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RESUMEN

La Selva Nublada se considera un ecosistema muy himedo, la presencia de nubes o
neblinas durante la mayor parte del aiio y la restriccion en la cantidad de luz que llega al piso
dcl sotobosque son algunas de las caracteristicas mas resaltantes, ademas de su alta
diversidad biologica.

Climaticamente, la Sclva Nublada presenta una época seca (enero-febrero) en la cual
disminuyen la precipitacion y la humedad ambiental; lo cual podria tencr consecuencias
sobre la ecofisiologia de las plantas de este ecosistema puesto que son muy sensibles a los
cambios en las condiciones ambientales.

El objetivo principal de este trabajo fué estudiar el intercambio de gases y las
relaciones hidricas, en las épocas humeda y seca, en plantas de diferentes formas de
crecimiento y representativas del sotobosque.

Las especies seleccionadas fueron: Paliconrea demissa (arbusto, Rubiaceae),
Psychotria aubletiana (subfrutice, Rubiaceae),  Chamaedorea bartlingiana (palma,
Arecaceae) y [iplazium hians (helecho, Aspleniaceae). Se realizaron cursos diarios en el
campo de variables microclimaticas (humedad relativa, temperatura y radiacion
fotosintéticamente activa) y de respuesta de las plantas (potencial hidrico, conductancia
estomatica y, tasas de transpiracion y asimilacion, a lo largo de la estacionalidad hidrica.
Ademas se realizaron curvas presion-volimen y la determinacion de nitrégeno y clorofila
foliar. ~
Comparando promedios de cada época se encontré una disminucion de todas las
variables de respuesta de las plantas de la época hiimeda a la seca. El cierre estomatico mas
riguroso durante la época seca representa uno de los mecanismos principales para evitar la
pérdida excesiva de vapor de agua, y se encuentra correlacionado principalmente con el
aumento del déficit de presion de vapor hoja-aire (especialmente en el caso del arbusto y la
palma) y conuna disminucion del potencial hidrico (que disminuye en mayor proporcion en
¢l caso del subfititice y del helecho). La tasa de asimilacion disminuye menos que las otras
variables lo cual indica que se vio afectada sélo marginalmente, ya que ademas la relacion
entre las concentraciones externa e interna de Carbono se mantuvo relativamente constante
durante los cursos diarios realizados. También se observo que la tasa de asimilacion aumenta
cuando ocurren flecos de luz y que las plantas son muy eficientes en la fijacion de CO, a
bajas cantidades de radiacion. Entonces, durante la época hiimeda de altas precipitaciones y
bajo déficit de presion de vapor hoja-aire, el factor limitante de la fotosintesis es la luz, y
durante la época scca, la  disminucion de la humedad ambiental se agrega como factor
limitante ya que provoca un cierre estomatico mas riguroso, que tendria consecuencias sobre
la asimilacion.

La forma de crecimiento influye sobre los mecanismos de adaptacion o aclimatacion,
ya que el arbusto y la palma reflejaron un mecanismo de evasion a través del cierre
estomatico mas riguroso que desarrollaron durante la época seca; mientras que el helecho y
el subfratice, aunque también tuvicron una disminucion de la conductancia estomatica, la
mayor disminucion del potencial hidrico y sus componentes con respecto a la observada en
¢l arbusto y la palina, refleja un mecanismo de tolerancia, lo cual sugicre una ligera
osmorregulacion,
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1.- Introduccién

l.a Selva Nublada es un ecosistema que se caracteriza por la presencia de
nubes o neblinas durante la mayor parte del afio. Al igual que a la Selva Lluviosa
Tropical, se la considera uno de los hébitats terrestres mas himedos. Por lo general
ocupa, en las cadenas montafiosas, fajas altitudinales que van desde los 1700 hasta
los 3000 m.s.n.m (Sarmiento ef al. 1971). La restriccion en la cantidad y calidad de
luz que llega al piso de la selva es otra de las caracteristicas mas resaltantes, por lo
cual, la vegetacion, especialinente en el sotobosque, esta conformada por plantas “de
sombra” con hojas de tipo siempreverde que duran, al menos, un ciclo anual.

A pesar de lo dicho anteriormente, la Selva Nublada y la Lluviosa Tropical
presentan una estacionalidad hidrica a lo largo del afio, es decir, una variacion
estacional de la precipitacion que, por lo general, tiene influencia sobre los patrones
de crecimiento y reproduccion de las plantas de estas selvas, fendémeno mas
ampliamente conocido en el caso de las selvas lluviosas (Mulkey ef al. 1991;
Robichaux, ¢ al. 1984). En la Selva Nublada Andina la distribucion de las
precipitaciones puede tener un patron biestacional, cuando la‘ladera de la montafia
recibe la influencia de vientos llaneros, o tetraestacional cuando los vientos
provienen del sur del Lago de Maracaibo. Si el patron es tetraestacional, la
vegelacion debe soportar una sequia durante la época seca que va de diciembre a

marzo cuando ¢l balance hidrico pucde resultar desfavorable por un perfodo de uno

o dos meses; en cfecto, se tiene un mes con precipitaciones inferiores a 50 mm



(enero o febrero), marzo y diciembre se consideran meses de transicion y el resto,
por lo general, son meses de altas precipitaciones (Sarmierito et al., 1971). Por lo
tanto, las plantas de estos ecosistemas pueden ser muy sensibles a los cambios de
humedad ambiental, y en algunos casos, durante la época seca, pueden desarrollar
déficits hidricos que tendrian consecuencias fisiolégicas sobre las mismas. La
alternancia de las épocas humeda y seca conduce, entonces, a la siguiente pregunta:
(como puede maximizar una planta la ganancia anual de Carbono mientras
minimiza fa pérdida de agua en los periodos en los cuales ésta se encuentra
restringida? Diversos mecanismos de adaptacién, como el ajuste de la conductancia
estomatica, pueden ser el comienzo de una respuesta general.

Las especies de estas selvas responden a la demanda transpiracional mediante
la reduccion de la conductancia estomatica aun cuando la sequia né sea scvera
(Mulkey et al. 1991). La respuesta estomética en términos de conductancia esta
relacionada con cambios en la humedad del aire, radiacion y temperatura, asi como
también con cambios en las condiciones fisioldgicas internas de la planta como el
estado hidrico. Los estomas de especies del sotobosqt:e pueden responder
especialmente a variaciones en la humedad ambiental (Mooney et al. 1983).
Parametros ecofisiologicos de las plantas como la conductancia estomatica y el

potencial hidrico foliar son afectados, y por lo general disminuyen en la época seca,

tal como fue encontrado por Rada y Jaimez (1992) en Anthurium hredemeyeri.



El aumento de la diferencia de presion de vapor de agua entre hoja y
atmosfera (DPV) durante la época seca es una de las causas principales de la
disminucion de la conductancia estomética; de esta forma se evitan las pérdidas de
agua por transpiracion, pero al mismo tiempo se restringe la absorcion de dioxido de
Carbono necesaria para la asimilacion. En este sentido, y como se planted en la
pregunta anterior, el rol de los estomas es permitir la asimilacion de Carbono
minimizando las pérdidas de agua por transpiracion. La respuesta estomatica, segin
la hipdtesis de Cowan y Farquhar puede maximizar la eficiencia del uso de agua
(Cowan 1977). Raschke (1979), citado por Rada (1993), sostiene que existen dos
mecanismos principales de control de la respuesta estomatica a cambios en el estado
hidrico de la planta: un control via estado hidrico de la hoja, que lleva a un cierre
estoméatico cuando los potenciales hidricos se acercan al punto de pérdida de turgor,
y por otra parte, como ya se dijo antes, una respuesta directa a las diferencias de
presion de vapor de agua entre la hoja y la atm6sfera. Sin embargo, Schulze y Hall
(1982), afirman que es dificil separar los efectos de los cambios en el estado hidrico
de la planta, de los efectos ocasionados por cambiosw en las condiciones
atmosféricas; y ademas, que en ambientes naturales, el potencial hidrico foliar, la
temperatura y la humedad ambiental cambian en sincronia.

La tasa de asimilacion de Carbono puede ser afectada durante la época seca

por la regulacion de la conductancia eslomética més rigurosa, a pesar de existir

durante este periodo una mayor cantidad de luz (lo que seria beneficioso para la



asimilacion). Una disminucion en el potencial hidrico foliar puede provocar la
reduccion en la tasa de asimilacion, incrementando cada una de las resistencias en la
via de difusion de CO,. La pérdida de la presion de turgor, como se menciond
anteriormente, causa el cierre estomatico hidroactivo; entonces, una reduccion en la
tasa de asimilacion a ‘raiz de una diminucion en el potencial hidrico se atribuye, por
lo general, a una disminucién de la conductancia estomatica. Komer et al. (1979),
citado por Yoshie (1986), realizaron un estudio comparativo de las caracteristicas de
intercambio de gases entre diferentes grupos de plantas C;, que demostré una
correlacion positiva entre la maxima capacidad fotosintética y la conductancia
estomatica. Sin embargo, hay que tener en cuenta que la tasa de asimilacion de
Carbono puede tener grandes limitaciones en el mesofilo por una disminucién en el
potencial hidrico (L.ong, 1985).

Larcher (1977) sostiene que la sensibilidad del intercambio de CQ, frente al
déficit de agua, la situacion de los valores limitantes y la interrupcion total del flujo
de CO; son especificos, pero también son en gran parte adaptativos. Pearcy y Calkin
(1983) han sugerido que el estoma, en las especies del sotobosc;lle tropical, funciona
para maximizar la ganancia de Carbono manteniendo una alta presion interna de
€0,

Por otro lado, se conoce también que las plantas tropicales pueden emplear

una variedad de respuestas metabolicas y de conducta de aclimatacion durante la

época seca, principalmente mediante un ajuste osmotico, tal como encontraron



Mulkey et al. (1991) en un arbusto del sotobosque de la selva tropical de Panama
(Psychotria limonensis, Rubiaceae), observando ademés que la tasa de fotosintesis
neta se mantuvo a pesar de una disminucion de la conductancia estomatica y del
potencial hidrico. Estos resultados apoyan la hipétesis de que auhque los estomas
estén casi cerrados, bajo condiciones de estrés hidrico severo, ello no representa,
necesariamente, una mayor limitacion de la tasa de asimilacion (Long, 1985); por lo
tanto, no encontraron evidencias de una limitacion de la difusion de la asimilacion
especialmente bajo un ambiente de poca luz o luz difusa, como ocurre en la selva
lluviosa tropical y en la selva nublada.

A pesar de que ha ido en aumento el conocimiento de la importancia de las
relaciones hidricas para las plantas en el tropico himedo, la relacion entre
fotosintesis y transpiracion durante la época seca ha sido poco estudiada (Doley,
Yates y Unwin, 1987). En este sentido, la regulacion de la transpiracion y
asimilacion durante la época seca y los mecanismos adicionales de control de
intercainbio de gases no se encuentran del todo esclarecidos (Schulze, 1982); en

]
vista de ello, es necesario profundizar en el estudio de la ecofisiologia de plantas de
la selva nublada especialmente en lo referente al intercambio de gases y relaciones
hidricas y asi conocer el crecimiento y produccién de materia organica, ademas del
rol de estas plantas dentro de la dinidmica hidrica del ecosistema. los efectos

integrados de las condiciones del habitat de las plantas y las adaptaciones especificas

de éstas a su medio ambiente solamente pueden estudiarse bajo condiciones



naturales. Los cursos diarios de la tasa de asimilaciéon de CO; e intercambio de vapor
de agua proveen informacion fundamental sobre la respuesta de la planta y sus
adaptaciones al ambiente natural. Sin embargo, es dificil determinar los mecanismos
responsables que actian en los cursos diarios si todos los factores cambian
simultineamente (Schulze y Hall 1982), como en el caso de este trabajo.

La selva nublada cumple un rol hidrologico importante en la captura de la
“precipitacion horizontal”, y proporciona a estos ecosistemas un valor en términos
de recursos hidricos muy distinto de otros bosques (Ataroﬁ', 1994). Ademés, la selva
nublada posee una gran diversidad biologica y una estructura compleja en multiples
estratos que influye sobre las condiciones climaticas del ecosistema (Garcia, 1992).
El sotobosque puede considerarse como un subsistema de esta vegetacion,
constituido por plantas con diferentes formas de creciiniento: herbaceas,
subherbéceas, subfritices, arbustos y arboles. También se encuentran plantulas e
individuos juveniles de especies arboreas caracteristicas del dosel de la selva.

Las plantas del sotobosque ademas de sufrir estrés hidrico durante la época

i
seca se caracterizan por explotar un ambiente en el cual, como se menciond al
principio, la disponibilidad de Iluz puede ser limitante, considerandose entonces
plantas tolerantes de sombra o evasoras de luz; de acuerdo con esto, su morfologia y
anatomia deben estar desarrolladas de tal manera que puedan obtener el mayor

beneficio de su ambiente luminico. Hojas de tipo siempreverde con una mayor

relacion clorofila/nitrégeno, con variaciones en el tamafio, superficie foliar y espesor
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son algunas de las adaptaciones a tal ambiente de poca luz. Por lo tanto, la
suposicion hecha antes de que durante la época seca la mayor cantidad de radiacion
folosintéticamente acliva (RFA) -si existe- resultarfa beneficiosa para la asimilacion,
podria no ser cierta, ya que el riesgo de fotoinhibicion es de considerable
probabilidad.

Este trabajo se realizo en la Selva Nublada de La Mucuy, en el Parque
Nacional Sierra Nevada, con especies de diferentes formas de crecimiento,
representativas del sotobosque; un arbusto (Palicourea demissa, Rubiaceae); un
subfrutice (Psychotria aubletiana, Rubiaceae); una palma (Chamaedorea

bartlingiana, Arecaceae) y un helecho (Diplazium hians, Aspleniaceae).

El objetive principal fué estudiar el intercambio de gases y las relaciones
hidricas en plantas del sotobosque de la selva nublada con diferentes formas de

crecimiento durante las estaciones humeda y seca.



Los objetivos especificos se relacionan con los factores que influyen sobre la

asimilacion de CO; en las plantas de la selva nublada:

I-Estudiar la respuesta de cada una de las especies en términos de control
estomatico y de intercambio de gases frente al estrés hidrico producido por la menor
entrada de agua al sistema durante la época seca, es decir, como afecta el control

estomatico a la asimilacion de CO, en este periodo.

2-Estudiar y comparar la respuesta fotosintética de cada una de las especies
con diferentes formas de crecimiento bajo las condiciones estresantes de luz del

sotobosque.

[lipétesis general

L.as especies del sotobosque con diferentes formas de crecimiento y en
un ambiente con variaciones importantes en la cantidad y calidad de luz y

]

estacionalidad hidrica pueden presentar diversos mecanismos de adaptacion en su
respuesta fotosintética (capacidad de aprovechamiento méaximo de la RFA de los
flecos de luz a través de una alta sensibilidad del aparato fotosintético, mayor
relacion clorofila/nitrogeno y superficie/espesor foliar) y en su comportamiento

hidrico  (cicrre cstomdtico riguroso y osmoregulacion cuando existe menor

disponibilidad de agua).



Hipdtesis especificas:

I- Las especies del sotobosque durante la estacién seca deben tener un mayor
control estomatico, por lo tanto, habrd una mayor restriccion en la asimilacion de

COy, a pesar de existir en esta época una mayor cantidad de luz.

2- Al comparar parametros de intercambio de gases y de balance hidrico, las
especies con diferentes formas de crecimiento, durante la época seca, se deben
ubicar en un gradiente de tolerancia y evasion al estrés hidrico. En este sentido, el
helecho Diplazium hians, debe ser mas tolerante por ser mas primitivo que las
angiospermas, y la palma Chamacedorea bartlingiana debe presentar la mayor

capacidad de evasion por poseer un mayor control estomético.



2.- Materiales y Métodos

2.1 .-Ubicacién y descripcion del area de estudio.

2.1.1 Ubicacion.

El estudio se realizo en la selva nublada del Parque Nacional Sierra Nevada
en el sector La Mucuy, ( 08°37°50°” N, 71° 2’23’ W), en la subcuenca del rio
Loro, a la margen izquierda del rio Chama al este de la poblacion de Tabay,
Municipio Santos Marquina, del Edo. Mérida; a una altitud de 2200 m.s.n.m.

(figura 1)

2.1.2 Clima,

El clima en el que se encuentran las selvas nubladas en esta zona de Los
Andes se caracteriza por una época seca (enero-febrero) y una himeda (marzo-
diciembre). las precipitaciones anuales alcanzan un promedio de 1670 mm; las
condiciones térmicas son telhpladb-isoténnicas y la temperatura promedio anual

]
oscila alrededor de los 10°C. Durante la mayor parte del afio, a excepcion de los
meses mas secos, es frecuente observar la presencia de nubes y neblina,
principalmente durante las horas de la tarde. Cabe mencionar, sin embargo, que a
pesar de que en los meses de diciembre, enero y febrero la precipitacion es menor,

no cxiste, desde el punto de vista climatico,  déficit hidrico, ya quec la

evapoltranspiracion no excede a la precipitacion, tal como se observa en la figura 2.
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2.1.3.- Geologia y topografia.

Geologicamente el drea de La Mucuy pertenece a la formacion Sierra
Nevada. [.a mayor parte del terreno estd ocupada por rocas metamorficas
destacandose los gneises y esquistos con materiales componentes fales como:
cunrio, feldespato, biotita y moscovita. Es un terreno bastante quebrado e irregular

con pendientes suaves a muy fuertes (Ramirez y Quintero, 1990).

2.1.4 -Suelos.

Lamprecht (1954) sefialo que la region esta constituida por suelos arcillosos.
I.os anélisis de dos perfiles a 2300 m.s.n.m indicaron que son suelos franco-arenosos
y atenosos-francos, pobres en nutrientes, con buen drenaje interior, en general son
suclos bastante 4cidos con pll entre 5 y 6. Castillo (1975) , encontré que estos
suelos se han desarrollado de materiales recientes en el relieve de conos de
deyeccion con pendientes de 10 a 20%. No estan, por lo general, expuestos a
inundaciones y son mas o menos pedregosos superﬁcialmen‘te. Los suelos alcanzan
mucha profundidad en sustratos favorables y el perfil un alto grado de
diferenciacion. En general se presentan perfiles ABC, con el horizonte A profundo y
kumifero, muy acido, pero sin humus bruto. El horizonte B es casi siempre neto y
profundo, con texturas variables segin el tipo de roca madre, muy fina sobre lutitas

o rocas metamorficas, mas livianas sobre areniscas (Sarmiento ef al. 1971). El color

del hotizonte superficial varia de marron grisiceo a negro, segin el contenido de
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materia organica que es relativamente alto, de 7.8 a 23.3%. La textura del horizonte
superficial es franco-arenoso o franco-arcilloso-arenoso; la estructura es granular o
migajosa : el pH va de 4.8 a 5.7. En profundidad, la textura es generalmente franco-

arenosa con pH que llega a 6.0, estructura de grano simple masiva (Masini, 1977).

2.1.5.- Vegetacion.

La selva nublada montano aita de la zona de La Mucuy presenta las siguientes
caracteristicas generales : selva siempreverde mixta, perennifolia de dosel irregular y
densa, muy rica en especies, entre las cuales predominan las de la familia Lauraceae,
Mirtaceae, Euforbiaceae y localmente Podocarpaceae (Ramirez y Quintero 1990).
la selva posee tres estratos. Los arboles del estrato superior, por lo general, son de
copas anchas y alcanzan en condiciones Optimas alturas de 35 a 40 m, de hojas
mesofilas. En los estratos inferiores, los drboles poseen copas mas bien pequefias y,
a menudo, deformadas debido a la fuerte competencia por el espacio y la luz. Ll
sotobosque esta formado esencialmente por la repoblacion de las especies arboreas,

]
numerosos helechos entre los cuales se encuentra con frecuencia Cyathea sp.,
alcanzando alturas hasta de 12 m, unas pocas especies de palmas y algunas hierbas.
A menudo, los arboles se ven recargados con abundantes y variadas epifitas
vasculares, comprendiendo especies de Bromelidceas, Orquideas, Araceas,

Cyclanthiceas, Gesneriaceas, Piperfceas y helechos, y también existe una gran

riqueza y diversidad de epifitas celulares y de epifilas. Esta selva tiene entre 40 y 60
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especies de arboles, pero los dominantes son: Podocarpus rospigliosii, Weinmannia
Jahnii, Esclvweilera monosperma, Clusia y varias Lauréceas de los géneros Ocoteaq,

Nectandra y Beilshmeidia (Sarmiento et al., 1971).

2.2.-Descripcion de las especies.

Se. seleccionaron 4 especies representativas de las principales formas de
crecimiento existentes en el sotobosque de la selva nublada: A) un arbusto,
Palicourca demissa (Rubiaceae) de 2.5 a 5 m de altura; las plantas, en general,
nacen en colonias, presentan hojas en verticilo y enteras (sin dientes en los
margenes), con estipulas (apéndices). Las inflorescencias son relativamente cortas y
compactas, poseen ejes de color rojo-purpireo hasta amarillo; corolas tubulares,
vistosas, brillantes y de color amarillo (Steyermark y Huber, 1978); B) un
subfritice, P’sychotria aubletiana.(Rubiaceae) de 0.4 a 1.5 m de altura, con flores
de color blanco o lila, densamente agrupadas en pequefias cabezuelas a lo largo de
los tallos. Las plantas, al igual que las de la especie ﬁnterior, con frecuencia, nacen
en colonias, presentan hojas opuestas y enteras, con estipul;s que estan ubicadas
entre las bases de los ejes que soportan las hojas (pecfolos) y cubren la mitad o casi
todo el grupo de flores, las cuales son de 5 a 10 mm de ancho (Steyermark y Huber,
1978),  C) Chamaedorea bartlingiana de la familia Palmae (Arecaceae), son

palmas dioicas, usualmente arracimadas, con tallos finos y flexibles de 2-3 n de alto

y de 1-1% cmn de didmetro. Posee de 4-7 hojas contemporaneas que se agrupan en el
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apice .del tronco, simples (no divididas), de nerviacién paralela, delgadas y
papitéceas (vaina hasta 1-2 din de largo, peciolo 1'/,.-4 dm, raquis 3-6 dm de largo
con 7 bracteas membraniceas y 4-8 raquillas en las masculinas). La inflorescencia
nace sobre el tronco. Las flores son pequefias y numerosas. Fruto camoso, con
frecuencia duro, de color anaranjado rojizo que se vuelve negro cuando estd maduro
(Steyermark y Huber, 1978); D) Diplazium hians (Aspleniaceae), es un helecho
que presenta hojas compuestas, pinnadas, nunca segmentadas hasta el nervio medio,
foliolos grandes, 4-20cm de largo, 1-4 cm de ancho; sin pelos en ninguna de las
ramas foliares ni en la cara inferior de las pinnas; plantas robustas grandes, 1-2 m de

altura con tallos gruesos (Steyermark y Huber, 1978).

2.3.-Mediciones en el campo.

In el sitio de estudio se realizaron 8 cursos diarios de variables
microclimaticas: humedad relativa (HR), temperatura (Ta) y radiacion
fotosintéticamente activa (RFA); y de respuesta de la planta: potenciales hidricos
foliares (¥), conductancia estomatica (Gs), transpiracion (E), ): asimilacion de CO,
(A). Del total de los cursos diarios 3 pertenecen a la época seca (febrero de 1995), 3
a la humeda (noviembre 1994, mayo 1995 y septiembre 1995) y 2 de transicion
(dicicmbre 1994, marzo 1995).

En cada curso diario, las variables microcliméticas y de respuesta de la

planta fueron medidas a intervalos de 1 a 1 % horas entre las 09:00 y 17:00 horas.
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[in cada especie se tomaron medias de 6 hojas diferentes de un solo individuo en el

caso de Palicourea demissa, y de 3 a 4 individuos en las otras especies.

2.3.1.-Variables microcliméticas.

Para la determinacion de la humedad relativa se coloco en el sitio de estudio
un psicrometro ventilado tipo Assmann. Con las lecturas de los bulbos seco y
hiimedo y tablas psicrométricas (Boletin de US Weather Bureau) se obtuvo el valor
de dicha variable. Las temperaturas foliar y del aire se determinaron con
termoparcs de cobre-constantan unidos a un compensador electronico (OMEGA
MCJ) y este a un microvoltimetro digital (DATA PRECISION). La radiacién
fotosintéticamente activa (RFA) incidente sobre la hoja muestreada se determing
utilizando un sensor cuantico de la camara ADC-Parkinson del equipo de
intercambio de gases. La diferencia de presién de vapor hoja-aire (DPV), es decir,
la diferencia entre la presion de vapor de saturacion a la temperatura de Ia hoja y la
presion de vapor ambiental, se calculé a través de la humedad relativa ambiental y

s

tablas de presion de vapor de saturacion (Pearcy et al. 1989; tomado de: Garcia
1992), utilizando la férmula DPV=P,, - (P, * HR/100) donde: P, = presion de vapor
de saturacion a la temperatura de la hoja (KPa), P, = presion de vapor de saturacion

/

a la temperatura del aire (KPa), HR=humedad relativa (%),



2.3.2.~ Variables de respuesta de la planta.

Las mediciones de intercambio de gases se llevaron a cabo utilizando un
.sistema portdtil operado -en “modo abierto” (sistema LCA-2, The Analytical
Development Co. Ltd., Hoddesdon, Herts, England), que consiste de una cémara
foliar, una unidad de suministro de aire y un analizador infrarrojo de gases (figura
3). La camara foliar dentro de la cual se encierra una porcion de la hoja por 30
segundos aproximadamente, posee un sensor de humedad, un termistor para medir la
temperatura del aire y un sensor cuéntico para medir la radiacion fotosintéticamente
activa (RFA). Las tasas de intercambio de gases (transpiracion y asimilacion de
CO,)y laconductancia foliar se calcularon a partir de las tasas de flujo de aire,
superficic de area foliar dentro de la camara, y diferencias de concentracion de CO,
y de vapor de aguoa del aire que entra y sale de la camara (referencia y anélisis).
Los calculos del intercambio de gases se realizaron utilizando las ecuaciones
de von Cacmmerer y Farquhar (1981):
a.- Conversion de los fujos 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')  fv=flujo volumétrico de aire (cm’ min™)
22.4=volumen en dm’ de un mol de aire en condiciones estandar de presion y
temperatura.
T=temperatura registrada durante la medicion (°C)

p=presion atmosférica durante la medicion (KPa)
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Figura 3. Diagrama del sistema de intercambio de gases (sistema abierto) utilizado en el
campo.1) Entrada de CO, ambiental (torre de 5 m), 2) Unidad de suministro de aire, 3)
Camara de asimilacion, 4) Analizador infrarojo de gases, 5) Entrada de aire de

analisis, 6) Entrada de aire de referencia. (Tomado de: Rada, 1993)
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b.- Calculo del area foliar .

La camara ADC-Parkinson, tiene un érea de 6.25 cm>. En el caso del helecho
Diplazium hians ¢l area foliar fue més pequefia que el area de la camara , por lo que
se calculé un promedio de area foliar (3.75 cm?) con muestras que tenian el largo de
la camara (2.5 cm?)

c.- Calculo de la tasa de transpiracion (E).

E=f/s * (Xo - Xc)/(1 - Xo) donde :

F= tasa de transpiracion (mol m?s™).

xo=fraccion molar de vapor de agua a la salida de la cAmara (mol mol™).

x.=fraccion molar de vapor de agua a la entrada de la cAmara (mol mol™).

stiempo cn segundos

Xo ¥ X, son calculados dc las presiones de vapor saturado (e,) a la temperatura foliar
medida, dada la humedad relativa (HR): x,= e, * HR/(100*p)

d.- Calculo de 1a tasa de asimilacion (A).

l.a formula utilizada es la siguiente: A=f/s*dif.C; donde dif.C= diferencia en
las concentraciones de CO; entre los flujos de referencia 'y analisis (mol mol™). Se
realiza una correccion por el incremento en el vapor de agua por transpiracion de la
hoja: A= f/s * dif. C * [(I - x )1 - x¢)].

e.- Calculo de la conductancia estomatica (Gs).

Gs Bf(x,, Ty - x0) donde:

Gs= conductancia estomatica (mol m2s™)
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xs=fraccién molar de vapor de agua a saturacion.
Aqui se a'sumg que la hoja esta saturada con el vapor de agua a la temperatura foliar
existente I.
f.- Calculo de la concentracion interna de CO,

C;=Co - (A * 1.6)/Gs. donde ;
(o = fraccion molar de CO; en el aire que sale de la camara foliar dado por (C, - dif.
C), entre las medidas de referencia y diferencial (umol mol™).
1.6= relacion de difusividad del CO, y el vapor de agua en el aire. La capa limite es

ignorada en el calculo simple .

2.3.3- Potencial Hidrico Foliar.

En los mismos dias en que se realizaron los cursos diarios de intercambio de
gases, también se realizaron medidas de los potenciales hidricos foliares, utilizando
la bomba de presion de Scholander (PMS mod. 600). El principio de operacion de
este instrumento consiste en introducir tallos y hojas cortadas en una camara

F
hennética, a las cuales se les aplica una presion positiva (gas nitrogeno) de manera
tal de lograr vencer la presion negativa (fension) de la columna de agua que se
encuentra en el xilema o sistema de conduccion de la planta. La presion de nitrogeno

es controlada mediante una valvula, hasta que sea suficiente para hacer retornar la

columna de apua a la superficie cortada expuesta a la presion atmosférica,
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realizando la medicion de la presion compensante con un manémetro integrado al
aparato.

En cada curso diario se midi6 el potencial hidrico entre las 09:00 y las 17:00
h, a‘ veces en 3 oportunidades (en la mafiana, al mediodia y en la tarde), y otras
veces, por falta de nitrogeno, solamente en dos oportunidades (en la mafiana y en la

tarde.).

2.4. - Mediciones en el laboratorio.

2.4.1.- Curvas Presion-Volumen.

Se construyeron curvas presion-volimen seis veces durante el afio, tres en
¢época seca (dos en febreto y una en marzo) y tres en época himeda (noviembre,
mayo y septiembre). Estas curvas se realizaron utilizando la bomba de presion de
Scholander siguiendo el método sugerido por Tyree y Hammel (1972). En el sitio de
estudio se tormaron un grupo de ramas, tallos o frondes de cada una de las especies.

]
Inmediatamente fueron introducidas en un recipiente con agua y recortadas dentro
del mismo (sumergidas en el agua) para evitar la entrada de burbujas al xylema. Los
recipientes se cubrieron con bolsas de plastico para evitar pérdidas de agua por
transpiracion, y de esta forma fueron trasladadas al laboratorio donde se

mantuvicron durantc unas 24 horas en la oscuridad para permitir la saturacion

completa de las hojas. Después de saturadas, se tomaron 3 hojas, realizando cf
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corte con el peciolo ain dentro del agua; se les determin6 el peso fresco, insertando
luego ¢l peciolo en un tapon de goma para introducir a la hoja dentro de la camara
de presion. La presion en la cAmara se fue aumentando progresivamente, hasta legar
a la presion en la cnal la columna de jugo xileméatico alcanzé la superficie de corte
del peciolo. [l valor de presion registrado en el manémetro de la cdmara cuando
aparece la primera gota de agua sobre la superficie cortada del peciolo se toma como
el potencial hidrico del xilema o del sistema de conduccién (\Wf). Luego se
despresurizo la cAmara lentamente para evitar dafio del tejido foliar. Seguidamente
se extrajo la muestra para dejarla transpirar libremente y a medida que las hojas
fueron perdiendo agua se realizaron mediciones del potencial hidrico y peso fresco.
Esto se repitio hasta que se obtuvieron varios puntos de la parte lineal de la curva.
LLas muestras se secaron en una estufa hasta alcanzar peso constante, obteniendo asi
el peso seco y contenido de agua total de la muestra (volumen total = peso saturado -
peso seco).

Con los datos obtenidos de cada especie se construyeron los graficos de las

F

curvas presion - volumen, en donde se analizo la relacion entre el inverso del
potencial hidrico foliar (1/¥f) y el volumen correspondiente de agua extraida.

Mediante dichas curvas se pueden obtener los componentes del potencial

hidrico como el potencial osmoético, tanto de saturacion como en el punto de pérdida

de turgor.
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2.4.2.- Contenido de Nitrogeno v Clorofila foliar.

| Correspondicndo con la época en que se colecto material para las curvas de
presion-voliumen, se obtuvieron muestras para la determinacion de Nitrogeno,
mediante el método micro Kjedahl, de digestion 4cida, destilacion y titulacién con
HCI 0.01 N (Muller, 1961, citédo pot: Garcia, 1992). Las cantidades medidas se
expresaron en mg de N total/ g de peso seco de muestra.

Para la determinacion 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 filtraron, tomandose 25 ml del filtrado para la medicion
espectrofotométrica de la absorbancia de la clorofila, a 645 y 663 nm (Amon, 1949;
citado por Garcia, 1992). Las ecuaciones utilizadas para los célculos del contenido
de clorofila (mg/1.) fueron las siguientes:

Ct=20.2 Dgys + 8.02 Dyg3 ; Ct=contenido de clorofila total .
Cb=22.9 Dgys 1 4.68 D3 ; Cay Cb=contenido de clorofilaay b

Ca=12.7 Dygsz + 2.69 Dgys ; D= absorbancia a la respectitva longitud de onda.

]
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3.- Resultados
3.1 - Cursos diarios de intercamblo de gases y balance hidrico.

De los 8 cursos diarios realizados de mediciones de intercambio de gases y de
variables microcliméticas, en las épocas himeda y seca, se seleccionaron para la
discusion 2 cursos contrastantes (los demas se encuentran tabulados en los anexos);
uno tealizado en diciembre de 1994 que, aunque no corresponde totalmente a la
época humeda, presento condiciones ambientales en el ecosistema que hicieron
posible que los resultados obtenidos contrastaran claramente con los del otro curso
seleccionado, realizado en febrero de 1995 y que corresponde a la época seca.

En la figura 4 se presentan ;ios cursos diarios de variables microclimaticas y
de respuesta de las plantas del arbusto Palicourca demissa, correspondientes a la
época himeda-transicion (diciembre-94) y a la época seca (febrero-95). Si se
observa el comportamiento de la conductancia estomdtica (Gs) en la fecha
correspondiente a la época seca (circulos blancos) se puede notar que los valores son

]
bajos a lo largo del dia y que son menores que los correspondientes a la época
himeda-transicion; ademas, todos ellos estuvieron por debajo de 0.07 mol m?is’,
mientras que en la época himeda estuvieron por encima de 0.13 mol m? s El

maximo valor de conductancia estomatica en la época humeda -transicion fue de

2 . . 2. - .
0.19 mol m”s", micntras que en la seca fue de 0.07 molm?>s'. También sc
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observa una recuperacion de la conductancia a partir de las 15:00 horas
durante  la  época himeda-transicion(que concuerda con una disminucion en el
déficit de presion de vapor hoja-aire), mientras que ese fendmeno no ocutre en la
seca. El potencial hidrico foliar (W) también disminuyé de -0.3 MPa en el curso de
la época hiimeda/transicion a -0.5 MPa en la seca; ésta disminucion del potencial
hidrico foliar podria ser responsable junto con el aumento del déficit de presion de
vapor hoja-aire (DPV) de la reduccion en la conductancia estomatica. Asimismo, la
transpiracion (E) también disminuye notablemente, siendo el méaximo en la época
hameda-transicion de 1.1 mMol m? ™ y en la seca de 0.62 mMol m?s': lo cual se
corresponde con la disminucion de la conductancia estomatica. Los valores maximos
de transpiracion corresponden a los dos ultimos puntos de la tarde, lo que es de
esperarse puesto que el potencial hidrico aumenta y el DPV disminuye .

No se ve una clara diferencia entre las tasas de asimnilacion de CO, de los dos
cursos diarios representados, ‘siendo incluso los valores correspondientes a tas horas
de la maiiana mayores en febrero que en diciembre. Es importante observar que el

4
punto de mayor tasa de asimilacion es entre 12:00 y 14:00 h. en ambas épocas; ésto
corresponde con una mayor radiacion existente aj mediodia, especialmente en la
época humeda, aunque en el sitio de estudio los flecos de luz son los responsables
del valor alcanzado por la tasa de asimilacion; pero deja claro que la conductancia

estomdtica, que a esa hora es menor, no afecta cn mayor grado a la tasa de

asimilacion. El valor méximo alcanzado en la época himeda-transicion de la tasa de
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asimilacion fue de 1.07 pmol m? s’ y en la seca de 1.02 pmol m? s ; los demas
valores en los dos casos oscilan, en promedio, alrededor de 0.2-0.7pmol m? g
que son valores esperados para una especie de sombra.

Para la otra Rubiacea, el subfratice Psychotria aubletiana (figura 5) el
comportamiento de las variables a lo largo del dia es similar al de la especie anterior.
L.a conductancia estomatica es mucho menor en el curso de la época seca, todos los
valores estan por debajo de 0.08 mol m? s, y el valor méximo corresponde al
primer punto de la mafiana (0.08 mol m? s™), disminuyendo luego progresivamente
a lo largo del dia., mientras que en la hameda-transicion los valores estan
entre 0.2 y 0.3 mol m2s" y el valor méximo corresponde al Gltimo punto de la
tarde. En la época seca no existe un patron definido de la transpiracion (E) a lo largo
del dia, pero se observa que son valores bajos y relativamente constantes, ademds,
son mas bajos que los de la época hiumeda-transicion. El potencial hidrico también
disminuyé de -0.2 a -0.3 MPa en la mafiana y de -0.5 a -0.7 MPa en los valores
registrados al mediodia. En Psychotria limonensis del bosque tropical de Panama

s ,
(que se encuentra a menor altitud que la especie de Selva Nublada estudiada aqui),
Mulkey et al. (1991) encontraron potenciales hidricos de -0.61 MPa en plantas
regadas durante la sequia y de -1.33 MPa en plantas bajo condiciones normales de

sequia, (que es mas negativo que el encontrado aqui en Psychotria aubletiana. FEl

DPV en nuestro caso cs mayor en casi todos los puntos del dia en el curso de la
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época seca (cerca de 1.0 KPa), lo cual repercute en la disminucion de la
conductancia estomatica, como ya se menciond anteriormente,

Durante la época seca, las tasas de asimilacion a lo largo del dfa no disminuyen e
incluso son mayores, sin embargo, el valor maximo ocurrre en la época hiimeda-
transicion  (1.02 pmol m?s'): y en 1la época seca el valor maximo es de
0.94pmol m?s™ (illC son los puntos de flecos de luz con la mayor radiacion. En este
caso, entonces, se observa que la radiacion influye mas que la disminucion en la
conductancia estomatica, y que ésta no limita la difusion de la asimilacion.

En la palina Chamaedorea bartlingiana (figura 6), se realizaron mediciones
tanto en plantas masculinas como femeninas, obteniendo un comportamiento similar
en ambas. lLa conductancia estomatica (Gs) es mayor en el curso de la época
hameda-transicion (diciembre) y ademds tiene un aumento progresivo a lo largo del
dia, principalmente a particr de las 15:00 h, cuando alcanza un valor maximo
de 0.37 mol m™s” y cuando el DPV es minimo (0.04 KPa). Aqui la transpiracion se
comporta de manera paralela a la conductancia estomética en ambos cursos. El

k]
potencial hidrico descendi6 de -0.28 a -0.48 MPa en el primer punto de la mafiana y
de -0.48 a -0.68 MPa al mediodia. Tampoco aqui se observa una disminucion clara
de la tasa de asimilacion (A), sin embargo, los valores maximos son de 1.6

2 - , 3 o oy 2 -1 ’
pumol m™“s™ en la época hiimeda-transicion y de 1.18 umol m™ s~ en la época seca,

ambos entre 12:00 y 14:00 h, cuando la radiacion fue mayor.
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En el helecho Diplazium hians (figura 7) Gs y E alcanzan valores mayores
durante la época hinneda-transicion (y tnayores con respecto a las demas especies),
clvalor  méaximo de Gs que es de 0.73 mol m2 s en época hiimeda-transicion
pasa a 0.17 mol m?s' en laseca; esto estd relacionado con la disminucion del
potencial hidrico y el aumento del DPV. Las tasas de asimilacion (A) pasan de
maximos de 2.5 pmol m? s en época hiameda a 1.5 pmol m?2s! en época seca.

En todos los casos (en las 4 éspecies) las témperaturas foliares fuefon
menores en la época seca, en gran parte debido a la menor radiacion alcanzada en
ese dia particular de la época seca en que se realizaron las mediciones. En las dos
épocas el comportamiento de la temperatura foliar es paralelo al comportamiento de
la temperatura del aire y a los valores de radiacion en cada punto.

“Al observar la figura 8, en donde se presentan las variaciones estacionales de
los valores maximos de las variables conductancia estomatica (Gs), transpiracion
(E), y asimilacion (A), se puede notar que a partir de febrero, y hasta septiembre
(teniendo en cuenta que no se hicieron distinciones entre dias nublados y soleados),

F]
los valores alcanzados por estas variables son mas bajos que los de noviembre y
diciembre. Asimismo, en la tabla 1, en donde se presentan los valores promedio de
cada época, se destaca la disminucion, en todas las especies, de la tasa de
asimilacion ademas de las de Gs y E; pero como se dijo anteriormente al estar

cambiando los factores ambientales simultaneamente, es dificil afinnar que la

disminucion de A sea por cambios en la humedad y no por cambios en la luz.
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Variable P. demissa P. aubletiana C. hartlingiana Diplazium hians

PPV (KPa)
EH. 03167 + 0.08 0.3346 + 0.07 0.2841 + 0.08 0.2659+0.11
D—
.S 05714 +0.15 05308 + 0.14 0.5944 + 0.1 0.5059+ 0.15

T RFA@moi m? 57)

E.H. 14231+ 1178 213,54+ 153.6 162.3 + 1111 15712+ 133

E S. 103.26 + 104.3 74.84 + 491 154.04 + 138.7 268 + 156
A @molm®s)

EHN, 0.42+028 059+ 0.19 0.68 +0.04 0.80 + 0.40

ES. 0391 0.01 0.42% 0.10 0.54 1007 0581012

Gs (mol m™ g)

EH.

0.0889 + 0.04

0.1232 + 0.06

0.1131 +0.08

0.2246 4 0.2

Ii.S.

0.0630 + 0.01

0.0608 +0.01

0.0606 +0.01

0.1292 + 0.03

EmMolmls’)

0.75 40.27

0.52+ 0.14

0.93 +0.40

1.6} + 093

0.44+ 0.02

0.34 + 0.05

0.36 +0.02

0.94 + 0.25

4

Tabla 1. Variacion estacional de variables microcliméticas y de respuesta de la
planta: déficit de presion de vapor hoja-aire (DPV), radiacion fotosintéticamente
activa (RFA), tasa de asimilacion de carbono (A), conductancia estomatica (Gs) y

tasa de transpiracion (E); (E.H. = época hitmeda; E.S.= época seca).
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De todas maneras, al comparar 2 cursos diarios en cada especie por separado
(ver anexos), en donde la RFA es mayor en un curso de época seca que en época
hiameda, por ejemplo 15 de febrero de 1995 y 28 de septiembre de 1995 en
Chamacedorea bartlingiana;, 7/2/95 'y 23/5/95 para Psychotria aubletiana, 7/2/95 y
28/9/95 para l)ih/aziﬂm hians; y, 15/2/95 y 23/5/95 en Palicourea demissa, se
observa (exceptuando el caso del helecho) que la asimilacion es mayor en el curso
de la época hiumeda a pesar de existir en ella menor radiacion. Entonces, este
resultado podria sugerir que existe una cierta limitacion en la tasa de asimilacion de
CO; producto del cierre estoméatico, causado a su vez por una disminucién en la
humedad del ambiente.

El helecho, por ser una planta no lefiosa y sin control estomatico riguroso, es
el que posee los mayores valores de las tres variables de todas las especies
estudiadas, y ademas es en el que se observa mas claramente la disminucion en los
valores de la tasa de asimilacion, que, en los deméis casos, es mas o menos
constante a través del afio. El comportamiento de las variables de las Rubiaceas es
similar entre si, es decir, los valores alcanzados son cercanos ste comportan de
manera parecida: Gs, E, y A disminuyen durante febrero y marzo, para luego
comenzar a recuperarse lentamente, En la palma Chamaedorea bartlingiana se

observa, en febrero, un leve descenso de A y de E en mayor grado, respondiendo a

la disminucion mas rigurosa de la conductancia estomatica,
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3.2.- Respuesta de la conductancia estomstica (Gs) a cambios en el potencial
hidrico (') y en el déficit de presién de vapor de agua (DPV).

Para el estudio de estas relaciones se agruparon 4 cursos diarios de cada
época, algunos constan de 4 mediciones, otros de 5 y otros de 6, y cada medicion a
su vez tiene 6 réplicas; exceptuando el potencial hidrico foliar que solo tiene 3
mediciones diarias y a veces 2,y céda una solo tiene 3 réplicas. Los valores de la
época seca corresponden a los cursos del 7, 15 y 22 de febrero, y 20 de marzo de
1995 (este Gltimo corresponde a la transicion), y los de la época humeda al 3
noviembre y 14 de diciembre de 1994 (transicion), 23 de mayo y 28 de septicmbre
de 1995 .

De las variaciones diarias descritas en la seccion anterior se destaca que en la
época seca los estomas, de todas las especies estudiadas, responden al aumento del
DPV y a la disminucion del potencial hidrico, ya que hubo una tendencia a la
disminucion de la conductancia estomatica, por lo cual es importante observar las
relaciones entre estas variables, siendo Gs la variable dependiente'del DPVy del V.

(]

3.2.1.- Relacion entre conductancia estomatica (Gs) y potencial hidvico (\V).

Al observar las figuras 9 y 10 no se distingue ninguna tendencia entre Gsy ‘¥,
en especial durante la ¢época seca (panel izquierdo, circnlos blancos). FEstos
resultados podrian indicar que el potencial hidrico no influye directamente sobre la

conductancia estomatica en las especies estudiadas.
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En las Rubiaceas (Palicourea demissa y Psychotria aubletiana) los valores
de conductancia estomatica, en la época seca, son mas bajos que en la hiimeda y los
correspondientes valores de potencial hidrico son también mas negativos que en la
época hameda. En Chamaedorea bartlingiana (figura 10), al igual que en el resto de
las especies, los valores de ‘¥ siguen siendo mas negativos en la época seca (-0.85
MPa) que en la hameda (-0.52 MPa) pero los valores de conductancia en su
mayoria se encuentran en un mismo rango en las dos épocas ( menores de 0.1
mol m™s™). En Diplazium hians (figura 10), durante la época seca particularmente,
los valores de conductancia estomatica son mayores cuando el potencial hidrico es
mayor y disminuyen a medida que el potencial hidrico se hace mas negativo. De
nuevo los valores de W son menores (mas negativos) en la época seca y los valores

de conductancia también disminuyen aunque no en la misma proporcion.

3.2.2.- Relacién entre conductancia estomatica y DPV.

Al observar el comportamiento de la conductancia estomética frente al DPV

K
en las figuras 11y 12, se destaca, en todos los casos, que en la época seca los
valores de conductancia son muy bajos para un amplio rango de valores del DPV. La
disminucion de la humedad relativa del aire, y de la temperatura, produce una
disminucion de la conductancia estomatica debido a un mayor cierre de {os estomas

(y aumento de la resistencta) para cualquier valor de DPV, esto indica que no hay,

aparentemente, un valor umbral de DPV por encima del cual se produce un cicrre
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estomatico. Fn contraste, en la época humeda se encuentra una tendencia a la
disminucion progresiva de la conductancia estomética frente al aumento en el DPV,
lo que quiere decir, que hubo muy poca respuesta cuando las plantas se encontraron
bajo condiciones de menor huinedad ambiental. También se observa que en la época
hiimeda la relacion entre Gs y DPV es més alta que la que existe entre Gs y 'V,
sobretodo en  Palicourea demissa (1) (R?=0.29 enla relacion entre Gs y DPV,
y R?= 0.004 en la relacion entre Gs y ¥ ) y en la palma Chamaedorea hartlingiana
(3) (R* = 0.47 en la relacion entre Gs y DPV y R%= 0.0009 en la relacion entre Gs y
W), aunque los valores de R* de relacion lineal son muy bajos.

Los mayores valores de DPV durante la época seca fueron alcanzados por la
especies Palicourea demissa y Chamaedorea bartlingiana ( 24 y 2.3 KPa
respectivamente), y en ambos casos las conductancias fueron tan bajas como las
correspondientes a un DPV de 0.1 KPa; esto refleja el control estoméitico mas
riguroso en estas especies comparados con el que existe en Diplazium hians y
Psychotria aubletiana. La magnitud de la respuesta parece depender, en gran parte,

k] .
de la especie, las condiciones de crecimiento y el estado hidrico de la hoja.
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3.3 - Relacién entre transpiracién (E) y conductancia estomidtica (Gs).

Il paralelisino encontrado entre Gs y E en los cursos diarios mostrados, se
vuelve a reflejar al representar varios cursos en cada época, siendo E la variable
dependiente de Gs (figuras 13 y14). Existe aquf una alta correlacion en la época
himeda (R? mucho mayor en la himeda que en la seca). Esto es de esperarse puesto
que en la época seca los estomas se cierran mas rigurosamente disminuyendo la
conductancia, provocando de esta forma que la disminucion de la transpiracion (E)
sea mucho mayor que en la época himeda. Esta disminucion de la transpiracion
concuerda con la hipotesis de la optimizacion del uso de agua y el mantenimiento de
una constante en la relacion A/E. En todo caso, la disminucidn de la transpiracion es
una medida de economia y est en funcion directa de la conductancia estomatica a la
difusion de gases (tal como se muestra en los resultados obtenidos), y también a la
diferencia de presion de vapor de agua dentro de la hoja y del aire (DPV).

Si hacemos una comparacion entre especies vemos que la relacion E/Gs es
baja en todas ellas durante la época seca (R* del orden 107?), pero en la época

3
himeda la relacion cambia, siendo bastante alta, llegando a tener un R = 0.78 cn el
helecho Diplazium hians, R*= 0.73 en la palma Chamaedorea bartlingiana,
R’=0.54 en Psychotria aubletiana y R* =0.32 en Palicourea demissa. Como era de
esperarse los mayores valores de transpiracion en ambas épocas corresponden al

helecho Diplazium hians por tener menor control estomatico, en las otras especies se

obtuvicron valores maximos similares (cercanos a 3 mMol m™ s").
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Figura 13. Relacion entre transpiracion (E) y conductancia estomatica (Gs). en las
épocas seca (o) y humeda (»). en las especies Palicourea demisa (1) y

Psyrholna aunbletiana(2).
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3.4 -Relacién entre asimilacion (A) y conductancia estomitica (Gs).

No se observa ninguna tendencia hacia una alta relacion entre las variables;
esto puede deberse a que los puntos de conductancia representados corresponden a
un rango muy amplio y - variable de valores de radiacion, desde 5 hasta 2000
umol m? s'; ya que los datos son tomados en el campo y no en condiciones
controladas de laboratorio.

De todas formas, solo existe una relacion lineal entre estas variables cuando
los valores de conductancia son bajos (Larcher, 1.977); por otra parte, la variacion de
cada una no_es proporcional entre si. Como se menciond antes, no se observa en las
figuras 15 y 16 ninguna relacion entre las variables en ninguna especie, ni para
conduc!aucias altas ni bajas; ni siquiera en los cursos diarios por separado, descritos
anteriormente, se puede encontrar relacion, salvo en el helecho, en el que las curvas
de Gs y A son similares. Inclusive, las tasas maximas de asimilacion ocurricron en
los periodos de maxima RFA (generalmente al mediodia), que coinciden con el
periodo del dia de mayor demanda evaporativa y menor conductancia estomatica.

i
Listo pareciera indicar que durante las variaciones ambientales y de las condiciones
internas de la planta, la asimilacion de CO, y la conductancia foliar cambian de una
manera no proporcional, lo cual implica que la eficiencia en el uso de agua no se
mantiene constante.  Fsto podria verificarse a través de la relacion  entic

asimilacion y transpiracion, esto es, la eficiencia en el nso de agua en las épocas

hameda y seca. Sin embargo, nuestros resultados concuerdan con lo afirmado por
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Cowan (1977) y por Bjorkman(1982) de que la tasa de asimilacion no estd
totalinente relacionada con la conductancia estomética en fase gaseosa a menos que

existan otros factores, ademas de la RFA, que provoquen el cierre estomético.

3.5 -Eficiencia en el uso del agua (EUA).

La eficiencia en el uso del agua la definimos como la cantidad de CO, fijado
por cantidad de agua perdida, tasa de asimilacién de CO, dividida entre tasa
transpiratoria (umol CO,/mMol de H,0). Los promedios de los resultados del
cociente A/E en cada época (tabla 2) muestran que éste es mayof en la época seca,
lo cual indica que las plantas ajustan sus estomas de manera de mantener
condiciones hidricas de la hoja adecuadas y que les permita alcanzar altas eficiencias
en el uso del agua y al mismo tiempo mantener el nivel de la tasa fotosintética
(Cowan, 1977). La tendencia general es hacia el aumento de la EUA; sin embargo, .

3
hay que tener en cuenta que estos resultados se encuentran influenciados por la

combinacion de factores como DPV, temperatura y CO, interno y externo.
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Especie A/E A/E A/Gs A/Gs
ES. EH. ES. EH.

P. dentissa 1.20+ 0.38 6.5510.25 9.7945.77 4.60+ 3.61

P. aubletiana 1.25+0.38 0.55+0.34 8.59+2.69 539+424

C. bartlingiana 1.70+ 0.54 0.79+0.47 12.26+5.06 7.52+ 5.01

D. hians 0.71+0.21 0.47+0.35 5.27+1.717 5.54+5.55

Tabla 2. Eficiencia en el uso del agua (A/E) y eficiencia intrinseca en el uso del agua (A/Gs) de las

especies estudiadas para cada época (E.S.= época seca y EH. = época hiimeda)

Para comparar la eficiencia en el uso del agua entre diferentes especies es
convenicnlc ulilizar una expresion que permita eliminar el efecto de los factores
extenos sobre la transpiracién, y para esto existe el concepto de Eficiencia
Intrinscca en el Uso del Agua (A/Gs), que es la cantidad de CO, asimiladq para una
conductancia estomatica dada, tal como fue establecido por Farquhar y Sharkey
(1982). Los resultados de dicha relacion, para las especies es:udiadas (tabla 2),
muestran que se mantiene la tendencia de A/E (lo cual significa que aumenta durante
la época seca), salvo en el helecho. También se destaca que la palma Chamaedorea
bartlingiana es la que mayores valores alcanza. Por Gltimo, se observa que en las

Rubiaccas la relacion tiene valores semejantes entre las dos especies, y la

disminucion ocurre aproximadamente en la misma proporcién.
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Cabe mencionar que en las grificas, en las cuales A es la variable
dependiente y E la independiente (figuras 17 y 18), se observa, al comparar entre
épocas cada especie por separado, que en la época seca los puntos se agrupan, en su
mayoria, entre valores de E < a 1 mMol m?s” para un ainplio rango de valores de
A, mientras que en la hiimeda la relacién es un poco mas proporcional. Por iltimo,
es importante sefialar que los valores méximos de A para ambas épocas se mantienen
en . demissa, P. aubletiana y C. bartlingiana.

Todos estos resultados parecen indicar que los estomas responden a los
cambios en las condiciones ambientales prevalecientes en la época seca, ya que
disminuye la conductancia para que la transpiracién no sea excesiva a medida que el
DPV se hace mayor, y también el potencial hidrico se hace menor, lo cual
representa una respuesta “feedback’™ (de retroalimentacion).

Las variaciones en los componentes del potencial hidrico, que discutiremos a
continuacion, a partir de las curvas presién-volumen, permitiran verificar si el

comportamiento estomatico afecta o no a la tasa fotosintética.
) ]
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3.6- Variacion del potencial hidrico y sus componentes en las épocas hiimeda y

seca.

lLas tablas 3 , 4, 5, 6 y 7, y figuras 19, 20 y 21 presentan la variacion

estacional del '’ a partir de los cursos diarios, y la de los componentes del mismo

obtenidos por medio de S curvas presion-volumen realizadas en febrero (2), marzo,

junio y diciembre de 1995.

Especie Epoca Seca (E.S)) Epoca humeda (E.H.)

Winix W rin Wrnix Yorin
Paliconrea demissa -0.43+0.05 -0.77+0.05 -0,27+0.02 -0.504+0.07
Psychotria aubletiana -0.53+0.22 -1.03+0.20 -0.1240.06 -0.47510.06
' bartlingiana -0.55+0.14 -0.78+0.10 -0.23+0.06 -0.54+0.07
Diplazium hians -0.78+0.06 -1.33+0.08 -0.40+0.11 -0.8040.18

Tabla 3 Variacion estacional del potencial hidrico foliar maximo y minimo en las especies.
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Palicourea demissa

Epoca Seca (E.S.)

Epoca Humeda (E.H.)

W' -112 + 0.20 -1.20 + 0.01
W 140 + 0.29 -1.42 + 0.02
N DL I 028 + 0.10 021 +0.02
¢ (clasticidad) 406+ 0.50 .2.70 +1.40
v (vol. total) 1697+ 0.11 1.66 +0.14
CRH,,, 93.64+ 1.13 87.38+ 1.10

Tabla 4. Variacion estacional de los componentes del potencial hidrico foliar (¥'® y 11", (MPa),
diferencia entre ellos, médulo de elasticidad (e), volimen total (Vt) (g) y contenido relativo de

humedad (CRH) (%) en la especie Palicourea demissa.

Psychotria aubletiana Epoca Seca (E.S) Epoca Humeda (E.11)
Py -1.17+ 0.11 -1.15 *+ 0.09
W, -1.44 + 0.12 -1.32 + 0.09
N UTRA A 0.27 + 0.02 0.49+ 0.32
e (elasticidad) 267+ 049 1.39+ 0.59
3
Vit (vol. total) 0.920+ 0.22 1.304+0.20
CRH,, 89.89+0.14 89.08+ 0.75

Tabla 5. Variacion estacional de los componentes del potencial hidrico foliar W' y i), (MPa),
diferencia entre ellos, modulo de elasticidad (e),

humedad (CRH) (%) en la especie P’sychotria aubletiana.

56

volumen total (Vt) (g) y contenido relativo de




mal'lli/1gial1a Epoca Seca (E.S.) Epoca Himeda (E.H.)
|  ZTh -127+ 022 -1.39 + 0.02
W' -1.50+ 0.23 -1.675+ 0.08
n'- Wy 023+ 0.07 0.31+ 003
¢ (clasticidad) 326+ 1.06 394+ 051
Vt (vol. total) 3.446+ 1.47 4.130+ 0.88
CRH,, 93.61+2.09 91.21+ 0.46

Tabla 6. Variacion estacional de los componentes del potencfal hidrico foliar (¥;;'® y ¥i1"), (MPa),

diferencia entre ellos, médulo de elasticidad (e),
humedad (CRH) (%) en la especie Chamaedorea hartlingiana.

volimen total (Vt) (g) y contenido relativo de

Epoca Seca (E.S.)

Diplazium hians Epoca Himeda (E.H.)
W' -1.66+ 0.15 -0.98 + 0.11
W' -1.94+ 023 -1.20 + 0.06
- ow 028+ 0.11 0.22 + 0.06
e (elasticidad) 081+ 021 205+ 0.79
Vt (vol. total) 2282+ 0.86 3.458+ 0.03
CRH, 85.96+ 3.33 88.46+ 1.38

Tabla 7. Variacion estacional de los componentes del potencial hidrico foliar '™y W) (MPa),

diferencia entre ellos, modulo de clasticidad (e),

humedad (CRH) (%) en la cspecie Diplazium hians.
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Figura 19. Variacién estacional del potencial hidrico foliar minimo en las especies
estudiadas (diciembre corresponde al afio 1994, elresto de los meses comresponden a
1995; (7)., (15)y (22), son las fechas en las que se realizaron las mediciones durante el
mes de febrero).
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Figura 20. Variacion estacional del potencial osmoético de saturacion, en las especies
estudiadas (todos los meses indicados coresponden al afio 1995, (1) y (24) son las
fechas en que se realizaron las curvas presidn volumen durante el mes de febrero).
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Pot. osmatico en el punto de pérdida de turgor (MPa)
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Figura 21. Variacion del potencial osmético en el punto de pérdida de turgor en las
especies estudiadas (todos los meses corresponden al afio 1995, (1) y (24) son las
fechas en las que se realizaron las mediciones durante el mes de febrero).
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Los valores maximo y minimo del ¥ disminuyeron en mayor o menor grado

(mas negativo en la época seca). La menor diferencia en el W, fue la registrada en
la palma y la mayor en el helecho y en P. aubletiana. Sin embargo, los valores
minimos no alcanzaron en ninguna especie el punto de pérdida de turgor. Estos
resultados concuerdan con lo que sostiene Garcia (1992), que la regulacion del
balance hidrico en ambas especies no estaria limitado por la disponibilidad de agua
en el suelo, sino mas bien por la demanda evaporativa del émbiente; ademas se
corrobora al obscrvar la relacion Gs/DPV y Gs/\ en las figuras anteriores.

En las figuras 20 y 21 (y en las tablas 9, 10, 11, 12y 13 de ane);os), se
observa la variacion de los componentes del potencial hidrico en algunos meses del
afio; ellos son indicadores de la capacidad de ostnorregulacion de los tejidos
vegetales. Segun Goldstein et al. (1989) la existencia de valores mas negativos en
cualquiera de estos componentes durante el perfodo 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. \

Los potenciales osmoticos de saturacion y en el punto de pérdida de turgor no
mostraron una tendencia hacia una disminucion de la época humeda a la seca en
ninguna de las especies, exceptuando al helecho, en el que si se nota que los valores
fueron ligeramente menores (nas negativos) en los meses de febrero y marzo en

comparacion con los de junio y diciembre; de todas maneras hay que tener en cuenta

de que se trata de datos puntuales y que marzo, y diciembre son meses de
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transicion. La variacion fue muy poca en todas las especies; el helecho (Diplazium
hians) y la palma (Chamaedorea bartlingiana) registraron los valores més negativos
del potencial osmoético de saturacion en las fechas de febrero (época seca), mientras
que en junio y diciembre la situacion fue muy pareja en todas las especies; la misma
situacion se presentd en el potencial osmético en el punto de pérdida de turgor. Si
comparamos entre épocas (tablas 4, 5, 6 y 7) observaremos que en general los
valores son menores (m4as negativos) en la época seca, salvo en P. aubletiana en la
que son muy similares e incluso menores en la época himeda, lo que indica que no
hay un ajuste marcado en estos componentes pafa esta especie. La mayor variacion
se registra en el helecho. Esta poca variacién o relativa constancia en estos
parametros es un indicativo de que probablemente no hay deficiencias hidricas
cslacionales marcadas para ninguna especie, en este ambiente de selva nublada
(Garcia, 1992).

Los otros parametros obtenidos a partir de las curvas presion-voliimen, como
la diferencia entre los componentes v, - ¥,,"), médulo de elasticidad, volumen

E]

total y Contenido Relativo de Humedad en el punto de pérdida de turgor, muestran
también algunas variaciones. La diferencia entre los componentes (‘P"'OO - ‘Pno), que
es la capacidad de ajuste osmotico pasivo durante la deshidratacion del tejido,
(Meinzer et al., 1984); present6 valores promedio anuales similares en todas las

especies (emtre 0.25 y 0.38 MPa), sin embargo, entre épocas, los resultados son

diferentes y en algunos casos contrarios a lo esperado, es decir, se encontraron
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valores mas altos en la época humeda. Esto indica también que no hay un ajuste
pasivo marcado, y que ademés junio y diciembre no son totalmente de época
hitmeda sino de transicion, por lo que no se pueden contrastar.

Lo mismo ocurre con el modulo de elasticidad (e). Aunque en la mayoria de
los casos este parametro es mayor en la época seca, en la palma C. bartlingiana y
en el helecho Diplazium hians los valores se mantienen o son menores.

Los valores del volumen total de agua contenida en la hoja son menores en
los meses de la época seca en todas las especies menos en el arbusto /. demissa en
el que son muy similares (1.697 + 0.11E.S. y 1.66+ 0.14 g E.H.). Esto indica que
podria existir hay una ligera deshidratacion en los tejidos durante la época seca.

Finalmente, si observamos el contenido relativo de humedad en el punto de
pérdida de turgor vemos que no hay diferencias notables entre épocas e incluso en
la época seca hay valores mayores que en la hiimeda como es el caso de ’alicourea

demissa y Chamaedorea bartlingiana.
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3.7 - Efecto de la Radiacién Fotosintéticamente Activa (RFA) sobre la tasa

fotosintética (A).

Segan Larcher (1977), 1a relacion entre captacion luminosa y fotosintesis neta
sigue una curva de saturacion, en la cual pueden distinguirse: 1) el punto de
_ compensacion, que indica la intensidad luminosa en la cual la fotosintesis fija una
cantidad similar de CO, liberado en la respiracion. 2) el punto de saturacién, que
ocurre cuando el gendimiento de la fotosintesis aumenta poco o incluso nada con un
mayor incremento de la radiacion , y por lo tanto 1a reaccion esta saturada en lo que
a luz se refiere. En este punto la velocidad de fijacion de CO, ya no queda limitada
por procesos fotoquimicos sino a través de los enzimaticos y suministros de CO,.

Larcher (1977), propuso que las plantas de sombra respiran menos que las de
sol y por ello tienen el punto de compensacion a menor iluminacion (entre 0.5y 1 %
de la luz diurna total). Por otro lado, Jones (1986) sostiene que plantas de sombra
pueden saturarse a radiaciones menores a 100 pmol m?s’ lo cual representa,

. ]
aproximadamente un 5% de la radiacion total.

En las figuras 22 y 23 se observa que, en todas las especies y en ambas
épocas, un alto porcentaje de los valores de asimilacion corresponden a radiaciones
muy bajas (5 a 50 umol m™> s™ ), por otra parte, no hay grandes diferencias cn las

radiaciones alcanzadas entre las dos épocas. En Palicourea demissa las tasas

maximas dc fotosintesis son de 1.0 pmol m?s? (dentro de un tango de Gs
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seleccionado: entre 0.05 y 0.08 en E.S y entre 0.06 y 0.15 mol m™ s' enEH.),
mienfras que en la época hiuneda las tasas méximas son de 1.3 pmol m?s” ; el
punto de saturacion de luz general es de aproximadamente 250 pmol m?2 s ( ver
también tabla 8) . Cabe mencionar que para una misma radiacion, por ejem@ de
400 pmol m?2s™ | el valor de la tasa de asimilacion es menor en la época seca (~0.5
punol m? s') comparado con el alcanzado en la himeda (~ 1.2 pmol m2sh

En Psychotria aubletiana las tasas maximas de fotosintesis en la época seca
son de 1.3 pmol m?s" | que corresponden al punto de saturacién luminica (~ 380-
400 ymol m2 s') y en la época himeda la tasa méxima es de 1.8 pumol m? ™
(todos estos valores dentro de un rango de conductancias entre 0.04 y 0.08 en época
seca y entre (.04 y 0.16 en época hitmeda), Sin embargo, en este caso, para una
misma radiacion, los valores de A se mantienen en el mismo nivel en ambas épocas.

En la palma Chamaedorea bartlingiana los valores maximos de la tasa de
asimilacion son mayores que en las especies anteriores; en la época seca el valor
méaximo se encuentra alrededor de 1.7 pmol m? s' y corresponde al punto de
saturacion luminica (250-300pmol m? s'); y en la época himeda los valores
maximos son de ~ 2 pmol m? s (todos los valores de A conteni:ios en un rango de
conductancias entre 0.04 y 0.08 en E.S. y entre 0.05y 0.2 en E.H.).

lin el helecho Diplazium hians también se observan diferencias entre épocas;

la tasa maxima de asimilacion es de 2.25 umol m?s" y en la época hiimeda es de
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3.27 pmol m? s (dentro de un rango de conductancias entre 0.1y 0.2 en ES. y
entre 0.05 y 0.8 en E.H.); y, se nota también que para una RFA = 5 pmol m™? s la
tasa de asimilacion tiene un amplio rango de valores en la época humeda. El punto
de saturacion de luz es alrededor de 200 pmol m %5’

En todas las especies se encuentra una ligera disminucion de la tasa de
asimilacion maxima en la época seca. Los puntos de compensacion de luz son los
mismos entre épocas en c/u de las especies (< a 5umol m?2s™). Finalmente se puede
agregar que es evidente que las tasas de asimilacion son bajas en cualquier época en
comparacion con plantas de sol; por ejemplo Garcia (1992) encontré que plantulas
de Decusucarpus rospigliossi crecidas en sombra tuvieron tasas fotosintéticés
maximas de 1.57+ 0.04, mientras que las mismas platulas crecidas en un claro
alcanzaron tasas folosintéticas méximas de 4.01+ 0.26 pmol m?2 ™.

Lis importante indicar que el comportamiento de la conductancia estom.ética
frente a la luz, en el punto de saturacién, no impone una limitacion grande sino que
la responsable de la baja capacidad de asimilacién en dicho pynto es la poca
proteina soluble y poca actividad RuBP carboxilasa, que impiden una réapida

asimilacion en el sitio de carboxilacion (Garcia, 1992). AN
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Especic Pto.Comp | Pto.Satur. luz| Amax. |[Cont.deN |Cont.deClo |CUN " |Clo.a/b
P demissa 0-5 220-250 1.30% | 24.87 0.8614 0.03457 {09215
P. anbletiana 0-5 3#0-400 1.80* | 28.63 24147 0.08407 | 0.8704
Chartlingiana 0-5 250-300 200 | 27.19 43745 0.16080 10.9374
. hians 0-5 200-220 3.55¢ ] 3510 2.0979 0.05980 |0.8594

Tabla 8. Algunos parametros relacionados con la tasa de asimilacion en las especies estudiadas:
punto de compensacion de luz(Pto. Comp.) en pmol m? s™', punto de saturacién de luz (Pto. Satur.
luz) en pmol m? s | t7sa maxima de asimilacion (Amax) en pmol m? s, [*= valores
seleccionados a partir de la curva A/RFA en la cual los valores de A corresponden a rangos
establecidos de conductancia estomatica ], contenido de nitrogeno (cont. de N) en mg de N por g de
muestra, contenido de clorofila (cont. de Clo.) en mg/g de peso seco, relacion clorofila/nitrégeno

(CUN), y relacion clorofila a, clorofila b ( Clo. a/b).

3.8 --Relacién entre la asimilacién (A) y el cociente clorofila nitrégeno (CVN).
Los valores maximos de la tasa fotosintética estan en general éktre 25y
3.5umol m? s, y se encuentran relacionados con el bajo conSenido de nitrogeno
total por unidad de peso (tabla 8). Esto implica que al existir bajo contenido de
nitrogeno existe baja cantidad de la enzima ribulosa bifosfato carboxilasa
(RUBISCO) en comparacion con la cantidad de dicha enzima en las plantas de sol, y
se considera que el contenido més bajo de proteina soluble les confiere a las plantas
de sombra un ahorro importante que no afecta su tasa de fotosintesis a bajas

intensidades de luz, pero que a su vez sugiere que es la causa por la cual las plantas

09



obligadas de sombra no son capaces de tener tasas altas de fotosintesis a luz
saturante (Garcia, 1992).

Las plantas de sombra se caracterizan por tener mayor cantidad de clorofila
(atb) por unidad de p'es‘o seco que las plantas de sol. La cantidad de clorofila total
por unidad de peso seco fue mayor en la palina Chamaedorea bartlingiana (4.3745+
0.75 mg/g), lo cual es, en parte, la razon por la cual presenta tasas fotosintéticas
mayores que las Rubiaceas. El helecho Diplazium hians posee las mayores tasas
fotosintéticas debido principalmente a las altas conductancias estomaticas
alcanzadas en las dos épocas y a la mayor cantidad de nitrégeno en relacion con las
de las demas especies. Siguen en este orden Chamaedorea bartlingiana, Psychotria
aubletiana 'y con los valores mas bajos Palicourea demissa.

\ta\relacién clorofila/nitrogeno puede utilizarse como un indice para
caracterizar las plantas de sombra (Garcia, 1992). En el presente estudio las
relaciones fueron muy bajas en relacion a las encontradas por Garcia en plantulas de
arboles del sotobosque de una selva nublada (La Carbonera); sin embargo, se puede
observar (en la tabla 8) que nuevamente la palma es la que prese:lta mayores valores,
seguida por /. aubletiana, Diplazium hians y finalmente Palicourea demissa. La
palma muestra el mayor valor de la relacion clorofila a/b (0.93), la mayor cantidad
de clorofila total por unidad de peso seco, y el mayor valor de la relacion CI/N, los

cuales valores contribuirfan a maniener la tasa fotlosintética. Es importante indicar

que la arquitectura del follaje también juega un papel importante en la cantidad de
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radiacion que pucde capturar la planta y en la tasa de asimilacién alcanzada; dicha
arquitectura incluye tamafio, forma y orientacién espacial de las hojas, ramnas y
tallos (Hogan, 1988); ademds, la estructura de la palma tiene una gran plasticidad.
Entonces, al observar la arquitectura de la palma vemos que es diferente a la de las
Rubidceas: hojas mas largas que anchas, orientadas en una posicion mas horizontal
vque las de las Rubidceas, lo cual le puede ayudar a una mayor intercepcion de luz
(ademas de poseer la mayor cantidad de clorofila por unidad de peso, la mayor
relacion CI/N, y la mayor relacion clorofila a/b). Sin embargo, hay que tener en
cuenta que la mayor cantidad de radiaciones altas (por encima de 100 pmol m?s™ )
se registraron en la palma y esto ayuda a que las tasas obtenidas sean més altas que
las de las rubiaceas,

Los datos presentados en la tabla 8 se encuentran dentro del rango sefialado
por varios autores, entre ellos Garcia (1992), quien encqntr(') un contenido de
nitrogeno foliar igual a 2125 mg/g para plantulas de Alchornea triplinervia
crecidas en la sombra y de 11:31 mg/g para la plantula de Decusucarpus rospigliosii
también crecidas en la sombra; en cuanto al contenido de clordfila por unidad de
peso de 8.Bi y 9.56 mg/g para A. triplinervia y D. rospigliosii respectivamente; los
valores estan muy por encima de los obtenidos aqui, al igual que en la relacion

clorofila/nitrogeno y clorofilas a/b.
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3.9 - Relacién entre conductancia estomatica (Gs) y radiacién fotosintéticamente
activa (RFA).

En las figuras 24 y 25, resalta que un rasgo obvio de la respuesta estomética a
cambios en la intensidad de luz es su variabilidad. Teéricamente el comportamiento
de la conductancia estomética (Gs) frente a la RFA sigue un patrén similar al de A
(asimilacion), es decir, como una curva de saturaciéon. Sin embargo, en los
resultados obtenidos la situacién no es la misma; se observa en todas las especies
que durante la época seca los valores de conductancia estomética son muy bajos para
cualquier valor de RFA. Esto podria significa que la humedad ambiental es la
determinante del comportamiento de la conductancia estomética , especialmente
durante la época seca .

Moonéy et al. (1983) sefialaron, en el caso de Piper hispidum, que los
estomas responden mas lentamente a distintos niveles de luz que el aparato
fotosintético (ei ajuste de la fotosintesis a un cambio escalonado en la cantidad o
calidad de luz esta en el orden de unos pocos segundos a minutos mientras que la

3
conductancia estomatica responde mucho mas lentamente, alrededor de 15 minutos).
De esta forma, si se mantienen altas conductancias a Bajos niveles de luz, aseguran
que a medida que ésta se incrementa como resultado del amanecer o por flecos de
luz, la difusion no estard severamente lifnitada; por ejemplo, para P. hispidum que

no se satura con la luz difusa filtrada a través del dosel, los flecos de luz pueden

incrementar drasticamente la fotosintesis, pero solo si la conductancia ha sido pre-
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establecida a un nivel apropiado para los flecos de luz. Ademés, encontraron que la
fuerte respuesta de los estomas a la humedad actia para conservar agua cuando la
demanda evaporativa es alta, pero para maximizar la fotosintesis cuando la demanda

evaporativa es baja.

3.10 - Relacion entre la tasa de asimilacion (A) y el cociente entre las

concentraciones interna y externa de Carbono (Ci/Ca).

La funcion de los estomas es la de permitir la entrada de CO, para la
fotosintesis y también limitar la salida de vapor de agua por transpiracion. Este
COMpromiso es efeétivo solo si las condiciones que favorecen una rpida asimilacion
de CO, tienden a aumentar la conductancia y las que favorecen una alta
transpiracion tienden a disminuir esta conductancia foliar, de tal manera que la
relacion dE/dA permanezca constante (Cowan, 1977). Por otro lado, se sostenia

]
anteriormente que el control estomético era el inico factor que influfa sobre la tasa
fotosintética en condiciones de estrés hidrico; pero, actualmente también se sabe que
la capacidad del mesofilo para fijar CO; influye sobre la conductancia foliar (Wong

et al, 1979; citado por Rada, 1993) pero esto no lo podremos saber con claridad en

las especies analizadas puesto que serfa necesario realizar curvas de asimiliacion (A)
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vs concentracion interna de carbono (Ci) (curvas A/Ci), en condiciones controladas
de laboratorio, simulando las condiciones ambientales de ambas épocas.

Una forma de observar el comportamiento de la capacidad del mesofilo,
aunque sea a partir de datos obtenidos en condiciones de campo no controladas, es a
través de las variaciones del cociente entre las concentraciones interna y externa de
carbono (Ci/Ca ) y su relacion con la tasa de asimilacion. En nuestros resultados se
destaca que en todas las especies la diferencia entre el mdximo y el minimo valor de
Ci/Ca oscila entre 0.07 y 0.12, (0.97 valor m4ximo y 0.83 valor minimo en general),
lo que indica que no hay mucha variacion, pero que existe una leve tendencia a la
disminucion entre los valores de noviembre y diciembte de 1994 y los de febrero y
marzo de 1995 (figuras 26 y 27). Ademas, se observa que son valores altos, lo cual
indica una rapida induccion fotosintética por parte de los flecos de luz, (Mulkey et
al. 1991). La concentracion de CO, intercelulér es un parametro fisiologico, que
relaciona la respuesta del estoma frente a la luz con la induccion de cambios en la
tasa fotosintética (Cowan, 1977); en este sentido, si observamos la concentracion
interna de CO; a lo largo de la estacionalidad hidrica en las e;pecies estudiadas,
vemos que se mantiene relativamente constante, por lo que es de esperarse que no se
induzcan cambios en la tasa de asimilacion.

La correlacion lineal es muy alta en todos los casos y en ambas épocas;

mientras mayor ¢s el valor de A la relacion Ci/Ca es menor y esto se observa mas

claramente durante la época himeda (Figuras 26 y 27). Entonces, si durante la época
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seca los valores de Ci/Ca son mayores quiere decir que también existe una ligera
limitacion en el meséfilo durante este periodo seco, pero que, sin embargo, no es
extremo, ya que los valores de este cociente siguen siendo ‘altos. Ademas, Boardman
(1977) citado en Bjorkman, (1982) sefiala que la resistencia del meséfilo al
Amovimiento de CO, entre la bared celular del meséfilo y sitio de carboxilacion en el

cloroplasto es mayor en plantas de sombra que en plantas de sol.
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4.- Discusion

Respuesta estomatica al DPV.

14

Cuando consideramos la asimilacion de carbono y las relaciones hidricas de
las plantas desde un punto de vista ecologico, resalta el hecho de que el problema
mas crucial que éstas enfrentan es el de minimizar las pérdidas de agua y la de
asimilar suficiente carbono para el crecimiento, el cual es esencial para la
sobrevivencia (Lange ef al., 1982). Este problema se puede canalizar a través de la
respuesta estomatica, ya que es en los estomas donde se realiza principalmente el
intercambio gaseoso,

Se encontrd una alta relacion entre la conductancia estomética y la humedad
ambiental. Todas las especies mostraron una variacion proporcional en la época
himeda y una conductancia minima para un amplio rango de valores de DPV en la
época seca. La relacion mas alta fue encontrada en el arbusto Palicourea demissa 'y

]
la menor en el helecho Diplazium hians; ésto es razonable puesto que la mayor
altura del arbusto con respecto a las demas especies, su menor plasticidad y mayor
resistencia en la conductividad hidraulica pueden hacer que una mayor regulacion de
la pérdida de agua se realice aumentando la sensibilidad de los estomas a las

condiciones mis cxtremas de humedad y temperatura del aire reflejadas en el

aumento del DPV; mientras que en el helecho, al tener un menor control estomatico,

80



la conductancia estaria regulada mas equitativamente tanto por el DPV como por el
estado hidrico de la planta y de la hoja especificamente.

L.a respuesta de la condﬁctancia foliar a la humedad esta presente en muchas
especies con adaptaciones contrastantes, inluyendo, como en este caso, especies de
habitats hamedos; Schulze (1982) seflal6 que cuando los estomas de las plantas
tienen altas conductancias maximas, ellos son més sensibles , tal y como puede
ocurrir en este caso.

Este comportamiento también se puede observar en los cursos diarios en los
que hay un cierre estomatico parcial cuando el DPV es alto, por lo general en horas
del mediodia, especialmente en el caso de la palma Chamaedorea bartlingiana y en
menor grado en el subfritice y en el arbusto.

Garcia (1992) encontré el mismo comportamiento (regulacion estomatica
controlada por el DPV) en plantulas de dos arboles de selva nublada y sefiala que
Schulze (1986) observd cierre estomatico, inclusive independientemente del estado
hidrico del meséfilo, como aparentemente ocurre, desde el punto de vista estacional,
en el caso del arbusto y de la palma estudiadas aqui. También, M;oney et al.(1983),
en un trabajo realizado con arbustos del ttopico hiamedo, Piper hispidum,
concluyeron que la fuerte respuesta de los estomas a la humedad ocurre cuando la
demanda evaporativa es alta y para maximizar la fotosintesis cuando la demanda es

baja; incluso, afirman que los efectos de la humedad sobre la conductancia fueron

mucho mayores en relacion a los encontrados por los efectos de la luz, ya que, en la
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oscuridad y a una humedad de 95% la conductancia obtenida fue mayor que la que
se obtuvo con saturacion de luz y a una humedad de 85%. Durante periodos de baja
humedad, la respuesta a tal condicion limita la fotosintesis pero tiende a disminuir el
estrés hidrico. Sin embargo, en Piper hispidum, que no esta, por lo general,
expuesto a baja humedad, la respuesta estomatica, que limita el estrés hidrico, puede
ser muy importante (Mooney ef al. 1983). En nuestro caso la respuesta no es de
tanta magnitud como en el caso de P. hispidum; de todos modos, la respuesta
“feedforward”, es decir, la respuesta directa de los estomas a los cambios en la
humedad ambiental es la predominante, posiblemente evita la salida excesiva de
vapor de agua y de esta manera evita también grandes caidas del V.

En este contexto, algunos autorees (Mooney et al., 1983; Schulze, 1986,
Mulkey e al., 1991) han sefialado que los estomas de especies del sotobosque
tropical pueden responder especialmente a variaciones en la humedad ambiental, y
sostienen la hipotesis de que la variacion diuma de Gs esta, mayormente, bajo
control de la humedad del amnbiente durante la estacion hﬁme:ia y principios de la
seca , mientras que la sequia del suelo a largo plazo es lo que ocasiona una
disminucion progresiva de la maxima Gs diurna.

Hall, er al. (1976), citado por Schulze (1982) sostienen que la respuesta
estomatica a la humedad puede reflejar un mecanismo que previene tasas extremas
de pérdidas de agua y de déficit hidricos extremos cuando las plantas estan sujctas a

altas demandas evaporativas.
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Es importante sefialar que aunque se trata de especies diferentes, los valores
de conductancia, obtenidos, se encuentran dentro del rango de conductancias
estomaticas observadas, por otros autores, en selva nublada en las dos épocas. Rada
y Jaimez (14992), encontraron Gs de 0.125 mol m?s' en época himeda vy
menores que 0.05 mol m? s en época seca en la forma terrestre de Anthurium
bredemeyeri, Garcia (1992), encontré en plantulas de arboles de Decusucarpus
rospligiosii y Alchornea triplinervia conductancias altas, entre 0.1y 0.2 mol m™ s™
tanto en cursos correpondientes a época seca como a la himeda.

Oberbauer et al. (1987) encontraron en Pentaclethra macroloba, a nivel del
sotobosque en la selva lluviosa tropical de Costa Rica, que las conductancias
estométicas durante el pico de la época seca fueron significativamente reducidas
comparadas con las de la época himeda (1.2 mm s en época seca vs una media de
2.2 mm s en época himeda, aunque esto se lo atribuyen a los ¥ mas bajos de la
época seca mas que al DPV). Mulkey et al. (1991) en Psychotria limonensis
(Rubiaceae) registraron conductancias dentro del rango de las obtenidas aqui para

]

las dos rubiaceas estudiadas (entre 0.01 y 0.05 mol m? s en plantas soportando

! en plantas que fueron regadas en este mismo

sequia y entre 0.1y 0.2molm 2 s
periodo).
El comportamiento de la transpiracion, es el mas contundente y previsible de

todos los de las demas variables. Ademas, la relacion obtenida entre ésta y Gs es la

mas alta de todas (con R? en el orden de 0.9), en especial durante la época hiimeda,
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lo cual indica que la pérdida de agua por transpiracion estd en funcion directa de la
conductancia estomatica a la difusion gaseosa y al DPV entre hoja y aire. Se observa
también que en la época seca, al existir conductancias muy bajas la transpiracion se
reduce en un alto porcentaje, 61.29% en C.bartlingiana, 42.33% en Diplazium
hians, 41.33% en Palicourea demissa y 34.62 % en P. aubletiana. Llama la
atencion el alto pbrcentaje de reduccion de la tasa de transpiracion (E) obtenido en
el helecho; posiblemente la menor temperatura registrada en la época seca, producto
de la menor radiacion que recibio esta especie en particular, haya influido sobre la
transpiracion, junto con el efecto de la menor cantidad de humedad en el ambiente y
las condiciones hidricas de la planta. Por otra parte, también fué ésta especie la que
presento los valores mas altos en las dos épocas, posiblemente por tener un control
estomatico menos riguroso en comparacion con el de las demas especies. Los
valores mas bajos se registraron tanto en Palicourea demissa como Chamaedorea
bartlingiana; la primera, por ser un arbusto, puede presentar mayor resistencia
hidraulica en el sistema de conduccion y por tanto ocasionar conductancias menores
3
que a su vez originan bajos valores de transpiracién (tanto en época seca como en
época humeda); y la segunda por tener estomas de gran sensibilidad a los cambios
en la humedad y temperatura del aire. En el subfratice la disminucion de la
humedad del ambiente no se refleja claramente en los valores de transpiracion (E) en

¢poca seca, a pesar de que su Gs disminuye en aproximadamente un 50%; esto

indica que tal vez el estado hidrico de la planta también influya en la regulacion de
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la transpiracion (a pesar de que también refleje alta relacion entre E y Gs). De
acuerdo con el modelo teorico del control estomatico propuesto por Cowan y
[Farquhar (1977) (citado por Pearcy et al., 1987, Rada, 1993), el estoma puede
minimizar la transpiracion diaria para una determinada ganancia de carbono diaria.
Ein otras palabras, si una cierta cantidad de agua puede ser para la transpiracion, el
estoma deberia actuar para maximizar la fotosintesis (Cowan y Farquhar, 1977,
citado por Pearcy et al., 1987). Todo eéto pone en evidencia que la respuesta
estomatica a la humedad y a la temperatura puede maximizar la eficiencia diaria en
el uso de agua como describieron Cowan y Farquhar (1977) en su hipdtesis de
optimizacion (Schulze y Hall, 1982).

Por otra parte, Farquhar y Sharkey (1982) sefialaron que la reduccion en la
conductancia estomatica (independientemente de su causa) no es el factor principal
" en la reduccion de A. En nuestro caso, durante la época seca, las conductancias
estomaticas son muy pequeiias y podria ocasionar una leve limitacion en la tasa de
asimilacion, marginal y pequefia en el caso de la palma y el arbusto, y un poco

mayor en el sufritice y en el helecho. s

Eficiencia de Uso de Agua

Durante la ¢época seca hay un aumento en la eficiencia de uso de agua,

principalmente por la reduccion sustancial de E, y la misma tendencia se obscrvo en
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la eficiencia infrinseca de uso de agua (EIUA). La palma por tener un ajuste mas
severo en la conductancia presenta los mayores valores tanto en A/E (EUA) como en
A/Gs (EIUA). Las rubiaceas tienen valores muy similares entre si; sin embargo, el
arbusto tiene un valor de una unidad mayor que el sufititice en la relacion A/Gs en la
¢época seca, y el aumento de época himeda a seca en EUA y EIUA en las dos
especies es de la misma proporcion. En el helecho los valores son mucho menores
con respecto a los de las demas especies, y ademas el aumento durante la época
seca es de menor proporcion ( a pesar de tener las mayores tasas de transpiracion).
tlay que tener en cuenta que estos valores se encuentran también relacionados con la
disminucion (y variacion) de la temperatura en forma directa, es decir, que junto con
la disminucion de la humedad son los responsables del aumento en estas relaciones.
Este aumento indica que la reduccion en la asimilacién no es en la misma
proporcion. Estos resultados apoyan la hipotesis de que las plantas son capaces de
tener un cercano control de la conductancia estomatica que les permite alcanzar una
maxima eficiencia en el uso de agua bajo un rango de condiciones, encontradas
3
normalmente en sus respectivos ambientes naturales, mientras al mismo tiempo

tratan de mantener una tasa fotosintética relativamente alta (Cowan, 1977).

Respuesta estomatica a cambios en el _potencial hidrico.

A pesar de que en el estudio de las relaciones hidricas de las plantas cl

comporiamiento del estoma es el mecanismo principal, el estado hidrico reflejado en
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su polencial y los componentes de éste también son indicadores de como son las
relaciones, como se regula el proceso de intercambio de gases (incluso como es la
interaccion entre conductancia estomatica y potencial hidrico) y cual es su relacion
con la disponibilidad de agua en el suelo.

Jones (1986), Cowan (1977), Farquhar & Sharkey (1986) (entre otros),
sefialaron que los estomas son sensibles al estado hidrico de la hoja, tendiendo a
cerrarse cuando disminuye el V. Sin embargo, frente a un estrés hidrico, aunque
existe una relacion lineal entre las variables, el cierre estomatico ocurre sobre un
amplio rango de W, es decir, hay una tendencia al cierre estomatico desde valores
tan bajos como los encontrados en la época humeda (-0.3 MPa), manteniéndose
invariable incluso al disminuir ain més el W, para evitar que los estomas se vean
afectados por el estrés hidrico; y esto se puso en evidencia en los resultados
obtenidos, particularmente en las Rubidceas, en las cuales las conductancias
estomaticas menores a 0.1 mol m? s se registraron desde W= -0.3 MPa hasta
valores de -1.2 MPa. ,

Los cursos de potencial hidrico foliar realizados durante varios meses del aiio,
que abarcan la estacionalidad hidrica del ecosistema en el que se realizo el estudio,
mostraron que aunque existen variaciones, éstas no son de gran magnitud. Esto

indica que no sélo disminuye la humedad del ambiente sino que la disponibilidad de

agua también esta restringida, aunque en un grado muy leve; y en algunos casos
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como en el helecho y en el subfritice reflejan distintas estrategias de control del
balance hidrico.

Al parecer los potenciales hidricos, aunque disminuyeron, no llegaron a un
valor umbral que originara una caida brusca en las tasas de asimilacion.
Comparando promedios de épocas (tabla 3), los menores potenciales hidricos (mnas
negativos) fueron registrados en el helecho; puede decirse, entonces, que al no tener
un control estomatico riguroso, la planta ajusta su potencial, haciéndolo mas
negativo, lo cual aumenta la capacidad de extraccion de agua del suelo. Los valores
mas altos (menos negativos ) fueron registrados en el arbusto, seguidos muy de
cerca por los de la palma y los del subfratice; y en iltimo lugar por los del helecho.
Iisto podria ser explicado basadonos en su anatemia y origen. El arbusto, por ser una
planta semilefiosa debe tener un sistema conductor bien desarrollado asi como
también un sistema radical mas de mayor volumen y con mayor érea de coberura del
suclo, que le permita una mayor capacidad para la obtencion de agua en
comparacion con las demas especies. En el caso de la palma, el cierre estomatico

]
riguroso impide que los potenciales hidricos alcancen valores muy bajos, mientras
que en el subfritice y en el helecho la menor disponibilidad de agua en el suelo no
puede ser evadida y por tanto deben tolerarla; lo cual quiere decir que deben ajustar

mas el potencial hidrico y sus componentes.
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Variaciones estacionales de los componentes del potencial hidrico.

Observando, la variacion entre épocas del potencial osmotico en el punto de
saturacion y en el punto de pérdida de turgor, se nota que la variacion es poca o nula
en el arbusto y en la palma, solamente se observa un ajuste marcado en el helecho y
muy levemente en el subfritice. Esto significa que una leve disminucion del
potencial hidrico, permite una aclimatacion a la sequia y que los potenciales de las
plantas nunca llegan al punto de pérdida de turgor. También pone en evidencia que
el arbusto y la palma, al evadir el déficit hidrico, no presentan una gran
osmorregulacion, mientras que el subfratice y el helecho toleran la disminucion de
agua en el suclo y la mayor demanda evaporativa a través de una mayor
osmorregulacion. Lo mismo sucede con el mdédulo de elasticidad y el CRII
(contenido relativo de humedad) en el punto de pérdida de turgor.

Los valores de potencial hidrico y de potencial osmotico tanto en el punto de
saturacion como en el de pérdida de turgor se encuentran dentro del rango de los
registrados para especies de ambientes considerados “hﬁtne(i'()s". Mulkey et al
(1991), registraron potenciales hidricos en el punto de pérdida de turgor de -1.49
MPa en plantas, bajo condiciones de sequia, del arbusto Psychotria limonensis, y de
-1.32 MPa en plantas que fueron regadas durante el periodo de sequia. Garcia

(1992) encontrd valores mayores de potenciales hidricos en plantulas de Alchornea

triplinervia y Decusucarpus rospigliosii (entre 0.17 y 0.42 MPa en época hiimeda y

89



entre 0.17 y 0.56 en época seca para la primera; y entre 0.23 y 0.53 en época seca y
entre 0.23 y 0.89 MPa en época himeda para la segunda), también, obtuvo
potenciales osmoéticos en el punto de saturacion y en el de pérdida de turgor
similares entre épocas y entre las dos especies, y mas altos (menos negativos) que
los obtenidos en nuestro caso. Wright (1991), registrd potenciales hidricos a
mediodia en diferentes especies del bosque lluvioso de la isla de Barro Colorado en
Panama, tanto en plantas soportando la época seca como en plantas que fueron
regadas durante dicho periodo, y los resultados fueron los siguientes: en el género
Piper, el ¥ en las plantas control fue de -1.1 MPa, mientras que en las plantas con
riego el ¥ fue de -0.57 MPa; y en las plantas del género Psychotria se obtuvieron ¥
en un rango de -1.09 a -2.27 MPa en las plantas control y un rango de -0.46 hasta -
1.07 MPa en plantas regadas (y a excepcion de este Gltimo valor registrado, todos
los demas estuvieron por debajo de -1.0 MPa).

Wright et al. (1992), en 5 atbustos del género Psychotria (Rubiaceae),
encontraron que el potencial hidrico disminuy6 entre febrero y abril

3

(mediados y fin de época seca), pero el potencial de turgor no cambio.. Esta
reduccion puede ser causada por diferencias estacionales en el déficit de saturacion
de aire que persiste a pesar de la irrigacion. En el potencial osmotico de saturacion

los valores fueron emntre -1.05 y -1.55 MPa en las plantas control; y entre -1.01 y -1.3

MPa en plantas regadas (agrupando las 5 especies). El potencial osmético en el
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punto de pérdida de turgot se encontrd en el rango de valores registrados entre -1.1
y -1.7 MPa en las plantas control y entre -1.1 y -1.5 MPa en plantas regadas.

En general, el cierre estomético, originado por cambios en el DPV,
determina que'el arbusto y la palma no necesiten de un ajuste, del potencial hidrico
y de sus componentes, tan severo como en el caso del subfritice y del helecho
(particularmente en el caso de la palma en que el mayor cierre estomatico durante la
época seca hace que se eviten grandes caidas en el W). El subfratice y el helecho son
entonces mas tolerantes a la diminucion de precipitacion y humedad ambiental, tal
vez por una adaptacion genética que se refleja a través de la disminucion del

potencial hidrico y de sus componentes.

Respuesta Fotosintética.

Aunque a lo largo del trabajo se ha hecho mucho énfasis en el
comportamiento del estoma frente a cambios en el DPV y W, la respuesta
fotosintética y del estoma especificamente, a las condici‘ones de luz son
igualmente importantes. Debido a que tales condiciones de luz en el campo son muy
variables y la cantidad de radiacion (RFA) es impredecible y muy baja en la
mayoria de los casos, los resultados obtenidos no permiten presentar conclusiones

claras. Por una parte es importante indicar que las RFA registradas a lo largo de los

meses en que se realizd el estudio no tienen un patrén, es decir, no hubo mayores
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radiaciones en promedio durante el mes de febrero en comparacion con marzo,
mayo, noviembre y diciembre (tal como se sefialé en la introduccion), sino que los
flecos de luz son los determinantes en las condiciones luminicas del sotobosque en
cualquier mes del afio. Y, por otra parte, también resalta el hecho de que un alto

' en todos los cursos

porcentaje de las radiaciones registradas son de 5pmol m? s°
diarios realizados, lo cual es caracteristico de un ambiente de sombra.

Tomando en cuen‘ta las previsiones hechas anteriormente, se puede notar, que
las curvas de asimilacion/radiacion (A/RFA) indican que todas las especies estan

adaptadas a las condiciones de baja luminosidad puesto que para una RFA de

5 umol m? s existe un amplio rango de valores de A y de Gs, que alcanzan
inclusive valores de 0.7-0.9 pmol m?s™ de tasas de asimilacion, y que van desde
bajas a altas Gs. Los puntos de compensacion de luz estan por debajo de 5 umol m’
s'. En general, los valores de la tasa de asimilacion son bastante bajos, tipicos de
plantas de sombra, y se encuentran dentro del rango registrado por otros autores en
especies del mismo género de las estudiadas aqui. Mulkey et al. (1991) investigaron
]
las respuestas fisiologicas de Psychotria limonensis (un arbusto de la familia
Rubiaceae) y encontraron que las tasas de fotosintesis neta, en la época seca, se
encontraban alrededor de 0.3 pmol m? s” a lo largo del dia, tanto para las plantas en
condiciones normales como en plantas que se regaron durante todo el perfodo seco.

Hogan (1988), encontrd para dos especies de palmas de la selva lluviosa tropical de

la isla de Barro Colorado en Panama tasas fotosintéticas maximas, en la sombra, de
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1.16 y 1.61 pmol m? s para Socratea durissima (Oerst.) H. Wendl. y Scheelea
zonenzis Baley respectivamente.

En condiciones de alta humedad, la respuesta de A al flujo de radiacion se
observa mas claramente, lo cual podria indicar que el ajuste estomatico en relacion a
la cantidad de luz es mas directo, mientras que en la época seca el ajuste estomatico
esta mas influenciado por la humedad. Si tomamos como base de discusion las
curvas de A/RFA obtenidas en este trabajo, podria decirse que a pesar de que existe
una variabilidad amplia en la cantidad de RFA debido a los flecos de luz durante la
época de menor humedad ambiental, el punto de saturacion de luz es ligeramente
menor, lo cual podria significar una medida de adaptacion para evitar fotoinhibicion
(ya que no hay una buena disponibilidad de agua). En el subfiitice Psychotria
aubletiana se registro el mayor punto de saturacion, esto concuerda con lo
anteriormente dicho de que ésta planta junto con el helecho son mas tolerantes a las
variaciones en las condiciones ambientales que el arbusto y la palma.

Como se menciono en los resultados la palma registro un mayor porcentaje

]
de tasas altas de asimilacion; la mvayor relacion C/N y la mayor cantidad de clorofila
por unidad de peso seco hacen que esté mejor adaptada a la sombra. En el caso del
helecho cuyas tasas de asimilacion también fueron altas (en comparacion con las
otras especies) la razon puede tener base en el mayor contenido de nitrégeno que le
sirve para la rdpida asimilacion frente a la aparicion de un fleco de luz. En las

rubidceas se registraron valores més bajos, por lo general, que en las dos anteriores
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(sobre todo durante la época seca); la causa, como ya se menciond anteriormente,
puede ser la menor cantidad de clorofila y nitrdgeno que poseen estas plantas.
Ademas, como mencionan Pearcy et al. (1987) y Hogan (1988), la arquitectura juega
un rol importante en la determinacion de cuanta luz es interceptada por una hoja
cualquiera y por lo tanto de su tasa fotosintética; nuestros resultados muestran que
las plantas que recibieron o que interceptaron mayor cantidad de RFA son la palma
y el helecho (ver anexos), y esto podria tener relacion con una mayor plasticidad de
eslas especies y con su particular morfologfa. Durante las horas del mediodia
ocurrieron la mayoria de los flecos de luz responsables de las tasas de A mas altas, y
se encuentran dentro del rango de valores encontrados en especies de sombra,
aunque la tendencia es a valores muy bajos.

La incertidumbre que se plantea ahora, es saber en qué medida la disminucion
en la conductancia estomatica afecta a la tasa de asimilacion y si existe o no una
limitacion en el mesofilo a tal asimilacion, durante el periodo de menor humedad en
el ambiente.

Para comenzar a dilucidar esta pregunta es convenien:e sefialar algunas
conclusiones en relacion con este punto; por ejemplo, Bjorkman (1982), citando un
trabajo de Bjorkman et al. (1972) , seffalo que aunque la conductancia estomatica
fue, por lo general, mas baja en plantas C; de sombra que la encontrada en plantas

Cy de sol, dicha conductancia impuso solamente una pequefia limitacion en la

fotosintesis. También, Bjérkman (1982) cito a Wong (1979), quien sostuvo que los
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ajustes en la apertura estomatica y en la frecuencia de estomas en la hoja tienden a
mantener relativamente constante la presion intercelular de CO, (lo cual se observa
en los resultados obtenidos). Asimismo, von Caemmerer & Farquhar (1981)
sefialaron que cualquier cambio e¢n la tasa de asimilacion neta refleja cambios tanto
en la conductancia estomatica como en la capacidad del meséfilo; por lo tanto, en
nuesiro caso podria suceder dicho fendmeno, y no podemos saber, utilizando
solamente la metodologia y los datos obtenidos aqui, cual es el que més influye en la
disminucion de la tasa de asimilacion durante la época seca.

Aunque se observd que las condiciones ambientales crean un cierto déficit
hidrico en el ecosistema, reflejado por la disminucion en la humedad del aire
durante la época de menor precipitacion, los resultados muestran que las tasas de
asimilacion, en la mayoria de los casos, disminuyeron en respuesta a una
disminucion en la cantidad de RFA. Sin embargo, si observamos con detenimiento
las tablas 1-8 en los anexos, en las que se describen promedios de cursos diarios,
vemos que hay ocasiones en que la tasa de asimilacion es menor cuando la humedad
también lo es, a pesar de una mayor radiacion ( en todas las especies). De todas
formas, hay que tener en cuenta que al no existit control en las demas variables
(temperatura , potencial hidrico del sustrato, disponibilidad de nutrientes, etc.) no se
puede atribuir esta disminucion de manera contundente a la disminucion en Gs y en
el potencial hidrico foliar en el caso del subfritice y del helecho. De todas maneras,

hay que sefialar que no hay una limitacion severa de la asimilacion causada por el
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mayor cierre estomatico durante la época seca, es decir, la tasa de asimilacion es
afectada  pero solo marginalmente, puesto que la relacién Ci/Ca tiene muy poca
variacion a lo largo de los cursos diarios en los meses que abarcan la estacionalidad
hidrica, al igual que la cantidad de nitrégeno por unidad de peso seco.

Wright (1991) encontré evidencias que sugieren que en caso de un verdadero
estrés hidrico éste rara vez limita la ganancia de Carbono en Psychotria, y que se
reduce el tiempo de crecimiento, pero no el crecimiento totai anual (como podria ser
en nuestro caso). Mulkey et al. (1991) también sefialaron que el arbusto Psychotria
limonensis se aclimata a la sequia a través del ajuste osmotico manteniendo incluso
las tasas maximas de asimilacion durante la época seca; y que la homeostasis con
respecto a la ganancia de Carbono es esencial, probablemente, para continuar el
crecimiento durante la época seca. En el caso de las Rubidceas estudiadas aqui, el
subfrutice P’sychotria aubletiana, es el que se comporta de forma similar a sus
congéneres, ya que al mostrar un pequeifio grado de ajuste osmotico indica un cierto
grado de aclimatacion a las condiciones ambientales, mientras que en el arbusto no

]
se presenta ajuste osmoético (aunque se produce en el potencial hidrico). De todas
formas la reduccion en la conductancia estomética, como se menciond antes, limita
ligeramente la asimilacion. En este caso, entonces, podria ocurrir que durante la
época seca sc reduzca el tiempo de crecimiento, pero no el crecimienio total anual,
tal y como lo encontré Wright. En la palma lo que destaca es su capacidad de

evasion al estrés hidrico por su riguroso cierre estomético frente a un awmento en el
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DPV y una disminucion apenas perceptible en la tasa de asimilacion debido a ésto
mismo; incluso también debido a bajas RFA. En el helecho el rasgo més resaltante
es su capacidad de tolerancia a la disminucién en la humedad ambiental y
disponibilidad hidrica, asi como también que las diferencias entre los valores de las
variables con respecto a épocas son mayores incluso en la asimilacion de CO,.

Finalimente y como resultado de lo expuesto hasta aqui, se destaca el hecho
de que las plantas de selva nublada se sirven de diversos mecanismos de adaptacion
para enfrentar las condiciones ambientales de su ecosistema, notandose mas
claramente algunos de ellos durante el periodo de menor disponibilidad hidrica. En
este sentido, el mayor control estomaético, reflejado a partir de la disminucion
sustancial de la conductancia estomatica, en todas las especies, incluso en Diplazium
hians (el helecho) es el mecanismo mas sobresaliente, respondiendo parcialmente a
la hipotesis general planteada. Entre otras adaptaciones que se pudieron observar
resaltan el ajuste en el potencial hidrico y sus componentes y el aumento de la EUA,
aunque en mucha menor proporcion; en general, los datos de clorofila y nitrogeno,
las bajas tasas de asimilacion, asi como también la observaci('):l de la anatomia y
morfologia de las hojas (a simple vista) de las especies estudiadas, reflejan y
comprueban que son plantas de “sombra” adaptadas a la recepcidn de poca cantidad
de RFA.

A pesar de que la disminucion en la tasa de asimilacion fue real, aunque no

provocada especificamente por ¢l mayor control estomatico existente durante la

97



época scca, se puede afirmar que éste afecta a la tasa de asimilacion, pero
marginalmente, lo cual, responde a una de las hip6tesis especificas planteadas.

Es obvio que no todas las especies responden de la misma manera durante la
época seca (aunque pertenezcan al mismo género), por lo cual resulta mas o menos
sencillo ubicarlas dentro de un gradiente de tolerancia y evasion a un estrés hidrico.
A la palina y él arbusto, tal vez por tener una alta sensibilidad en los estomas con
respecto a los cambios en la humedad ambiental, se los puede considerar como
evasores, ya que ademas sus potenciales hidricos disminuyen en menor medida que
los de las otras dos especies, y lo mismo sucede con sus tasas de asimilacion,
mientras que el subfrutice y el helecho son mas tolerantes pues se les observa un
ligero ajuste en su potencial osmoético, ademés de una mayor disminucion en sus
potenciales hidricos. De todas maneras su respuesta directa (feedforward) a la
humedad ambiental, también es resaltante. Todo esto comprueba la otra hipotesis
especifica planteada al comienzo del trabajo.

Es necesario aclarar que aunque a lo largo del trabajo solo se representaron
resultados de relaciones hidricas e intercambio de gases de la p;anta masculina de la
palma Chamaedorea bartlingiana, también se obtuvieron resultados de la planta
femenina, pero éstos no fueron diferentes significativamente a los de la planta
masculina; la razon de este resultado puede ser que al comienzo del estudio, las

plantas no fucron seleccionadas en base a su etapa fenologica, es decir, no se

hicieron distinciones en cuanto a la etapa fenologica de los individuos en los cuales
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se realizaron las mediciones. Ademas, el ciclo reproductivo femenino es bastante
complejo, incluso a-veces pueden existir individuos que no presenten ninguna
actividad reproductiva (Ataroff y Schwarzkopf, 19?2). Posiblemente, diferencias a
nivel de relaciones hidricas e intercambio de gases entre plantas masculinas y
femeninas puedan encontrarse cuando la planta femenina se encuentra en algin
momento especifico de la etapa de fructificacion o produccién de semilla Mediante
el estudio en las condiciones de campo se logra ver el efecto (en conjunto) de las
condiciones ambientales sobre el comportamiento fisiologico de las plantas, pero,
para poder llegar a conocer realmente el grado de limitacion en la tasa de
asimilacion por parte de la conductancia estomética durante la época scca, y la
limitacion por parte del mesofilo (si existe) es necesario realizar experiencias en
condiciones controladas, particularmente curvas A/Ci, y también, para conocer el
comportamiento estomatico y fotosintético es necesario realizar curvas de saturacion

de luz.
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5.- Conclusiones Generales

A pesar de que no existe una época seca marcada y extrema, la humedad
ambiental disminuye, asi como también el tiempo de cobertura del ecosistema por la
neblina, y posiblemente también, aunque en menor proporcion, la disponibilidad de
agua en el suelo; y como las plantas son muy sensibles a los cambios en las
condiciones ambientales, en especial, de la humedad ambiental, el control
estomatico representa uno de los mecanismos principales para evitar la salida
excesiva de vapor de agua.

Aunque hay un control estomatico diferencial mas riguroso en todas las
especies, la disminucion de la tasa de asimilacion, por causa de este mayor cierre
estomatico s s6lo marginal. lo cual quiere decir, que la concentracion interna de
(O, no se ve altamente afectada. La capacidad de asimilacion del mesofilo
posiblemente sc vea ligeramente afectada, solo en los caso en que la disponibilidad
de agua disminuya en grandes proporciones (lo cual podria suceder en el caso del
subfritice y del helecho).

3

Las variaciones de luz ocurren durante todo el afio, y la tasa de asimilacion
se ve beneficiada principalmente por los flecos de luz de alta RFA. De todas formas
se observa que las plantas son muy eficientes a bajas cantidades de RFA, ya que

para radiaciones de 5 pmol m? s se obtuvieron valores de A en un amplio rango y

llegando a valores cercanos a | pmol m™s”.
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Durante la época himeda de altas precipitaciones y bajo DPV, el factor
limitante de la fotosintesis es la luz , pero durante la época seca, de menor humedad
ambiental éste fendmeno se sobrepone, tal vez, a las condiciones de baja
luminosidad y representan una limitacién, aunque marginal, de las tasas de
asimilacion.

Las formas de crecimiento influyen sobre los mecanismos de adaptacion y
aclimatacion, ya que, el arbusto al tener posiblemente un sistema radical mas
desarrollado al igual que el sistema de conduccién, y la palma un control estomatico
riguroso, permiten que las especies con estas formas de crecimiento desarrollen
mecanismos de evasion, mientras que formas mas simples como el helecho y el
subfratice se ven obligados a tolerar los efectos de la menor disponibilidad de agua
en el ecosistema. Ademas, la arquitectura de la planta puede jugar un papel
importante en la captacion de luz; y pareciera ser que el helecho y lnA palma, al tencr
una arquitectura foliar mas compleja, y, ayudadas por una alta relacion
clorofila/nitrogeno, son mas eficientes, y por tanto alcanzan mayores valores de las

. . .« .y )
tasas de asimilacion que las de las Rubiaceas.
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Fecha P. demissa P. aubletiana C.bartlingiana D. hians
(MPa)=> FPima Winin Winae WYutn Winax Winin Phae inin
14/12/94 -0.25 -0.60 -0.10 -0.55 -0.15 |-0.575 | -0.55 -0.90
07/02/95 -0.40 -0.80 -0.25 -0.75 -0.45 -0.80 -0.70 -1.25
15/02/95 -0.40 -0.80 -0.80 -1.15 -0.45 -0.65 -0.80 -1.25
22/02/95 -0.50 -0.70 -0.55 -1.20 -0.75 -0.90 -0.85 -1.45
20/03/95 -0.30 -0.60 -0.80 -1.10 -0.70 -1.00 -0.70 -1.30
23/05/95 -0.25 -6.45 -0.15 -0.40 -0.30 -0.60 -0.35 -0.55
28/09/95 -0.30 -0.45 -0.10 -0.475 -0.25 -0.45 -0.30 -0.95
promedio -0.34 -0.63 -0.39 -0.80 -0.44 -0.71 -0.61 -1.07
(ES) +0.09 |[+0.14 |40.29 [+0.32 [+40.2] +0.18 [+020 |+0.30

Tabla 9. Variacion mensual del ¥ maximo y minimo para las especies estudiadas.




Tablas 10, 11, 12 y 13. Variacion a lo largo de algunos meses del afio y promedio anual del potencial
osmético en el punto de saturacion (¥);'™), potencial osmético en el punto de pérdida de turgor
(‘1) diferencia entre ellos (W' W,;%), médulo de elasticidad (e), voliimen total de agua contenida

en la hoja y contenido relativo de humedad {CRH); en las especies estudiadas.

Palicourea demissa

Variable Feb. 1 Feb.2 Marzo Junio Dic. promedio
W' -1.22 -0.84 -1.29 -1.21 -1.19 -1.1540.16
O -1.53 -0.99 -1.67 -1.44 -1.40 -1.4140.23
' W’ 0.31 0.15 0.38 0.23 0.19 0.256+0.08
e 4.45 3.35 439 1.30 4.10 3.52+ 1.12
Vol. total 1.685 1.846 1.566 1.804 1.516 | 1.682+0.13
CRH,, % 95.08 935 92.33 93.08 81.67 [91.13+4.82

Psychotria aubletiana

Variable Feb. 1 Feb.2 Marzo Junio Dic. promedio
W' -1.30 -1.03 -1.19 -1.23 -1.06 -1.16+0.1
)

NN -1.57 -1.28 -1.48 -1.4 -1.23 -1.39+0.13
S TR 1 0.27 0.25 0.29 0.17 0.81 0.358+0.23
e 2.31 3.36 2.34 0.88 1.90 2.16+ 0.8
Vol. total 0.654 0.908 1.199 1.106 1.501 1.074+ 0.28
CRH, % 88.5 88.25 92.92 89.83 8833  [89.57+1.77




Chamacdorea bartlingiana

Variable Feb. 1 Feb.2 Marzo Junio Dic. promedio
' -1.56 -1.22 -1.04 -1.41 -1.37 -1.3140.18
W,,° -1.83 -1.35 -1.32 -1.75 -1.60 -1.5740.21
' v 027 0.13 0.28 0.34 0.28 0.26+0.07

e 2.96 2.14 4.68 3.43 445 3.53+0.94
Vol. total 2.243 2.585 5510 3.244 5.010 3.72+ 1.31
CRH,, % 90.67 95.25 94.92 91.67 90.75  |92.65+2.02
Diplazium hians
Variable Feb. 1 Feb.2 Marzo Junio Dic. promedio
' -1.78 -1.45 -1.76 -1.09 -0.87 -1.39+0.36
Wy’ -1.99 -1.64 -2.19 -1.25 -1.14 -1.64+0.41
Ya'" W 0.21 0.19 0.43 0.16 0.27 0.25+0.1

e 0.53 1.03 0.88 1.26 2.84 1.31+0.80
Vol. total 1.148 2.469 3.229 3.489 3.427 2.75+ 0.88
CRH,, % 89.50 86.88 81.50 89.83 87.08 [86.96+2.98




Especie nov./94 feb./95 marzo/95 junio/95

P. demissa 0.0283 0.0257 0.0256 0.0245
P. aubletiana 0.0268 0.0268 0.0255 0.0284
C. bartlingiana 0.0278 0.0249 0.0264 0.0326
D. hians 0.0297 0.0370 0.0304 0.0398

Tabla 10. Variacion mensual de la cantidad de nitrogeno foliar en mg de N»/mg de peso seco





