofila/nitrégeno, puede utilizarse como un
Indice para caracterizar las plantas de sombra. En el presente
estudio se encontraron diferencias significativas (P<0.05) entre
ambas especies para la relacibn clorofila/nitrégeno, manteniendo
A. triplinervia valores similares (0.38) en <claro y sombra
respectivamente, mientras que en D. rospigliosii se observa que
existe wuna respuesta de aclimatacidn a los ambientes de luz
respectivos presentando valores menores en el claro (0.54) que
en la sombra (0.85) (tabla 8). Azdbcar (1868) citada en Medina
(1886), en un estudio detal lado de la relacidn
clorofila/nitrégeno en plantas de sol y de sombra, concluye que
las plantas de sombra tienen mayor cantidad de clorofila por
unidad de nitrdgeno que las plantas de sol, lo cual esta
relacionado con la mayor eficiencia para el aprovechamiento de
las bajas intensidades de luz por las plantas de sombra. Evans

(1889) reporta también que en hojas de varias especies de
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plantas gque crecieron en alta y baja radiacién, la relacidn
clorofila/nitrégeno es significativamente mayor en la sombra, lo
cual estd asociado a una mayor alocacion (20 a 40%) del

nitrdgeno foliar a las membranas tilacoides de los cloroplastos

en las plantas de sombra.

La aclimatacidn a bajas intensidades de luz también es
generalmente acompafada por wuna disminucidén en la relacidn
clorofila a/b, debido a un incremento en la proporcién de
clorofila en el complejo cosechador de luz 11, el cual esta

asociado principalmente al fotosistema Il (FS Il). Esto puede
representar una adaptacidn a los niveles bajos de RFA
disponibles al FS Il en relacidn con el FS 1, debido al filtrado
de la luz por las hojas en los ambientes sombreados (Glazer vy
Melis, 1987).

Para un mismo ambiente de luz la relacidén clorofila a/b fue
mayor en A. triplinervia que en D. rospigliosii no detectandose
diferencias significativas (P<0.05) entre tratamientos (tabla
8). Los valores de A. triplinervia en la sombra fueron menores
(2.59) que el claro (3.10) tendencia que indica aclimatacidn él
ambiente de sombra, mientras que en D. rospigl/iosii la relacidn
fue mayor en la sombra (2.14) que en el claro (1.82), lo cual no
refleja el patrén de aclimatacidén anteriomente mencionado. En
estudios sobre la capacidad de aclimatacidn fotosintética a
distintos reglmenes de luz en una especie de sombra (Alocasia
macrorrhiza) y otra de sol (Colocasia esculenta), se encontrd
que en A. macrorrhiza para el mismo ambiente de luz la relacidn

clorofila a/b es mayor que en C. esculenta que es la especie de



98

sol (Sims y Pearcy, 1989).

La tasa fotosintética y el contenido de nitrégeno total de
lés hojas en el rango de disp;nibilidad de luz al que fueron
expuestas (claro y sombra) las planfas de las dos especies
estudiadas, presentaron unaAalta correlaciodn lineaf tanto en
base al Area foiiar 1como al peso, apréciéndose me jor las
diferencias entre ambas especies en base‘a éste &ltimo> debido
principalmente a la mayor relacian peso/area en las hojas de D.
raspig]ibsii (fig. 25).
| Una esg;eéha relaciodn éntré éstas variables ha sido
ampl iamente reconocida péra nuﬁerosaélespecies Cg vy Ca, dado que
:todos. los procésos bioquimicos y fotobioldgicos de la
fotosintesis re;ﬁieren compuéstos nitrdgenados (ﬁield y Mooney,
1986; Evans, 1989). | |

Con él fin de disminuir ias variacionéskﬁue se presentan en
la relacidn enﬁre la tasa fotosiﬁtética maxima (Amax) alcanzada
para un nivel dado de nitrégeho, entre las especies débido las
diferencias en el peso foliar especlfico, es util considerar el
1ndice "eficienéia 1inst$nténeai de us; de ﬁitrégeno" {EIUN)
‘definido como el cociente entre la capacidad fotosintética y el
contenido de nitrégeno foliar, el cual puede ser utilizado como
un indicativo del funcionamiento potencial bajo condiciones
definidas que permite comparaciones directas entre las especies
(Field et al, 1983; Field y Mooney, 1886).

La EIUN fue mepor en las plantas con mas baja tasa
fotosintética madxima (A max) e incrementd con A max. Alchornea
triplinervia ‘presentd valores mayores  de EIUN gue D,

rospigliosii en los dos ambientes de luz, aunque las diferencias
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no fueron significativas (P<0.05). EA el claro A. triplinervia
fue ligeramente mas eficiénte en él uso aé nitréogeno (59.30 umol
mol N1 71 que D; rospigliosii (56.74 umol mol N1 s_i),
mientras que en la éombra A. triplinervia fue significativamente

(P<0.05) mAs eficiente (52.84 wumol mol N1 g1

que D.
rospigliosiir(27.18 umol mol N ! s71) (tabla 8).

Estos resultédos coﬁfirmanrlo sggerido anteriormente acerca
de la mayor respuesta de aclimatacibh’a cambios.enkél ambiente
de luz en D. rospjg]iosii, el cgal en 1a éémbra prdbgslementé
invierte mayor caﬁtidad de ﬁitrbgeno por unidadAde‘area foliar

en pigmentos y proteinas cosechadoras de luz y también en la

construccidn de compuestos que sirven de defensa y proteccidn

contra hervivoros y patégenos {glucdsidos cianogénicos,
alcaloides, aminoéqidos tdxicos, etc), haciendo poca ‘inversibn
en RUBISCO y otras enzimas procesadoras del CO, (Gulmon vy

Mooney, 1986; Field y Mooney, 1986).

3.1.4 Componentes del potencial hidrico foliar

El significado 'fisioldgico de los potenciales  hidricos

foliares medidos en el campo fue interpretado en base a los

‘componentes del mismo a partir de. curvas presién - volumen
(Tyree y Hammel, - 1872), con el fin de conocer algunas
propiedades hidricas de los tejidos foliares gque . podrlan
explicar posibles adaptaciones para superar deficiencias

hidricas de las especies estudiadas.
En las tablas 4 y 5, figuras 9 y 10 se muestran las

variaciones estacionales de algunos pardmetros del .potencial
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hidrico foliar obtenidos a través de las curvas presidn -

volumen, como son: el potencial osmético a saturacion (POs) y en

el punto de pérdida de turgor (POpt), los cuales se utilizan
como indicadores de la capacidad de osmorregulacidén de los
tejidos vegetales. Valores mds negativos en cualgquiera de éstos

componentes durante el perlodo de sequia, se consideran como una
medida de la habilidad de la planta para ajustarse osmoticamente
y por lo tanto mantener parcialmente el turgor de sus tejidos

(Goldstein et al, 1986).

Los potenciales\osméticos de saiuracibn y en el pﬁnﬁo de
pérdidav de A turgor promeaio durante el afio, fueron
significétivamente (é<0.05) ﬁayores {menos negativos) en A.
triblinefvia (POs= -1.05; P0p£= —;.32) comparado con D.
rospigliosii (POs= -—-1.30; POpt= -1.66), no encontrandose
diferencias estadlsticamente significativas (P<0.05) entre la
estacidén lluviosa (marzo a noviembre) y la estacidn seca
(diciembre a febrero), para ninguna de las dos especies.
Solaﬁente duranté los meses de febrero (época seca) y mayo
(época lluviosa), éev observa una tendenqia de disminucidn
(aunque no significatiQa, P<0.05$, en ambos parametros (POs,

POpt) para las dos especies.

' Esta relativa constanqia en POs y POpt a lo largo del afo,
es ﬁn indioativo de que no se presentan deficiencias hidricas
estacionales marcadas para ninguna de las dos especies, en un
émbiente con buena disponibi}idad hidrica como lo es la selva
nublada.

Los otros parametros derivados a partir de las curvas
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presidén — volumen como son: POs - POpt; el contenido relativo de
humédad en el punto de péfdida de iﬁféor (CRH5) y el porcentaje
de agua oémbtica en el pgnto de péréida de‘turgor (%Agua®),  no
mostréron diferencias sigﬁificétivas (P(0.0S) entre las especies
ni entre los do# periodoé de pluviosidaa (fablas 4 y 5).

]La diferenci; eﬁtre POs y‘POﬁf (ﬁDs - POpt), definida por
Meinzef et al (1é83) coﬁo 1é capacidad de ajuste osmobtico pasivb
durante la. Aéshidratacién‘del tejido, mostro valores‘ ahuales
éromedio meno;es en A; t}ipl;nefv;a (0;27 MPa) que en D.
rospigliosii (0.36 MPa). Durante la é;£aci6n llu;iosa taAto A.
trip!jﬁérvia csmo bD.‘ rospig]ios;i presentaron valores muy
v;imilares (0.27 y 0.29‘MPa“fespectivaménte) mientra; que en la
estaciodn Tseca léé diferéncias fueron mayores, aunque no
significativas (P<0.05) 7(0.26 y 0.42 respecfivamente),
obser?éndose cierﬁa tendegcia a uh mayor ajuste osmbtico pasivo
en D. rospigliosii. d |

El contenidé relativo de humedad én el punto dev‘pérdida de
turgor (CRH®), .el cual es una medi&é de la habilidad de la
planta para mantenérrelvturgor eﬁ presencia de un incréhento en
el deficit hiafico foliar, presentbrvalores promedio anuales
ligeramente menores en A; triplfnefvia (82.70%) qﬁe en D.
rospigliosii (84.10%). En el mes de febrero (época;secé), donde
se detectd el mayor deéficit hidfiéor en émbas eépecies, A.
triplinefvia mostréd el menor valor del afio (CRH°= 78.49%),
mientfaét que en D. rospjgfibsij se encontrdé que bpresenfa un
valor siﬁilar al de septiembre (C§H°= 89.72%), quejes‘ uﬁ mes
tipico de la época lluviosa. Resultados similares a este Uultimo

son reportados por Afiez (1987), para algunas especies arbodreas
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de selva nublada, eﬁ‘aonae el menor CRH® és:enconﬁradb en los
meses de méyor prec{pifécién, atribuyéndose ésfe compor£am&ento
a cambios ontogenéticos de las hojas méé gue a variaciones
hidricas del ambiente.

El porcentaje de agua osmética retenida en el punto de
pérdida de turgor (%Agua®), mostrd valores promedio anuales muy
parecidos (22.07% y 21.51% para A.triplinervia y D. rospigliosii
respectivamente), encontrandose que fueron levemente mayores
durante la época seca en ambas especies,

Aungque no se realizaron cursos de poténcial hidrico foliar
en el campo Yy curvas presidén - volumen en plantas
transplantadas de las dos especies a condiciones diferentes de
su habitat natural de luz (A. triplinervia en sombra y D.
rospigliosii en claro), es probable que existan ajustes en estos
parametros orientados hacia un aumento en los potenciales

hidricos foliares minimos y en los potenciales osmbdticos de

saturacidn en individuos de A. triplinervia crecidos en la
sombra, y viceversa en el caso de D. rospigliosii en el claro,
donde posiblemente estos parametros muestren valores mas

negativos que le permitan explorar ambientes con mayor demanda
evaporativa o deficiencias hidricas manteniendo el turgor de sus
tejidos. Ajustes de este tipo han sido reportados por Myers et
al (1987), para individuos de Castanospermun australe (especie
arbdérea de un bosque lluvioso +tropical an Australial,
encontrdndose una disminucién de 1.00 MPa en el potencial
osmbtico de saturacidédn entre individuos crecidos en claro vy

sombra respectivamente, y también por Oberbauer et al (1987), en
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hojas de Pentaclethra macroloba correspondientes a diferentes
posiciones de la planta (dosel, intermedias, piso del bosque),
con valores de POs 0.29 - 0.34 MPa menores en las hojas del

dosel que las hojas del piso del bosque.
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3.1.5 Descripcidén de algunas carateristicas de 1la anatomia
foliar

En el presente trabajo se investigaron algunas

caracteriéticas ‘de la anatomla de la hoja relacionadas con la

respuesta de aclimataéibn de A. tripljnerVia y D. rospjgliosji a
cambios en el ambiénte de‘luz.

Los pardmetros de la estructura foliar estudiados conciernen
fundamentalmente a variaciones en 1la cantidad de aparato
fotosintético por unidad de Area foliar,'que se verla Peflejado
en el espesor Ae iémina foliar; peso‘fbliar especlfico y por
ultimo —veni los cambios en la' densidad estomatica como
consecuencia dé aumentar o dishinuirbel flujo cuantico en el
cual se desarrollan laé hojas de ambas especies.

En la tabla‘7, se.resumen los pardmetros estudiados vy la

significancia (P<0.05) de las diferencias entre los tratamientos

de luz (claro y sombra) para ambas éspecies.

Las hojas de A. triplinervia desarrolladas tanto en el claro
como en la sombra, tienen un tamafio mediano (20 - 100 cm2)
(Vareschi, 1966 citado en Roth, 1886), con caracteres que

tiendeﬁ a ser higromorfos tilpicos de hojas de sombra como son:
un limbo delgado y de consistencia mas o meﬁos blaqda; epidermis
uniestrafificada compuésta por ceélulas ‘relativémente grandes;
ausencia de hipodérmis y de pubescencia densa; hojas bifaciales
(parénﬁuimé en eméaiié?da se encuentra en una cara y el
parénquima esponjoso en la otral; una sola capa de paréngquima en
empalizada con células alargadas en forma de embudo y abundantes
cloropias£os grandes; pafénquima esponjoso con células de forma

redondeada, con pocos cloroplastos pequefios, de consistencia
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medianamente compacta con mediano ndmero de espacios
intercelulares presentando una 'profusa vascularizacidn; en
general wuna reduccidn del me;bfilo - de alll la delgadez de la
ho ja; estomas superficiales Unicamente en la cara abaxial,
dispersos, en nuimero reducido y relativamente grandes.

Comparaciones de la estructura de la hoja de ésta especie

entre los dos regimenes lumlnicos en los cuales se
desarrollaron, muestran que tanto el espesor de lamina como el
peso foliar especlfico (PFE) fue significativamente (P<0.05)

mayor en el claroy(160.25 um; 44.11 g/m2Z2) que la sombra (145.25
um; 35.62 g/m2). ‘Esta reduccianQEl éspeéor de lamina en la
sombra fue producto fﬁﬁdamentalmente de una significativa
(P<0.05) reduccibﬁ en el espesor de lé epidermis superior y del
parénquima esponjoso (fig. 26). A pesar de que se esperaba que
las céelulas del paréﬁéuimé en empalizada tuvieran wuna mayor
longitud en las ﬂojaé desarrolladas en el claro,‘ ésto no
sucedibd, _manteniéndose-‘una relacidn ‘empalizada/espoﬁjoso muy
similar _eﬁ ambos ‘ambientes, e‘ incluso superiork (aunqﬁe no
significativamente) P<0.05)v en la sombra. En cuabto a la
densidad estomatica, ésta fue apenas superior en las hojas
desarrolladas»en el claro (132 est/mmZ)? presentando célglas con
una longitud significétivamente (P<0.05) mayor (33.07 ums ﬁue en
la somb?a donae la densidad estomética.fue de 127 est/mm2 con
una longitud promedio de células de 30 ;m.

Con respecto a D. rospigliosii, las holjas de éste
desarrolladas en los dos ambientes de luz respectivos (claro vy

sombral), presentan caracteres que tienden mds a la xeromorfia
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tipica de las hojas de coniferas como son: hojas pequefias,
esquamdfilas (hasta 1 cmz), mas o menos coriaceas cubiertas por
una gruesa cutlicula por la cara adaxial y abaxial; debido a wuna
torsidn en la base de la hoja forman series en un solo plano, la
cara adaxial ﬁacia arriba por‘el lado derecho y la cara abaxial
hacia abajo por el lado izquierdo (Quintero, 1981); una
epidermis de una sola capa de células y una hipodermis de una a
dos capas, discontinua debido a la presencia de estomas, con
células engrosadas aparentemente fibras que le proporcionan

resistencia y a su vez podrla servir como tejido aculfero; hojas

equifaciales (parénquima en empalizada en ambas caras de la
hoja), cloroplastos igualmente abundantes y aproximadamente del
mismo tamafio en todés las capas del mesofilo; el parénquima
esponjoso es medianameéte .compacto, con pocos eSpacios
intercelulares, con tendencia al alargamiento de las células
paralelamente a la superficie de la hoja (orientacidn
horizontal); caracteristico es la presencia de un solo haz
vascular colateral cerrado, formando asi la vena media. El

xileﬁa constituido por traqueidas y el floema constituido de
hileras de células cribosas y aigunas células parenquimaticas.
Tejido de transfusidn puede estar rodeando la vena vascular,
proyectandose aliformemente. Este esta compuesto por células
alargadas parenquimaticas y traqueidas que se extienden hacia
afuera desde cerca de las venas hasta dentro del mesdéfilo. Su
origen y funcidn no ha sido determinado satisfactorimente, pero
generalmente se supone que interviene en la translocacidén entre-
los haces vasculares y el mesofilo. Se notan 7 conductos

resinl feros: 2 a cada margen de la hoja, denominados laterales y
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3 conductos asociados con el haz vascular, denominados canales

resinl feros del vmedio, uno debajo del floema y los otros dos
situados lateralmente a este (Quintero,” 1981). Ho jas
anfiestomdticas (esto&as por‘ la cara adaxial vy abaxial)
superficiales y/0o ligeramente hundidos por debajo de  la
epidermis, dispuestos linealmente, en numero reducido y
relativamente grandes; presentan 2 célﬁl#s oclusivas y de 4 - 5
células subsidiarias ( 2 células subsidiarias polares y de 2 - 3

subsidiarias laterales).

Las hdjas desarrolladas en el <claro de ésta especie,
preseﬁtaron un espesor de lamina y peso foliar especlifico mayor
(263.10 wum; 76 .48 é/mz) que las hbjas crecidas en la sombra
(240.61 um; 69.29 g/m2). El méyor espesor de lamina de las
ho jas desarrolladés en el clarobfue producto principaimente de
un espesor superior del! parénquima esponjoso, ya que no se

detectaron variaciones significativas (P<0.05) en =1 parénquima

en empalizada ni en la epidermis superior (fig. 26). La
densidad estomdtica fue significativamente (P<0.05) mayor en
ambas caras del limbo, para las hojas crecidas en el claro (ad.=
134 est/mm2; ab.= 131 est/mm2) que en la éombra (ad.=117
‘est/mmz; ab.=115 est/mm2). El tamafio de las células estomdaticas
fue muy similar en ésta especié para los dos ambientes de luz

respectivos (claro y sombra).



4. DISCUSION. -
4.1 Balance hidrico y mecanismos de regulacidn estomAtica.

Los resultados obtenidos muestran que existen dos patrones
Bien diferenciados en cuanto a las tasas de transpiracibn vy
regulacidn estomatica de las pérdiaas de agua en las dos
especies estuaiédas.

La especie colonizadora de claros, A.triplinervia, se
cafécteriza pbr maﬁtener tasas de transpiracidén y conductancia
estomdtica baja y con pocas osciléciones durante el dia en
comparacidn con VD. raspig!ios;;; que presentd valores de
traﬁspiracién i y conductancia mas elevados vy con cierre
estqﬁético paréial aitamente sensible a la demanda 7evaporativa
del aﬁbiente (éig; 6), mas que por ‘la disminucibn ‘de los
potenciales hidricos foliares los cualés se -mantiénen con
valoreé altos (menos negagivos) eﬁ el transcurso de .las
mediciones. Este tipo de control'estomético ha sido reportado
para ﬁuchas eséecies de diferenfes formas de vidé (Schulze et
al; 1872; Kaufménn, 1876, 1882; Pallardy y Kozlowski, 1879;
vOsonubi y Davies, 1880; Whitehead e£ al, 1981; Meinzer et al,
1984; Cavalier, 1986). Trabajoé gque reportan el cierre
estométicé prégresivo de algunas éspecies a medida que el aire
se hace mds seco, fue seguida por la observacidn critica de que
en algunas plantas esta respuesta ocurre a pesar de una
disminucién delvdéficit hidrico de la hoja. Estas observaciones
confirman los resultados encontrados por Lange et al (1971)

citados en Schulze (1986), en epidermis éisladas del helecho

Polypodium vulgare y Valerianella locusta de que los estomas



responden directamente a cambios en la humedad, los cuales
" podrian ser independientes del estatus hidrico del meséfilo. La
respuesta estomdtica a la humedad ambiental refleja un mecanismo

que previene tasas extremas de pérdida de agua evitando asl

estres hildrico cuanqo las plantas estadn sujetas a altas
demandas evaporati;as. Aunque los mecanismos conoerniéntes al
control estomdtico por la humedad ambiental no“ han sido
claramente estabfecidos, algunas hipdtesis proponen ‘éue este

tipo de respuesta es consecuencia de la transpiracidén cuticular,

asumiendo que la estructura de la cutlicula es la de una membrana

porosa la éual tiene’ trazas‘v(o pequefias cant;dédes) de
sustancias polares que se hidratan en funcibn de 1la humedad
atmosférica, cambiando asl su conductancia (conductagcfa de la
cutidula), dependiendo la transpiracidn cuiicular de la
Concentfacibn de Qapor en el aire. La transpiraéidn éuticular
regularla véntonces» el. turgor de la epidermis IQUe a su vez

gobernarla los procesos hidroactivos del tamafio de la apeftura

estomatica. Otra hfpbtesis sugiere que ésfé tipo de respuesta
puede ser consecuecia de la‘ évaporacibn desdé las paredes
internas de las células guardiane§ y acompaﬁantes ’ siﬁ embargo
este ﬂitimo‘mecanismo no producirlila un»descenso estable en las

tasaé de £ranspiraci¢n con incremeﬁtos de'la demanda eQapofativa
(Schulze y Hall; 1982; Schulze, 1986).

Las tasas de transpiraciédn vy conductancia estomatica
encontradas en eéte trabajo se encuentrén Aentro del rango
reportado para especies ﬁrbbreas de bosques lluviosos tropicales

(Chiarello, 1984; Cavalier, 1986; Atiez, 1987; Doley et al; 1987;



Montilla, 1989; Reich et al, 1881). Sin embargo, las menores

tasas de transpiracidn, conductancia y el menor control
estomatico de A. triplinervia comparado con D. rospigliosii,
contradice 1o que generalmenﬁe se ha encontrado, de que las

especie; de las etapas sucesionales tempranas presentan tasas de
transpiracién‘ mucho'més altas que las especies tolerantes a la
sombra (Bazzaz'y Pickett; 1880).

Probablemente una régulacibn estomdtica controlada por el
DPV, como la que preséﬁtan las plantulas'de D. rospigliosii no
sea wuna ventaja en ambientés tan sombreados y humedos, sin
deficiencias hldricas aparentes durante el afio, como lo es el
pisé del bosdue, pero'pasiblemente si representa’ un mecanismo
efectivo de ‘control de las pérdidas de ‘agua en individuos
adultos que constituyen Gn estraﬁo emergente; en donde pueden
haber défici£é.hidricos en las partes aéreas de la planta que se
encuentran sobré los 40 m. y mas aun por la alta resistencia
hidraulica al flujo que presehtan las conl feras. Meinzer et al
(1984); llegaron a ;5nélusiohes similares estudiando el efecto
deb la humédad ambiental sobre ei control estomAtico de
Podocarpus o]ejfo]ibs'y'Decusﬁcaréus raspig]iaéii, encontrando
que en iesta tltima especie, élvcierre estomdtico ocurre con
incrémentos én la demaﬁda evaporativa, siendo independiente ‘del
estado hlidrico generél ée la hoja y a pesar de dismihuciones
reaies de la tasa de.transpiracién con incrementos de la demanda
evaporativa. Este tipo de respuesta estométicé ha sido
obéervado en varias especies de conlferas (Bennett y Rook, 1878;
Jarvis, 1980 citados en Schulze, 1986) . AlgunosA estudios

realizados con angiospermas lefiosas indican que los efectos



estomdaticos sobfe la tranépiracibn. durante la respuesta a
cambios en la humedad‘del ambiental son menores y ocurren
substanciales incrementos en la tasa de transpiracibg con
disminuciones en la humedad atmosfériéa externa (Khafi y Hall,
1976; Osonubi y Davies; 1980 citados‘en Schulze,.1986).

La mayor éonductancia estomatica y tasas dé transpiracidn
encontradas en D. rqspig!iosij se explica en pafte, por el hecho
de que ésta especie tiene holjas anfiestométicés (116 estomas/mm2
- cara adaxial y 118 estomas/mm2 - cara abaxial), lo cual ademas
aumentaria al doble la conductancia en capa limite, en
comparacibn_con A. triplinervia que posee hojas hipoestomaticas
(128 estomas/mm2 - cara abaxiaf). Sin embargo, Mott ét al
(1982), al discutir gl significadovadaptativo AE poseer hojas
anfiestqmaticas, plantea éue este céractér téndria ’sentido en
ambientes donde lé fotosintesis no esté limitada por la
intensidad de luz, ya qﬁe en ambien£es sombreados ia ventaja de
mantener una alta conductancia estqmética seria marginal con
respecto a la ganancia de carbono. Por otra parte, mantener una
alta conductgncia estomatica en candiciones dé sombra como la
que experiméntan las piéntulas de 'D. rg%pig!iosii podria
conferirle la ventaja de aprovecha; me jor los flecos de iuz y de
aumentar las tasas de asiﬁi}acibn por un incremento de la
concentracién de CO, interno, ya que aunque pierda més agﬁa por
transpiracion tal vez no sea.muy importante para esta mantener
una .alﬁa eficiencia de uso de agua, en un ambiente con buena
disponibilidad‘hidrica. |

Estudios realizados con especies arbdédreas en condiciones de
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sombra, muestran que aunque la conductancia estomdtica a menudo
fluctua con la RFA durante el dia, esta tiende a pérmanecer alta
incluso en las condiciohes‘de luz difusa extremadamente bajas

del piso del bosque y sefialan qué como la respuésta estomatica

no es tan rapida como la asimilacidn de CO, ante las
fluctuaciones de la RFA, la utilizacidén fotosintétfca de los
flecos de luz pddria ser impedida si los estomas permanecen

cerrados durante las condicionés de baja intensidad luminosa,
asl una alta relacidn COo intérn;/coz externo podria ser
ventajosa debido al incremento en el rendimiento cuAntico para
la toma de C02 (Mooney et al, 1983; Pearcy, 1987; BjBrkman et
al, 1972; Cﬁazdén, 1984; Péarcy y Calkim, 1963 citados en

‘Chazdon, 1988).

En las condiciones del piso del bosque‘ef factor luz es
“usuafmente mas ‘imporféhte QUe el estres hidrico. Las
limitaciones estomadticas para la asimilécibnv de'“COZ son

raramente observédas en estudios de campo enllas espécies del
piso dél bosqué bégo condicionés dé'alﬁa humedad. En 'éontraste,
las .limitaéiones éétoﬁéﬁicas sobre la transpiracibn‘ son
usualmente mas ;uéﬁanéiales. ‘wAi; parecer los estomas
géneralmenté funcionah‘ ééra minimizaf las pérdidas de agua
;ientras qué sélo :marginaiménte limitag la asimilacibn de
cﬁrb&no (Farquhar y Shafkey, 1982; Chazdon, 1988):

En Argyradendron.éeralatﬁm, Qna espécie arbdrea de Vbosques
lluviosos trbpicélés én Ausﬁralia, se encoﬁtr6 que despues de un
éiclo corto éé sequla, pue&en haber restricciohes estomaticas al
intercambio dé gases, peré épaféntemente estas son menos

importantes que otras causas todavia no identificadas sobre la



tasa dé‘f0£osintesis (Doley etral, 18871 .

En estudios sobre el comportaﬁiento estomdtico y la éépacidad
fotosintética en plantas de sombra en un bosque lluvioso
tropical en Austraiia, se concluye que aunque la condutancia es
generalmente menor que la comunmente_encéntrada en plantas Cg de
sol, eéto impone solo una pequefia !imitacish a la fotoslintesis
(Bjorkman, 1972 citado en Bjorkman, 1981 y Wong, 1979).

Para especieg arﬁbrgas ‘de ‘bosques lluviosos trqpicales
Chiarello (1984) reportarqqe enqundiciones de campo son édmunes
yalofes de conductancia ésﬁﬁmatica tan altos como 1 mol m 2 s71,

En el presente trabajo los valores de conductancia encontrados

tanto en A. trjpljnervia‘(prom. O;l‘— 0;2 ﬁol m_'2 s_l) coﬁo en
D. rospigliosii (prom. 0.2 - 0.3 mol m_z‘s—l) son relativamente
elevados‘ y sggﬁramenéé 'bajo ias con@icionés hiimedas en el
sotobosque der la selva nublaaa no existan ‘limitaciones

estomaticas importantesv para la fofosintesis, incluso en D.
rospjg]iosiir‘la conductgncia‘enyla so&brésés mayor en p;omedio
(aunque las”diferencias 60 son.sign%ficativas,‘P{0.0S) .que la
encontrada en las plantas colocaqﬁé eﬁ el&claro-(tagla 1;.4 Por
otro lado es 'probaﬁle que limitaéiones esfomaticas péfa la
fotosintesis en D. rgspig]fosij,.puedan influir en su éap;cidad
para colonizar sit;os expuéséos al meﬁos en el .éstadio de
plantula, debido a su baja eficiéncia de uso deAagua- y} a la
. sensibilidad estqmética a la guﬁedad ambiental.

En el caéo dewA. trip!inervja que man£iene la conaugtancia
estoﬁética mas bgja y constante durante el dia , en‘ comparacidn

con D. rospigliosii, con tasas de asimilacidén mayores que esta



ultima, ésto le permite mantener una mayor eficiencia intrinseca
en el uso de agua (A/Gs), lo cual tendrla valor adaptativo en
ambientes muy expuestos (claros grandes) y en individuos adultos
que alcanzan el estrato superior del bosque. Sin embargo es
dificil a través de la informacién obtenida de los cursos
diarios de medicidn en el campo saber si la respuesta estomatica
optimiza la asimilacién de CO, con respecto a un nivel dado de
perdida de agua, ya que en condiciones naturales los factores
luz, ‘temperatura y humedad relativa pueden variar
simul taneamente de tal forma que afecten la hoja de manera
distinta. Por otra parte, el mantenimiento de bajas tasas de
transpiracidn -~ podria significar wuna limitacidn para el
transporte de nutrientes a las hojas, por lo que serla necesario
investigar como son las tasas de transpiracién en individuos
adultos y el papel de ésta en el transporte de nutrientes.
Grubb (1877), plantea gque si la toma de minefales es inhibida
por las condiciones de nubosidad en bosques - nublados,
probablemente esto se deba mas a las bajas intensidades de luz y
a un abastecimiento deficiente de metabolitos a las raices, mas

que a las bajas tasas de transpiracidn.

4.2 Potenciales hidricos y curvas presién — volumen.

Los cursos de potencial hidfico foliar realizados durante
distintas épocas del afio, quekcubren tanto la estacidén 1lluviosa
(marzo a noviembre)‘como la estacidn seca (diciembre a febrero)
tomando al mes de diciembre como un perlodo de transicién,

muestran que existe una relativa constancia a lo largo del afio
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en los valores del potencial hidrico foliar as! como también en

algunos componentes del mismo (tablas 2, 3, 4 y 5; figuras 8, 9
y 10}, no detectdndose diferencias significativas (P<0O.08B),
entre los dos perlodos de pluviosidad tanto en A. triplinervia

como en D. rospigliosii, lo cual indica que en ambientes tan
htmedos como la selva nublada aungue existe una estacionalidad
en el patrdn de precipitaciodn, ésta puede ser amortiguada por la
entrada extra de agua proveniente de la neblina (precipitacidn
horizontal) que ayuda a mantener un ambiente frlio y humedo
durante todo el afio en el ecosistema en general.

Aunque ambas especies no muestran cambios estacionales
significativos en cuanto a los potenciales hidricos foliares vy
componentes del mismo, se encontraron diferentes patrones tanto
a nivel estomdtico (conductancia estomatica) y mecanismos de
regulacién de las pérdidas de agua por transpiracién, como a
nivel de los potenciales hidricos gque experimentan 'las dos
especies en sus nichos respectivos (claro y sombral), gque

reflejan distintas estrategias de control del balance hidrico.

En A. triplinervia el potencial hldrico foliar minimo
presenta valores maximos de -0.38 MPa para los meses de
noviembre y mayo (estacién lluviosa) con valores mlinimos de -

0.68 MPa en febrero (estacidn seca), siendo consistentemente

superiores (menos negativos) en la mayor parte del afio que Ilos
experimentados por D. rospigliosii, el cual presenta valores
madximos de -0.26 MPa en abril (estacién Illuviosa) y wvalores
minimos de -1.013 MPa en febrero (estacidn secal. Eﬁ prdmedio

la diferencia en el potencial hldrico foliar minimo entre ambas

especies es de -0.2 MPa para los meses en que se realizaron las



mediciones (tablas 2 y 3).
Potenciales hldricos mayores y un aparente menor control
estomdtico encontrado en la especie colonizadora de claros (A.

triplinervia) comparado con la especie tolerante a la sombra (D.

rospigliosii) contradice' lo sugerido inicialmente en las
hipdtesis de ¢éste trabajo, acerca de que las especies de las
etapas tempranas de la sucesidn deblan presentar menores

potenciales hildricos foliares y un mayor control estomdtico que

las especies primarias (tolerantes a la sombra) . Menor
conductancia estomdatica y tasas de transpiracion en A.
triplinervia seguramente contribuyen al mantenimiento de

potenciales hldricos foliares maximos y minimos mayores que en
D. rospigliosii.
En general los valores de potencial hildrico foliar que

experimentan ambas especies, se encuentran dentro del rango

Vreportado para especies arbdéreas de bosques lluviosos tropicales
montanos. Para diferentes especies arborescentes del género
Euphorbia que crecen en el sotobosque de bosques meésicos
tropicales en Hawali se reportan valores de potencial hildrico
entre -0.2 y"—1.2 MPa {Robichaux y Pearcy, 1980). Igualmente en
eépecies arbéreas de bosques nublados enanos en el paramo del

Zumbador (Estado Mérida, Venezuela) y en bosques montanos altos
en Jamaica se reportan valores de ﬁotencial hidrico foliar entre
-0.15 a -0.70 MPa y entre -0.28 a -1.70 MPa respectivamente
(Cavalier, 1986; Kapos y Tanner, 1985}). En wun gradiente
sucesional de un bosque nublado en los Altos de Pipe

(Venezuela), se reportan valores de potencial hidrico foliar



maximo entre -0.1 y -0.7 MPa para la estacidn seca y valores tan
bajos <como -—-1.4 MPa de potenciél hidrico foliar  minimo,
encontrandose que las especies Heliocarpus ' americanus y
Hyeronima | moritziana de la sucesidn temprana y tardia
respectivamente presentan los valores mas negativos a lo largo
del a®%o (Afez, 1887).

En cambio para especies arbdreas de bosgues lluviosos
tropicales de tierras bajas, los valorés de potencial hldrico
foliar por lo general son menores’(mAS negativos). Por: ejemplo
Fetcher (1879), midid los potenciales hldricos de cinco especies
arbdreas en la isla de Barro Colorado (Panama), encontrdndo que
al final de una estacidn seca prolongada los potenciales
hidricos variaban entre -0.5 y —2;5 MPa para la mayorla de las
especies, alganzando valores tan bajos como -3.9 ‘MPa en
Tfibhillié tuberculata. Rundel y Becker (1987), para esta misma

localidad, en individuos juveniles de dos especies del dosel vy

dos arbustos del sotobosque, reportan potenciales hldricos
foliares minimos entre -1.0 y -2.8 MPa en la estacibn seca.
Oberbauer (1985), en especies arbdreas de la sucesion temprana y

tardla de bosques humedos premontanos y bosques secos de tierras
bajas en Costa Rica, reportan valores de potencial ‘hidrico
foliar minimo tan‘ bajos como -1.59 VMPa‘ y —3;5 MPa
respectivamente, encontradndose amplias diferencias en los
patrones del potencial hidrico”foliar y conductancia estomatica
entre especies de un miémo estatus sucesional bajo las mismas
condiciones.

Con el fin de determinar ]a.importancia de lgs diferencias

observadas en los patrones del potencial hidrico foliar entre A.
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triplinervia y D. rospigliosii, se midieron los componentes del
mismo a +través de curvas presidén - volumen (Tyree y Hammel,
1972) .

El potencial hidrico de wuna planta es 1la suma de tres
componetes principaleé: el ﬁotencial osmbtico, ]! potencial de
turgencia y el potencial hatriz. Este &ltimo es generalmente de
vélores muy pequefios y por lo tanto se ignora. En el punto de
vfurgéncia total, el potencial osmdético negative compensa
exactamén£e el turgbr poﬁencial positivo dé tal‘manera que se
produce Qn potenciél hidriéo de cero. En el punto de potencial
de turgor cero, el boéehcial osmético es igual al potencial
hidrico. :Cuanao la tu;gencia es igual a cero el crecimiento de
la planta es nulo (Tyree y>Jarvis, 1982) .

Las diférencias en los potenciales hidricos‘ foliares
experimentados tanto por A. triplinervia como por D.
‘rospjg]iosii fueron acompaﬁédas por diferncias significativas
(P<0.05) en las propiedadeé osmoticas de sus tejidos (tabias 4 vy
5; figuras 9 y 10).

Los menores Qéiores promedio del potencial osmbtico de
saturacibn (POs) y en el punfo de pérdida de turgor (POpt) en D.
rospigliosii (POs= -1.30 MPa; POpt= —1.66 MPa) comparado con A.
£rip1inervia (PDé= —1.05mMPa; POpt= -1.32 MPa), démuestran que
la primera es una>espécie mds tolerante a déficits hldricos
eveniuaies, pudiendo mantener mayores presiones de turgor a
medida que el potencial hldrico disminuye.

Progablemente éétas diferencias en los potenciales osmbticos

entre ambas especies se deban a una mayor concentracién de
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solutos osméticamente activos en D. rospigliosii, o a
di ferencias en el tamafo promedio de las células vy por
consiguiente en el volumen de agua simplasmica por célula,
pudiendo resultar un menor potencial Qsttico en la espécié gque
tenga un volumep de agua simplAdsmica menor, aunque el numero de
moles de soluto por célula pueda permanecer constante. A pesar
de que no se midid el tamaﬁo de las células del mésbfi]o en
ninguna dé las dos_eépecies, es probable que las difereﬁciés en
los potenciales osméticos entre ambas especies se .deban
parcialmente a las diférencias en’en!volumen simplésmico, ya gque
en D, rospigliosii se observarque el volumen total (Vt) vy
simplasmico (Vo) es menor en promedi6 (Vt= 0.60 g; Vo= 0.42 g)
que en ‘A. trip]ineyvié (Vt= 0.68 g; Vo;l 0.52g) ﬁara las
diferentes curvas de presiodn — volumen realizadas taﬁto en la
época lluviosa como de sequlia.

Por otra pérte una mayor capacidad de ajuste osmdotico pasivo
(POs —- POpt) en D. rospig{iosii (Q.SB MPa) refleja uﬁa mayor
habilidad en ésta especie de seguir extrayendo agua en un suelo
con déficit hidrico, manteniendo el turgor (Meinéer ét al,
1883}, lo cual confirma las garécte;isticas ante$>seﬁaiadas de
especie mas tolerante a estresgs hidricos comparado éon A.
triplinervia (0.27 MPa). Estos valores de éjusté osmdtico
pasivo son similares a los reportados para las espeéiés arpbreas
estudiadas por Afiez (1887) en un bosque nubiado, encdntréndose
un rango de valores entre 0.21 y 0.86 MPQ, y a su vez similares
a los presentados por especies esclerdfilas de sabana (0.30 MPa
en promedio), las cuales presentan un sistema radicglarAprofundo

que les permite tener una buena disponibilidad de agua a lo
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largo del afio (Meinzer et al, 1983).

En cuanto al contenido relativo de humedad a turgor cero
(CRH®) , éi<cual es un indicativo Qe cQanta agua puede perder una
planta antes de 1llegar él punto de pérdida de turéor, los
promedios anuales de ambas especies son muy similares, e incluso
menores en A.Vtriplinervia (CRH°= 82.70%) en comparacidén con D.
rospigliosii (CRH®°= 84.10%), teniendo una tendéncia similar el
porcentaje de agua osmdtica retenida en el punto de pérdida
turgor i%Agua°), el éual preseﬁtb valores pro;edio de 22.07% y
21.51% en A. triplfnervja y>D. rospigliosif fepectivamente. Los
yalores de CRHA presentadarﬁorkg. trip)jnervia y D. rospigliosii
se eﬁcuentran en genefal dentro del rpromedio de valores
reportados para la mayorla deAlas plantaé,.el cuai estd entre
75% y 85% de contenido relativ6 de humedad (Bradfor y Hsiao,
1982). |

En general en la presente teéis la hipbtesi; de wuna mayor
tolerancia a deficiencias hidricas en la especie sucesional
temprana (A. triplinervia) no ée cﬁmple, presentando la especie
del bosque primario (D. rospigliosii) éarateristicas en sus
relaciones hidricas que Ile permitirlan sobrepasar mejor un
eventual estres de sequla.

En este sentido, en el gradiente sucesional estudiadﬁ por Afiez
(1987), taméocp se encontrd una buena correlacibn-con respecto a
la mencionada hipdtesis de que las especies sucesionales
tempranas fueran mds tolerantes a deficiencias hidricas,

comparado con las especies de la sucesidn tardlia y del bosque

primario.
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Para diferentes especies arbdéreas del dosel y estratos
intermedios, especies arbustivas del sotobosque y especies
colonizadoras de claros de un bosque lluvioso tropical en la
isla de Barro Colorado (Panama), se encontrd que las especies
del dosel y estratos intermedios son inherentemente mas
tolerantes a estreses hildricos (POs= -2.3 MPa; POpt= -3.2 MPa)
que las especies arbustivas del sotobosque iPDs= -1.5 MPa; POpt=
41.9 MPa) y las colonizadoras de claros (PDS; —2;0 MPa; POpt= -
2.4 MPa), manteniendo eéfas dltimas presiones positivas de
turgor con conductancia estomética relativamente alta, durante
“un perlodo de sequla extremadamente severo registradﬁ en 1983
para esta zona, no mostrahdo ‘diferencias significativas con
mediciones fealizadas en 1981 el cual tuve una de las estaciones
secas mas lluviosas de loé registros. El mantenimiento de un
me jor estatus hidfico en las especies colonizadorés de claros en
comparacidén con las especies del bosque, se interpretb'en base a
que un menor 1ﬁaice de area foliar en los claros es un factor
que contribdye a ménténér un me jor estatus hidrico ‘del suelo
amortiguéhdoge las pérdidas de agua por transpiracidn (Robichaux
et al, 1984).

En elréasorde léé eépecies estudiadas éﬁ la presente tesis
aunque no existen deficiencias hldricas aparentes en el suelo a

lo largo del afio en el piso del bosque, una mayor tolerancia al

estres hldrico como la que presenta la especie emergente (D.
rospigliosii), probablemente se deba a una adaptacidn genética a
la sequia ralacionada al mayor estrés transpiracional y a

mayores resistencias hidrdulicas al flujo de agua inherente de

las coniferas, experimentadas por las hojas de ésta especie que
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alcanzan el dosel (alturas hasta de 40 m), adéméé:Aél éoméonente
gravitacional que tienen que vencer.

Con .respecto a .la especie colonizadora de claros (A.
trsiplinervia) que muestra un mejor estatus hldrico de sus
tejidos y menor +tolerancia a la sequia reflejado en los
componentes osmbticos del potencial hildrico foliar, seguramente
el mantenimiento de bajas tasas de .transpiracidén .y menor
conductancia estomdtica en comparacidn con D. rospigliosii, sean
mecanismos suficientes para evadir eventuales déficits hildricos
que ‘se puedan presentar en individuos adultos de esta especie.
La hipdtesis planteada en el estudio mencionado anteriormente
acerca de que ‘un menor Indice de ‘Area foliar en los claros ayuda
‘a amortiguar las pérdidas de agua del -suelo por transpiraciédn,
seguramente no tenga mucha validez para. explicar el mejor
estatus hidrico y menor resistencia a la sequla encontrado en A.
-triplinervia, debido @a la buena disponibilidad hldrica a lo
largo -del afio que presenta un ambiente tan humedo como la selva

-nublada.



4.3. Anatomia foliar.

Los resultados evidencian que efectivamente el régimen de luz

al que estan exbuéstas'las plantas-durante el crecimiento afecta

efectivamente la estructura -de 'la- hoja,; observandose © una
respuesta de aclimataciédn en ambas espeties, en el sentido de
"una ‘disminucién global en el espesor de lamina, peso foliar

"especifico y frecuencia estomdtica en la especie colonizadora de
claros (A. triplinerdfa), cuando crece en la. . sombra, y al
contrario un incremento en estos paradmetros, en la especie
tolerante a la sombra (D. rospigliosii) cuando crece en el claro
(tabla ?; figura 26).

Con respecto a la relacién entre los pardmetros estructurales

de la® hoja antes mencionados y la capacidad fotosintética

“‘existen dos consideraciones principales: - Una concierne con la

cantidad dé aparato fotosintético por unidad de Area foliar y la
otra- con el Area interna de las células del mes&filo expuestas
por unidad de &rea foliar.  El grado de aumento en: el espesor

foliar o del peso foliar especilfico, refleja un incremento en el

contenido potencial de enzimas (como RuBP ocarboxilasa y
trasportadores de electrones) por wunidad de Area foliar,
. pudiéndose esperar que la capacidad fotosintética a luz
saturante aumente también. La tasa de fotosintesis CO, limitada

y COo, saturada pueden ser afectadas por tales cambios (Bjdrkman,
1981).

En efecto se encontrd que la tasa fotosintética muestra una
relacidn lineal con el peso foliar especifico en el rango de

disponibilidad de luz (claro y sombra) al que fueron expuestas
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tanto A. triplinervia como D. rospigliosii (fig. 19).

Respuestas similares en cuanto a la relacidn fotosintesis -
péso foliar especificd o espesor de lamina, ha sido encontrada
en hojas de una misma especie ‘desarrollada bajo diferentes
reglimenes luminicos (Chabot et el, 1979; Jurik et al, 1879;
Fetchér et al, 1887; Sims y Pearcy, 1989).

Por el contrario, para algunas especies, se ha encontrado que
la tasa.fofosintética no aumenta en paralelo con el peso foliar
especlifico al incrementarse los niveles de luz durante el
crecimiento e incluso aisﬁinuye a altos niveles de luz. Se
reportan resultados en este sentido para tres especies de palmas
del sotobosque de un bosque lluvioso tropical enk Costa Rica
(Chazdon, 1886), y para Streptochaeta sodiroana, una especie
ﬁerbécea de bambd del sotbbosque en la isla de Barro Colorado,
Panama (Mulkey, 1986).

Este tipo dé respuesta es mids bien caracteristica de plantas
de sombra; como resultado de su incapacidad de incrementar el
contenido de enzimas potencialmente limitantes de la
fotoslntesis en respuesta a un incremento en los niveies de luz
Yy posiblemen£e por dafios en el sistema fotosintético a altas
intensidades de luz, ademas de queAdistintas especies pueden
exhibir grandes diferencias en el desarrolio de estructuras no
fotosintéticas tales como células epidérmicas, cuticula, paredes
celulares, tejido wvascular y también pueden diferir en el
contenido de almidbn, azlcares y solutos inorganicos (Bj§rkman,
1981).

En cuanto a lo concerniente a la segunda hipbtésis, acérca de

que un incremento en la relacifn a gs/a podrla aumentar la
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superficie disponible para la transferencia difusiva dei CO,
desde los espacios intercelulares, a los sitios aceptﬁres del
CO, en las celulas del mesdfilo. Asumiendo que la conductancia a
tal transferencia es potencialmente limitante a la fotosintesis,

un incremento en la relacidn a

mes/a tenderla a incrementar la

tasa de fotoslntesis bajo condiciones limitantes de presiones de
C02, no afectandola obviamnete a presiones saturantes (Bjérkman,
1981).

Nobel et ai (1975), en estudios acerca de los efectﬁs de la
intensidad de luz durante el desarfollo de la hbj; sobre la
re}acibn 8nes’/ 2 resistenciaé a la difusiﬁn de COp, y la tasa
fotosintetica en Plectranthus parviflorus, encontraron que
cuando los niveles de iluminacidn ée incrementron de 0.8 a 3.5
mol m 2 d_l, las hojas triplican el espesor foliar y la relacién
ames/a aumentd cinco veces, debido al incremenéo en el numero vy
tamafo de las ceélulas del mesébfilo, mostrando una relacidn casi
lineal entre a_j__./a y el espesor foliar. Pafaieiamente la tasa
de fotosintesis se incrementa por un factor de 3.5 cuando el
nivel de luz se aumentd en el rango antes sefialado mostrando una
alta correlacién con la relacidén ap_._/a. Estos autores
atribuyen las mayores tasas de fotoslntesis a luz saturante en

las hojas de P. parviflorus crecidas con mayor iluminacidn a los

incrementos en la relacidn a

mes/@: Ya que no encontraron ningdn

cambio aparente en las resistencias internas para la difusidn de
CO0, (compuesta por resistencias de las paredes celulares,
plasmalemas, citoplasma, membranas de los cloroplastos y la

resistencia asociada con reaccidn de carboxilacidn}. Turrell,
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1836 y Holmgren, 1969 citados en Boardman (1977), reportan
también una correlacidn positiva entre el espesor foliar y la
relacidén ap.g/a y entre el peso foliar especlifico vy la
conductancia del mesébéfilo.

Sin embargo para algunas especies como Fragaria virginiana,
Fragaria vesca y Glycine max, incrementos en el nivel de luz
durante el crecimiento producen un aumento considerable en la

relacidén a ./a, habiendo solo pequefios efectos sobre la tasa de

s
fotosintesis, lo cual puede ser atribuible al caracter de
plantas de sombra de estas especies (Chabot y Chabot, 1877
citados en Bjdrkman, 1881). Esto sugiere que los incrementos en
la tasa fotosintética con aumentos en los niveles de luz durante
el crecimiento, solo pueden ocurrir si los incrementos en la

relacidn volumen del mesbfilo/area foliar y a /a, son

mes
acompafiados por incrementos en la cantidad de RuBP carboxilasa,
transportadores de electrones y otros constituyentes que
determinan la tasa fotosintética a nivel de los cloroplastos. A
este respecto Bjorkman (1881), concluye que hay pocas evidencias

a cerca de que las diferencias en las tasas de fotosintesis a

luz saturante entre las diferentes especies pueda ser atribuida

a diferencias en la relacidn a ,,/a, o gque la transferencia
difusiva del CO, entre los espacios intercelulares y |los
cloroplastos impongan limitaciones importantes para la

fotosintesis en las plantas C3 que crecen en sus habitats
nativos o bajo reglmenes de luz que simulen aquel prevaleciente
en sus respectivos habitats.

Aunque en la presente tesis no se midid la relacidn aj . /a,

se podrla inferir en base al incremento encontrado en el espesor
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foliar tanto en A. triplinervia como en D. rospigliosii, en el
rango de disponibilidad de luz al que fueron expuestas (claro vy
sombra), de que exista también una correlacidén positiva entre la

relacidn /a y el espesor de lamina tal como lo reportan los

2mes
trabajos anteriormente mencionados y que este incremento podria
afectar favorablemente la tasa fotosintetica a luz saturante en
las plantas crecidas en el claro, especulacidn que gquedarla como
una hipdtesis por ser sometida a comprobacidn.

Se encontrd que un mayor espesor de lamina de ambas especies
en el claro, es producto de un mayor espesor del parénquima
esponjoso mostrando una correlacidén positiva y significativa al
graficar el espesor de ladmina como variable dependiente y el
espesor del parénquima en empalizada, esponjoso y epidermis
superior como variables independientes (fig. 26). Estudios
antdmicos realizados con especies arbdreas de bosques nublados

enanos, muestran que el aumento del espesor foliar de las hojas

paquifilas, parece estar determinado por el engrosamiento del

parenquima esponjoso mds que de otros de los componentes de
ldmina foliar (Cavalier, 1986). Es probable que por tratarse de

éste parénquima, sea el aire y no el agua el responsable Ultimo
de éste aumento del espesor. Kapos (1982) citado en Cavalier
(1886), concluye que la diferencia en el espesor de las hojas
esclerdfilas y pagulifilas es la densidad del mesdfilo; mientras
en los esclerdfilos (bosque seco tropical) se presenta una
empal izada denso y el cociente empalizada/esponjoso de 0.72, en
los paguifilos el mesdfilo es esponjoso vy la relacidn

empal izada/esponjoso es de solo 0.47.
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La densidad estomdtica en A. tﬁfp!inervia y D. rospigliosii
es baja (tabla 7), comparable a la encontrada en especies de
sombra del sotobosuqe de la selva nublada de Rancho Grande,

donde se reporta una densidad estomdtica promedio entre 73 y 257

estomas/mmZ y una longitud de las células estomAdticas entre 23 y
32 wum, en los estratos inferiores (de O a 1.30 m) (Roth et al,
1886) .

Una mayor densidad de estomas en las plantulas tanto ‘de A.
triplinervia y D. rospigliosii en el claro esta en concordancia
con lo reportado en numerosos estudios sobre la influencia de
los niveles de luz en la estructura de 1la hoja, donde se

encuentra que se diferencian mayor numero de células estomaticas

en las hojas expuestas a mayores intensidades de luz (Boardman,
1877y, lo cual en términos de ganancia de carbono serlia
favorable ya que incrementarla a su vez la conductancia

estomdtica al haber un mayor nbimero de estomas por unidad de
area foliar (Roth et al, 1986; Oberbauer y Strain, 1986; Fetcher

et al, 1983).
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4.4 Respuesta fotosintética.

En este trabajo se enfatizd en gran medfda, la influencia
que tiene el ambiente de luz sobre la tasa de asimilacién de CDZ
tanto en las condicionés’naturales en las cuales se desarrollan
ambas Aespecies, como también en el laboratorio, con el fin de
determinar la tasa de asimilacién maxima. Dado que el ambiente
de luz donde se realizaron las mediciones no es homogéneo debido
a la variabilidad de micrositios que se pueden encontrar tanto
eﬁ el claro (160 m2) como en el piso del bosque, y' tomando en
cuenta que en el'éxpérimento de aclimatacidbn no se wutilizaron
casas de sombreo pafa.hombgeneizar y controlar los niveles de
RFA, los resultados obtenidos reflejan esa heterogeneidad, por
Aio ﬁue éf discutir estos valéfes es mejor hablar de tendencias,
las‘ cuales en muchos de los parémetros analizados son claras vy
éonsistentes, detecténdose'diferéncias significativas (P<0.05)
tanto entrel tratamientos como entre especies al aﬁlicar los
tests estadlsticos correspondiénfes.

Uno de los aspéctos en que se hace mds énfasis en eété tipo
de investigacidn, es la caracterizacidn, hasta donde se pueda,
detéllada del ambiente de luz donde se desarrollan las plantas.
La tecnologla actual ha desarrollado instrumentos y técnicas
sofisticadas que permiten conocer con buena aproximacién la

cantidad y calidad de luz que se recibe en un sitio determinado

del ©bosque o incluso a nivel de la planta, ademds de los
patrones espacio - temporales de los flecos de luz, wutilizando
instrumentos fotométricos (sensores cuanticos ; fotodiodos que

se colocan diréctamente sobre 1las hojas de las plantas),
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conectados a microcomputadoras que pueden almacenar la
informacidn y tomar promedios a intervalos muy cortos de tiempo,
as! como también el uso de fotograflas hemisféricas con
procesamiento digital (Chazdon y Fetcher, 1984 a,b; Chazdon vy
Field, 1987; Walters y Field, 1987; Oberbauer et al, 1988,1989).

Aunque en el presente trabajo no se contaba con una
instrumentacidén tan sofisticada, se realizaron cursos diarios vy
estacionales haciendo mediciones puntuales cada hora de la RFA,
tanto en el «claro como en la sombra del piso de Dbosque,
encontrandose resultados bastante aproximados a los reportados
en investigaciones realizadas en bosques lluviosos +tropicales
utilizando la tecnologla antes mencionada. Sin embargo los
promedios de RFA encontrados para la Carbonera tanto en la
sombra del piso del bosque (26 umol m2 sl - 1.12% de 1a
radiacidédn total medida a campo abierto) y en el claro (93 wumol
m™2 s”! - 6% de 1a radiacién total medida a campo abierto), son
superiores a los reportados para condiciones similares (claro vy
sombra) por Chazdon y Fetcher (1984 a,b), para La Selva en Costa
Rica, donde los promedios de RFA en el piso del ©bosque estan

entre 4.12 y 12.7 umol m 2 s_l, y para un claro de 200 mz, 35.2

umol m~2 s™1 10 cual corresponde de 1 - 2% y 9% respectivamente
del total diario de RFA recibido a campo abierto. Las razones
de estas diferencias pueden ser muy variadas debido a la
distinta instrumentacidn wutilizada en estos estudios, el
muestreo, etc. Ademds de las carateristicas estructurales del
bosque, orientacidn de los claros, topogfafié, latitud, &ngulo

solar, condiciones atmosféricas, etc, por lo que no vale la pena

ahondar en ello, lo que si es cierto, es que en la Carbonera el
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grado de cobertura de las copas no es muy denso ni continuo vy

ademds la ubicacidén en ladera y la accidn del viento podria
permitir una mayor entrada de luz lateral. Huber (1886), en un
estudio sobre puntos de compensacibén de luz en plantas

vasculares del sotobosque de la selva nublada de Rancho Grande,
llega a conclusiones similares, argumentando que este tipo de
bosque es relativamente c}aro y bien iluminado debido a que
cubre laderas muy pendientes.

Las hipdtesis planteadas en esta tesis acerca de gque las
caracterlsticas fotosintéticas de las especies y su estatus
sucesional fueron basadas en buena parte en las predicciones de
Bazzaz y Pickett (1980) y Bazzaz y Carlson (1982), quienes al
idealizar las curvas de saturacidn de luz para las especies
tempranas, proponen gque estas deben mostrar altas tasas de
fotoslinteisis y altos puntos de saturacidn de luz, las
sucesionales intermedias valores intermedios, las tardlas vy
primarias valores bajos y por otra parte que la capacidad de
aclimatacidn a cambios en los niveles de luz durante el
desarrollo de la planta es mayor en las especies de la sucesiodn
temprana.

De acuerdo a estas hipétesis, las tasas de fotoslntesis
medidas en el cémpo, encontradas en este trabajo y la asignacidn
inicial del estatus sucesional de las especies coincide con los
resultados reportados por otros investigadores, de que las
especies sucesionales tempranas poseen tasas fotosintéticas
mayores gque las especies tolerantes a la sombra (Stephens vy

Waggoner, 1970; Bazzaz y Pickett, 1980; Oberbauer y Strain;
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1984) .

Sin embargo, algunos patrones de respuesta como son la tasa
fotosintética maxima por unidad de Area foliar y la capacidad
de aclimatacidén fotosintética a cambios en el ambiente de luz,
no coincidieron con el supuesto estatus sucesional de las
especies y su grado de tolerancia a la sombra. Hallazgos
similares han sido reportados por otros investigadores en
estudios sobre la capacidad de aclimatacién fotosintética a la
luz en especies arbéreas de bosques Illuviosos tropicales
(Langenheim et al, 1984; Walters y Field, 1987; Fetcher et al,
1987; Denslow, 19880).

Alchornea triplinervia no parece capaz de ajustar su tasa
fotosintética maxima al ambiente de luz prevaleciente (fig. 18),
y sin embargo al observar su ocurrencia en el bosque parece ser
una especie muy flexible que se establece en sitios con
radiaciones intensas como son los claros grandes, claros
pequefios, teniendo también la capacidad de sobrevivir en la
sombra del piso del bosque (2% de la insolacidn total a campo
abierto), con un balance positivo de asimilacidn neta durante la
mayor parte del dla. Resul tados parecidos a este, son
reportados en Palicourea riparia, la cual es una especie que
coloniza claros y también tiene la capacidad de germinar vy
peersistir en las condiciones del bosque no perturbado (Lebrédn,
1879). Algunas especies arbustivas de bosques lluviosos
tropicales como Piper hispidum, se comportan también como
generalistas encontrdndose en sitios que van, desde claros
recientes hasta la sombra del piso del bosque (Walters y Field,

1887).



El hecho de no encontrar diferencias significativas (P<0.05)
en la tasa fotosinetica maxima por unidad de &rea foliar medida
bajo condiciones dptimas en el laboratorio, entre A.
fripljnervia y D. rospigliosii, ambas desarrolladas en el claro,
puede ser un reflejo del ambiente lumlinico donde se realizd el
experimento (claro de 100 m2, se recibe el 6% de la insolaciébn
total medida a campo abierto), por lo que probablemente la
cantidad de radiacibén que reciblan las plantas de A.
triplinervia no eran las optimas para expresar su maxima
capacidad fotosintética. Serla necesario comprobar esta
hipédtesis, midiendo las tasas de fotoslntesis en individuos de
esta especie desarrollados en ambientes completamente expuestos.

En el caso de D. rospigliosii que posee un banco de plantulas
tolerantes a la sombra, los resultados del experimento de
aclimatacidn demuestran que esta especie tiene la capacidad de
ajustar su respuesta fotosintética, respondiendo a aumentos en
los niveles de radiacidn, no mostrando sefilales de fotoinhibicién
como lo indican los resultados del rendimiento cuantico que
inclusive es mayor en las plantas que crecieron en el claro
comparado con las que crecieron en lavsombra. Esto sugiere que
esta especie se beneficiaria por la apertura de claros pequefios,
aumentando asl su tasa de crecimiento. Ensayos realizados en el
bosque de San Eusebio (La Carbonera), sobre la influencia del
factor luz en el desarrollo de D. rospigliosii, demuestran que
esta especie aunque soporta plena sombra en el piso del bosque
desarrollandose con un minimo de luz, puede crecer

incomparablemente mejor en condiciones de luz media o autn mas
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intensa (Lamprecht y Liscano, 1957). Resultados similares a
este son reportados en diferentes estudios acerca de los efectos
del ambiente de 1luz sobre el crecimiento y morfologia de
pladntulas de diferentes especies arbédreas tanto primarias como
secundarias de bosques lluviosos tropicales de México y Costa
Rica, encontrdndose un aumento significativo en el crecimiento
con incrementos en los niveles de radiacidn y ademds para
algunas especies la respuesta de aclimatacidn es mayor y mas
rdpida, cuando plantas crecidas en la sombra son trasladadas a
condiciones de sol, mientras que en caso contrario (sombreo), la
aclimatacidn es mas lenta o incluso ausente (Fetcher et al,
19833 Del Amo R, 1985; Popma y Bongers, 1988 a,b; Sanchez -
Coronado et al, 1980).

Tanto A. triplinervia como D. rospigliosii mostraron puntos
de compensacidén bajos y muy parecidos cuando crecieron en sombra
total (tabla 8; figura 18) y por lo tanto en base a este
paradmetro es diflcil clasificar a estas especies en categorias
de tolerancia a la sombra, ya que al parecer el punto de
compensacidn de luz fue afectado mas por los tratamientos que
por las especies. La pequefa diferencia (no significativa,
P<0.05) = con respecto al rendimiento cudntico entre los
tratamientos de luz para ambas especies, posiblemente se deba a
que la cantidad de radiacidn (RFA) gque recibe el claro (6% de la
irradiacidn solar) comparado con la sombra del piso del bosque
(2% de la irradjacién solar) es baja, no produciéndose dafios en
el aparato fotosintético de estas especies al trasladar las
plantas de la sombra a el claro.

En cuanto a las tasas de respiracidén en la oscuridad, los
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menores valores encontrados para D. rospigliosii en la sombra,
es posible que le confieran una ventaja adaptativa para mantener
un balance positivo de carbono a lo largo de un periddo de 24
horas, en comparacidén con A.triplinervia creciendo en la
oscuridad. Loach (1967), en un estudio sobre la tolerancia a la
sombra de cinco especies de bosque templado, plantea que las
diferencias en las tasas de respiracién puede ser el factor mas
importante, para el éxito o fracaso de las plantulas que crecen
en el piso del bosque, donde la planta puede pasar muchas horas
por debajo del punto de compensacidédn de luz.

El contenido de nitrédgeno total en las hojas, es otro aspecto
en que difieren ambas especies y que refleja hasta cierto punto
su estatus sucesional.

Un mayor contenido de nitrdgeno por unidad de peso seco
(23.57 ~—- 21.25 mg/g) de la especie colonizadora de <claros (A.
triplinervia), es una caracterlstica gque indica un mejor estatus
nutricional inherente a especies de rapido crecimiento de la
sucesidn temprana.

En el <caso de D. rospigliosii, su menor contenido de
nitrégeno (12.896 - 11.31 mg/g) y hojas mads escleromorfas (mayor
PFE), son caracterlisticas propias de las especies de la sucesibn
tardia y/o0 primarias (tolerantes a la sombra) de crecimiento
lento.

La relacidn entre la morfologla de la hoja y el contenido de
nitrégeno (fig. 24), es un aspecto que estd bien documentado
encontrdndose que en condiciones de baja disponibilidad de

nitrégeno, las plantas tienden a producir hojas mas gruesas
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(mayor PFE), con wuna mayor acumulacién de carbohidratos
estructurales y con menores contenidos de nitrégeno por gramo de

peso seco (Medina, 1984}).

Un factor que hay que tomar en cuenta, es la diferencia
filogeneética entre A. triplinervia (Angiospermae) y D.
rospigliosii) (Gimnospermae), y por 1lo tanto hay gque ser

cauteloso al establecer comparaciones con respecto a atributos
fisioldgicos y/o morfoldgicos y su relacidn con el estatus
sucesional de las especies.

Los contenidos de nitrédgeno foliar se encuentran dentro del
rango de valores publicados para especies de bosques Illuviosos
tropicales, siendo en el caso de A. triplinervia mads aproximados
a los encontrados en especies en condiciones eutrdficas
(alrededor de 20.8 mg/g), mientras que en D. rospigliosii
tienden a tener un valor intermedio entre condiciones eutrdficas
y oligotrdficas (alrededor de 8.4 mg/g) (Mooney et al, 1884).

Para diferentes especies arbdreas en un gradiente sucesional
de un bosque nublado tropical, se reportan valores de nitrédgeno
total que van desde 36.65 mg/g para Heliocarpus americanus
(especie de la sucesidn temprana), 17.58 mg/g en Hyeronima

moritziana (especie de la sucesidén tardla), hasta 15.57 mg/g en

Aspidosperma fendleri (especie del bosque primario) (Afez,
1987) .
En cuanto a los contenidos de nitrégeno vy la tasa

fotosintética por unidad de nitrégeno (eficiencia instantanea de
uso de nitrégeno) y su relacidn con el ambiente de luz, un mayor
valor en estos dos pardmetros para las plantas desarrolladas en

el claro de ambas especies, indica un mayor contenido de
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proteinas solubles (en especial Rubisco), habiendo menor
alocacidn hacia las membranas tilacoides de los cloroplastos o
clorofila.

Por el contrario la aclimatacidn a la sombra produce una

proliferacidn de las membranas tilacoides, siendo esto
consistente con la reduccidn del costo de nitrdgeno para la
captacidn de luz. Sin tomar en cuenta los costos de sintesis vy

mantenimiento de la hoja, la aclimatacidén a la sombra parece

incrementar los costos de nitrégeno de las tasas maximas de
fotoslintesis a intensidades saturantes de luz. Sin embrago, si
las hojas son comparadas a baja irradiacidn, la aclimatacibn

puede ser vista como beneficiosa debido a que se reduce la tasa
de respiracidn para un contenido dado de nitrédgeno (fig. 22)
(Evans, 1888).

En estudios sobre aclimatacidn fotosintética a 1la luz en
especies del género Piper, que van desde especies colonizadoras
de claros, tolerantes a la sombra y generalistas que pueden
encontrarse tanto en claros como en la sombra, se encontrd que
para todas las especies Amax es fuertemente dependiente del
contenido de nitrégeno foliar y que ambos parametros (Amax; N
foliar) mostraban altas correlaciones con diferentes
descriptores del ambiente de luz. Las tasas maximas de
fotosintesis presentaron valores entre 3.4 y 8.5 umol m2 71,
encontrandose altos contenidos de nitrégeno para todas las
especies, con un rango de valores desde 46.9 mg/g hasta 27.8

mg/g, siendo la eficiencia fotosintética en el uso del nitrdgeno

dos veces mayor en las especies de claros en comparacidén con las
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del sotobosque, reportandose tasas tan altas como 106 umol mol

N1 sl para P. hispidum (especie generalista) y las mAs bajas

(47 wumol mol~! 1) en P. auritum (Arbol pionero restringido a
sitios abiertos). En vista de que se presentan tasas bajas de
fotosintesis en hojas con alto contenido de nitrégeno, al
discutir estos resultados, ellos atribuyen que esta baja

eficiencia es debida a que una alta proporcidn del nitrégeno
foliar es invertido en compuestos para la defensa contra
patbgenos y herblvoros en vez de a la maguinaria fotosintética
(Mooney et al, 1884; Walters y Field, 1987; Chazdon y Field,
1887).

En este mismo sentido, en las especies arbdreas estudiadas
por Afiez (1987) en bosque nublado, se reportan valores mas altos
de tasa fotosintética maxima por unidad de area y nitrdgeno

foliar respectivamente, en la especie de la sucesidn temprana

Heliocarpus americanus (7.1 umol m 2 s 1 ; 70.9 umol mol N1 &
1), intermedios en la especie de la sucesidn tardla
Tetrorchidium rubrivenium (5.9 umol m 2 s_l; 31.0 umol mol N1
s~ 1 y los mds bajos en la especie del bosque primario
Aspidosperma fendleri (3.8 umol m 2 s71; 13.6 umol mol N1 osT1,

Reich et al (1991), para 23 especies de la Amazonla, reportan

tasas de fotoslintesis por unidad de a&rea y nitrdgeno foliar

respectivamente que van desde 9.3 a 16.0 umol m 2 71 y de 85 a

150 wumol mol 1 g71,

Comparativamente las tasas maximas de fotosintesis por unidad

de Area vy nitrégeno foliar respectivamente encontradas en A.

triplinervia en el claro (4.40 umol m 2 s 1; 59.30 umol mol n”?!

s 1) como en D. rospigliosii en le claro (4.01 umol m % 71
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66.74 wumol mol N ! g71

) son bajas con respecto a los valores
mencionados anteriormente en las diferentes especies del género
Piper y de la Amazonla, siendo parecidas a las encontradas por
Afiez (1987) para diferentes especies arbédreas de bosque nublado

y en diversas especies de bosques lluviosos +tropicales de

estratos bajos (tipo de sombra)l), que muestran valores alrededor

2 _-1

de 4.4 - 5.0 umol m “ s (tabla 9), segln datos publicados por
Koyama (1981) <citado en Mooney (1984), lo cual corrobora las
predicciones de Grubb (1977), a cerca de las bajas tasas

fotosintéticas en las selvas de montafia.

Con respecto a las diferencias entre ambas especies al
desarrollarse en los dos ambientes de luz respectivos (claro vy
sombra), se observa que A. triplinervia es tan eficiente
fotosintéticamente en el uso del nitrdégeno tanto en el claro
como en la sombra (diferencias no significativas, P<0.05), por
lo gque la respuesta de aclimatacidn en este aspecto es baja,
reteniendo las plantas desarrolladas en el claro sus
caracteristicas fotosintéticas al ser trasladadas a la sombra.
En el <caso de D. rospigliosii se observa un incremento
significativo (P<0.05) en la EIUN en las plantas colocadas en el
claro, lo cual confirma la mayor respuesta de aclimatacidn de
esta especie encontrada en otros aspectos de sus caracterlsticas
fotosintéticas y a su vez permite hacer la inferencia de que
esta sea una especie dependiente de claros para poder alcanzar
los estratos superiores del bosque y reproducirse.

Un factor importante que hay que tomar en cuenta al analizar

la respuesta fotosintética en plantas gque se encuentran en el
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Tabla 9. Caracteristicas diferenciales en la capacidad fotosintética
de hojas de diversas plantas de Bosques Lluviosos Tropicales
(Tomado de Koyama 1981 citado en Mooney et al. 1984)

Forma de
Crecimiento

Dosel superior
Tipo sol
Tipo sombra

Dosel inferior
-‘Tipo sombra

Bosque secundario
Lianas

Hierbas

Tasa fotosin-
tética maxima
(umol/m2:-s)

6.3 - 9.5

4.4 - 5.0
12.6 - 15.8
12.6 - 18.9

1.3 - 1.9

Pto. de satu- Pto. de com—
racioédn de luz pensacibn luz
(umol/m2: s) (umol/m2: s)
250 - 370 12
125 - 185 6 - 12
125 6 - 12
125 - 245 6 - 12
125 - 245 6 - 12
25 - 37 2.6 — 6

Determinaciones realizadas a una temperatura de la camara

entre 26 - 30 *C.
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piso del ©bosque, es el comportamiento transiente del aparato
estomdtico y de la maquinaria fotosintética ante la variabilidad
de los patrones de RFA, debido a los flecos de luz, ya que como

se sefiald anteriormente estos contribuyen de manera sustancial

(aproximadamente en wun 58%}) en el total diario de RFA en la
sombra del! piso del bosque. En los cursos de medicidbn de
fotosintesis (figs. 2, 3, 16 y 17), se puede evidenciar que en
las dos especies , la tasa de fotosintesis aumenta rapida vy

considerablemente al ser expuesta la hoja a un rayo de luz en el
momento de hacer la medicidn. Trabajos realizados sobre la
respuesta fotosintética de especles Cs (Claoxylon sandwicense) y
C4 (Euphorbia forbesii), que ocupan habitats sombreados y frlios
en un bosque subtropical en Hawaii, se estimd que un 60% de la
ganancia de carbono en Claoxylon y 40% en Euphorbia, se atribuye
a los flecos de luz (Robichaux y Pearcy, 1980 a,b ; Pearcy vy
Calkin, 1883). Resultados similares, han sido reportados para
Adenocaulon bicolor, una hierba del sotobosque, encontrandose
que cerca del 30 al 65% de la ganancia total de carbono es
atribuible a la abundancia de flecos de luz, atin cuando la luz
difusa estd muy por encima del! punto de compensacidn de ésta
especie (Pfitsch y Pearcy, 1988 a,b).

Cuando se incrementa la cantidad de luz que recibe una
planta, la cual estuvo anteriormente expuesta a un periodo largo
con poca luz o en la oscuridad, se requiere un perlodo de
induccidn antes de que se alcancen las maximas tasas de
fotoslntesis. En las plantas superiores a menudo es dificil
determinar la magnitud por la cual esta induccidn es dependiente

de factores metabdlicos o de la respuesta estomatica. Aungue el
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perlodo de tiempo para la induccidn puede variar entre las
especies, este es un requerimiento para alcanzar las maximas
tasas de fotosintesis en todas las plantas (Chazdon, 1988}.

Estudios recientes sobre la induccidén fotosintética en
especies del sotobosque, Alocasia macrorrhiza, indican que
durante los primeros 5 - 10 min. despues de incrementar la luz,
el aumento en la asimilacidn de CO, es principalmente limitado
por factores bioquimicos, tales como la actividad de la enzima
carboxiladora, ribulosa 1,5 bifosfato carboxilasa (Rubisco).
Generalmente las limitaciones fotosintéticas para la difusidn
del CO, dentro del mesdfilo, se hacen mds importantes durante
las fases tardlas de la induccidn (Chazdon y Pearcy, 1886a).
Estudios de induccidn en otras especies del piso del bosque
confirman la importancia de las limitaciones bioqulmicas durante
las fases tempranas (Pearcy et al, 1885; Chazdon y Pearcy,
1986a).

En cuanto a las limitaciones estomdticas para la asimilacibn
de CO,, estas pueden variar de acuerdo a la conductancia
estomdtica inicial, inmendiatamente despues del aumento de los
niveles de luz (Pearcy, 1990). En plantas de A. macrorrhiza
crecidas con bajos niveles de luz, cuando la conductancia
inicial es baja (concentraciones internas de 002 por debajo de
100 wbar), los incrementos en la tasa de asimilacidn en las
fases tempranas de la induccidn son predominantemente
determinados por incrementos en la conductancia. En cambio
cuando la conductancia estomatica inicial es alta, la induccibn

bioqulimica asume una mayor importancia en los primeros 10 a 15
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minutos de induccidn (Kirschbaum y Pearcy, 1988).

Con respecto a la eficiencia para la wutilizacidn de los
flecos de luz y el estado de induccidn de la hoja, estudios en
A. macrorrhiza (hierba del sotobosque) y Toona australis (un
arbol! del dosel), muestran que las hojas de A. macrorrhiza
consistentemente exhiben wuna tasa inicial de induccidén mas
rdpida que las hojas de T. australis ya sea bajo condiciones
constantes o fluctuantes de luz y que ademds la pérdida del
estado de induccidn en A. macrorrhiza es mas lenta, lo cual
sugiere que esta especie es capaz de mantener Rubisco (y otras
enzimas del ciclo de reduccidn del carbono) en un mayor estado

de activacidén y/o mantiene un mayor pool de intermediarios del

ciclo reductor del carbono en niveles bajos de luz. Estas
di ferencias en la respuesta de induccidn resultan en wuna
eficiencia mayor de utilizacidn de los flecos de luz en la

especie de sombra (A. macrorrhiza) en comparacidn con la especie

de ambientes expuestos (T. australis) (Chazdon y Pearcy, 1986
a,bl.

Por 1lo tanto, un aspecto importante de estudiar en las
especies con las que se realizd la presente tesis, serla la

respuesta de induccidn y la eficiencia en la utilizacidn de los
flecos de luz. Hipotéticamente se esperarla que la especie cuyo
hadbitat natural en las etapas Jjuveniles es la sombra del piso
del bosque (D. rospigliosii) sea mas eficiente en la utilizacibdn
de la luz tanto difusa como de los flecos, en comparacidén con la
especie colonizadora de claros (A. triplinervia). Al parecer en
base a las caraterlisticas fotosintéticas encontradas en este

trabajo en ambas especies, aunque A. triplinervia se caracteriza
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por encontrarse normalmente en habitats expuestos, su
comportamiento en la sombra es incluso mds eficiente que D.
rospigliosii en su ambiente natural de luz, ya que la primera
presenta mayor: tasa fotosintética maxima, eficiencia

instantdnea de uso de nitrégeno y rendimiento cudntico que D.
rospigliosii; por lo tanto no se podria concluir que A.
triplinervia presente desventajas en base a estos parametros en
ocupar sitios sombreados.

Sin embargo es probable que algunas caracterlisticas de D.
rospigliosii como son menor: tasa de respiracidén en la
oscuridad, punto de compensacidn de luz, relacidn clorofila a/b
y mayor: relacidn clorofila/nitrdgeno y conductancia estomatica,
le confieran algunas ventajas competitivas a largo plazo que
aseguren su sobrevivencia como banco de{pléntulas en la sombra
del piso del bosque.

Otro aspecto importante de investigar, que contribuiria al
éxito de D. rospigliosii en la sombra, es la inversidn
energética en la fabricacidén de compuestos que le confieran
resistencia al ataque de insectos y patdgenos.

Evidencias en este sentido son reportadas en estudios
realizados en plantulas de especies arbdreas tropicales en la
isla de Barro Colorado (Panama), con el fin de identificar la
importancia relativa de la distancia de dispersidn, densidad de
plantulas y las <condiciones de luz sobre las causas de
mortalidad por patédgenos, indican que en las condiciones de
claro se reduce significativamente la actividad de patdgenos vy

gue ademds las especies colonizadoras de rapido crecimiento
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carecen de la fuerte resistencia al ataque de patdgenos en
comparacidén con las especies de crecimiento lento capaces de
tolerar la sombra. También se encontrd que las plantulas que se
establecen alrededor de su Arbol progenitor y ademds con alta
densidad de individuos, incrementa los niveles de enfermedades
especialmente bajo condiciones de sombra (Augspurger y Colleen,
1884). Coley (1887), para ésta misma localidad en un estudio
sobre patrones de defensa de las plantulas al! herbivorismo en 47
especies arbédreas, reporta también la tendencia de una mayor
asignacidn de recursos en la fabricacidn de compuestos para
defensa en las especies tolerantes a la sombra. En especies de
la sucesidn temprana de bosques lluviosos tropicales como son
Heliocarpus americanus y UOchroma lagopus en condiciones de
sombra, con frecuencia sus plantulas se ven etioladas y
susceptibles al ataque de patdgenos (Fetcher et al, 1983;
Fetcher et al, 1987).

En general, los resultados sugieren que ambas especies tienen
la capacidad de responder a cambios en su ambiente natural de
luz, manteniendo un balance de carbono favorable durante el dla,
aunque con tasas de asimilacidn de CDZ muy baljas. Grubb (1977)
citade en Afez (1987), sefiala que la productividad no es el
factor primordial en la seleccidn de especies en el bosque
nublado, considerando la alta nubosidad y humedad predominante
en el ecosistema que disminuyen la intensidad de luz y facilitan
la invasiébn de hongos y bacterias en las hojas mds que en
cualguier bosque tropical de menor humedad. La ba ja
disponibilidad de nutrientes y los mecanismos de defensa contra

los patdgenos son factores importantes que determinan otro tipo
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de respuestas que no son precisamente las de maximizar las tasas

fotosintéticas.
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5. CONCLUSIONES.

2), se

1.- Las condiciones microclimaticas del claro (100 m
caracterizan por una mayor penetracidn y por mas tiempo de
radiacibén global y fotosintéticamente activa, as!l como también
una mayor diferencia de presidn de vapor hoja - aire, en ambas

especies, en comparacidén con los valores registrados en el piso

del bosque.

2.- La especie colonizadora de claros A. triplinervia se

caracteriza por mantener tasas de transpiracidn y conductancia

estomatica baja, con pocas oscilaciones durante el dila en
comparacidn con la especie tolerante a la sombra D.
rospigliosii, la cual presentd valores de transpiracidn vy

conductancia mds elevados y con cierre estomdatico parcial
controlado principalmente por la demanda evaporativa del

ambiente, mi&s que por la disminucidn del potencial hidrico

foliar.
3.~ Las tasas de asimilacién de CO,, son mayores en la especie
colonizadora de <claros A. triplinervia, que en la especie

tolerante a la sombra D. rospigliosii.

4.,- Ambas especies son capaces de mantener wun balance de
carbono positivo en la sombra del piso del bosque durante la
mayor parte del dia, con tasas de fotosintesis muy baljas,

cercanas al punto de compensacidn.
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5.- La capacidad de aclimatacidn fotosintética a la luz fue
mayor en la especie tolerante a la sombra (D. rospigliosii) que

en la especie colonizadora de claros (A. triplinervia).

6.- Los resultados sugieren que la aclimatacidn fotosintética
en las plantas de la especie tolerante a la sombra (D.
rospigliosii), hacen que ésta sea mads competitiva cuando ocurre
un claro. La sobrevivencia de las plantas despues de la

formacidn de un claro, puede depender mds de la competencia con

especies sucesionales con alta capacidad fotosintética que de la

sobrevivencia o aclimatacién del aparato fotosintético de las
plantulas que han sido desarrolladas en la sombra. Por otro
lado limitaciones estomdticas para la fotosinteis podrian

ocurrir en claros grandes debido a la sensibilidad a la demanda
evaporativa del ambiente que muestra el aparato estomiatico de
ésta especie. En el caso de la especie colonizadora de claros
(A. triplinervia), aunque es capaz de sobrevivir en la sombra

del piso del bosque y ser tan eficiente fotosintéticamente como

la especie tolerante a la sombra (D. rospigliosii), es probable
que a largo plazo el ataque de patdgenos e insectos, sea un
factor importante que determine su sobrevivencia en éste

ambiente.

7. La eficiencia de uso de agua es muy baja tanto en A.
triplinervia como en D. rospigliosii, lo cual estd relacionado
con la buena disponibilidad hidrica y las bajas tasas de

asimilacidén que se registraron en ambas especies.
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8.— Un mayor contenido de nitrégeno foliar por unidad de peso y
mayor eficiencia instantanea de uso de nitrdégeno (tasa de

fotosintesis por unidad de nitrégeno) en la especie colonizadora

de claros (A. triplinervia), indica un mejor estatus nutricional
inherente a especies de rdpido crecimiento de la sucesién
temprana, en comparacidn con la especie tolerante a la sombra

(D. rospigliosii).

9.- La relacibn clorofila/nitrégenc es significativamente
mayor en las hojas de la especie tolerante a la sombra (D,
rospigliosii), lo cual estd relacionado con una mayor eficiencia

para el aprovechamiento de las bajas intensidades de luz que se

registran en el piso del bosgue.

10.- La mayor cantidad de radiacidén solar que penetra en el
claro, afecta algunas caracteristicaé de la anatomia foliar en
ambas especies, produciéndose un incremento global del espesor
de lamina, peso foliar especlfico y densidad estomdtica en

comparacidn con las plantas crecidas en el piso del bosque.

11.- A pesar de la estacionalidad en el patrdén de precipitacidn
que existe en el ecosistema estudiado, no se detectaron
diferencias estacionales significativas en los potenciales
hidricos y componentes del mismo para ninguna de las dos
especies, lo cual debe estar relacionado con la entrada extra de

agua a través de la neblina, que ayuda a mantener wun ambiente
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12.-~ La especie colonizadora de claros (A. triplinervia)
presentd caracterlisticas en sus relaciones hldricas (potenciales
hidricos foliares y componentes del mismo) que indican una menor
tolerancia a deficiencias hidricas que la especie tolerante a la

sombra (D. rospigliosii).

13.- El enfoque ecofisioldgico wutilizado en el presente
trabajo, basado en el estudio de algunas carateristicas del
intercambio gaseoso con el fin de verificar varias hipdtesis que
relacionan patrones de regeneracidn (estatus sucesional) con la
capacidad de aclimatacidn fotosintética a la luz en especies
arbdreas, confirman en algunos aspéctos y difieren en otros, de
las predicciones derivadas de estudios realizados tanto en
ambientes templados como tropicales acerca de gque las especies
sucesionales tempranas poseen tasas mayores de asimilacidn de
CO,, menor capacidad de aclimatacidn fotosintetica a cambios en
el régimen de luz, mayor conductancia estomatica y tasas de
transpiracidén y mayor resistencia para superar deficiencias
hidricas en comparaciédn con las especies del! bosque primario
(Bazzaz, 1879; Bazzaz y Pickett, 1980; Oberbauer y Strain,
1984} .

Las divergencias entre las respuestas fisiolbgicas
encontradas y el estatus sucesional de las especies estudiadas
pueden ser causadas por factores intrinsecos debido a las
diferencias filogenéticas entre A. tripl/inervia (Angiospermae) y

D. rospigliosii (Gimnospermae). Otras pueden ser debidas a una
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incorrecta asignacidn de las especies a los supuestos grupos de
estrategias de regeneracidn, o bien a <causa de la posible
existencia de wuna gran diversidad de respuestas fisioldgicas
presentes entre los miembros de un mismo grupo, por lo que un
andlisis de las estrategias de regeneracidédn de una especie no
podrda hacerse en base a un solo término, es decir, como

"tolerante a la sombra" & "dependiente de claros".

Fetcher et al (1987), proponen que para evitar confusiones
entre una clasificacidn que se base en caracterlisticas
fisioldgicas, con otras clasificaciones basadas en el supuesto

estatus sucesional, es deseable que se adopte una terminologla
totalmente desligada de las categorlas sucesionales
tradicionales y que el uso de técnicas estadlisticas de analisis

multivariados pueden ser dtiles para intentar tal clasificaciédn.
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APENDICE A



Tabla No 1. Curso diario en A. triplinervia (claro} de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Tal, di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracion (E), fotosintesis (A} y potencial hidrico foliar (Pot Hidl.

Fecha: 29/09/89 '

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid

(*c) (C)  (KPa)  (umol/w*-s) (mol/a?-s) (mmol/a?-s) (umol/m-s)  (MPa)
7:45 17.30 4 0.13 17.90 + 0.08 0.04 10.00 + ooo 0.128 + 0.01 1.41 40.13 0.10 + 0.00 0.10 + 0,01
9:00 14.90 + 0.10 15.70 + 0.03 0.10 20.00 + 0.00 0.144 + 0,00 1.27 + 0.00 0.12 + 0,00
9:45 14.70 + 0.12 15.40 + 0,06 0.21 37.50 + 7.26 0.149 + 0.00 1.01 +0.00 0.65 + 0.39 0.39 + 0.07
11:00 16.40 + 0.53 16.70 + 0.40 0.41 398.50 + 118.73 0.244 + 0.03 2.09 + 0.25 1.95 + 0.42
11:20 18.20 + 0.12 16,60 + 0.00 0.56 150.00 + 35.90 0.168 + 0.02 1.55 + 0.21 0.61 + 0.00 0.5 + 0.08
12:20 19.20 + 0.60 18.50 + 0.21 0.85 681.50 + 289.10 0.106 + 0.00 1.16 + 0.08 3.01 + 0.80
13:00 20.50 + 0.24 21.10 + 0.03 0.78 120.00 + 24. 49 0.142 + 0.04 1.88 + 0.46 1.30 + 0.42 0,30 + 0.17
13:55 17.70 + 0.16 18,50 + 0.47 0,72 30.00 + _0.00 0.162 + 0.03 1.84 + 0.25 0.35 + 0.00

Tabla No 2. Curso diario en D. rospigliosii (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Tal, di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacidn fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica {Gs), transpiracibn {E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 29/09/89

HORA T Ta DV RFA Gs E A Pot Hid
(s (*C)  (KPa)  (umol/u-s) (mol/e?*s) (mmol/u-s) (umol/mt-s)  (MPa)
7:50 16.09 + 0.19 17.30 +# 0.00 0.01  0.00 + 0.00 0.441 + 0.00 3.28 + 0.00 -0.15 + 0.00 0.43 + 0.09
8:50 14.23 +0.24 15.10 + 0.03 0.7 10.00 + 0.00 0.250 + 0.13 1.47 + 0.94 0.62 + 0.3
9:55 15.55 + 0.04 16.90 + 0.06 0.11 10.00 + 0.00 0.538 + 0.00 3.31 +0.00 0.18 + 0.00 0.56 + 0.08
10:45 13.86 + 0.25 15.00 + 0.03 0.05 12.50 + 2.89° 0.515 + 0.17 2.60 + 0.60 0.29 + 0,00
11:30 17.18 + 0.24 18,30 + 0.00 0.23 18.80 + 4.93 0.320 + 0.07 2.60 + 0.50 0.42 + 0,37 1.21 + 0.17
12:15 15.05 + 0.20 16,30 + 0.06 0.50 25.00 + 3.33 0.542 + 0.14 2.92 # 0.60 0.67 + 0.87
13:15 19.21 + 0.12 20.30 + 0.03 0.32 10.00 + 0.00 0.232 + 0.03 2.50 + 0.30° 0.20 + 0.00 0.6% + 0.09
13:45 16,61 + 0.10 17.70 + 0.14 0.39 20.00 + 0.00 0.266 + 0.00 2.07 + 0.00 0.55 + 0.00

Tabla No 3. Curso diario en A, triplinervia (claro} de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mdtica (Gs), transpiracidn (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hidl}.

Fecha: 06/09/90

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid

(%) () (KPa)  (umol/m®-s) (mol/at-s) (mmol/m?-s) (umol/w-s)  (NPa)
8:34 16.00  0.10 16.60 + 0.15 0.29 20.00 + 0.00 0.112 + 0.01 1.33 + 0.10 0.53 + 0.00 0.18 + 0.03
9:05 16.30 + 0.10 16.80 + 0.05 0.30 40.00 + 13.33 0.116 + 0.02 1.36 + 0.20 0.76 + 0.00
10:29 16.70 + 0.09 17.00 + 0.12 0.06 66.00 + 24.14 0.105 + 0.01 1.03 + 0.16 1.74 + 0.29
10:50 18.80 + 0.90 18.50 + 0.30 0.15 457.50 + 187.76 0.108 + 0.02 1.04 + 0.25 2.12 + 0.88
12:43 20.40 + 0.28 20.60 + 0.06 0.31 100.00 + 65.32 0.096 + 0.02 0.84 + 0.28 0.51 + 0.49 0.24 + 0.01
12:50 20.30 + 0.06 20.60 + 0.06 0.29 162.50 + 26.43 0.079 + 0.01 1.38 + 0.13 2.14 + 0.72
13:30 19.20 + 0.07 19.70 + 0.09 0.43 102.50 + 29.58 0.089 + 0.01 1.44 +0.18 1.24 + 0.74
13:53 20.00 + 0.05 20.50 + 0.14 0.46 47.50 + 16.56 0.094 + 0.02 1.34 + 0.26 0.77 + 0.31

15:00 - 0.20 + 0.04



Tabla No 4. Curso diario en A. triplinervia (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV), radiacidn fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracidon (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 06/09/90

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid
(*C) (C)  (KPa}  (umol/w?‘s) (mol/w?:s) (mmol/m?-s) (umol/m?-s)  (MPa)

11:36 20.10 + 0.03 20.10 + 0.03 0.24 32.00 + 7.42 0.092 + 0.00 0.18 + 0.05 0.71 ¢ 0.22

12:12 17.10 + 0.09 17.60 + 0.01 0.04 12,50 + 2.89 0.124 + 0.01 1.28 + 0.13 -0.18 ¢ 0.09

14:31 19.50 + 0.12 19.70 £ 0.11 0.09 0.00 + 0.00 0.059 + 0.00 0.56 + 0.03 -0.11 + 0.10

Tabla No 5. Curso diario en D. rospigliosii (claro) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa (RFA}, conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracibn {E), fotosintesis (A} y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 06/09/90

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid
(*C) (*C) (KPa) {umol/m?* s} (mol/a?-s) (mmol/u?-s) (umol/m?:s) (MPa)

10:00 15.90 + 0,11 16.80 + 0.07 0.26 30.00 + 0.00 0,204 + 0.02 2.37 +0.2f 0.41 + 0.00

10:40 16.90 + 0.03 17.50 + 0.06 0.02 30.00 + 0.00 0.181 + 0,01 1.31 +0.14 0.38 # 0.12

12:58 21.20 + 0.10 21,80 + 0.15 0.27 152.50 + 78,08 0.125 + 0.01 1,98 + 0.24 1.17 + 0,32

13:44 19.40 + 0.11 20.20 + 0.05 0.41 45.00 + 29.25 0.175 + 0.02 2.12 + 0.28 1.11 ¢ 0.45

Tabla No 6. Curso diario en D. rospigliosii (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire {Ta), di-
ferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracion (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar {Pot Hid).

Fecha: 06/09/90

HORA Tf Ta DMV RFA Gs E A Pot Hid
(sC) (C)  (KPa) (umol/m-s) (mol/w?-s) (mmol/w?-s) (umol/w-s)  (MPa)
8:15 0.26 + 0.01
1:11

19.80 + 0.22 20.30 + 0.13 0.17 192.00 + 111.38
11:28 20.30 + 0.09 20.30 + 0.05 0.12 68.00 + 29.66
11:48 0.33 + 0.03
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12:22 17.70 0.08 18.10 + 0.12 0.05 14.00 + 2.74 0.208 + 0.02 1.03 + 0.19 -0.52 + 0.04
12:27 18.40 + 0.15 19.20  0.06 0.00 50.00 + 9.35 0.179 + 0.02 2.05 + 0.18 0.60 + 0.10
14:07 19.60 + 0.15 20.50 + 0,05 0.00 20.00 + 4.71 0.130 + 0.02 2.21 + 0.30 0.04 + 0.38
14:16 19.70 + 0,04 20.10 + 0.01 0.06 10.00 + 0.00 0.095 + 0.01 0.95 + 0.05 0.46 + 0.17

15:05 0.20 + 0.04



Tabla No 7. Curso diario en A, triplinervia (claro} de temperatura foliar (Tf),
ferencia de presion de vapor hoja-aire {DPV],

radiacién fotosintéticamente activa (RFA),

temperatura del aire (Ta), di-

conductancia esto-

mitica (Gs), transpiracibn (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 13/09/90

HORA

8:33

9:45
11:41
12:42
13:09
14:20
14:57
15:23

Tf
(*C)

15.80 + 0.08
19.00 + 0.08

18.10 + 0.18
18.60 + 0.20

19.10 + 0.45

Ta
{*C)

15.60 + 0,05
18.30 + 0.06

19.20 + 0.01
19.40 + 0.02

20.90 + 0.07

RFA
(umol/w?* s)

Gs
(mol/w?* 5)

DPV
{KPa)

0030
0.40

50.00 +
97.50 +

0.20
0.30

71.50 +
117.50 +

8.66 0.134 + 0.02
8.66 0.148 + 0,02
0.30

70.00 + 8.16 0.099 + 0.01

E A
{mmol/m?:5) {umol/m?'s)

Pot Hid
(MPa)

0.20 +0.02

I+ |+
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n-N

.
N -3
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21 1.8 .35
A2 2.3 .10
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0.40 + 0.05
0.26 1.1

0.
1. 0.16 2.0

Pa s
|+ |+

0.6
0.4

g@
I+l+
O

0.40 +0.02
0.16 +0.10 1.31 + 0.1

Tabla No 8. Curso diario en A. triplinervia (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire {Tal, di-

ferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV),

witica {Gs), transpiracibn (E),

Fecha: 13/09/90

HORA

10:37
11:15
13:39
14:00
16:09

Tabla No 9. Curso diario en D. rospigliosii (claro) de temperatura foliar (Tf},
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV),

Tf
{*C)

16.60 + 0.12
16,30 + 0.07
18.90 + 0.04
18.10 + 0.04
19.70 + 0.04

Ta
(*C)

5

1
4

D)

—
w
h
]
(=3
[ 1 |+ |+
oo 000
.
- -
R

10 0.1

DPV
(KPa)

RFA
(umol/w? g)

Gs
(mol/m?* 5)

155.00 + 81.99 0.112 + 0.02
35.00 + 5.77 0.116 + 0.01
12.50 + 2.89 0,087 + 0.01
15.00 + 3.33 0.086 + 0.01
0.19 7.50 + 2.99 0.071 +0.01

radiacién fotosintéticamente activa (RFA),
fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

radiacién fotosintéticamente activa (RFA),

conductancia esto-

Pot Hid
{MPa)

E A
(mmol/m?:s) (umol/m*-s)

.22 1.09 £ 0.39
.12 1.00 + 0.28
.43 0.94 ¢ 0.42
2 0.65 +0.10
.10 -0.07 + 0.12
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temperatura del aire (Ta), di-
conductancia esto-

mitica (Gs), transpiracibn (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar {Pot Hid).
Fecha: 13/09/90

HORA

10:03
11:51
13:00
14:40
15:12

Tf
{*C)

BRESG
28835
1 -

-
(a4
[ -Gy

Ta
(°C)

I+ 1+ 1+
OO0 O
E8s88=

Dpv
{KPa)

RFA
{umol/m?+s)

Gs
(mol/u?-s)

50.00 + 0.00 0.308 + 0.02
0.13 62.50 + 12.80 0.281 + 0.03
60.00 + 18,71 0.397 & 0.05
225.00 + 79.51 0.159 + 0.01
253.00 + 107,30 0.129 + 0.00

E A Pot Hid
{wmol/w?+s) (umol/m?:s) (MPa)
1.83 +0.14 1.48 + 0.14
3.17 £ 0.26 1.16 + 0.00
2,18 $0.33 1.14 4 0.00
0.63 + 0.20 0.96 + 0,02
0.83 +0.06 1.22 + 0.08



Tabla No 10. Curso diario en D. rospigliosii {sombra) de temperatura foliar {Tf}, temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presién de vapor hoja-aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracitn {E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar {Pot Hid).

Fecha: 13/09/90

HORA Tf Ta DV RFA 6s E A Pot Hid
(s (¢} (KPa) (umol/e?-s) (mol/at-s) (mmol/w?-s) (umol/m-s)  (NPa)

8:26 0.20 + 0.00
10:20 15.70 + 0.00 17.50 + 0.10 0.18 50.00 + 9.43 0.337 + 0.03 3.07 4 0.19 0.90 + 0.04

11:30 16.70 + 0.00 17.30 + 0.10 0.22 65.00 + 5.77 0.218 + 0.02 1.56 + 0.22 0.95 + 0.14

12:37 _ 0.36 + 0.07
13:23 18.10 + 0.00 18.60 + 0.20 0.4 18.00 + 2.24 0.177 + 0.02 2.15 # 0.16 0.46 + 0.21

14:09 17.20 % 0.25 18.70 + 0.27 0.21 392.50 + 7.26 0.173 + 0,03 2.02 + 0.34 0.96 + 0.17

20
1453 0.46 + 0,06
15:35 17.00 + 0.18 18.90 + 0,30 0.20 10,00 + 0,00 0.126 + 0.0f 1.16 + 0.18 0.07 % 0.66

Tabla No 11. Curso diario en A. triplinervia {claro) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacidn fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracibn (E), fotosintesis (A} y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 09/11/90

HORA Tf _Ta DIV RFA Gs E A Pot Hid
(*C) (¢} (KPa) (umol/w-s)  (mol/a?-s) (mmol/w?-s) (umol/wt-s)  (MPa)
9:34 15,60 + 0.11 16.30 + 0.03 0.30 10,00 + 0.00 0.167 + 0.04 1.63 + 0.29 -0.10 + 0.12
8:49 0.2 + 0.01
11:55 20.60 + 0.62 19.60 + 0.34 0.41 922.00 + 362.80 0.090 + 0.01 1.31 4 0.13 1.26 + 0.57
12:53 0.48 + 0.05
13:20 19.60 + 0.03 20.10 # 0.12 0.26 64.00 + 9,08 0.085 # 0.01 1.41 4 0.14 1.20 + 0.28
14:45 18.70 + 0.09 19.40 + 0.03 0.21 40.00 + 5.00 0.117 # 0.02 1.90 + 0.22 0.64 + 0.23

15:13 0.20 + 0.02
15:47 18.90 + 0.05 19.40 + 0,06 0.12 24.00 + 4.47 0.104 + 0.01 1.18 + 0.14 0.46 + 0.17

Tabla No 12. Curso diario en A. triplinervia (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracion (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 09/11/90

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid
(*C) {*C) {KPa) (umol/m?- s) (wol/m-s) (mmol/m?-s) (umol/m?-s) {NPa)

10:34 18.00 + 0.19 18.30 + 0.01 0.20 46,67 + 44.91 0,113 + 0.02 0.95 + 0,17 0,20 + 0.00

11:30 17.80 + 0.02 18.40 + 0.02 0.30 10.00 + 0.00 0.119 + 0.02 1.34 +0.23 0.11 + 0.00

13:41 19.30 + 0.13 19.90 £ 0.10 0.20 10.00 + 0.00 0.082 + 0.01 1.40 +0.18 -0.07 + 0.00

14:26 18.70 + 0.06 18.90 + 0.09 0.10 56.00 + 28.42 0.086 + 0.01 0.69 +0.10 0.71 + 0.13

16:30 18.50 + 0.08 18.70 + 0.20 0.10 2.00 + 2.24 0.090 + 0.01 0.47 + 0.10 -0.28 + 0.13



Tabla No 13. Curso diario en D. rospigliosii (claro) de temperatura foliar (Tf}, temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracidon (E), fotosintesis {A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 09/11/90

HORA T Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid
(*C) {*C) (KPa) {umol/w?- g) (mol/m+s) (mmol/m?-s) (umol/m*:s) {MPa)

10:00 16.60 + 0.20 17.30 + 0.10 0.20 10,00 + 0,00 0.261 + 0.04 1,68 + 0.39 -0.42 + 0,07

12:02 20.20 + 0.14 21.30 + 0.20 0.31 44,00 + 10.37 0.171 + 0.02 2.79 + 0.30 0.85 + 0.30

13:12 18.40 + 0.12 19.30 + 0.20 0.25 20.00 + 3.33 0.169 + 0.02 2.14 +0.28 0.38 + 0.12

15:00 19.50 + 0.21 19.60 + 0.10 0.21 25.00 + 0.00 O.141 + 0.04 0.24 + 0.17 0.46 ¢ 0.05

15:30 17.80 + 0.22 18.40 + 0,30 0.10 30.00 + 3.33 0.134 # 0.00 1.35 + 0.07 0.50 ¢ 0.07

Tabla No 14. Curso diario en D. rospigliosii (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire {Tal, di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa {RFA), conductancia esto-
mdtica (Gs), transpiracitn (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 09/11/90 -

HORA Tf Ta DRV RFA Gs E A Pot Hid
(°c) () (KPa) (umol/w?-s) (mol/ut-s) (mmol/wt-s) (umol/ut-s)  (NPal
8:55 | 0.22 4 0.01
10:20 16.20 + 0.30 17.40 + 0,10 0.17 7.50 + 2.89 0.142 + 0.03 1.82 + 0.32 -0.26 + 0.01
11:38 17.60 + 0.07 18.70 + 0.08 0.37 30.00 + 19.44 0.241 + 0.02 2.87 + 0.16 0.43 + 0.00
12:58 0.83 + 0.06
13:34 17.90 + 0.15 19.00  0.50 0.14 12,00 + 2.24 0.139 + 0.03 1.67 + 0,05 0.22 + 0.0
14:30 16.40 + 0.22 19.10 + 0.20 0.20 10.00 + 0.00 0.136 + 0.03 2.17 % 0.41 0.12 + 0.00

15:18 0.55 + 0.10
16:05 17.90 + 0.37 18.80 + 0.30 0.13  2.00 + 2.24 0.169 + 0.02 2.01 ¢ 0.25 -0.30 + 0.00

Tabla No 15. Curso diario en A. triplinervia (claro)} de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta}, di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa (RFA}, conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracién (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 22/11790 .

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid

(c) () (KPa)  (umol/u?-s) (mol/m-5) (mmol/wt-s) (umol/wi-s)  (NPa)
8:34 0.14 +0.03
8:55 17.00 + 0.10 17.80 + 0.20 0.00 32.00 + 2.24 0.173 + 0.02 1.87 +0.19 0.33 + 0.09

10:50 17.00 + 0.11 17.60 + 0.10 0.03 32.00 + 5.48 0.136 + 0.02 1.62 % 0.24 0.45 + 0.09

11:35 15.80 + 0.10 16.30 + 0.05 0.00 22.00 + 2.24 0.142 + 0,03 1.14 #0.23 0.65 + 0.10

12:50 16.20 + 0.05 17.00 + 0.02 0.06 45.00 + 3.33 0.185 + 0.02 2.14 + 0.13 0.64 + 0.12

13:48 0.26 + 0.03
14:00 16.60 + 0.09 16.90 + 0.05 0.06 40.00 + 0.00 0.147 + 0.02 1.05 + 0.24 0.67 + 0.13
15:01 ' 0.24 + 0.04



Tabla No 16. Curso diario en A. triplinervia {sombral de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presién de vapor hoja-aire (DPV), radiacidén fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracitn (E), fotosintesis (A) y potencial hidnco foliar (Pot Hid).

Fecha: 22/11/90

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid
(*C) {*C) (KPa) {(umol/m?' s) (mol/mt-s) (mmol/m?-s) (umol/m?:s) (HPa)

9:45 17.60 + 0.04 18.20 + 0.00 0.00 10,00 + 0.00 0.163 + 0.01 1.46 + 0.10 0.13 + 0,01

10:20 16.40 + 0.06 16.90 + 0.01 0,00 10.00 + 0,00 0.142 + 0.02 1,08 + 0.18 0.09 # 0.01

11:55 16.30 + 0.09 16.80 + 0.02 0.04 18.00 + 2.24 0.170 + 0.03 1.30 + 0.22 0.49 + 0.12

12:21 15.80 + 0.10 16.30 + 0.02 0.02 10,00 + 0.00 0.163 + 0.03 1.19 +0.23 0.17 + 0.11

14:40 16.80 + 0.08 17.20 + 0.10 0.15 6.00 + 0,00 0.133 + 0.01 0.96 + 0.10 0.02 + 0.10

Tabla No 17. Curso diario en D. rospigliosii {sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
. matica (Gs), transpiracibn (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 22/11/90 ‘

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid
{*C) (*C) (KPa) (umol/w?'s) (mol/m-s) (mmol/w-s)' {umol/m-s)  (MPa)

8:28 0.18 0,02
9:25 15.90 + 0.19 17.50 + 0.20 0.00° 10.00 + 0.00 0,608 + 0.12 3.94 + 0.38 0.28 + 0.00

10:30 16,00 + 0.28 17.30 + 0.13 0.00 10.00 + 0.00 0.364 + 0.08 3.07 + 0.44 0.29 + 0.00

11:42 14,60 + 0.20 16.10 + 0.17 0.00 10.00 + 0.00 0.530 + 0.13 3.06 + 0.47 0.23 + 0.00

12:30 16.40 + 0.11 17.40 + 0.09 0.00 10,00 + 0,00 0.334 + 0,06 2.02 + 0.35 0.28 ¢+ 0.00

13:43 ' 0.29 + 0.03
14:30 14.90 + 0.06 16.40 + 0.11 0,02 6.00 + 0,00 0.434 + 0.09 3.47 + 0,37 -0.14 # 0.00

15:06 0.29 + 0.01

Tabla No 18. Curso diario en A, triplinervia {claro) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Tal, di-
ferencia de presién de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
sdtica (Gs), transpiracion (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 17/01/91

HORA T Ta DMV RFA Gs E A Pot Hid
(*C) (*C)  (KPa)  (umol/wt*s) (mol/a?-s) (mmol/a?-s) (umol/m-s)  (MPa)

8:38 : 0.17 + 0.01
9:53 15.30 + 0.12 15.90 + 0.09 0.31 28.00 + 2,24 0.150 # 0.03 1.64 +0.20 0.22 + 0.16

11:09 16.30 + 0.06 16.80 + 0.07 0.24 30.00 + 12.25 0.174 + 0.02 1.31 + 0.12 0.27 + 0.20

11:51 16.60 + 0.09 17.20 + 0.14 0.35 126.00 + 21.39 0.164 + 0.02 1.82 + 0.19 1.47 # 0.26

12:32 0.40 + 0.13
14:00 18.30 + 0.06 18.90 + 0.05 0,23 92.00 + 18.80 0.124 + 0.02 1.67 + 0.19 1.39 + 0.30

14:23 0.29 4 0.06

14:40 16.80 + 0.07 17.40 + 0.12 0.18 36.00 + 4.50 0.132 + 0.01 1.49 +0.11 1.01 ¢+ 0.30



Tabla No 19. Curso diario en A. triplinervia (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV}, radiacidn fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mitica (Gs), transpiracibn (E), fotosintesis {A} y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 17/01/91

HORA T Ta DV RFA 68 E A Pot Hid
(°c) (C)  (KPa) (umol/w?:s) (mol/w?-s) (mmol/wt-s) (umol/m-s) (NP

10:30 15.30 + 0.05 15.90 + 0.08 0.02 10.00 + 2.89 0.150 + 0.02 1.26 % 0.17 0.24 + 0.16

10:50 16.40 + 0.08 16.80 + 0.01 0.14 10.00 + 0.00 0.122 + 0.02 0.89 + 0.19 0.13 + 0.00

12:15 17.80 + 0.11 18.10 £ 0.15 0.3 20.00 + 0.00 0.121 + 0.02 0.81 + 0.21 0.35 + 0.17

13:00 15.30 + 0.10 15.70 £ 0,20 0.22 10,00 + 0.00 0.159 + 0.02 1.02 + 0.19 0.16 + 0.03

13:50 17.70 + 0.05 18.20 + 0.09 0.04 10.00 + 0.00 0.109 + 0.01 1.02 + 0.13 0.04 + 0.08

Tabla No 20. Curso diario en D, rospigliosii (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta), di-
ferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa (RFA), conductancia esto-
mdtica (Gs), transpiracion (E), fotosintesis (A) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).

Fecha: 17/01/91

HORA Tf ‘Ta DPV RFA Gs E A Pot Hid
(*C) {*C)  (KPa)  [(umol/w?-s) {mol/m-s) {(mmol/m?:s) (umol/w?-s)  {Mpa)

8:38 0.23 + 0,02

10:20 14.60 + 0.23 15.80 + 0.10 0.00 2.50 + 2.89 0.353 + 0.10 2.87 + 0.50 -0.53 + 0.08

10:56 15.10 + 0.12 16.00 + 0.30 0.08 20.00 + 7.07 0.293 + 0.08 1.98 + 0.48 0.01 + 0.14

12:00 17.40 + 0.23 18.10 + 0.20 0.30 264.00 + 106.50 0.220 + 0.02 2.78 + 0.21 1.13 ¢ 0.22

12:23 0.24 + 0.04
13:11 15.20 + 0,09 16.1 0.20 10.00 + 0.00
13:33 16.80 + 0.15 17.6 0.00 22,50 + 10.90
14:53 0.60 + 0.04
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Tabla No 24. Curso diario en A. triplinervia (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del
aire (Tal, diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa
(RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracion (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 28/04/90

HORA "Tf Ta DPV RFA ~ Gs E Pot Hid
(*C} (*C) (KPa) (umol/n?- s) (mol/w?-s) (mmol/m?-s) (MPa)

10:34 18.30 + 0.05 18.70 + 0.06 0.08 10.00 + 0.00 0.138 + 0.02 0.90 + 0.18

11:42 19.50 + 0.05 19.60 + 0.01 0.10 10 00 + 0.00 0.121 + 0.01 0.39 +0.18

£3:35 19.80 + 0.06 19.90 + 0.06 0.10 .00+ 0,00 0.102 + 0.00 0.16 + 0.05

Tabla No 25. Curso diario en D. rospigliosii (claro) de temperatura foliar (Tf), temperatura del
aire (Ta), diferencia de presidon de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa
(RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracion (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 28/04/90

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E Pot Hid
(*C) (*C) (KPa) {umol/n?- 8) (mol/m?-8) (mmol/m?-s) (MPa)

9:30 17.20 4 0.14 18.00 + 0.20 0.12 20,00 + 0.00 0.264 + 0.05 1.84 + 0.41
11:00 18.30 + 0.25 18.90 + 0.40 0.55 88,00 + 6.52 0.201 + 0.02 1.63 + 0,22
12:50 19.30 + 0.04 19.90 + 0.50 0.38 52.00 + 8.22 0.173 4 0.01 1.55 # 0.12
13:00 19.30 + 0.13 19.90 4 0.09 0.38 30.00 + 4.71 0.174 + 0.03 1.61 + 0.38

Tabla No 26. Curso diario en D. rospigliosii (sombra) de temperatura foliar (Tf), teaperatura del
aire (Ta), diferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa
(RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracidn (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 28/04/90

HORA Tf Ta Dpv RFA Gs E Pot Hid
(*C (*C}  (KPa)  (umol/w?-s) (wol/ut's) (mmol/wl-s)  (NPa)

10:10 16.00 + 0.08 17.60 + 0.09 0.00  4.00 + 0.00 0.305  0.07 3.54 £ 0.57 0.35 + 0.00

11:23 18.10 + 0.19 19.30 + 0.40 0.00 14.00 + 2.T4 0.176 + 0.04 2.74 % 0.46

13:12 18.60 + 0.16 19.60 + 0.50 0.00 10.00 + 0.00 0.178 + 0.03 2.47 #0.33 0.26 + 0.09

13:26 19.40 + 0.38 20.50 + 0.40 0.00 8.00 + 0.00 0.155 + 0.03 2.60 + 0.40

Tabla No 27. Curso diario en A. triplinervia (claro) de teamperatura foliar (Tf), temperatura del
aire (Tal, diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa
(RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracion (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 22/05/90

HORA T Ta DRV RFA 6s E Pot Hid
(*C) (°C)  (KPa) (umol/w-s)  (mol/w-s) (wmol/ut-s)  (NPa)

8:55 19.40 + 0.40 19.70 + 0.50 0.10 20,00 + 0.00 0.113 + 0.02 0.79 +0.21

12:10 17.10 + 0.12 17.40 £ 0.09 0.16 30.00 + 0.00 0.174 + 0.02 0.95 % 0.19 0.53 + 0.05

13:15 14.40 + 0.10 14.90  0.20 0.23 22.00 + 2.24 0.129 + 0.03 1.45 % 0.30 0.45 + 0.04

14:43 16.40 + 0.11 17.20 + 0.30 0.28 22.00 + 2.24 0.112 + 0.02 1.75 + 0.20 0.53 + 0,02



Tabla No 28. Curso diario en A. triplinervia (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del
aire (Ta), diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa
(RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracién (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 22/05/90

HORA T Ta DRV RFA Gs E Pot Hid
(sc) (C)  (KPa) (umol/w?-s)  (mol/w-s) (wmol/at-s) (NPa)

9:21 19.00 +0.10 19.80 + 0.00 0.12 10.00 + 0.00 0.130 + 0.06 1.97 + 0.10

11:20 15.10 + 0.02 15.70 + 0.06 0.20 14.00 + 2.74 0.101 + 0.02 1.71 # 0.11

13:5¢ 16.90 + 0.03 17.30 + 0.01 0.38  4.00 + 2.74 0.082 + 0.01 0.81 * 0.0

14:20 1480i0 10 15.30 +0.20 0.31  4.00 + 2.74 0.087 + 0.02 1.13 + 0.24

Tabla No 29. Curso diario en D. rospigliosii (claro) de temperatura foliar {Tf), temperatura del
aire (Ta}, diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa
{RFA}, conductancia estomdtica (Gs), transpiracion (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hidl.
Fecha: 22/05/90

HORA Tf Ta DRV RFA Gs E Pot Hid
(%) (°C)  (KPa) (umol/w?'s)  (mol/m-s) (mmol/w?-s)  (NPa)

8:50 18.50 +0.12 18.90 + 0.20 0.16 3ooot 5.00 0.199 + 0,03 1.17 + 0.31

12:05 16.60 + 0,06 17.00 + 0.40 0.14 34,00 + 2.74 0.249 + 0,03 1.13 +0.23

13:20 16.10 + 0.06 16.60 + 0.09 0,26 16.00 + 2.74 0.142 + 0,02 1.17 % 0.20

14:30 17.60 + 0,09 17.80 + 0.10 0.36 28,00 + 2.T4 0.115 + 0.01 0.73 & 0.2

Tabla No 30. Curso diario en D. rospigliosii (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del
aire (Ta), diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacidn fotosintéticamente activa
{RFA}, conductancia estomdtica (Gs}, transpiracion (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 22/05/90

HORA Tf Ta Dpv RFA Gs E Pot Hid
(*C) (*C) (KPa) (umol/m?-s) (mol/m?-s) (mmol/w-s) {¥Pa)

9:11 18.90 + 0.07 19.50 + 0.10 0.14 10.00 + 0.00 0.090 + 0.01 1.59 + 0.30

10:56 0.52 £ 0.05
11:35 15.80 + 0.17 16.60 + 0.40 0.19 18,00 + 2.24 0,201 + 0.05 1.86 + 0.42 '
12:52 0.55 + 0.12
13:45 16.10 + 0.18 16.70 + 0.30 0.35 6.00 + 2.74 0.102 + 0.03 1.52 + 0.37

14:00 0.50 + 0.13

14:30 15.80 + 0.01 16.60 + 0.20 0.30 8.00 + 2.24 0.117 + 0.01 1.78 + 0.20



Tabla No 31. Curso diario en A. triplinervia (claro} de temperatura foliar (Tf), temperatura del
aire (Ta), diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa
(RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracidn (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 29/05/90

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E Pot Hid
(*C) (*C) (KPa) (umol/m?- s) (mol/m+s) (mmol/wts) (¥Pa)

8:17 18.40 + 0,09 19.10 + 0.11 0.02 10.00 + 0.00 0.257 + 0.04 1.85 4+ 0.24 0.18 4 0.02
10:27 : 0.17 1 0.04

11:30 19.60 + 0.15 19.90 + 0.24 0.07 67.50 + 11.90 0.132 + 0.01 1.23 + 0.16

12:00 . 0.23 ¢ 0.02
12:17 17.30 + 0.13 18.10 £+ 0.32 0.00 50.00 + 6.16 0.250 + 0.03 2.00 £ 0.18

12:27 18.40 + 0.07 18.90 + 0.40 0.04 50,00 + 3.54 0.128 + 0.01 1.45 4+ 0.20

14:00 0.17 ¢ 0.02

Tabla No 32. Curso diario en A. triplinervia (sombra) de temperatura foliar {Tf), temperatura del
aire (Ta), diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacidn fotosintéticamente activa
(RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracidn (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hidl.
Fecha: 29/05/90

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E Pot Hid
{*C) (*C)  (KPa)  (umol/m*s) (mol/w?-s) (wmol/m?-s)  (NPa)

9:2¢ 19.00 + 0.11 19.80 + 0.40 0,00 10,00 + 0.00 0.128 + 0.02 1.93 + 0.23

11:20 15.00 + 0.02 15.70 ¢ 0.01 0.01 14.00 + 2.74 0.135 +0.0Z2 1.63 #0.17

13:54 16.90 + 0.03 17.30 £ 0.30 0.05 4.00 + 2.74 0.062 + 0.01 0.81 + 0.01

14:20 15.10 + 0.00 15.30 + 0.00 0.06 4.00 + 2.74 0.069 + 0.02 0.88 + 0.11

Tabla No 33. Curso diario en D. rospigliosii (claro) de temperatura foliar (Tf), temperatura del
aire (Ta), diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente activa
(RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracion (E) y potencial hidrico foliar (Pot Hid).
Fecha: 29/05/90 °

HORA Tf Ta DPV RFA Gs E Pot Hid
(*C) {*C) (Kpal  (umol/w?-s) (mol/w*-s)  (mmol/mt-s)  (Mpa)

8:55 17.50 + 0.04 18.70 + 0.40 0.00 17.50 + 2.89 0.541 + 0.08 2.85 + 0.34
11:18 17.80 + 0.16 18.50 + 0.30 0.01 62.50 + 12.80 0.214 + 0.05 1.96 + 0.49
12:35 19.10 + 0.04 19.80 + 0.10 0.02 40.00 + 3.54 0.188 + 0.02 2.03 + 0.24



Tabla No 34, Curso diario en D. rospigliosii (sombra) de temperatura foliar (Tf), temperatura del
aire (Ta), diferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV), radiacién fotosintéticamente activa
{RFA), conductancia estomdtica (Gs), transpiracion (E) y potencial hidrico foliar {Pot Hidl.
Fecha: 29/05/90

HORA

8:24

9:27
10:30
10255
12:08
13:10
13:22
14:00

Tf
(%)

16.50 + 0.31

17.50 + 0.21

17.40 + 0.20
18.80 + 0.16

Ta DPV

() (Kpa)
17.20 + 0.40 0.01
18.60 + 0.20 0.00

18.40 + 0.50 0.00
19.50 ¢ 0.30 0.02

RFA Gs
{umol/w?:s) {mol/uw?- s}
10.00 + 0.00 0.561 + 0.13
17.50 + 2.89 0.378 + 0.06

10.00 + 0.00 0.156 + 0.02
10.00 + 0.00 0.156 & 0.01

E Pot Hid
(mmol/w?-s)  (Mpa)

0.15 + 0.00
3.89 4+ 0.56

0.17 + 0.04
2.56 + 0.32

0.13 4 0.02

0.14 + 0.03



APENDICE B



Datos experimentales de las curvas de saturacioéon de luz realizadas
bajo condiciones controladas en el laboratorio, con un sistema de
intercambio gaseoso de configuracidbn cerrada

Tabla No 1.

Especie: Alchornea triplinervia, (n = 4)
Tratamiento de luminosidad : claro
Temperatura foliar: 18.0 + 1.0 °C

Asimilacién de CO2 RFA
(umol/m2- s) (umol/m2 - s)
-0.3737 + 0.070 0
0.4364 + 0.240 10
0.8827 + 0.280 20
1.4737 + 0.410 40
1.9991 + 0.320 . 70
2.6558 + 0.340 100
3.4928 + 0.850 200
" 3.7773 + 0.610 300
4.0895 + 0.520 400
4.6380 + 0.770 500
4.4740 + 0.640 650
Tabla No 2.
Especie: Alchornea triplinervia, (n = 4)
Tratamiento de luminosidad : sombra

Temperatura foliar: 18.0 + 1.0 °C

Asimilacion de CO2 RFA

(umol/m2- s) (umol/m2- s)

-0.1820 + 0.003 0
0.6854 + 0.460 10
1.2695 + 1.320 20
1.9158 + 1.060 40
1.7321 + 1.190 70
2.4870 + 1.169 100
2.8926 + 1.100 200
2.7755 + 0.940 300
2.8535 + 0.660 400
3.1462 + 0.480 500
2.7947 + 0.040 650



Tabla No 3. .

Especie: Decusucarpus rospigliosii, (n = 4)
Tratamiento de luminosidad : claro
Temperatura foliar: 18.0 + 1.0 °C

Asimilacidon de CO2 RFA

(umol/m2 - s) ' (umol/m?- s)
-0.6583 + 0.090 o
0.2904 + 0.310 10
1.0620 + 0.450 20
1.6817 + 0.590 40
2.3081 + 0.005 70
2.5641 + 0.470 ioo
3.6690 + 0.270 200
3.7334 + 0.450 300
3.9066 + 1.630 400
4.3385 + 0.190 500
3.8950 + 0.240 : 650

Tabla No 4.

Especie: Decusucarpus rospigliosii, (n = 4)

Tratamiento de luminosidad : sombra
Temperatura foliar: 18.0 + 1.0 °C

Asimilacidbn de CO02 RFA

(umol/m2- sg) (umol/m2- s)

-0.0348 + 0.030 o
0.2901 + 0.120 10
0.4945 + 0.170 20
0.6872 + 0.130 40
0.8804 + 0.080 70
1.1650 + 0.180. 100
1.3954 + 0.090 200
1.5518 .+ 0.200 300
1.5632 + 0.060 400
1.6284 + 0.090 500
1.7021 + 0.060 650



Datos experimentales de las curvas de 6ptimos de temperatura para la
fotosintesis realizadas bajo condiciones controladas en el laborato-
rio con un sistema de intercambio gaseoso de configuracidén cerrada

Tabla No 5.

Especie: Alchornea triplinervia, (n = 4)
Tratamiento de luminosidad : claro

Radiacion fotosintéticamente activa: 650 umol/m2-s

Asimilacion de CO2 Temperatura foliar
(umol/m2- s) (°C) :
4.1881 + 0.090 31.0
6.7115 + 2.440 24.0
8.0611 + 2.990 17.0
3.2644 + 0.850 11.0
3.0271 + 0.840 8.0
1.9513 + 0.040 4.0
Tabla No 6

Especie: Decusucarpus rospligliosii, (n = 4)
Tratamiento de luminosidad : sombra
Radiacibn fotosintéticamente activa: 650 umol/m2-s

Asimilacion de CO2 Temperatura foliar

(umol/m2:- s) (°C)
2.1845 + 0.700 30.0
3.0722 + 0.710 26.0
4.0806 + 0.460 23.0
3.6850 + 1.170 16.0
2.9342 + 0.340 13.0
2.7653 + 0.004 9.5
2.1009 + 0.170 6.5
1.5153 + 0.180 3.0
1.1852 + 0.340 1.0
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Figura Lﬁ’é Curso diario de conductancia  estomdtica (Gs), tasa de transpiracidn (E),
asimilacion de CO2 (A) y eficiencia de uso de agua (A/E), realizado durante un
Mes 'Jde la estacion lluviosa (i3 Septiembre 1990), para A. triplinervia: en un

claro (0) y -en la sombra (®); y D. rospigliosii: en un claro (A) y en la sin-
bra (A). Laos ‘barras  verticales son los' errores -standard: (n=4).
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~Tabla 1. Variables microaabientales y de respuesta de las especies estudiadas en m_“uompcm nublado de San Eusebio. Se presenta la
teaperatura foliar (Tf), diferencia de presién de vapor hoja - aire (DPVI, radiacién fotosintéticamente activa (RFA) potencial

hldrico foliar alnimo (PHf min), conductancia estoadtica (Gs), tasa de transpiracidn (E), fotosintesis (A) y eficiencia de uso : '
. de agua (EUA}, valores madios (Med!, midximos (Max) <a_=msom~zm=,.

.m FECHA ESPECIE TRATAMIENTO Tf DPV  RFA mmwzﬂwa Gs E A "~ EUA ’
o {¢C) (KPa) (umol/ |(MPa) / (mol/m?- s} {mmol/m?+s) {umol/m?-s) {mmol CO2/
: 8l s) [ Med Max Min Med Max Min Med Max Min wmol H20)

29/03/89 A. triplinervia Claro  17.4 0.46 181 \ -0.6 Jo.pmm 0.244 0.106 1.53 2,09 1.01 .01 3.00 0.10 0.70 «
D. rospigliosii Soabra  16.0 0.22 -1.2 0.388 0.542 0.232 2.58 3.3t 1.47 0.35 0.67 -0.15 0.10

17/01/91 A, triplinervia  Claro  16.7 0.26 -0.4 10,148 0.174 0.124 1.59 1.82 1.31 0.87 1.47 0.22 0.60 . .
D. rospigliosii  Soabra  15.8 0.19 -0.6 xo.wgw 0.355 0.200 2.29 2.87 .79 0.25 1,13 -0.53 0.10 o
13/08/30 A. triplinervia  Clarc  18.1 0.30 -0.410.125 0.148 0.099 1.43 1.80 1.13 1.60 2.32 1.14 1.10 ;
A. triplinervia. Sombra  18.0 0.21 - 10.094 0.116 0.07t 0.0 1.18 0.73 0.72 1.09 1.00 0.80 o
D. rospigliosii  Claro  '18.7 0.20 - 10,255 0.397 0.129 1.73 3.17 0.63 1.42 2.08 .14 0.80 I
‘ D. rospigliosii Sombra  16.9 0.25 0.5 10.206 0.337 0.125 1.9 3.07 1.16 .0.67 0.95 0.07 0,30 I
03/11/90 A. triplinervia  Claro  18.7 0.26 212 h -0.5 70,113 0.167 0.087 1.49 1.80 1.18 0.69 1.26 -0.10 0.50

A
A. tripiinervia Sombra  18.5 0.18 25§ - |0.098 0.119 0.082 0.97 1.40 0.47 0.13 0.71 -0.28 - 0.10 S
o D. rospigliosii ~ Claro  18.5 0.2l 26 Y - )0.215 0.338 0.161 1.91 3.25 0.27 0.35 0.85 -0.42 0.20 i .

V rospigliosii  Sombra  17.6 0.20 12 /mo 0.256 0.344 0.213 2.91 3.41 2,55 0.04 0.43 -0.30 0.01
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Figura ,L'VI Curso diario de temperatura foliof (Tfi, diferencio de presion de va-
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o




s

Alchornea ftriplinervia Decusucarpus  rosplghiosi/

0.4t -

Gs (mol m~2 s'!)

m2 gl

E (mmol

A (4 mol m-2s-1)

AZE (mmol mot™)

% Tiempo (h)

Figura l}’é Curso diario de conductancia estomdtica (Gs), tosa de tronspiracion
(E), asimilacion de CO2 (A) y eficlencic de uso de agua (A/E), regizado du-
rante un mes de la éstacion lluviosa (09 Noviembre 1990), para A. triplinervia: en
in cloro (0) y en la sombra (®); y D.rospigliosii: en un cloro (&) y en la  som-
bra (A). Las barras verticales son los errores standard (n= 4).- ’ '





