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VEREDICTO

Quienes suscriben, integrantes del jurado designado por el Consejo de
Estudios de Posigrado de la Universidad de los Andes para conocer y
emitir veredicto sobre el Trabajo de Grado de Maestria presentado por
Carmen Julia Azdécar Duran, realizado bajo la tutoria del Dr. Fermin
Rada v la cotutoria del Dr. Ramén Jaimez presentado como requisito
parcial para optar al titulo de Magister Scientiae en Ecologia Tropical,
que se titula:

“Intercambio de gases, relaciones hidricas y fluorescencia de la
clorofila a en juveniles de cuatro especies forestales maderables en la
region del Sur del Lage de Maracaibo.”.

Hacen constar lo siguiente

PRIMERO: que hoy 23 de octubre de 2009 a las 9:00 am., nos
constituimos como jurado en el salén de reuniones del Postgrado en
Ecologia Tropical, siendo el Presidente del Jurado el Dr. Fermin Rada.
SEGUNDO: a continuacion procedimos a discutir si se lleva a cabo su
defensa publica. Luego de considerar las observaciones criticas de cada
miembro del jurado, acordamos por unanimidad autorizar su presentacion.
TERCERO: A las 09:30 am. de éste mismo dia. se dio curso al Acto
Publico de sustentacion del Trabajo de Grado de Maestria presentado a
requerimiento del jurado en el Salon A-08 de la Facultad de Ciencias.
CUARTO: Una vez concluida la sustentacion correspondiente, el jurado
interrogd a la aspirante sobre los diversos aspectos a que el Trabajo se
refiere. QUINTO: Seguidamente el Presidente del Jurado invito al pablico
asistente a formular preguntas y observaciones sobre el Trabajo presentado.
SEXTO: Una vez concluido el acto de presentacion y discusion, el jurado
procedio a su deliberacién final y decidié aprobar el Trabajo de Grado de
Maestria a nuestra consideracion.
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Resumen.

Actualmente existe un interés creciente en el establecimiento de sistemas
forestales y agroforestales, debido a que constfituyen una alternativa para la
conservacidén de recursos, y ademds son un medio para aumentar la
productividad. En el caso de la zona sur del Lago de Maracaibo, es una buena
alternativa para la recuperacion de dreas deforestadas y para la optimizacién de
los sistemas de produccion del lugar.

El establecimiento de estos sistemas en regiones tropicales, implica la siembra de
especies en dreas en donde las condiciones edafoclimdticas iniciales pueden no
ser las Optimas y para las cuales estas especies deben presentar respuestas, tanto
a factores bidticos como abidticos. El conocer cOmo son estas respuestas en sus
fases de establecimiento permite predecir el éxito de una determinada especie.
Se realizaron mediciones de intfercambio de gases, relaciones hidricas y
fluorescencia de clorofila a en juveniles de cuatro especies forestales maderables
(Cedrela odorata L., Cordia thaisiana Agostini, Swietenia macrophylla King y
Tabebuia rosea (Bertol) A. DC., en una plantacién ubicada en el Vigia Edo.
Mérida, Venezuela, con la finalidad de conocer las respuestas de estas especies a
las condiciones edafoclimdaticas del drea, en sus etapa de establecimiento.

Las especies presentaron promedios de asimilacion de CO2 entre 9,7 y 7,6 ymol m-
251y siguiendo la tendencia C. odorata > T. rosea > C. thaisiana > S. macrophylla.
C. odorata y S. macrophylla son las especies que alcanzan los potenciales hidricos
mds negativos.

Los valores de eficiencia cudntica potencial (Fv/Fm) de todas las especies se
mantienen por encima de 0,77, de modo que no se evidencia fotoinhibicion
crénica en ninguna de ellas. C. odorata es la especie con mayores tasas de
transporte electronico (J) y mayores valores de coeficiente de extincidon no
fotoquimico (NPQ), lo cual se correlaciona con sus altas tasas de asimilacion y
podria indicar que sus mecanismos de disipacién de energia son mdas eficientes
que los de las demds especies.

Los factores que parecieran estar limitando el desempeno de los drboles en esta
localidad son, por un lado, las altas temperaturas diurnas, que superan con
frecuencia los 30 °C y por ofro lado, la baja retencion de humedad y de
nutrientes en el suelo, debido principalmente a la dominancia de particulas
gruesas.

De las cuatro especies consideradas en este estudio C. odorata y C. thaisiana
podrian ser las mds recomendadas para el establecimiento de sistemas
agroforestales con especies maderables, gracias a sus tasas de asimilaciéon, que
se manfienen a pesar del bajo contenido de nutrientes en el suelo, y que
conllevan a un crecimiento rdpido.

Palabras clave: Cedrela odorata, Cordia thaisiana, fotoinhibicion, fotosintesis,
sistemas agroforstales, Swietenia macrophylla, Tabebuia rosea.
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DEe AreoL A ArBOL

Los drboles
sserdn acaso solidarios?
sdigamos el castano de los campos eliseos
con el guebrancho de entre rios
o los olivos de Jaén
con los sauces de tacuaremb 6?2
sle avisard la encina de westfalia
al flaco alerce de tirol
qgue administre mejor su trementina?
y el caucho de pard
o el baobab en las mdrgenes del cuanza
sprovocardn al fin la verde angustia
de aquel ciprés de la mission dolores
que cabeceaba en frisco
California?
sse sentird el ombuU en su pampa de rocio
casi un hermano de la ceiba antillana?
los de este parque o aquella floresta
sse dirdn de copa a copa que el muérdago
ofrora tan sagrado entre los galos
ahora es apenas un pardsito
con chupadores corticales?
ssabrdn los cedros del Libano
y los caobos de corinto
que sus voraces enemigos
no son la palma de camaguey
ni el eucalipto de tasmania
sino el hacha tenaz del lenador
la sierra de las grandes madereras
el rayo como Iatigo en la noche?

Mario Benedetti
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Introduccion.

Sistemas agroforestales

Hasta hace pocas décadas, la zona al Sur del Lago de Maracaibo estaba
ocupada por bosqgues tropicales hUmedos, que se encontraban sobre terrenos
ondulados. Los bosques primarios compuestos por especies forestales de alto valor
comercial fueron deforestados para su aprovechamiento en la industria
maderera y para el establecimiento de dreas agricolas y ganaderas, dando lugar
a la aparicién de extensas superficies de pasturas entremezcladas con ejemplares

forestales de crecimiento secundario (Plonczak, 1998).

En esta regidn se ha planteado la necesidad de buUsqueda de sistemas de
produccion mds diversos, que puedan ser sostenibles en el tiempo (Plonczak,
1985). Como dalternativas para medianos y pequenos productores se ha
planteado el establecimiento de plantaciones mixtas de drboles, o sistemas de
drboles maderables asociados a ofros cultivos, enfrando estos Ultimos en la
denominacion de sistemas agroforestales. Estos sistemas conllevan a un mejor
aprovechamiento del potencial de productividad del sitio y favorece, en términos
generales, la proteccion del ambiente debido a su mayor complejidad bioldgica
y estructural. Con la combinacién de especies con diferentes requerimientos
ambientales, se mejora el aprovechamiento de la energia radiante, gracias a la
optimizaciéon del uso del espacio horizontal y vertical. También se aprovecha
mejor el suelo, debido a que las raices penetran a diferentes profundidades en el
perfil de suelo (Fournier, 1981; Young, 1988). La siembra de especies arbdreas
fropicales, por su crecimiento continuo durante todo el ano, lleva a la asimilacion
de mayores cantidades de carbono y a la produccidon de mds biomasa que las
especies de zonas ftempladas, contribuyendo asi a la regulacion del CO:2

atmosférico (Lopez et al., 2001).
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El manejo de gran parte de las plantaciones existentes es deficiente debido al
escaso conocimiento de los productores y la falta de asesoramiento por parte de
profesionales (Schargel y Hernando, 2005). Rice (2008) senala ademds, que existe
un gran nUmero de publicaciones que resaltan los servicios ecolégicos que
pueden llegar a ofrecer estos sistemas, pero es poco lo que se conoce de la
retribucidon socioecondémica que brindan al productor, ayuddndole ademds a

disminuir la dependencia del culfivo.

Por otro lado, la desaparicion paulatina de especies forestales de interés
comercial en *“estado natural” hace mas fuerte la necesidad de disenar
programas de manejo, que permitan disminuir el impacto sobre las poblaciones
natfurales que aun existen y que aseguren la disponibilidad del recurso para su

aprovechamiento.

Sin embargo, el establecimiento de estos sistemas en regiones fropicales,
eventualmente implica la siembra de especies en dreas en donde las condiciones
edafoclimdaticas iniciales pueden no ser dptimas y para las cuales estas especies
pueden tener diferentes respuestas, tanto a factores bidticos como abidticos. El
conocer coémo son las respuestas tanto fisiologicas y morfoldgicas, ante
condiciones ambientales particulares en diferentes especies en sus fases de
establecimiento permite, en primer lugar, predecir el éxito de dichas especies, y
en segundo lugar que, en funcion de este conocimiento, se puedan establecer

programas de manejo para las mismas.

En la zona al Sur del Lago de Maracaibo, a pesar de que predominan promedios
de precipitacion entre 1500 y 1800 mm (Kijeweski et al., 1981), la ocurrencia de
periodos cortos (fres semanas a cinco) sin precipitaciones ocasionan momentos
en los que la poca disponibilidad de agua en el suelo puede llegar a ser un factor
limitante. Por otro lado, periodos de altas precipitaciones pueden ser también un
factor estresante debido a condiciones de anaerobiosis que ocurren
especialmente en suelos con contenidos relativamente altos de arcilla, mal

drenaje o niveles fredticos cercanos a la superficie del suelo. Sumado a esto, las
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altas temperaturas, usualmente por encima de los 33 °C, pueden inhibir procesos
metabdlicos, fundamentalmente por la degradaciéon de enzimas (Nilsen y Orcutt,
1996). En ambientes fropicales, con altas radiaciones que conllevan también a
altas temperaturas foliares y altos DPV, las especies deben diferir en sus respuestas
fisioldgicas y esto se manifestard en sus probabilidades de éxito en sus periodos de

establecimiento.

A la par de las altas temperaturas, también las radiaciones diarias por arriba de
los 1500 pmol m2 s enfre 10:00 y 15:00 horas (Jaimez et al, 2005) pueden
ocasionar efectos fotoinhibitorios que pueden ser temporales o permanentes, de
acuerdo a los mecanismos de fotoproteccion que posea cada especie. La
fotoinhibicidén, es un proceso definido como la inhibiciobn de la fotosintesis
causada por excesiva radiacion, y afecta la produccién en campo (Osmond,
1994; Alves et al., 2002). Es un estado de estrés fisioldbgico que tiene lugar en todos

los organismos fotosintéticos expuestos a la luz (Adir et al., 2003).

Bajo un exceso de radiacion moderado, la fotoinhibicion puede ser reversible y
jugar un papel fotoprotector, este proceso se conoce como fotoinhibicion
dindmica, en el cual la eficiencia cudntica disminuye pero las tasas mdximas de
fotosintesis se mantienen. Esta disminucidon suele ser temporal y la eficiencia
cudntica puede regresar a sus valores iniciales cuando el flujo de fotones
disminuya a valores por debajo de los niveles de saturacion. Sin embargo, la
exposicion a una radiaciéon excesiva puede danar el sistema fotosintético y
ocasionar disminuciones tanto de la eficiencia cudnfica como de las tasas
mdaximas de fotosintesis, proceso denominado fotoinhibicion cronica. A diferencia
de la fotoinhibicidén dindmica, la recuperacion del sistema puede tardar semanas

y hasta meses (Alves et al., 2002; Taiz y Zeiger, 2006)

En un clima como el descrito en la zona del Sur del lago de Maracaibo, la fase de
establecimiento es, sin duda, la etapa mds vulnerable, y esta vulnerabilidad es
probablemente mayor si se trata de especies provenientes de ambientes menos

infervenidos y en donde las condiciones sean mds favorables que las
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mencionadas anteriormente. Esto sugiere que las respuestas deberian ser
diferentes entre las especies y conociendo tales respuestas podemos entender
mejor el manejo que deben tener en las primeras fases de establecimiento en

condiciones de campo.

Las mediciones de intercambio de gases, relaciones hidricas y fluorescencia de la
clorofila a, constifuyen herramientas que permiten cuantificar el efecto de los
factores ambientales sobre la fotosintesis y las respuestas de las plantas en
condiciones de campo (Maxwell y Johnson, 2000). Son ademds una base
fundamental para distinguir diferencias entre los mecanismos de aclimatacion de
distinfas especies a condiciones ambientales particulares. Tales mecanismos
influyen ademds en la variacion de las tasas de crecimiento que puedan

presentar dichas especies.

Es conveniente ademds relacionar estas mediciones fisioldgicas con caracteres
morfoldgicos; uno de ellos, el drea foliar especifica (AFE), medida que expresa el
drea foliar desplegada por unidad de masa seca. Es un pardmetro variable
debido a que tanto el drea como el peso, responden a factores ambientales
(Fitter y Hay, 1981). Surge entonces la interrogante de cdémo se relacionan las

respuestas fisiologicas con estos caracteres morfolégicos.

En el presente trabajo se realizd la caracterizacion de juveniles de cuatro especies
forestales maderables: Cedrela odorata L., Cordia thaisiana Agostini, Swietenia
macrophylla King y Tabebuia rosea (Bertol) A.D.C.; en cuanto a sus potenciales
hidricos, infercambio de gases y fluorescencia de la clorofila a. El estudio fue
realizado en una plantacién ubicada en la Finca “La Judibana”, de la Universidad
de los Andes en El Vigia estado Mérida. Esta plantacion se convertird en un
sistema agroforestal con la inclusidn de variedades de cacao de la region
occidental del pais. A pesar de que estas especies exhiben un alto valor
comercial, son relativamente escasos los estudios referidos a su respuesta ante las
diferentes condiciones ambientales a las que estdn sujetas en el periodo de

establecimiento (dos primeros anos).
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Aspectos generales de las especies forestales escogidas

Las especies seleccionadas para este sistema agroforestal comparten la
caracteristica de poseer un alto valor comercial. Segin Ledn (2004), la aptitud de
la madera de C. odorata, T. rosea y S. macrophylla, para la carpinteria y la
ebanisteria ha sido ampliamente reportada en la literatura. Este autor describe
una serie de caracteristicas de la madera de estas especies que le dan el valor

estético y practico que las hace tan apreciadas.

En Venezuela, fres de estas especies (C. odorata, S. macrophylla y C. thaisiana)
son consideradas por el Ministerio del Poder Popular para el Ambiente como
especies amenazadas o en peligro de extincidn, y se ha establecido la
prohibicién, en todo el territorio nacional, de la explotacion, el aprovechamiento

y cualquier otro tipo de intervencion de estos darboles.

Se ha reportado que estas especies exhiben cierto grado de caducifolia en su
estado adulto, sin embargo, parecieran existir diferentes niveles dentro de esta
condicion, debido a que las especies C. odorata y T. rosea son definidas como
caducifolias (o caducifolias estrictas) (Franco, 1978; Forestry Compendium, 1998,
2000b), mientras que C. thaisiana es considerada como brevi caducifolia y S.
macrophylla es definida por algunos como siempreverde (Bauer y Francis, 1998;
Forestry Compendium 2000a) y por otros como caducifolia (Brown et al. 2003), por
lo cual podria considerarse como otra caducifolia facultativa. En funcién de este
gradiente de caducifolia que se conoce para individuos adultos, se podria
esperar el mismo pafrén en juveniles, de modo que podria plantearse de la

siguiente manera:

Caducifolia estricta » caducifolia facultativa

T. roseq, C. odorata — C. thaisiana, S. macrophylla

Segun Cole y Ewel (2006) C. odorata y C. alliodora, podrian comportarse como
perennifolias en edad juvenil. Si esta condicién se cumple, entonces las etapas
iniciales de crecimiento serian de mucho interés para entender su
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comportamiento fisioldgico y hacer consideraciones generales de los factores

que podrian inducir la caducifolia en su estado adulto.

Entre los trabajos referidos a la ecofisiologia de estas especies estd el de Lopez et
al. (2001) guienes evaluaron la asimilaciéon de CO:2 (A), conductancia estomdatica
(Gs) vy la eficiencia en el uso del agua (EUA) en pldntulas de C. odorata, C.
alliodora, Prunas integrifolia, Vitex cymosa y Tabebuia rosea en una plantacion de
la zona cafetalera colombiana. Encontraron que C. odorata y C. alliodora son las
especies con las mayores tasas de A; sin embargo, sus altas tasas transpiratorias
(E) son un aspecto importante a considerar a la hora de seleccionarlas debido a
que si no dispone de un buen aporte de agua, el sistema serd menos eficiente. T.
roseq, es la especie que regula mejor sus pérdidas de agua, gracias a un mayor

control estomdtico.

Borchert (1994) estudié la fenologia y las relaciones hidricas de T. rosea y C.
alliodora, enfre otras especies, en un bosque seco fropical en Costa Rica.
Encuentra que en estas especies los potenciales minimos muy raramente llegan a
-3 MPa, ademds describe que la caida de hojas tiene lugar a principios de la

época secay que posterior a ello ocurre una rehidratacién del tallo.

Al aumentar la temperatura de 32 a 38 °C ocurre una fuerte disminucion en las
tasas de A de CO:2 de Swietenia macrophylla y Minquarta guianensis. En S.

macrophylla esta disminucion alcanza hasta el 50% (Dias y Marenco, 2006).

Gyimah et al. (2003) estudiaron los efectos de distintas intensidades de luz y
concentracion de nufrientes en el crecimiento y el transporte de electrones (ETR)
de pldntulas de Bombax buonopozense, Khaya ivorensis y C. odorata. Reportan
que para C. odorata las mayores tasas de ETR ocurre bajo la méxima intensidad
de radiacion y la mayor concentracidon de nutrientes aplicada (10 g de NPK
20:10:10). Esto coincide con lo encontrado por DuUnisch et al. (2000) quienes
estudiaron la demanda de agua, nutrientes y luz en la dindmica de crecimiento

de C. odorata y S. macrophylla en el Amazonas Brasilero, Enconfrando que estas
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especies tienen elevadas demandas de luz y de nufrientes, en especial K, y que

crecen mejor en suelos con alta retencion de agua.

Dependiendo de las condiciones de crecimiento (disponibilidad de agua, luz,
nutrientes) pueden existir variaciones en las respuestas fisioldgicas de las especies.
En este sentido, este estudio tiene como objetivo identificar las variaciones en las
respuestas fisioldgicas que puedan mostrar las cuatro especies maderables
durante los dos primeros anos de establecimiento en las condiciones del Sur del
Lago de Maracaibo. Se parte del principio que las demandas nutricionales son
cubiertas por fertilizaciones periddicas, ademds de mantener un control de

plagas y enfermedades.
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Hipotesis.

Ya que todas las especies estudiadas son caducifolias en cierfa medida, todas
deben presentar estrategias de evasion dadas sus caracteristicas fenoldgicas. Sin
embargo, dentfro de esta variabilidad se esperaria una diferenciacion en sus
estrategias, de modo que las especies caducifolias estrictas presentardn
caracteristicas propias de este grupo, mientras que las facultativas presentardn

mecanismos mAds parecidos a los de especies siempreverdes.
Esta diferenciacién estaria relacionada con:

1. Potenciales hidricos. Se espera que las especies caducifolias estrictas C.
odorata y T. rosea) muestren potenciales mds negativos debido a un menor
control estomdtico en relacién a las especies facultativas (S. macrophylla y C.

thaisiana).

2. Intercambio de gases. Se espera que en las especies caducifolias facultativas el
control estomdatico sea mds estricto, de modo que las eficiencias en el uso de
agua sean mayores que las caducifolias estrictas, debido a la reduccion de las

tasas franspiratorias.

3. Variables de fluorescencia de la clorofila a. Se espera que las especies
caducifolias estrictas exhiban un mayor transporte de electrones, que se
evidenciaria ademds en mayores tasas de asimilacion.

Por otro lado, en las especies caducifolias facultativas deberian encontrarse
coeficientes de extincion no fotquimicos mds elevados como mecanismo

fotoprotector mds eficiente que los de las especies caducifolias estrictas.
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Objetivos.

Objetivo general
Estudiar y comparar las respuestas hidricas y de intercambio de gases en juveniles
de cuafro especies forestales maderables durante los primeros dos anos de

establecimiento.

Objetivos especificos

Vv Caracterizar las condiciones microclimdticas: temperatura (T), humedad
relativa (%HR), densidad de flujo fotones fotosintéticos (DFFF).

Vv Comparar las condiciones hidricas de las cuatro especies, a través de
mediciones de potencial hidrico

Vv Comparar las tasas de asimilacion de CO2, transpiracién, conductancia
estomdatica.

Vv Determinar el drea foliar especifica y el indice de drea foliar de cada una
de las especies

Vv Evaluar la actividad del aparato fotoquimico a través de medidas de

fluorescencia de la clorofila a en cada una de las especies.
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Materiales y Métodos.

Area de estudio

El presente estudio se llevdé a cabo en la finca “La Judibana”, propiedad de la
Universidad de los Andes, ubicada en la localidad de El Vigia, municipio Alberto
Adriani del estado Mérida (figura 1), el cual se localiza geogrdficamente a 8°
37°26"'N y 71° 42°22°°0. La altitud varia entre 63 y 73 m. El drea presenta una
temperatura promedio anual de 28,6 °C vy la precipitacién varia entre 1600 y 1900
mm (Urbano et al., 2006). El clima del drea corresponde a la Zona de Vida
Bosque HUmedo Tropical, constituida por bosques caducifolios o perennifolios,
altos y estratificados. Las precipitaciones por lo general se encuentran por encima

de los 2000 mm vy las temperaturas alrededor de los 25 [IC (Ewel y Madriz, 1968).

La figura 2 corresponde a un climadiagrama elaborado con datos de la Fuerza
Aérea Venezolana, recogidos durante los meses de septiembre de 2007 y marzo
de 2009 de la estacion meteoroldgica del aeropuerto Alberto Adriani. Los meses
de mayor precipitacion fueron abril y noviembre, mientras que febrero y junio,
fueron los meses con menor precipitacidon. Se aprecia que el mes de septiembre,
tanto del 2007 como del 2008, fueron los mds secos, pese que hubo una
precipitaciéon total por encima de los 20 mm. Para el resto del periodo se puede

considerar que los suelos fuvieron una buena disponibilidad de agua.

El suelo de la plantacion es medianamente dcido, de textura gruesa y bajo
contenido de nutrientes (tabla 1). Vera et al. (2000) realizaron la caracterizacion
fisico-quimica de algunos suelos cacaoteros de la regidn del Sur del Lago,
encontrando también la predominancia de texturas gruesas y bajo contenido de

nutrientes.
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Tabla 1. Caracteristicas fisicoquimicas de los suelos de la plantacion ubicada en
la finca “La Judibana” en el Vigia, estado Mérida.

Profundidad 0-20cm Profundidad 20-40

Clase textural aF Fa

pH 5,73 (MA) 5,79 (MA)

CE 0.10 (B) 0,06 (B)

%CO 1,73 (B) 1,82 (B)

a (%) 70,87 65,47

L (%) 20,33 24,20

A (%) 8,80 10,33
N (%) 0,07 (B) 0,04 (MB)
P (mg/Kg) 3,67 (MB) 3,17 (MB)
K (mg/Kg) 64,33 (B) 66,92 (B)
Ca (mg/Kg) 594,33 (B) 615,71 (M)
Mg (mg/Kg) 108,33 (B) 137,38 (B)

MA=medianamente &cido, B=bajo, MB=muy bajo, M=mediano

Entre enero y marzo del ano 2007 se llevd a cabo la siembra de especies
forestales con fines de establecer un sistema agroforestal con la posterior siembra
de variedades de cacao (Theobroma cacao) de la zona occidental del pais y
pldtano (Musa sp.) como sombra temporal. Las especies forestales escogidas
presentan el atributo de ser maderables, de modo que sirvan a un doble

propdsito: sombra para el cultivo y produccion de madera.

Intercambio de gases, relaciones hidricas y fluorescencia de la clorofila a en juveniles de
cuatro especies forestales maderables en la Region Sur del Lago de Maracaibo



ESTADO MERIDA

ESTADO ZU:(??FQ\@J/‘_:{

LAGO

bE

=117

EITUACION NILATIVAMACIONAL

MARACAIBO

FEeL
T mcimaein [

i“\s

|a efomat ulm

#F%

« T

,M.i ,
1o Lo j

?—«v.-.

=
cutats m

= 1

23

Figura 1. Ubicacién del drea de estudio (). Extraido de: Instituto Geogrdfico de

Venezuela Simén Bolivar (2007)
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Figura 2. Climadiagrama Estacion el Vigia Fuerza Aérea Venezolana (Septiembre
de 2007-Marzo de 2009)

El drea total de la plantacidén es de 2 ha y el diseno utilizado es un bloque de
parcelas al azar con tres repeticiones. En cada bloque existen cuatro parcelas de
cada especie maderable acompanada por el drbol de servicio, en este caso
Eritrina poeppigiana (bucare ceibo) (figura 3). El término “drbol de servicio” se
refiere a que es un arbol fijador de nitfrédgeno y de crecimiento réapido (sombra). La

distancia entfre cada drbol es de seis metros.
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Figura 3. Diseno agroforestal finca “La Judibana” El Vigia, estado Mérida. Cada
cuadro representa una parcela, cada parcela consta de nueve individuos de la

especie forestal maderable, seis individuos del arbol de servicio (bucare) y

veintiséis plantas de cacao.

Las especies forestales escogidas para este sistema (figura 4) son: Cedrela

odorata L. (Meliaceae), Cordia thaisiana Agostini (Boraginaceae), Swiefenia

macrophylla King (Meliaceae) y Tabebuia rosea (Bertol.) A. D.C. (Bignoniaceae).

Todas ellas especies forestales maderables de alto valor comercial.

caracteristicas generales de las mismas se resumen en la tabla 2.

Las

Intercambio de gases, relaciones hidricas y fluorescencia de la clorofila a en juveniles de
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Especie Caracteristicas generales Estimados de Amplitud Climdtica
Distribucion Altitud | Precipitacion | Temperatura Suelos
Arbol caducifolio de 20-34m.
Cedrela odorata L. DA_\P_de 1.7 m. H_OJc:s alternas De Mfaxm:o al norte de ' 0- 1200y . Bien
. paripinnadas, foliolos opuestos Argentina. En Venezuela: 20y 32°C
(Meliaceae) : ) . 1500m 2500mm drenados
enteros. Sistema radicular grueso Llanos Occidentales.
y superficial.
Arbol siempreverde o Regiones Tropicales: sureste de
Cordia thaisiana caducifolio de 25-30m. DAP México, América Central,
Agostini 50cm. Hojas simples, pecioladas, Brasil, Argentina, Paraguay,
(Boraginaceae) alternas. Sistema radicular Colombia, Ecuador, Pergy
amplio y pivotante Venezuela.
" . A lo largo del continente
. . Arbol siempre verde o . .
Swietenia e s . americano. En Venezuela: - .
. caducifolio, de mdas de 30m. . 0- 1400- o Fértiles y bien
macrophylla King ) bosques de galeria de los 22-28°C
X Hojas de color verde oscuro, . 1500m 4200mm drenados
(Meliaceae) ; llanos Occidentales, desde
pinnadas compuestas . .
Cojedes hasta Barinas
. Arbol caducifolio de 15-25m. . - ]
Tabebuia rosea DAP de 1m. Hojas decusadas, México a Bo||y|o. En Venezuela: 100- 1200- . Con.ql‘ro
(Bertol.) A. D.C. o - Delta del Orinoco, Guayana, 19-27°C retencién de
. A digitado compuestas (5 foliolos). : 1900m 2500mm
(Bignoniaceae) Llianos Occidentales humedad

Sistema radicular profundo.

C odorata: Ministerio de Ambiente, 1991c; Forestry Compendium, 1998.
C thaisiana: Agostini, 1973; Vazquez, 1992.

S macrophylla: Ministerio de Ambiente, 1991b; Bauer y Francis, 1998; Forestry Compendium, 2000a; Brown et al, 2003.

Troseaq: Franco, 1978; Ministerio de Ambiente, 1991a; Forestry Compendium, 2000b.
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Figura 4. Especies forestales: (a) C. odorata, (b) C. thaisiana, (c) S. macrophylla y
(d) T. rosea. Se muestra detalle de la hoja y del tallo al lado derecho de cada
fotografia.

Microclima

Las mediciones de temperatura de aire, temperatura foliar y humedad relativa se
tomaron conjuntamente con las de intercambio de gases (asimilaciéon de COg,
transpiracion, conductancia estomdtica); dichas mediciones fueron realizadas
cada dos horas aproximadamente en nueve cursos diarios (8 de noviembre de
2007, 26 de febrero, 17 de abril, 12 de junio, 10 y 29 de julio y 6 de noviembre de
2008, 27 de enero y 10 de febrero de 2009). La temperatura del aire y las
temperaturas foliares (n= 3-5) se midieron con termopares cromo-aluminio (calibre
36 gauge) y la humedad relativa con un higrdmetro digital (Extech, Instruments,

modelo 407445). Estas variables microclimdticas fueron usadas para determinar

Intercambio de gases, relaciones hidricas y fluorescencia de la clorofila a en juveniles de
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la diferencia de presion de vapor de agua hoja-aire (DPV) usando la siguiente

ecuacion:

DPV = ph-(pal HR/100) (Pearcy et al., 1989)

Donde: ph= presidbn de vapor de saturacion a la temperatura de la hoja; pa=
presion de saturacidn de vapor de saturacidn a la temperatura del aire; HR=

humedad relativa.

Relaciones hidricas

Se realizaron mediciones de potencial hidrico a primeras horas de la manana (7-8
am) y en horas de mediodia (1 pm), con una bomba de presidon de Scholander
(Modelo SKPM 1400, SKYE, Powys, R.U.). Se tomaron de tres a cinco hojas de

distintos individuos, ubicados en diferentes parcelas.

Intercambio de gases

Las mediciones de intercambio de gases —asimilacion de CO2 (A), franspiraciéon
(E), conductancia estomatica (Gs)- y densidad de flujo de fotones fotosintéticos
(DFFF) se realizaron con un analizador infrarrojo de gases portdtil (LCA-4 The
Analytical Development Co. Ltd., Hoddesdon, R.U.) y se calculd la eficiencia de

uso de agua (EUA) instantdnea, segun la siguiente ecuacion:

A(umolm™s™)

EUA=
E(mmolm™s™)

Se usd un n de 4 drboles y en cada uno de ellos se tomaron dos mediciones en
hojas distintas. Estas mediciones se hicieron conjuntamente con las de las

variables microclimdticas alas 8:30 am, 11:00 am, 1:30 pm y 3:00 pm.
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Determinacion de nitrégeno foliar

Se realiz6 la determinacion de nitrégeno foliar a través del método de Kjeldahl
modificado, para ello se secaron hojas procedentes de 30 individuos, las cuales
fueron molidas y homogeneizadas. La determinacion se realizd en tres muestras

de 100 mg para cada especie.

Fluorescencia de la clorofila a

Se redlizaron curvas de induccidn de luz y mediciones de fluorescencia de
clorofila a, con un fluorobmetro portdti modelo PAM 2100 (Heinz Walz GmbH,
Alemania); dichas curvas fueron realizadas a primeras horas de la manana en
hojas previamente adaptadas a la oscuridad por un periodo de al menos una
hora. A través de ellas se pudieron conocer las variables: eficiencia cudntica
madaxima del fotosistema Il (Fv/Fm), eficiencia cudntica del fotosistema Il (Desi),
transporte de electrones (J), coeficiente de extincion fotoquimico (gP) y no
fotoquimico (NPQ). gP, NPQ y ®rsi fueron estimados utilizando las siguientes

ecuaciones:

fm’—f -fm’ -
_ ', ;NPQ:fm fm :q)PS”:fm fs

= (Schreiber et al., 1986)
fm’™—f, fm

qP

s

Donde: gP: coeficiente de extincion fotoquimico, NPQ: coeficiente de extincion
no fotoquimico, ®PSIl: rendimiento cudntico del PSll, PSIl: fotosistema I, Fm:
fluorescencia mdxima en oscuridad, Fn': fluorescencia mdéxima condiciones de

luz, Fo: fluorescencia minima, Fs: fluorescencia estable.

La estimacion del tfransporte total de electrones (J) de la hoja, se calculd usando

la siguiente ecuacion:

J=d,, CDFFCOB84LT (Krally Edwards, 1992)
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Donde f es la fraccidon de electrones que se transporta por el PSII dividido por el
transporte total (fotosistema | y Il); asumiendo que ambos fotosistemas estdn

involucrados por igual en el transporte lineal de electrones, figual a 0,5.

indice de drea foliar (IAF) y Area foliar especifica (AFE)

Para las mediciones de |IAF, se escogieron nueve individuos de cada especie y se
tomaron fres mediciones bajo la copa, a una altura de 20 cm por debagjo de la
primera rama. Para estas medidas se usd el LAI-2000 Plant Canopy Analyzer, Li-cor,
Inc.

Se realizaron ademds mediciones de AFE, para ello se escanearon las hojas a 300
pixeles por pulgada y se calculd el drea de la imagen en pixeles a través del
programa ImaJ (Image Processing and Analisys in Java, NIH), posteriormente se
hizo la conversion a cm?. Se utilizaron tres hojas de tres individuos en tres diferentes
parcelas. Para las determinaciones de peso seco, se colocaron las muestras en la
estufa por 72 horas a 65 °C. El cdiculo del drea foliar especifica se realizd a fravés
de la siguiente ecuacion:

Areafoliar(cm?)

AFE =
Pesoseco(g)

Andailisis Estadistico

Se realizaron andlisis de varianza (ANOVA) vy pruebas de diferencia de medias

(Test de Tukey) para las variables medidas.
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Resultados.

Microclima

La figura 5 muestra los promedios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos
(DFFF), temperatura de aire, humedad relativa y DPV, de nueve cursos diarios
realizados enfre el mes de noviembre de 2007 y febrero de 2009. La temperatura
del aire permanece sobre los 30 °C la mayor parte del dia, obteniéndose las
maximas (aproximadamente 35 °C) entre las 11:00 am vy las 3:00 pm. La humedad
relativa es alta a primeras horas de la manana y luego disminuye, manteniéndose
por encima de 50% el resto del dia. Estas disminuciones paulatinas en la humedad
se relacionan con aumentos en los DPVs, que alcanzan sus valores mdximos de 2,5
KPa a las 3pm. En cuanto a los DFFF se observa que las mayores radiaciones
ocurren en horas de mediodia; en la mayoria de los dias, antes de las 8:30 am y
después de las 3:00 pm suele haber nubosidad, disminuyendo considerablemente

los DFFF. Tanto los DPV como las DFFF fueron similares para todas las especies.
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Figura 5. Promedios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), temperatura del aire, porcentaje de humedad relativa
(%HR) y déficit de presion de vapor (DPV (KPa)) medidos durante nueve cursos diarios para las especies C. odorata S. macrophylla
T.rosea y C. thaisiana. Las barras sobre cada punto representan el error estndar de cada media.
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Relaciones hidricas

Los potenciales hidricos a primeras horas de la manana se mantienen alrededor
de -0,5 MPa vy son similares entre todas las especies, sin embargo, S. macrophylla
presentd los valores mdas negativos (figura 6). A horas de mediodia los potenciales
se hacen mds negativos y diferentes entre las especies (P<0,001), siendo C.
odorata y S. macrophylla las especies con los potenciales mds negativos,
alrededor de -1,9 MPa, mientras que para las otras dos especies se mantuvieron
alrededor de los -1,5 MPa.

C odorata S macrophylla T rosea C thaisana
0 T T T
0,5 - . l - .

I
(@ @

WL (MPa)

2 (l) (l>

® Mafiana Mediodia

-25

Figura 6. Potenciales hidricos (W1) maximos (manana) y minimos (mediodia)
medidos en C. odorata, S. macrophylla, T. rosea y C. thaisiana durante cinco
cursos diarios. Las lineas sobre las barras representan el error esténdar de cada
promedio vy las letras indican las diferencias estadisticamente significativas
(P<0,05).

Intercambio de gases
La figura 7 muestra los promedios de Gs, E, A y EUA obtenidos durante todas las
mediciones, enfre noviembre de 2007 y febrero de 2009. En T. rosea Gs disminuye

en horas de mediodia. En las demds especies también ocurre una disminucion de
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Gs pero en horas de la tarde, coincidiendo con el momento en que la DFFF

disminuye y los DPV son mds elevados (figura 5).

En cuanto a E se observa que todas las especies siguen la misma tendencia y con
valores muy similares, los valores mdximos ocurren entfre las 11 y la 1:30 pm, y se

encuentran entre 2,9 y 4,7 mmol m=2s-1,

C. odorata es la especie que presentd las mayores tasas de A, T. rosea y C.
thaisiana exhiben valores intermedios y muy similares entre si; S. macrophylla es la
qgue muestra las menores tasas. Todas las especies siguieron la misma fendencia a
lo largo del dia, teniéndose que las mayores tasas de A ocurren en horas de la

manana y van disminuyendo paulatinamente a lo largo del dia.

C. odorata es también la especie con la mayor EUA en horas del mediodia. Las
mayores EUA de todas las especies tienen lugar en horas de la manana, cuando

las A son mds altas y las E mas baijas.
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Figura 7. Promedios de Conductancia estomatica (Gs), tasas de asimilacion de CO:2 (A), tasas de transpiracion (E) y eficiencia en el
uso del agua (EUA) de C. odorata, S. macrophylia, T. rosea y C. thaisiana, obtenidos durante diez cursos diarios realizados entre

noviembre de 2007 y febrero de 2009. Las barras corresponden al error estndar de la media.
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La relacion entre concentracion de COzq intercelular (Ci) y concentracion de CO2
ambiental (Ca) (Ci/Ca, figura 8) es muy similar en las cuatro especies, los valores

van de 0,68 a 0,81, y se mantienen muy constantes a lo largo del dia.

0,95 A
0,9 -
0,85 ~
0,8 A
0,75 A
0,7 -
0,65 ~
0,6
0,55 -

a/Ca

08:30 11:00 01:30 03:00

Hora
—&— C odorata === S macrophylla T rosea --><¢- Cthaisana

Figura 8. Relacion concentracion de CO: intercelular (Ci) y concentracion de CO2
ambiental (Ca) promedio de todos los cursos diarios realizados. Las barras
representan el error estdndar de la media.

La figura 9 muestra los promedios de Gs, E, A y EUA para todos los dias de
mediciones. Las conductancias son similares entre las especies, existiendo solo
diferencias en el tiempo (P<0,001), mds no entre las especies; esto quiere decir
que la tendencia que siguen las especies a lo largo de los meses de mediciones
es muy parecida. La especie que mantfuvo las mayores Gs es C. thaisiana,

mientras que las tres restantes fueron similares entre si.
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En cuanto a las tasas de E se encuentran valores entre 2,6 y 5,3 mmol m2s1, Al
igual que en el caso de la Gs, no existen diferencias entre especies para esta

variable pero si existen diferencias en el tiempo (P<0,001).

Los promedios diarios en las tasas de A fueron similares para C. odorata, S.
macrophylla y T. rosea para los primeros 15 meses. Posteriormente hay diferencias
apreciables entre las especies encontrdndose los mayores promedios en C.
odorata entre los 15y 17 meses. En las Ultimas mediciones C. thaisiana pasa d
convertirse en la especie con las mayores tasas. En relacidon a esta variable se
encontraron diferencias significativas entre especies, concretamente entre C.

odoratay S. macrophylla (P=0,032)

La EUA tuvo igual tendencia que la observada en Gs y E, es decir, se encontraron
diferencias en el tfiempo (P<0,001), pero no asi entre las especies. La especie con

las mayores EUA es C. odorata, y las menores se observaron en C. thaisiana.

Durante el periodo de mediciones en campo no se pudo evidenciar una
diferenciacién entre temporada de lluvias y temporada de sequia debido a la
ocurrencia de precipitaciones durante todo el ano. Sin embargo, existieron
diferencias en las condiciones hidricas en las cuales fueron realizados algunos
cursos. Las flechas sobre los graficos de Gs, E y EUA (figura 9) senalan el curso
diario realizado en el mes de junio de 2008, el cual fue uno de los meses mdas
secos del ano y en el cual se evidencia una disminucién en las Gs de S.
macrophylla, que conducen a una disminucion de las tasas de E y con ello, un

aumento en las EUA.
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Figura 9. Promedios diarios de Gs (mmol m-2s-1), E (mmol m-2s-1), A (umol m-2s-1) y EUA (mmol mol-'), de C. odorata, S. macrophylia, T.
rosea y C. thaisiana, para cada dia de medicion. Los meses corresponden a la edad de los arboles. Las barras corresponden al error
estdndar de la media. Las flechas senalan el curso mds seco y su efecto sobre las especies.
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Las dos especies que alcanzan las mayores tasas de A (C. odorata y T. rosea) son
ademds las que exhiben los mayores valores de AFE (tabla 3), encontrdndose

diferencias significativas entre T. rosea y S. macrophylla (P=0,026)

La figura 10 muestra que existe una buena correlacion lineal (R2=0,72) entre estas
dos variables. La especie con las menores tasas de A y las menores AFE es S

macrophylla.

Tabla 3. Promedios de drea foliar especifica (* error estandar) de C. odorata, S.
macrophylla, T. rosea y C. thaisiana. Las letfras indican diferencias significativas
(P<0,05)

Especie AFE (cm2g)
C. odorata 124,63 £ 6,08 (a,b)
C. thaisiana 111,18+ 6,19 (a,b)
S. macrophylla 104,95 £ 5,45 (q)
T. rosea 126,54 + 5,95 (b)

12

11 +
_ 10 4
-
Nlt,) 9 -
% 8 - T. rosea
=
2 7
< 6 -

5 -

r2=0,76
4 T T T T
90 100 110 120 130 140

AFE(cm? g?t)

Figura 10. Relacién entre tasas de asimilacion de CO2 promedio (A) y drea foliar
especifica (AFE) de las cuatro especies maderables. Las barras corresponden al
error estdndar de la media.
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En relacion al IAF, se presentan dos grupos: C. odorata y C. thaisiana con los

mayores valores y S. macrophylla y T. rosea con valores menores a 1,60 (tabla 4).

Tabla 4. indice de drea foliar (IAF) (% error estdndar) de cada una de las especies.
Las letras indican diferencias significativas (P<0,05)

Especie IAF
C. odorata 2,34 £0,30,b
C. thaisiana 2,60+0,19a
S. macrophylla  1,54+0,3b
T. rosea 1,60 + 0,06b

Al multiplicar las A promedio de cada especie por su valor de IAF (tabla 5), se
puede tener una aproximacion gruesa de lo que seria la A total de un individuo

en un momento determinado.

Tabla 5. Tasas de asimilacion de CO2(A) promedio de C. odorata, S. macrophylla,
T. rosea y C. thaisiana y producto de los promedios de A por el indice de drea
foliar (1AF).

Especie A (Uumol m-2s-1)  A*IAF

C. odorata 9,68 22,65
C. thaisiana 8,9 23,14
S. macrophylla 7.59 11,69
T. rosea 92,18 14,69

Al tfratar de correlacionar las variables A, Gs, DFFF y DPV se obtuvieron valores de
r2 bastante bajos y, en general, no significativos. Tampoco se encontraron buenas
correlaciones entre las tasas de A y el Wi, La tabla é muestra los coeficientes de
correlaciéon de Pearson para cada par de variables, el asterisco senala en donde

existen diferencias significativas.
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Tabla 6. Coeficientes de correlacion entre Ay DFFF, Ay Gs, Gsy DPV, Ay J,enC.
odorata, S. macrophylla, T. rosea y C. thaisiana.

Especie AVSDFFF AvsGs GsvsDPV AvsW Avs)

C. odorata 0,30* 0,18 -0,16 -0,003 0,73*

S. macrophylla 0,27 0,12 -0,26 -0,27  0,89*
T. rosea 0,11 0,11 -0,01 -0,06 0,27

C. thaisiana 0,21 0,38* -0,07 -0,51*  0,87*

El asterisco senala en donde esta correlacion es significativa, el valor de a=0,05

Contenido de nitrdgeno foliar

C. odorata es la especie en la que se encontraron los mayores contenidos de
nitrdgeno, mientras que S. macrophylla mostré los valores mds bajos (figura 11).

Existen diferencias significativas entre S. macrophylla y C. odorata y C. thaisiana.

30

Nfoliar (mg g-l)
= = N
o o1 o

ol
1

o

C.odorata S. macrophylla T.rosea C.thaisiana

Figura 11. Contenido de nitrégeno foliar (N) de C. odorata, S. macrophylla, T. rosea
y C. thaisiana. Las barras representan el error esténdar de la media. Las lefras
indican diferencias significativas (P<0,05).

Al relacionar el contenido de N foliar con la tasas de A medidas ese mismo mes

(figura 12) se observa que existe una correlacién positiva entre ambas variables.
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Figura 12. Relacién entre asimilacion de CO2 (A) y contenido de nitrégeno foliar
(N). Las barras representan el error estdndar de la media.

Al correlacionar las tasas de A maximas (Amax) de cada especie en relacion al
peso con el contenido de nitrégeno foliar, se tiene que el r2 es mucho mds alto
que el de la figura anterior. Es conveniente utilizar el Amex debido a que con ella se
asume que las demds variables (i.e. DFFF, Gs) son mds favorables que en el caso

de A promedio.

150
140 -
130 -
120 -
110 -
100 -
90 -
80 . . .

10 15 20 25 30

N(mgg?)

S macrophylla—6—

Amax (umol KglsT)

rz=0,79

Figura 13. Relacion entre asimilacion maxima de CO:2 (A) y contenido de
nitrégeno foliar (N). Las barras representan el error estdndar de la media.
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Calculando la eficiencia de uso de nitrégeno (EUN) (figura 13), en base a la Amax
se fiene que, en general, todas las especies muestran valores similares, siendo S.
macrophylla la especie con la mayor eficiencia y C. thaisiana la especie menos

eficiente.
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Codorata Smacrophylla T rosea C thaisana

BUN (umol G0, mol N1 s1)

Figura 14. Eficiencia en el uso de nitrogeno (EUN) de C. odorata, S. macrophylia, T.
rosea y C. thaisiana.

Fluorescencia de la clorofila a

La figura 14 presenta los valores de Fv/Fm medidos antes del amanecer. Este valor
refleja la eficiencia cudntica potencial del PS Il y se usa como indicador del
rendimiento fotosintético de una planta, teniéndose como valor éptimo 0,83.
Ninguno de los valores obtenidos hasta el momento alcanza dicho valor dptimo,
sin embargo, se mantienen lo suficientemente elevados (por encima de 0,77)
como para poder afirmar que ninguna de las especies experimenta fotoinhibicion
croénica. Sélo se encontraron diferencias significativas entre C. thaisiana y C.
odorata (P=0,004).
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Figura 15. Eficiencia cudntica maxima (Fv/Fm) promedio medida en campo antes
del amanecer. Las barras corresponden al error estndar del promedio. Las letras
indican diferencias significativas (P<0,05)

La figura 15 muestra los resultados de las curvas de induccién de luz (n = 3 por
especie) en cuatro diferentes variables de la fluorescencia: rendimiento cudntico
(®esi), transporte de electrones (J), coeficiente de extincion fotoquimico (gP) y
coeficiente de extincién no fotoquimico (NPQ). En cuanto a ®PSII, no se observan
diferencias enfre las cuatro especies. Es en el NPQ en donde se separan las cuatro
especies, siendo C. odorata la que exhibe los mayores valores de este pardmetro,
pudiendo esto ser indicativo de que sea esta la especie que posed mecanismos
de disipacion mds eficientes que los del resto de las especies; también es esta la
especie que exhibe un mayor J y que mantiene los mayores gP. Lo conftrario

ocurre con C. thaisiana.
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Figura 16. Rendimiento cudntico (®esi), Transporte de electrones (J), Coeficiente de extincién fotoquimico (qP) y coeficiente de
extinciéon no fotoquimico (NPQ).
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Existe una tendencia de disminuciéon del transporte de electrones (J) en el
transcurso del dia. Sin embargo, en horas de mediodia, cuando la radiaciéon es
mas elevada, J aumenta para C. odorata y T. rosea (figura 17a), sin embargo,
estos electrones no son destinados para actividades fotoquimicas, como puede
observarse en la figura 17b, es muy probable que se destinen a procesos de
fotorrespiraciéon y de disipacion de energia en forma de calor. Luego, en horas de
la tarde, cuando disminuye la radiacién, el J sigue disminuyendo, mientras que

®PSIl se recupera.
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Figura 17. Rendimiento cudntico del PSII (®rsi) (a) y tasas de transporte electrénico
(J) (b), medidos en campo en diferentes horas. Las barras corresponden al error
estdndar de la media.
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Existe una fuerte correlacién positiva entre A y J (figura 18) para tres de las
especies, a excepcion de T rosea, para las demds se observa que para cada

molécula de CO2 asimilado se fransportan entre 8 y 10 electrones.
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Figura 18. Relacién entre la tasa de asimilacion de CO2(A) y tasa de transporte de
electrones (J)

La siguiente tabla (tabla 7) resume varios caracteres tanto morfoldgicos como
fisioldgicos de las cuatro especies. Los valores de A, Gs y E corresponden a los
promedios de todas las mediciones realizadas. En cuanto a E, Gs y EUA no existen
diferencias significativas entre las especies, en cuanto a A existen diferencias

entfre C. odorata y S. macrophylla (P=0,016).

Los valores de A total y E total son promedios de los datos integrados de las
mediciones realizadas entre las 8:30 y la 1:30. No se encontraron diferencias entre

las especies para ninguna de estas variables.
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Tabla 7. Valores de A promedio (umol m-2s-1), maxima (umol m-2s-') y total, E
promedio y total, Gs promedio (mmol m-2s-'), EUA promedio (mol mol-') y AFE
(cm2gr) (* error estandar) de C. odorata, S. macrophylla, T. rosea y C. thaisiana.

C. odorata S. macrophylla T. rosea C. thaisiana
A prom 9.68 £ 0,8a 7,59 £0,81b 9.18+0,73a.b 8,9+£0,93a,b
A mdxima 11,34+£0,73 9.89 +0,53 10,61 £ 0,89 11,31+ 1,08
Gs prom 285,13+ 18,91 258,54+ 31,56 286,03+ 12,56 318,24 + 29,15
A total 188,26 £ 11,35 157,16 £11,99 170,20£ 15,62 166,16 £ 12,91
E prom 3,84 +£0,34 3.7+£0,43 410,38 4,03 £ 0,24
E total 71,52+ 3,70 72,96 + 4,07 73,84 + 4,52 77,15+ 6,58
EUA prom 3,05+0,53 2,42 +0,6 2,67 £0,37 2,54+ 0,24
AFE 124,63+ 6,08 ab 10495%£545b 12654+£595a 111,18+6,19a,b

Las letras indican diferencias significativas (P<0,05)

Intercambio de gases, relaciones hidricas y fluorescencia de la clorofila a en juveniles de
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Discusion.-

Microclima

El factor hidrico no fue limitante en esta localidad, debido a la ocurrencia de
precipitaciones distribuidas a lo largo de todo el ano, con sélo un mes con
precipitacion promedio por debajo de los 100 mm. Las temperaturas diurnas
fueron altas y muy constantes a lo largo del ano, manteniéndose en valores
cercanos a 35 °C, la cual es una temperatura superior a las reportadas en 1os

estudios realizados en estas especies.

Los valores de radiacién y de DPV medidos son muy similares a los encontrados
por Jaimez et al. (2005), quienes reportan, fambién para la regidon del Sur del Lago
de Maracaibo, radiaciones mdximas promedio entre los 1500 y los 1700 ymol m2s-!
y valores maximos de DPV entre 3y 4 KPa, que también tienen lugar alrededor de
las 3 pm. De modo que las primeras horas de la tarde suele ser el periodo mds

estresante del dia en esta zona.

Potenciales hidricos

En cuanto a los potenciales hidricos se tiene que, en horas de mediodia se
separan dos grupos que nada tienen que ver con la variaciéon en el grado de
caducifolia planteado al inicio de este estudio, sino que pareciera estar
relacionado con un atributo filogenético. Por un lado se tienen las melidceas, C.
odorata y S. macrophylla, cuyos potenciales alcanzan los valores mas bajos y en
el ofro grupo quedarian T. rosea y C. thaisiana, cuyos potenciales son
significativamente superiores. Esto podria ser indicativo de una mayor tolerancia
al déficit hidrico en las meliGdceas en fase de establecimiento y un menor

contenido relativo de agua en relacién a las ofras dos especies.

Borchert (1994) en su estudio de fenologia y relaciones hidricas de especies
arbéreas en Costa Rica, reporta potenciales de -2,5 y -2,4 MPa en T. rosea para
hoja y tallo, respectivamente, y en C. alliodora -1,4 y -0,9 MPa, siendo estos

Intercambio de gases, relaciones hidricas y fluorescencia de la clorofila a en juveniles de
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resultados bastante similares a los WL promedio enconfrados en este frabajo. Este
autor encuentra ademds que en C. alliodora y T. rosea la caida de hojas ocurre a
principios de la época seca, de esta manera se reducen las pérdidas por
transpiraciéon y ocurre una rehidrataciéon del tallo, después de la cual comienza la
floracion. Durante el tiempo en el que se realizaron las mediciones, no se observd
caida de hojas en ninguna de las especies, ya que, como se menciond
anteriormente no se observaron periodos considerables de déficit hidrico dentro

de este estudio.

Cordeiro et al. (2009) encontraron, en un estudio realizado bajo condiciones de
invernadero en el Amazonas Brazilero, que en individuos juveniles de .
macrophylla los potenciales varian entre -1y -1,5 MPa durante la época de lluvias,
mientras que durante una simulacidon de sequia (20 dias sin riego) estos
potenciales alcanzan valores cercanos a -4 MPa, periodo en el cual ocurre un
fuerte cierre estomdtico, disminuyendo significativamente las tasas de
franspiracion. Este resultado valida la idea de que las meliGceas podrian ser mds

folerantes al déficit hidrico en la fase de establecimiento.

Intercambio de gases

Las tasas de A reportadas en la literatura para algunas de estas especies son
mayores que las encontradas en el presente frabajo lo cual podria ser atribuido a
las altas temperaturas diurnas y al bajo contenido de nutrientes disponible en el
suelo. Lopez et al. (2001) reportan tasas maximas de A de 13,8; 14y 9,9 umol m2 s-!
en plantulas de C. odorata, C. aliodora y T. rosea, respectivamente, bajo
temperaturas promedio de 21,3 °C y precipitaciones de 2470 mm. Hiremath (2000)
por su parte consigue tasas de 10,1 umol m?2 s para C. odorata y 12,1 pmol m=2 s
para C. alliodora en individuos adultos en la estaciéon bioldgica “La Selva”, en
Costa Rica (258 °C y 4000 mm). Nuestros valores se asemejan mds a los
encontrados por esta autora que a los encontrados por Loépez et al. (2001). Sin

embargo, cabe mencionar que ambos estudios fueron realizados bajo
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condiciones de temperatura y precipitacién muy diferentes a los promedios de la

regidon cercana a la poblacion del Vigia, al Sur del lago de Maracaibo.

Delagrange et al. (2007) encontraron tasas de A en C. odorata de 11,2 umol m2 s
1 en drboles de un ano y de 13,5 umol m2 s en drboles de tres anos, mientras que
para T. rosea midieron tasas de 13,8 y 14,2 umol m2 s!, también en drboles de uno
y fres anos. Este trabajo se realizd en Panamad, en una plantacion experimental, a

una temperatura promedio anual de 25 °C y 2350 mm de precipitacion.

Garcia-Nunez (2003) encuentra valores de Amax entre 6,2y 11,2 umol m2s! en dos
especies de drboles siempreverdes de sabana en los llanos venezolanos. Este
autor ademdas recopila en su trabajo datos de tasas de Amax obtenidos por
distintos autores en campo o en laboratorio en especies de drboles de sabana,
tanto de zonas tropicales como de zonas templadas, los valores varian entre 3,8 y
17,7 umol m2 s, y tomando en consideracion sélo los datos correspondientes a
trabajos realizados en América del Sur, los datos varian entre 6,5y 12,9 umol m2s-.
Hogan et al. (1995) por su parte, reportan tasas de A entre 8,6 y 14,5 umol m2s! en
individuos adultos de seis especies forestales en un bosque ftropical semi

caducifolio adyacente a la ciudad de Panama.

Los valores de A medidos en el presente estudio enfran dentro de los intervalos
reportados en la literatura para especies lenosas en zonas tropicales, sin embargo,
cabe mencionar que los valores referidos corresponden mayormente a especies
en bosque natural y sin fertilizacién, no siendo el caso de las especies sembradas
en “la Judibana”. Podria pensarse entonces que efectivamente si existe una
limitacién para la fotosintesis en estas especies, que si bien no es una limitacion
severa, reduce las tasas de A que podrian esperarse debido a las fertilizaciones

que se hicieron durante la realizacién de este estudio.

Las temperaturas diurnas en esta localidad pueden superar con frecuencia 35°C,
temperatura, que podria estar muy por encima de los éptimos de todas las

especies. Cheng-Jun et al. (2003) encontraron que la tasa de fotosintesis en S.
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macrophylla disminuye a temperaturas por debajo de los 25°C y por encima de
los 31°C, debido, en ambas situaciones, a una disminucion en la eficiencia de
carboxilacién. Por encima de los 31°C la disminucion de la eficiencia de
carboxilacion se debe concretamente a un incremento en la respiracion. Lopez
et al. (2001) encuentran que la tasa fotosintética de T. rosea disminuye
considerablemente bajo condiciones de temperatura superiores a los 25 °C.

Dias y Marenco (2007) encontraron que al aumentar la temperatura de 32 a 38 °C
ocurre una fuerte disminucion en las tasas de A de las dos especies, en S.
macrophylla esta disminucion llega hasta el 50%, mientras que para M. guianensis
no supera el 18%. Este aumento de temperatura también produjo disminuciones
en las conductancias estomdticas de ambas especies, obteniéndose en S.

macrophylla los cierres estomdticos mdas fuertes.

Estos resultados y los de otros autores podrian validar entonces el planteamiento
de que las temperaturas diurnas a la cual estdn sometidas estas especies en la
localidad de “el Vigia" pueden estar afectando negativamente sus capacidades
fotosintéticas. Ademds existe una tendencia entre los aumentos progresivos de la
temperatura diurna y las disminuciones paulatinas de las tasas de asimilacion de
COq (figuras 5y 7).

Las bajas correlaciones entre las variables DFFF, A, Gs y Wi, pueden deberse a que
la fotosintesis en estas especies puede estar limitada, tanto por las altas
temperaturas diurnas como por las altas radiaciones y el bajo contenido de
nutrientes en el suelo. Los valores de radiaciéon a las cuales se realizan las
mediciones est&n muy por encima del valor de saturacion de todas las especies,
qgue suelen encontrarse por debajo de los 1000 umol m2 51, de modo que para
obtener una buena correlacion se requieren datos a bajas radiaciones. Por ofro
lado, la predominancia de texturas gruesas en el suelo (arenas) hace que, a

pesar de que se redlicen fertilizaciones, los nutrientes se laven faciimente.

Sin embargo, a pesar de que la textura de los suelos es arenosa, no hubo

limitaciones hidricas durante el tiempo de mediciones, por lo cual tanto las tasas
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de E como las Gs se mantienen estables a lo largo del dia. Esto podria estar
indicando ademds que la distribucién radicular de las especies alcanza
profundidades en el suelo que permite la toma de agua sin limitaciones, en
especial en horas del mediodia. Delagrage et al. (2007) encontraron tasas de E
4,8y 3,8 mmol m2sten C. odoratay 6,4y 6,2 mmol m2s'enT. rosea. Cordeiro et
al. (2009) por su parte, reportan tasas de transpiracion ente 2 y 10 mmol m2s' en
S. macrophylla durante la época de lluvias, mientras que para la época de sequia
las tasas se mantienen en valores menores a los 2 mmol m2 s, debido a una
fuerte disminucidon en Gs. Estas tasas son mds elevadas que las medidas en “la
Judibana”, probablemente debido a que, a pesar de que las femperaturas de
aire en esta localidad son altas, las HR permanecen en valores tales que las

demandas evaportativas no fueron tan elevadas.

Lopez et al. (2001) consiguen una buena correlacion entre A con DFFF y Gs en
todas las especies. En cuanto a EUA encuentran que T. rosea presenta los mayores
valores de esta variable, debido a un cierre estomatico que tiene lugar a horas de
mediodia. En las especies estudiadas, esta disminucién no ocurrié (figura 7); sino
que las Gs se mantienen incluso en horas de la tarde, cuando los DPV son mds
altos. Sin embargo, el mantenimiento de las Gs durante las horas de mayor
demanda evaporativa tiene como consecuencia el aumento de las tasas de E,
que a su vez repercute en las EUA, que disminuyen tanto por el aumento en las
tasas de E como por la disminucién de las tasas de A. Tales disminuciones no
tienen que ver entonces con limitaciones estomdticas sino que mds pueden estar
relacionadas con limitaciones de la capacidad fotosintética por las altas

temperaturas.

La EUA instantdnea, que resulta de la relacion entre A y E, aumenta cuando
ocurre un cierre estomdtico debido a que se reducen las tasas de E, de igual
manera, es mayor cuando las tasas de A son mds altas. C. odorata fue la especie
con los mayores valores de esta variable debido a que sus tasas de A son mayores
que las de las demds especies, las tasas de E, por su parte, son similares entre

todas ellas. Este hecho que sugiere que los valores de A en C. odorata son
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compensados por un menor gasto franspiratorio, lo cual significa el consumo de
una menor cantidad de agua para la produccidén de biomasa, esto sugiere que
podria alcanzar mayores tasas de crecimiento relativo en relacidn a las demds
especies (Lopez et al, 2001). La EUA es una variable importante en la toma de
decisiones sobre las especies a escoger para una determinada localidad, debido
a que permite deducir la demanda hidrica en relacion a las tasas de A; una
especie con mayores EUA es mds tolerante a un eventual periodo de déficit
hidrico en comparacién con ofra con menores valores de esta variable y esto
resulta beneficioso durante estos periodos y mds aln si se establecen en suelos

con baja capacidad de retencion de humedad.

Nitrdgeno foliar

La capacidad fotosintética de las hojas depende de las caracteristicas y de las
cantidades en las que se encuentren los componentes de la maquinaria
fotosintética. Los procesos bioquimicos y fotobiolégicos de la fotosintesis se llevan
a cabo a través de compuestos nitrogenados; tales compuestos incluyen a la
clorofila, proteinas transportadoras de electrones y enzimas sintetizadoras de ATP,
y la mds importante, que es la base fisiolégica de la relacion A-N, es la canfidad
de Rubisco. La produccién de todos estos compuestos depende de la
disponibilidad de nutrientes, en especial N (Field y Mooney, 1986; Reich et al, 1998;
Lawlor, 2002; Mohotti y Lawlor, 2002; Wright et al, 2004; LGttge, 2008)).

El contenido de N foliar estd relacionado con la capacidad fotosintética de la
planta: altos contenidos de nitrégeno estdn asociados con altas tasas de A
(Poorter y Evans, 1998; Wright et al, 2004; Rada et al, 2009). Los resultados de este
trabajo concuerdan con esta relacién. S. macrophylla es la especie con las
menores tasas de A, que se corresponden con sus bajos contenidos de N, y esto
puede indicar que su capacidad fotosintética esté limitada por un aporte

insuficiente de este elemento.

Hiremath (2000) reporta porcentajes de N foliar de 3,7 para C. odorata y 4,1 para

C. dlliodora. Hremath et al. (2002) reportan para C. odorata porcentajes de 2,8 y
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23, vy 33 y 2,6 para C. aliodora, en darboles de cuatro y cinco anos,
respectivamente. Nuestros resultados (figura 11), expresados porcentualmente (C.
odorata: 2,54 y C. thaisiana: 2,5) son similares a los obtenidos en el trabajo del
2002, de modo que podria decirse que para C. odorata y C. thaisiana no existen

limitaciones de N, contrario a lo que ocurre con S. macropohylla.

Desde la siembra de los drboles y durante el desarrollo del estudio, se realizaron
tfres fertilizaciones, sin embargo, debido las condiciones texturales del suelo, estos
nutrientes son lixiviados. Segun Vera et al (2000) la predominancia de texturas
gruesas confiere al suelo una alta permeabilidad y una baja retencidn de
humedad y nutrientes. De modo que es probable que se requiera el aporte de
mayor cantidad de nutrientes, en especial N, para alcanzar mayores tasas de A
en estas especies. En la tabla 1 se observa que las concentraciones de nutrientes
en la plantacion, sobre todo N y P son muy bajas. La estrategia de incluir el
bucare, E. popeppigiana, como darbol que aportara N por la caida de sus hojas
resulta apropiado, sin embargo, se requieren estudios que estimen las cantidades

de N requeridas por estas especies.

La EUN es una variable importante que relaciona el funcionamiento del aparato
fotosintético con la nutricion mineral (LGttge, 2008). Hiremath (2000) encuentra
EUN cercanas a 70 ymol CO2 mol N s'en C. odorata y cercanas a 50 en C.
alliodora. En este tfrabajo se encontrd la misma tendencia (Cedrela > Cordia) pero
los valores son mayores a los reportados por esta autora. Por ofra parte, esta
autora confirma la hipdtesis que ella misma propone al inicio de su estudio, en la
cual plantea que las especies con hojas de menor duracidn mostrarian mayor
EUN, ya que estas especies suelen tener mayores tasas de A de CO2 que las
especies con hojas de mayor duracién. Sin embargo, en este frabajo no se
encontré esa tendencia. La explicacion a ello puede estar en que, como ella
misma plantea, un drbol puede ser siempreverde y aun asi, tener hojas de corta
vida y esto es muy frecuente en regiones tropicales. Las hojas de C. odorata
duran aproximadamente 50 dias mientras que en C. alliodora duran el doble (99

dias). De igual manera, un drbol puede ser caducifolio sin que haya pérdida de la
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totalidad de su follaje, de modo que el término “caducifolia” es relativo y es dificil
hacer generalizaciones en base a ello, y mucho mds cuando el grado de esa
caducifolia depende de las condiciones climdticas del drea (caducifolia
facultativa) (Hiremath, 2000).

Area foliar especifica (AFE)

El AFE es una medida que expresa el drea foliar desplegada por unidad de masa
seca y es un pardmetro variable debido a que tanto el drea como el peso,
responden a factores ambientales (Fitter y Hay, 1981). Altos AFE favorecen la
captura de luz en ambientes con bajas radiaciones, mienfras que bajas AFE
aumentan la longevidad y es un mecanismo de defensa en contra de radiacion

excesiva (Lambers et al., 2000).

Altos valores de AFE estdn ademds positivamente correlacionados con la A y el
contenido de N foliar (Wright et al., 2004). Esto concuerda con los resultados,
obtenidos, teniéndose que C. odorata y T. rosea, son las especies con las mayores
AFE vy las mayores tasas de A promedio; C. odorata es ademds la especie con el
mayor contenido de N foliar. Las bajas tasas de A en especies con bajas AFE
pueden deberse a varios factores, entre ellos, que las rutas de difusion del CO-
desde los estomas a los cloroplastos son mds largas que en especies con mayores

dreas foliares (Poorter y Evans, 1998; Wright et al., 2004).

Reich et al. (1998) encontraron que las especies caducifolias exhiben mayores AFE
que las especies siempreverdes. Esto de cierta manera coincide con nuestros
resultados, ya que, si bien las cuatro especies son caducifolias, existen entre ellas
diferentes grados de caducifolia, pudiendo las facultativas comportarse como
siempreverdes, dependiendo de las condiciones ambientales. Las AFE de las

especies facultativas son menores que las de las especies estrictas.
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Fluorescencia de la clorofila a

A pesar de las altas radiaciones y las altas temperaturas, los valores de Fv/Fm, por
encima de 0,77, indican que no existe fotoinhibicion cronica en ninguna de las
cuatro especies, de modo que los mecanismos de fotoproteccidon son eficientes y
suficientes bajo estas condiciones. Sin embargo, el hecho de que estos promedios
no superen el valor de 0,80 podria indicar que efectivamente las especies estdn
sometidas a algun tipo de estrés, estrés que, como se menciond anteriormente,
no se atribuye al factor hidrico, sino probablemente a un proceso de
fotoinhibicion dindmica ocasionada por las altas radiaciones (alrededor de los
1500 pmol m2 s1) que ocurren entre las 11 y la 1:30 pm (figura 5). En la figura 16 se
evidencia la caida abrupta en las tasas de J y en el gP bajo estas radiaciones,
confirmando asi este supuesto. Este proceso también puede estar explicando,
junto a las altas temperaturas y al factor nutricional, discutidos en los parrafos

anteriores, que las tasas de A sean mds bajas que las reportadas en la literatura.

Lopez et al. (2001) encuentran que a radiaciones por encima de los 750 pmol m-2
s, A disminuye en T. roseq. La curva de J en esta especie (figuralé) muestra que
por encima de los 1000 umol m2 s el fransporte electrénico es maximo, pero estos
electrones no se destinan a la actividad fotogquimica, lo cual se evidencia en la
baja correlacion entre J y A en esta especie (figural8). Estos electrones pueden
ser destinados a procesos de fotorrespiraciéon, la cual es una reaccidn que
constituye un gasto energético, debido a que se consumen ATP y RuBP, pero que,
justamente gracias a este gasto energético, puede resultar un sumidero de
energia que de otra forma podria llegar a causar fotoinhibicion debido a la sobre
reduccion de los componentes de la cadena fransportadora de electrones. Por
otro lado, los metabolitos generados en este proceso pueden ser utilizados en
otras rutas metabdlicas para la generacion de productos que pueden ser Utiles
para la planta. La eficiencia del proceso de fotorrespiracion aumenta con la
temperatura debido a que, por una parte, la afinidad de la Rubisco por el
oxigeno se incrementa, y por ofra parte, disminuye la solubilidad del CO2 con

respecto ala del oxigeno (Wingler et al., 2000; Taiz y Zeiger, 2006).
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En cuanto a las demds especies, se observd una buena correlacion entre las
variables A y J (figura 18), teniéndose que, en promedio, se requiere un J de 9,5
pmol m2 s por umol m2s! de CO2 asimilado. Tedricamente la relacion que debe
existir es 8 electrones, que son necesarios para reducir 2 NADP a NADPH y
producir 3 ATP, los cuales son necesarios para asimilar una molécula de CO2 Taiz y
Zeiger, 2008; LUttge, 2008). De modo que con las tasas de J obtenidas se tiene una

buena aproximacidon de las tasas de A para tres de las especies.

Segun Demmig-Adams y Adams (2006) las especies siempreverdes, de
crecimiento lento y bajas capacidades intrinsecas para la fotosintesis fienen
mayores capacidades de disipacion de energia facilitado por la zeaxantina. Esto
se debe a que las especies de crecimiento rdpido, por tener mayores
capacidades intrinsecas de fotosintesis, utilizan una mayor fraccion de la
radiacidon total. Los resultados de las curvas de luz parecen indicar que C.
odorata, caducifolia estricta, es la especie capaz de disipar mayores cantidades
de energia por esta via, y adicionalmente, es de crecimiento rdpido vy las tasas de
fotosintesis mdas altas en relacion al resto de las especies. De modo que nuestros

resultados no concuerdan con lo descrito por estos autores.

C. odorata y S. macrophylla son las especies cuyos potenciales llegan a ser mds
negativos y cuyos NPQ son mds altos. Esto podria deberse a que, al existir cierto
estrés hidrico, los mecanismos de fotoproteccion se activan por la saturacién de
la capacidad fotoguimica. Sin embargo, en estas especies también mantienen
altas las tasas de J, de modo que pareciera que estos electrones que son
consumidos por ofros sumideros fales como los procesos que ocurren en las

mitocondrias (Lawlor y Tezara, 2009).

Dias y Marenco (2006) estudiaron el efecto de diferentes periodos de irradiacion
(1800-2000 pmol m2 s1) sobre los paradmetros de fluorescencia (Fo, Fm y Fv/Fm) en
hojas adaptadas a la oscuridad de las especies Swietenia macrophylla 'y
Minquarta guianensis. Enconfraron que M. guianensis es mas sensible que S.

macrophylla, 1o cual deducen por variaciones mds evidentes en los valores de Foy
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Fm Yy, por otro lado, que el periodo de 120 minutos de irradiacién es suficiente para
inducir fotoinhibicidn cronica en ambas especies, debido a disminuciones
considerables en Fv/Fm. Las radiaciones medidas en “La Judibana” durante la
realizacién de esta investigacion excedieron en pocas ocasiones los 1500 pmol m?2
s, de modo que las radiaciones a las cuales estdn sometidas estdn por encima
del valor de saturacion (figura 5) y no llegan a inducir fotoinhibicién crénica en

estas especies.

Analizando cada especie individualmente, C. odorata es la que presenta |as
mayores tasas de asimilaciéon, los mayores contenidos de nitrégeno foliar, altas
AFE vy altas EUA. Todos estos son caracteres descritos como mecanismo de
especies caducifolias o, para ser mds precisos, especies con hojas de corta vida.
El recambio confinuo de hojas constituye una respuesta rapida a condiciones
cambiantes de suelo y clima (Lambers et al. 2000) y esto, aunado a su tolerancia
relativa al déficit hidrico, puede convertirla en la especie que mejor se adapta a

las condiciones de la “Judibana”.

S. macrophylla es la especie con las menores tasas de A y con las tasas de
crecimiento mds bajas, tanto en didmetro como en altura (Anexo 1). Sus bajas
tasas de A con respecto al resto de las especies pueden explicarse por sus
menores contenidos de N foliar. Junto con C. odorata, es la especie que alcanza
los potenciales mdas bajos, lo cual las hace mds tolerantes que T. rosea y C.

thaisiana, y esto pareciera ser entonces un atributo de las melidceas.

En T. rosea también se observan atributos similares a los de C. odorata,
especificamente, altas A y AFE. En esta especie pareciera existir un mayor conftrol
estomdtico con respecto a las demds especies (figuras 7 y 9), y sus potenciales no
llegan a ser muy bajos, de modo que esta podria ser una especie menos tolerante
al déficit hidrico, lo cual concuerda con su autoecologia (Tabla 2) ya que es una

especie que suele crecer en suelos con alta retencidon de humedad.
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Es poco lo que se conoce de la fisiologia de C. thaisiana, la mayor parte de los
estudios han sido dirigidos a C. alliodora, que tiene una distribucion geogrdfica
mucho mds amplia. En C. thaisiana, a pesar de gque al inicio se midieron las tasas
de A mds bajas, es la que mostrd las mayores tasas de crecimiento (Anexo 1),
estos datos muestran una tendencia C. thaisiana > C. odorata > T. rosea > S.
macrophylla, y se observa que existe una clara diferenciacién entre las dos
primeras y las dos Ultimas. C. thaisiana también es la especie con el mayor |AF
(tabla 4), lo cual indica que si bien las tasas de A medidas en cada hoja no son
tan elevadas, su nUmero de hojas, que es mayor que en las demads especies, le
proporciona una mayor superficie de asimilacidn, de modo que, la A de un
individuo, en su totalidad, resulta mucho mayor que la del resto de las especies.
De esta manera se puede explicar que las tasas de crecimiento, tanto en
didmetro como en altura, sean mayores que las de las demds especies. Por otfro
lado, el hecho de tener una copa mds densa hace que el sombreamiento entre
hojas sea mayor, lo cual puede estar asociado con disminuciones en |las tasas de

asimilacion.

Manejo agronomico.-

A pesar de que el abordaje de aspectos relacionados al manejo de las especies
no fue un objetivo en este trabajo, cabe mencionar que todas las especies
mosfraron requerimientos agrondmicos muy distintos, y este es un aspecto
fundamental a considerar paralelamente a la fisiologia de cada una de ellas. En
el caso de C. odorata, S. macrophylla y T. rosea el ataque frecuente de insectos
llegaron a reducir en gran medida el rendimiento de estas especies por la pérdida
de hojas. En el caso particular de las melidceas, los ataques de Hypsiphylla
grandela ocasionaron danos importantes en el drbol por la pérdida de buena
parte de su estructura, ya que la larva de este insecto es un barrenador que se
desplaza desde el meristema apical a través del vastago. Ciertamente en este
trabajo no se tomaron mediciones en los drboles atacados por el insecto, pero es
importante mencionarlo debido a que es, muy probablemente, el principal factor

desfavorable que deben enfrentar estas especies y que afecta seriamente el
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crecimiento y eventualmente, la sobrevivencia de las mismas. DUnisch et al.
(2000), en sus determinaciones de biomasa en § macrophylla encuentran un
desajuste entre los valores medidos y calculados, debido a un ataque severo de
este insecto, haciendo que los valores reales sean casi un tercio mds bajo que los
calculados. En el caso de C. odorata, los autores no reportan haber tenido
ataqgues y encuentran para esta especie un ajuste casi perfecto entre los valores
medidos y los calculados. Sin embargo, en nuestro caso, C. odorata fue

justamente la especie mds afectada por H. grandela.
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Consideraciones finales

Los resultados de este tfrabajo indican que todas las especies sobreviven a las
condiciones edafoclimdaticas particulares del drea. A pesar de fratarse de
especies de familias distintas, sus mecanismos son similares en las fases de

establecimiento.

En relacién a las hipdtesis planteadas para este trabajo se tiene que:

- No se encontré que el control estomdtico fuese mds estricto en especies
caducifolias estrictas o facultativas, en la etapa de establecimiento. Sin
embargo, C. odorata mantuvo EUA un poco mayores que el resto de las
especies. En suelos arenosos esta caracteristica resulta beneficioso en
momentos de déficit hidrico.

- Las especies caducifolias estrictas, y especificamente C odorata, tienen
una mayor fasa de transporte de electrones y esto se ve reflejado en
mayores tasas de asimilacion de CO..

- En las especies caducifolias estrictas no se encontraron mecanismos de
disipaciéon de energia en forma de calor (NPQ) mas eficientes que los de

las especies caducifolias facultativas.

De las cuatro especies consideradas en este estudio C. odorata y C. thaisiana
podrian ser las mds recomendadas para el establecimiento de sistemas
agroforestales con especies maderables en la regidén, gracias a tasas de
asimilacion que conllevan a un crecimiento rdpido y que se mantienen a pesar
del bajo contenido de nutrientes en el suelo. Ambas especies difieren en su
manejo, por lo cual, ademds de de sus respuestas fisioldgicas, deben tomarse en

cuenta las practicas agrondmicas requeridas por cada una de ellas.
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ANexos

Anexo 1. Altura y didmetro basal (* error estandar) de las cuatro especies

forestales a los 18 meses.

Especie Altura (cm)

Didmetro basal (cm)

C. odorata 290,1+31.4

S. macrophylla 151.6 £32,9
T. rosea 179 £ 23,5

C. thaisiana 299.6 28,4

83+£0,7
3.7+£09
4,7+0,7
8807

Tomado de Araque et al. (2009)

69

Intercambio de gases, relaciones hidricas y fluorescencia de la clorofila a en juveniles de

cuatro especies forestales maderables en la Region Sur del Lago de Maracaibo



