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RESUMEN

Se postuld que las especies pioneras en la sucesion de bosques montanos
tropicales (BMT) tendrian una mayor plasticidad fisioldgica y deberian adaptarse més
rapidamente a cambios en la intensidad de la luz respecto a las mas lardias. Frente a
cambios en los niveles de luz, si las especies presentan diferentes respueslas
fotosintéticas y grados de fotoinhibicion, esto podria explicar las diferencias en la
capacidad de aclimatacion y en el nivel de fotoinhibicion de la fotosintesis, asi como en

los mecanismos involucrados en ocupar ambientes de luz diferentes, ecologicamente

contrastantes.

En claros y el sotobosque de un BMT se caracterizd el ambiente fisico,
‘relacionandolo con adaptaciones fisiologicas y metabdlicas en juveniles de especies
pioncras (Montanoa quadrangularis), tardias (Brunellia integrifolia) e intermedias
(4lchornea grandiflora) de la sucesion. En el campo y en condiciones controladas, se
estudiaron en eslas plantas mecanismos y procesos fotosintéticos de aclimatacion y de
fotoinhibicion de la fotosintesis en respuesta a la luz, midiendo el intercambio de gases

y la emision de [luorescencia de la clorofila a.

Se encontrd que los ambientes de sotobosque y claros difieren en la
variabilidad ambiental, principalmente en la cantidad de luz. En los claros grandes, M.
quadrangularis presentaria una mayor capacidad fotosintética en ambientes con altos
miveles de luz, gracias a la mayor conductividad hidraulica del xilema, conductancia
estomalica y tasas fotosintéticas asociadas con un alto contenido de nitrogeno y un bajo
peso especifico foliar. En contraste, las tolerantes a sombra, 4. grandiflora y B.

iniegrifolia, son [otosinlélicamenie mas clicientes en baja radiacion. A mayores niveles



de luz, estas especies presentan menores lasas fotosintéticas maximas, una menor
capacidad de mantenerlas en el tiempo (por una baja conductividad hidraulica y
conductancia estomatica) y una sensibilidad mayor a presentar fotoinhibicién. Por otro
lado, frente al incremento permanente en los niveles de luz, la respuesta de aclimatacion
fotosintética es mas rapida y mas bajo el grado de fotoinhibicion en la especie pionera
que en la intermedia o tardia de la sucesidon. Sin embargo, en todas las especies y
diferentes estrategias de regeneracion, la fotoinhibicidn es transitoria, presentando las
plantas, posteriormente, hojas aclimatadas a las nuevas condiciones de luz, tanto por

medio de una capacidad fotosintética distinta como por cambios en el dngulo foliar.

Finalmente, la aclimatacion a la luz involucraria procesos de dafio, de
reparacion y de proteccion, en que el grado de la fotoinhibicion reflejaria limitaciones o
ventajas en la respuesta fotosintética de las especies frente a cambios en la luz y tendria

un importante papel en la regeneracion y en la sucesion de las especies en estos

ecosisiemas.



INTRODUCCION

Intre los tipos de bosques (ropicales, modulan y cambian la sucesion las difcrencias
en la composicion y diversidad de especics, los lipos de suclo, asi como la naturaleza y
extension de los “disturbios”. Estos ultimos generalmente cambian la disponibilidad de los
recursos para las plantas, asi como la eficiencia de repoblacidon (Bazzaz y Pickett 1980) y la
apertura del dosel del bosque o formacidn de claros presenta un importante papel en el
establecimicnto y en el crecimiento de los arboles, asi como en la sucesion en los bosques
tropicales (Dcnslow 1987). Al [ormarse un claro, se presenta un incremento de las
emperaturas del aire y dcl suelo, del agua por lluvia, de Ia disponibilidad de nutrientes, asi
Como una disminucion en la humedad relativa (Bazzaz y Pickett 1980; Denslow 1987). Sin
embargo, el efecto mas importante e inmediato de la apertura del dosel es un incremento en
la duracion e intensidad de la luz solar directa hasta el estrato mas bajo del bosque (Lee
1987, Endler 1993). Las consecuencias ecologicas de la formacion de claros en los bosques
tropicales son importantes: cn Costa Rica, 75% de las especies de arboles dependen de la
apertura del dosel para la germinaéién de las semillas o para el crecimicnto de las plantas,
de manera similar a lo descrito cn la dinamica de bosques en Australia, Malasia y Alrica
(Denslow 1987; lei y Lechowicz 1997; Kubiske y Pregitzer 1997; Watling el al. 1997).
Ademas, las mayores lasas de crecimienlo, sobrevivencia y reproduccion en CSpéciCS
tolerantes 0 no a la sombra, del dosel, subdosel y del sotobosque, cn claros del bosque o
cerca de ellos, sugiere que en la regeneracion en bosques tropicalces, los drboles deben
utilizar la luz disponible en el ambicnte donde se hallan, optimizando su uso cuando se

prescnlan incrementos en los niveles de luz por aperturas del dosel (Denslow 1987).
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LLas especies de arboles en bosques tropicales pueden clasificarse en relacion a las
condiciones requeridas para la germinacion de las semillas y el eslablecimiento de las
plantulas. Il grupo mayoritario incluye especies que germinan y pasan al cstado de
plz'm[ulas en el piso de bosques con un dosel cerrado, en ambientes continuos y eslables. Tt
oiro, incluirfa especics que producen semillas y germinan solo en ambientes discontinuos ¢
inestables creados por aperturas en el dosel del bosque (Whitmore 1975). En cuanto a los
requérimicnlos de los claros para una regeneracion exitosa y basandose en sus hislorias de
vida, las especies sc han clasificado en dos grupos sucesionales contrastantes, uno formado
por especics que demandan luz, llamadas tempranas en la sucesion y otro grupo formacdo
por plantas tolerantes a la sombra o tardias en la sucesion (Strauss-Debenedeltti y Bazzaz,
1996). Iin relacion a eslo, se ha postulado que la variabilidad en el ambiente fisico en
habitats tempranos de la sucesion es mayor que en los tardios, especialmente en lo que se
reficre a las temperaturas del aire y del suelo, en la humedad del suelo y en la intensidad de
la luz (Bazzaz 1979; Bazzaz y Pickett 1980). Estas diferencias entre los habitats podrian ser
favorables para la regeneracién de las especies con adaplaciones especificas parﬁ cada
régimen ambiental, y la capacidad de aclimalacion {rente a cambios en el ambiente, estaria
relacionada con cl nivel de variabilidad caracteristico del habitat en el que comanmente se
encueniran las plantas. Es decir, especies pioncras tempranas en la sucesion deberfan tener,
ecologica y [isiologicamenle, una mayor plasticidad y presentar una rapida aclimatacion

(eg. a la luz) en comparacion con las especies tardias, debido a que la variabilidad
ambiental tiende a ser mayor en habitals sucesionales tempranos, como los claros, cn

¥ oomparacion con los habiltats sucesionales mds tardios, como es el sotobosque.
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Aclimatacion fotosintética a la luz en plantas

lLas especics de bosques tropicales experimentan variaciones en la disponibilidad de
luz que pueden ser suliles, como son los cambios en la incidencia de los rayos de sol dentro
del solobosque, o pueden ser notables, tales como un incremento permanente en la
disponibilidad de la luz después de la formacion de un claro por un disturbio a gran escala
en el dosel. Entre estos dos extremos se establece un continuo de respuestas [otosintéticas a
cambios en la disponibilidad de laJuz que involucran cambios inducidos por el ambiente en
paramelros folosintéticos que afcctan la ganancia diaria de carbono: capacidad [olosintética,
tasas de induccion, rendimiento cuantico y respiracién (Anderson y Osmond 1987,
Chazdon et al. 1996). La aclimalacion a la luz es el proceso que permile la utilizacion
fotosintética de la luz [rente a cambios en los niveles de este recurso en el ambiente. Para
especies adapladas al extremo inferior de disponibilidad de luz, la aclimalacién involucra
un grupo de respuestas [isiolégicas, bioquimicas y estructurales que incrementan la
capacidad para la utilizacion de mayores niveles de luz de los encontrados mas
frecuentemente bajo las condiciones naturales de crecimiento en el sotobosque (Bjérkman
1981). Para especies adaptadas a ambientes con allos niveles, la'respuesta frente a una‘
disminucion en la disponibilidad de la luz esta relacionada con las condiciones dptimas de
crecimiento, resultando dificil determinar en qué grado la aclimatacion es un proceso
fisiologico activo o simplemente una respuesta pasiva por la disminucion del recurso luz
(Chazdon et al. 1996). Sin embargo, muchas especies de plantas ocupan ambientes de luz
intermedios y naluralmenlé experimentan diferentes grados de variacion temporal y espacial
en las condiciones de crecimiento, siendo la aclimalacion a la luz de una importancia

ccologica critica, principalmente para esle tltimo grupo de especics.



Una aclimatacion rapida a cambios en la apertura del dosel aumentaria la
probabilidad de que una planta sobreviva al incremento en los niveles de luz. Bn plantas,
son componentes de la respucsta de aclimatacion cambios en las hojas preexistentes y la
produccidon de hojas nuevas con una fisiologia y morfologia apropiada para los mayores
niveles de Juz caracteristicos de los claros del bosque (Bazzaz 1984; Fetcher et al. 1987).
Una exilosa aclimatacion a la luz al parecer estd relacionada con un incremento coordinado
entre la actividad de carboxilacion y el transporte de elcctrones, y los cambios en la
ultraestructura del cloroplasto y en la relacion clorofila a:b (Chazdon et al. 1996). Respecto
a esto, ha sido propueslo que las plantas de habitats abiertos podrian responder
plasticamente y aclimatarse mucho mas rapido a cambios en condiciones ambientalcs, talcs
como temperatura y radiacion (Chabot y Chabot 1977; Paterson y Bazzaz 1978; Obcerbaucr
y Strain 1984; Newell 1993). Las mayores lasas de fotosintesis, respiracion y transpiracion,
mayor conductancia cstomatica y del mesofilo, asi como mayor contenido de nitrégeno en
especies tempranas de la sucesion, en comparacion con especies lardias, lolerantes a la
sombra, sugicren que en las especies pioneras que colonizan claros se presentarian
adaptaciones [isiologicas y metabodlicas que permiten a estas plantas ocupar estos ambientes
con mayores niveles de luz (Boardman 1977; Bazzaz 1979; Fetcher et al. 1987). A pesar de
que muchas especies del sotobosque muestran poco o ningin potencial para incrementar la
Amax €n respuesta a incrementos en la disponibilidad de luz (Chazdon 1986, [etcher et al.
1987) ouras especies adaptadas a sombra o sucesionales tardias, presentan una importante
plasticidad [otosintética (gama de [enotipos polenciales que puede expresar un genolipo en
respuesta a cambios en las condiciones ambientales) a través de toda una gama de niveles

dc luz (Chazdon ct al. 1996; Niinemels y Tenhunen 1997).



Respeeto a la aclimatacion fotosintética frente a variabilidad en Ja luz ambicntal, se
ha descrito en plantas en zonas lempladas que las especies anuales, tempranas de la
sucesion, presentan una mayor (lexibilidad fotosintélica en comparacion con especies
sucesionales inlermedias o lardias (Bazzaz y Carlson 1982). Para los diferenles parametros
fotosintéticos evaluados en distinlas especies con plantas aclimatadas a sol o a sombra
(respiracion, rendimiento cuanlico, punto de compensacion luminico, radiacion para
a_lcanzzlr la mitad de la fotosintesis mdxima y la (asa de folosintesis maxima a saturacion
pér luz) las mayores diferencias se encuentran entre las especies tempranas de la sucesion y
las menorcs entre las plantas aclimatadas a ambas condiciones de luz en las especies tardias
(Bazzaz y Carlson 1982).

Las espccies pioneras sucesionales tempranas, generalmente, exhiben una alto grado
de plasticidad en la capacidad folosintélica comparado con especies caracleristicas de
estados posteriores en la sucesion del bosque (Strauss-Debenedetti y Bazzaz 1996). [slo
iltimo a pesar de que los juveniles de especies de drboles de un bosque templado difieren
en su (olerancia a Ja sombra y muestran un similar potencial de aclimatacion a mayores
niveles de luz (Wallace y Dunn 1980). Esto apoya lo sugerido respecto a las dilerencias
folosinlélicas que se presenlarian entre las especies pioneras y tardias, las primeras
adapladas a los mayores niveles de radiacion en habitals sucesionales tempranos y con una
mayor capacidad de aclimatarse a extremos y allos niveles de luz en el ambiente (Bazzaz
1979).

Por otro tado, cn general los arboles de bbsqucs tropicales requicren de los claros
para su regeneracion y, sin embargo, en algunas especies se podria presentar una reduccion

en la asimilacion de CO; si presentan un potencial fotosintético limitado de aclimataciéon a
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niveles allos de Juz (Langenhein ct al. 1984). Una alta capacidad fotosintética propia de las
especies ploneras con allos requerimientos de luz para su regeneracion, con una capacidad
intrinscca en las plantas que permite una mayor plasticidad fotosintétipa que la dc especics
tolerantes a sombra, depende dc la capacidad para responder a los incrementos en la
disponibilidad dc la luz por medio de un aumento en el (ransporte de electrones, en la
capacidad de carboxilacion y en la conductancia eslomdlica, (odas respuestas
significativamente limitadas en hojas maduras, fuerlemente dependientes de un incremento
en la concentracion de nutrientes en las hojas y deb las tasas de suministro de agua (Chazdon
et al. 1996). Estas limitaciones han permitido sugerir que la sobrevivencia de plantulas de
los arboles después de la formacion de claros podria depender mas de la competencia entre
las espccies de la sucesion con allas tasas fotosintélicas que de la aclimatacion de la
fotosintesis en plantas que crecieron y se han desarrollado previamente en la sombra, en

condiciones [imitantes de luz.

En gencral, las plantas de dilerentes especies, a pesar de presentar dilerencias en los
requerimicntos luminicos (lolerante o no a la sombra), en la forma de crecimiento (arbérea
o arbustiva), en la distribucion local de las plantas (solobosque o claros), en la estrategia de
regeneracion que presentan (colonizadoras o no de claros) y en la posicion que ocupa en la
sucesion (pioneras o tardias), se aclimatan a incrementos en los niveles de luz respondiendo
caalitativamente en la misma forma, es decir, se incrementa la capacidad fotosinltética
(Wallaoc y Dunn 1980; Bazzaz y Carlson 1982; Newell et al. 1993; Garcia-Ndiiez et al.
1995; Chazdon et al. 1996; Strauss-Debenedetti y Bazzaz 1996). En arboles de bosques
tropicales, la capacidad de aclimatacion del aparato {olosintélico en especies que

generalmente se establecen con niveles extremadamente bajos de luz pero que llegan a estar



bajo plena fuz solar como adultos dominantes o emergenltes del doscl, cstarfa relacionada
con atributos fisiologicos y metabolicos en las plantas que les permiten presentar respucstas
especic-especificas frente a diferentes niveles de luz cn cl ambicnte. Lstas respucstas
estarfan modulando el comportamicnto caracteristico del crecimiento de los arboles en sus
estados juveniles, asi como también ayudando a explicar el tipo dc regeneracion de una
especie, como pionera o tardia en la sucesién del bosque. Por fo tanto y debido a que la
variabilidad ambiental tiende a ser mayor en habitats sucesionales tempranos, se postuld en
este trabajo como hipolesis general que en comparacion con las especies lardias, las
especies pioneras en la sucesion de bosques tropicales montanos presentarian adaplaciones
especificas (e.g. una mayor capacidad fotosintética, allas tasas (ranspiralorias, alla
conductividad hidraulica del xilema, entre otras) y ademas, responderian con una rapida
aclimatacion fotosintética [rente a cambios eh los niveles de luz en el ambiente,
adaptaciones y mccanismos que favorecerfan la ocupacion de los claros por estas plantas.
Lstas diferencias en la respuesta [otosintética a l‘a luz estarian relacionadas estrechamente .
con la estrategia de regeneracion que presentan cada una de las especies arbdreas en la
sucesion cn bosques tropicales montanos, asi como explicar los requerimientos de luz para
su crecimicnto y el comportamiento que presenlan frente a cambios repentinos o

permanentes en los niveles de luz en el ambiente.
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Eficiencia cudntica de la fotosintesis (fotoinhibicion) en plantas

Debido a que las especies de drboles del dosel de los bosques (ropicales
generalmente pasan cl estado de pléntulas y juveniles en ambientes muy sombrios (Clark y
Clark 1992), la formacion de c]aros se asocia [recuentemente con una exposicion repentina
y un incremento dc los niveles de radiacion solar en las plantas del sotobosque. En plantas
que crecen en la sombra, la exposicion de las hojas a niveles altos de radiacion solar podria
causar foloinhibicion de la folosintesis, proceso que se caracteriza por una reduccion en Ja
eficiencia de la ulilizacién de Ia luz en la planta (Krause y Weis 1991). La foloinhibicion,
resultado de un exceso en la densidad del flujo de fotones fotosintéticos a nivel de la hoja,
es la perdida dependicnte de luz en el funcionamicnto fotosintético del fotosistema 11 (I'SIl)
en los cloroplastos, lo que se manifiesta a nivel de toda la hoja con una disminucion,
transiloria o permanente, en la efliciencia cuantica de la fotosintesis (mol de CO; fijado o
mol de O; liberado por mol de fotones absorbido) en niveles de luz de bajas intensidades
(Osmond 1994). Esta disminucion en la eficiencia cuantica de la fotosintesis y en el
funcionamiento fotosintético de los FSII podria estar o no, bajo luz saturante, acompaiiada
por una disminucion en la maxima capacidad fotosintética (A4ax)-

La fotoinhibicién ocurre cuando, por causa de estrés o limilaciones en la capacidad
de utilizar altos niveles de radiacién, las hojas absorben mds energia luminica de la que
ellas pueden utilizar en la fotosintesis (Osmond 1981). Kok (1956) inicialmente propuso
que el centro de reaccidn fotosintético en los cloroplastos seria el sitio primario donde esta
energia absorbida en exceso causaria dafio. Sin embargo, la ficcuente correlacion entre la
fotoinhibicion y la disminucion “in vivo” de la fluorescencia variable del FSII (lo que se

explicard cn detalle mds adelante) implicaria una disminucién en la eficiencia de conversion
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foloquimica que rcaliza el TSI (Krause 1988). Las observacioncs de que el espectro de
rrcion para la foloinhibicion es similar al de Ja fotosintesis y que cl sintoma inicial dc la
foloinhibicion cs la menor cficiencia fotoquimica de los FSII, apoyan ¢l supuesto de que la
fotoinhibicién es el resulltado de un exceso de energia absorbida por los pigmentos
folosintéticos y que es canalizada a los I'S11.

La disminucién fotoinhibitoria de la eficiencia fotoquimica de los I'SII puede ser
resultado de dos procesos: a) Un “fotodaiio” directo, en el que esta involucrado un ciclo de
maclivacion y reparacion de los centros de reaccion de los FSII, y b) Una “fotoproteccion”
0 evasion de la sobrc-excitacion de los centros de reaccion de los FSII, por disminucion de
la absorcion de luz por las hojas o internamente, por incremento de la disipacidn (érmica de
la energia de excitacion, reorientada lejos de los IFSIl, y disipada sin provocar daiio,
principalmente como calor (Osmond 1994). Esta disipacién o proleccién ocurre
mayoritariamente por medio de un mecanismo donde interviene un gradiente de pll
transtilacoidal y pigmentos del ciclo de las xanioﬁlas (Demmig-Adams 1990, Pfiindel y
Bilger 1994). Estos procesos permiten una regulacién hacia abajo para lograr un bélance

entre la encrgia de la luz recibida por los I'SII y la capacidad de éslos para utilizarla,
; resullando una dualidad en la [oloinhibicidn, producto tanto del fotodafio como de procesos
Es ,

regulatorios en los ISII (Baker 1991; Demmig-Adams y Adams 1992; Aro et al. 1993;
Long et al. 1994; Osmond 1994; Eskling et al. 1997).

La susceptibilidad a la fotoinhibicion en las especies y en las hojas a una
determinada intensidad de luz varia ampliamente con la adaptacion genélica, el estado
Eisiologico v la historia de-vida de las plantas. Como un proceso o fendmeno fisiologico, la

- Botoinhibicion es marcadamentc dependiente de otro tipo de condiciones ambicntalcs
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ademas de la luz. En particular, la fotoinhibicion es mas importante o dafiina si la l-'uz de
a>l/la intensidad es combinada con otros factores de estrés en el ambiente tales como
temperaturas bajas o altas, sequia o deficiencia de COj; en este caso posible, que ocurra
incluso a inlensidades de luz moderadas (Aro et al. 1993). Por ejemplo, en las hojas de un
arbusto csclerdfilo bajo sequia en el verano ha sido descrita una disminucion reversible en
la eficiencia [otoquimica de los I'SII y relacionada con una disminucion en las tasas de
asimilacién de CO; al mediodia (Demmig-Adams et al. 1989). Una limitacion dc la
folosintesis por un cierre estomalico durante el mediodia podria provocar un dafio
irreversible en el aparato fotosintético por alta radiacion, pero esto se evita por una
disipacion controlada del exceso de la energia de excitacion, proceso en que intervicnen las
xantofilas (Demming-Adams 1989). Estos mecanismos son similares a lo encontrado en
mangles bajo eslrés salino (Bjorkman et al. 1988) en los que estos procesos de proteccion
podrian ser de una mayor importancia para la sobrevivencia en ambientes donde las plantas
podrian estar sometidas a periodos prolongados de estrés ambiental (Ball et al. 1994). Sin
embargo, una fotoinhibicion cronica en que la eficiencia {otosintélica no se recupcré en la
planta después de varios dias en la sombra, provoca una disminucién a largo plazo de la
fotosintesis, una reduccion en el crecimiento en la planta y podria estar relacionada con una
fotoinhibicion dependiente de otro tipo de estrés ambiental, e.g. por temperaturas 6 sequia
(Long et al. 1994).

Estudios de fotoinhibicion en especies de bosques tropicale;s (Langenheim ct al.
1984; Le Gouallec et al. 1991) y de su importancia en la fotosintesis de plantas que crecen
en condiciones naturales (Ogren y Rosenqvist 1992) sugieren diferencias entre especies

tolerantes e intolerantes a la sombra en la sensibilidad a presentar fotoinhibicion (Oquist et
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al. 1992). Estas difcrencias interespecificas en la lolerancia a la sombra y en los

requerimientos luminicos para el crecimiento entre Jas especies tardias en el sotoboscue y
las pioneras cn los claros de Ja sucesion jugarian un papel determinante en la dinamica de
los bosques. /\Simismb, diferencias interespecificas en la capacidad de aclimatarse [rente a
un rapido incremento en la luz en el ambiente y sus electos [otoinhibitorios cn la
Totosintesis podrian estar relacionadas con diferencias en las estralegias de regeneracion de
las especies (Whitmore 1992). En plantas no aclimatadas, las diferencias cn la
vulnerabilidad a la fotoinhibicion en ambientes con altos niveles de luz podrian estar
reflejando dilerencias en la ecologia entre las especies (Lovelock et al. 1994; Scholes et al.
1997). I'n base a esto podria esperarse que especies de plantas que comunmente se
encuentran en ambienles sombreados, al encontrarse en claros del bosque presentarian un
mayor grado de fotoinhibicion que aquellas especies especializadas a vivir en ellos.
Asimismo, las especies en la sucesion de bosques tropicales presentarian diferencias en la
capacidad de 1‘c¢uperarse de la exposicion repentina a mayor radiacion (Lovelock et al.
1994). I'stas diferencias en la capacidad de recuperacion frente a niveles altos de Juz
corresponderian al tipo dec regeneracion que poseen las especies en la sucesion. Es décir,
especies pioneras encontradas en claros y habilats abiertos se recuperarian mejor a los
niveles de luz fotoinhibitorios de la folosintesis que aquellas especies encontradas en el
sotobosque, tolerantes a la sombra o que son tardias en la sucesion. Por tanto, y suponiendo
que en las especies el polencial de aclimatacion a cambios en la intensidad de la luz esla
relacionado a la probabilidad que las plantas experimenten diversos ambientes de luz a fo
largo de su dcsarrollo y debido a que, al parecer, es posible que existan diferentes niveles de

sensibilidad a suftir fotoinhibicion entre las especies de la sucesion, se postula que en



respucsta al régimen ¢ intensidad de la luz propio de la formacion de un claro -con un
incremento repentino en los niveles de radiacion- habria diferencias en el electo
fotoinhibitorio de la formacion de los claros en las plantas y en la rapidez de la
recuperacion a la Totoinhibicién de la fotosintesis entre las especies pioneras y tardias de la

sucesidn en bosques tropicales montanos.

Por otro lado, en bosques tropicales la luz disponible para las plantas a nivel del
sotobosque proviene principalmente de los rayos de sol, los que representan entre 50 y 80%
de la densidad del flujo Totonico (DIFF) en cl solobosque y para que estas plantas presenten
un balance positivo de carbono, una parte importante de la asimilacion de CO; cs cl
resultado del uso de los rayos de sol. Al sotobosque solo llega entre 2 y 3% de la luz a nivel
del dosel, con maximos inferiores a 500 pmol m? s (cominmente bajo 100) y para més
del 60% de los rayos de sol, una duracion entre 0.5 min. hasta 15 min. o mas (Pearcy J983;
Oberbauer et al. 1988; Garcia-Nufiez et al.1995). A pesar de esto, la fotosintesis durante los
rayos de sol podria estar contribuyendo con un 30 a un 60% de la ganancia diaria de
carbono en plantas del sotobosque (Chazdon 1988; Pearcy 1987). Los mecanismos
fisiologicos involucrados .en la ulilizacion de los rayos de sol, asi como de regular la
capacidad [otosintélica en respucsta a niveles de luz transitorios, estan relacionados con dos
componentes principales basados en las escalas de tiempo de los procesos involucrados: a)
el Ilamado componente rdpido de induccion, importante en las fases iniciales, relacionado
principalmente con un incremento en Ja regeneracion de ribulosa 1,5-bifosfato, el primer
sustrato donde se fija el CO; y los niveles de todos los metabolitos del ciclo de Calvin 'y
posteriormente, b) un incremento lento de la asimilacidn ocurre debido a la modulacion por

luz tanto de la actividad de la enzima que lo hace, la Ribulosa-1,5-bifoslato
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carboxilasa/oxigenasa (Rubisco) como de la apertura estomatica para la absorcion de CO;
(Pcarcy 1990). El proceso de apertura estomatica dependiente de luz es relalivamente lento,
micntras quc Ja activacion dependiente de luz de las enzimas folosintéticas y la
construccion del reservorio de melabolitos del ciclo de Clavin puede ocurrir dentro de
pocos minutos (Pearcy 1990). Iasta ahora un aspeclo que no esta delinido claramente es el
papel de la apertura estomatica versus la activacion de la Rubisco como lmitantes durante
la induccion, esto porque algunos estudios muestran evidencias del principal papel de los
estomas, micntras otros indican que la mayoria de las limitaciones son bioquimicas. Sc han
tomado en cuenta pequefios cambios en la concentracion inlermesolilar del CO, (C7)
calculados durante la induccién folosintética para sugerir fa una menor limitacion
estomatica relativa y por lanto, una mayor limitacién mesolilar en esta respuesta. Debido a
que en el solobosque los flecos de luz son un recurso limitaclo, la utilizaciéon efectiva de
ellos podria tencr gran significado adaptalivo para plantas que crecen en ambientes
sombrios bajo el dosel del bosque. Adecmas, es probable encontrar diferencias en los
tiempos de induccion en respuesta a las condiciones de luz en que crecen las plantas, es
decir, que plantas con diferentes estratlegias de 1"egeneraci(')n en la sucesidn, tales como
especies de claros o ptoneras, podrian presentar diferencias en la respuesta de induccion
fotosintética frente a un incremento repentino y transitorio en los niveles de luz, en
comparacion con cspecies del solobosque o tardias. Como hipotesis especifica se propuso
que plantas que son tolerantes a la sombra -tardias en la sucesién- deberian aprovechar mas
eficicntemente los niveles de luz caracteristicos de los flecos de luz en el sotobosque gue
ylianlas de sol, especies pioneras o helidfilas. A(‘CJ]IZ’IS, se espera enconlrar diferencias cn la

mduccion de la folosinlesis caracteristica de ambos grupos de plantas.



‘?Fotoproteccién en plantas: disipacion de energia y el ciclo de las xantofilas

Como ha sido seiialado, la aclimatacion en plantas a diferentes ambientes de luz
: mvolucra una variedad de ajustes ex.l las hojas que pueden ser fisioldgicos, bioquimicos,
fotoquimicos, morfoldgicos y anatdomicos (Bjorkman 1981). Algunos de estos tienen un
papel en la fotoproteccion, en que diferentes mecanismos evitan el dafio fotooxidativo de
' los,plorop]aslos, como son los cambios en el angulo foliar y en las propiedades opticas de

Ias hojas, los que pueden prevenir la absorcién del exceso de fuz. ;Que ocurre cuando la luz

IEMEREEEE S

absorbida cxcede la capacidad de asimilacion de carbono por fotosintesis? A nivel
bioquimico, la acumulacion de la luz absorbida en exceso es mitigado, primaria y
principalmentle, por medio de un proceso que sin provocar dafio, disipa direclamente el
exceso de cnergia de excitacion dentro de los complejos antena colectores de luz de
carotenoides-clorofilas de los fotosistemas | y 11 (FSII). Este proceso requiere de una alta
concenlracion de protones dentro de la membrana del tilacoide y de la presencia de
componcntes desepoxidados del ciclo de las xantofilas (Demmig-Adams et al. 1995). Se ha
propuesto que los pigmentos de este ciclo de las xantofilas (violaxantina, anleraxalkllvina y
zeaxantina) tendrian un papel clave en la fotoproteccion en plantas (Demmig-Adams 1990)
debido a que en las hojas bajo condiciones de exceso de luz, la zeaxantina se acumula a
partir de violaxantina, formandose dentro de pocos minutos en respuesta a las condiciones
de estrés, lo que ha sido correlacionado con un incremenlo en la tasa constante de
disipacion de calor (Kp) una via para “descargar” al cloroplasto de la energia en exceso
(Bjorkman y Demmig-Adams 1994). Ademas, se ha sugerido que la concentracion de los
pigmentos del ciclo de Ja xantofila determinaria la maxima cantidad de zeaxantina que

podria acumularse y asi mismo, la maxima proteccion disponible a través de cste proceso
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disipativo (Demmig-Adams y Adams 1992). Estos pigmentos actuarian sinérgicamente con

un gradienle de pll translilacoidal en la disipacion del exceso de energia; a pesar de que el
mecanismo preciso de loloproteccion no se conoce (Bilger y Bjérkman 1994; Osmond
1994), esle mecanismo de foloproteccion en plantlas asociado a pigmentos del ciclo de las
xanlofilas evilaria el dafio loloinhibitorio por exceso de luz, protegiendo al I'SII (IZickmeier
< al. 1993; Horton ct al. 1994; Plindel y Bilger 1994; Eskling et al. 1997).

LLa mayor parte de la informacion del papel del ciclo de las xantofilas ¢n la
fotoproteccion se ha obtenido del andlisis de la fluorescencia de la clorofila a, la que
corresponde a una pequefia parte de la energia de la luz capturada por los pigmentos
fotosintélicos y es predominantcmente emitida por los FSII (Krause y Weis 1991). Esta
fluorescencia es baja cuando la enérgia de excitacion absorbida es efectivamente convertida
en foloquimica, es decir alta extincion o “quenching” fotoquimico (qP) y por otros procesos
diferentes al quenching-qP, los Ilamados en conjunto extincion o “quenching”
nofotoquimico (quenching-gN). La presencia de un mecanismo que pudiera proteger al
aparalo folosintético del dafio por exceso de luz fue sugerido por el pronuhciado
mcremento, bajo condiciones de alta radiacion, en N, correlacionandose este parametro de
Tluorescencia con la formacion de zeaxantina en las hojas, lo_qué frecuentemente se ha
sugerido que ocurriria de manera lineal (Demmig-Adams 1990). Sin embargo, la zeaxantina
por si sola no es suficiente para inducir y dar cuenta del total de qN y al menos un factor
adicional deberia eslar parlicipando, el mas probable, la acidilicacion intratilacoidal de los -
cloroplastos (Pfiindel y Bilger 1994).

Para Comprendelj mejor lo relacionado con la fluorescencia de la clorofila a,

revisamos previamente los siguicntes aspectos. En la folosintesis, procesos claves son la
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absofcién de encrgia solar por los pigmentos antena y la transferencia eficienle de la energia
de excitacion hacia los centros de reaccion fotoquimicos, donde la energfa es atrapada en la
forma de una separacion dec cargas estable (Van Grondelle et al. 1994). En optimas
condiciAones, con baja iluminacion, eslos procesos son eficienles y mas del 90% de los
cuantos de luz absorbidos son ulilizados por otros procesos de la folosintesis (Bjorkman y
Demmig 1987). Un esquema de los eventos en el transporte de elecirones fotosinléticos en
los centros de reaccion en los FS 11 es el siguiente:

(Z Pero Pheo Qp Qu]  centros abicrtos
dhv I

[z P.oxo Pheo Qa Qu] .
J 23 ps) e transferido desde pigmento P g, hasta feofitina a

VA P+aso Pheo” Qa Q]
\ 3 (250-300 ps) e transferido al aceptor primario tipo quinona Qa
[Z P'eo Pheo Q' Qu] centros cerrados  Separacién de carga produce un oxidante fuerte (P'gg0)
4 (20 ns-35 ps) Formacién de oxidante P’ que recibe un e- del donador Z

[Z' Pego Pheo Q' Qp)
de 5(50 ps-1.3 ms)  Donador Z'oxidado recibe un e producto de fotdlisis del agua

1Z Pgso Pheo Q4 Qp)
d 6 (100-200 ps) ¢ transferido a la quinona Qg

IZ Pggo Plico Qn Q]  centros abiertos
Otro proceso imporlante en la fotosinlesis es la desactivacion de los pigmentos

excitados, conocido como emision de fluorescencia de la clorofila (Chl), que a temperatura
ambiente es emitida por la Chl a de los IS 11. La tasa de emision de [luorescencia (I7) de la
Chl a es proporcional a la luz absorbida (I,) y al cocienle entre la tasa constante de
ir fluorescencia (K) y la suma de las tasas conslantes (ZK,) de diferenles reacciones que

' compiten para regresar la molécula de Chl a al estado original, no excitado. Las mas
i

. #mportantes son la reaccidon fotoquimica (K,), la desactivaciéon térmica (Kp) y la
- .
. ansfercncia de energia de excitacion a pigmentos nofluorescentes (Ky) del sistema antena

- dc los fotosistemas 1 (IS 1). Tenemos que la ccuacion general de emision de Muorescencia:

I =1, . K// ZK; OIF=F/ I, :K/:‘/ (K[ +K/) "r'Ky' -+ K/,)
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En que la produccién de (luorescencia es minima (P Fg), cuando todos los centros de
reaccion eslan aclivos (estado abierto), la fotosintesis presenta una alta eficiencia de
conversion de los fotones absorbidos y por tanto Kp >>K +K;; +K7. Sin embargo, cuando
en los centros de reaccion de los IS 11, la quinona A (Qa) esta tolalmente reducida, con los
centros de reaccion cerrados (Z Pegg Pheo Q4 Qp) la excitacion de Pggo no. produce una
separacion estable de carga (K,=0), obteniéndose la produccion maxima de [luorescencia,
@ 'y (Krause y Weis 1991). Por una aproximacion similar, el potencial de produccion de la
reaccion fotoquimica del I'S i1 es obtenido como:
® Py =Kp / (K[ + Kp+ Kyt _Kp) = ((D Fuy- @ Fo) /D I'm= Fv/ I'm

donde Fy es la emision maxima total de fluorescencia y Iy la emision maxima de
ﬂuores’cencia variable (Fy = Iy - Fp). Por tﬁnto, ['y no representa un componcenle
iﬁdependienle de la fluorescencia y describe el cambio en la emision de [luorescencia entre
dos estados definidos, I'y y Fo. La razon v/ es un pardmetro importante, que reflejaria el
eslado fisiologico del aparato [otosintético en las hojas y permite estimar el grado de
fotoinhibicion en las plantas. Diferentes tipos de estrés ambiental que afectan la eficiencia
del 'S II producen una disminucién caracteristica de la razon Fy/IFy, usada como una
manera de medir la eficiencia {otoquimica de los IS 1l (Krause y Weis 1991; Baker 1991).
La emision de fluorescencia por la clorofila a se ha convertido en experimentos sobre la
fisiologia de plantas, en un método importante para evaluar el comportamiento fotosintético
(Seaton y Walker 1990; Agati et al. 1995; Osmond y Grace 1995).

La razén I'y/I'y (obtenida en hojas mantenidas en oscuridad durante la transicion a
una condicion de luz) es uno de los parametros de fluorescencia mas utilizados. La

fluorescencia minima, Fy, es delerminada cuando todos los centros de reaccidn estan
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abicrtos (Qa totalmente oxidados) y la fluorescencia méaxima, Iy, cuando todos los centros
estan cerrados (Qa tolalmente reducidos). La diferencia entre Iy y Iy es llamada
fluorescencia variable, Fy. La razon Fy/I'y en promedio es de 0.8-0.83 en hojas mantenidas
en oscuridad no fotoinhibidas, siendo una medida de la maxima eficiencia cuantica
potencial de los FSII (Krause y Weis 1991). La razon Fy/Fy es la eficiencia intrinseca de
los FSII en hojas en oscuridad cuando todos los centros de los FSII estan abiertos y Fy'/Fu’
es la eficiencia de los FSIT durante la iluminacién bajo radiacion folosintélicamente activa
en los centros de los FSII abiertos. Una disminucion en la razén de la fluorescencia variable
y mdxima de la Chl a (IF'y/ Fyv' o I'y / I'ny") se utiliza frecucntemente para estudiar cambios
en la cficiencia fotoquimica de los FSII. Esta Gltima también refleja la eliciencia con la
cual la cnicrgr’a de excilacion capturada por la anlena colectora de luz es transferida hacia los
centros de los I'SIT (Demmig-Adams et al. 1995).

Similar a lo que ocurre por la fotoinhibicion en hojas bajo exceso de luz
(disminucion en I'y/I'yy) la fotoproteccion también disminuye la eficiencia cudntica de la
fotosintesis. Procesos [otoprotectivos y de disipacion de energia preventivos en las antenas
colectoras de luz también causan una disminucion en Fy/Fy v en Fy'/Fp’ por periodos
variables de tiempo. Eslo ocurre porque el proceso de disipacion de la energia de excilacion
antes de que ésla alcance los centros de reaccion de los FSII, compite con el fotoquimico
por la energia de excitacion y por esto la fotoproteccion es asociada con una disminucion en
la eficiencia intrinseca de los I'SII. Es probable que Ia “fotoinhibicién” e.g. una disminucion
soslenida en Fy/Iy, involucre niveles altos y sostenidos de disipacién de la energia
dependiente del ciclo de las xantofilas (Adams et al 1995). En relacion a eslo, se cspera quc

plantas de especies pioneras y otras mas tardfas en la sucesion, adaptadas a los niveles de
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luz en los claros, presenten un mayor y mds rapido incremento en el nivel de disipacion de
encrgia en la antena coleclora de luz, mostrando una rapida disminucion en I'v'/I'wm,
indicando esto un mayor potencial fotoprotector por disipacion de [a energia en exceso.

Koniger et al. (1995) en un bosque tropical en Panama, determinaron que el mayor
contenido de pigmentos del ciclo de las xantofilas corresponde a las hojas expuestas al sol
de las cspecies de drboles del dosel y los valores mas bajos a las plantas de sotobosque.
[Hojas dec planlas en claros presentan valores intermedios en la fotosintesis maxima y un
contenido de pigmentos menor que los de hojas del dosel. Esto podria explicar las
diierencias postuladas en ¢l nivel de la foloinhibicidn de fa [otosintesis y en la capacid;'ld de
recuperacion que presentarian las cspecies que crecen en ambicntes con difcrentes niveles
de luz (Oqtiist et al. 1992; Lovelock et al. 1994). Es decir, debido a que la {otoproteccion es
un proceso de disipacion de energia mediado por el ciclo de las xantofilas, la aclimatacion a
mayores niveles de luz estaria asociado con una mayor concentracion de estos pigmentos en
las hojas. Diferentes publicaciones en macroalgas, cactus y en juveniles de especies de
arboles confirman la imporlancia de la disipacion (érmica de la energia y su direcla relacion
con estos pigmentos (I'ranklin et al. 1996; Barker y Adams 1997; Scholes et al. 1997).

En esla tesis se postuld como hipdtesis que-en las especies (olerantes a la sombra y
tardias de la sucesion, Ja exposicion a nivel‘es superiores de luz por rayos de sol o en claros
del dosel provocaria una mayor fotoinhibicion de la folosintesis que en plantas heliofilas,
especics pioneras especialistas en colonizar estos ambientes. Esta mayor sensibilidad a la
fotoinhibicion en las primeras y la mayor tolerancia a altos niveles de luz en las segundas
estarian relacionadas tanto con diferencias entre las especies en la capacidad de utilizacion

de [a encrgia de la luz por la actividad [olosintética como con la disipacion térmica por
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f. mcdio del ciclo de las xantofilas, con mayores lasas de f[otosintesis, respuesta de
. fotoproteccion y niveles de pigmentos en las especies y en las hojas de plantas expuestas a

mayores niveles de luz.
 Justificacion
Las investigaciones sobre la respuesta en plantas de bosques (ropicales a cambios en

- el régimen, calidad y cantidad de luz han sido realizadas principalmente en bosques de

l?erras bajas (Chazdon y Felcher 1984; Langenheim et al. 1984; Chazdou 1986; Pearcy
1987; Oberbaver et al. 1988; Popma y Bongers 1988; Newell et al. 1993) y estd descrito que
1 diversos [actores ambientales -temperaturas del aire y del suelo, calidad y cantidad de luz,
tasas de descomposicion y disponibilidad de nutrientes- cambian de un tipo de bosque a
otro a lo largo del gradiente altitudinal en las montafias tropicales (Cavelier 1996). En
relacion a la folosintesis en espeeies de arboles en bosques tropicales montanos, se ha
estudiado el conlrol estomatico de intercambio gaseoso en coniferas (Meinzer et al. 1984),
encontrandose que las méaximas tasas fotosintéticas, entre 5-7 pmol CO, m™ s, estan por

. debajo del rango de valores reportados para especies de arboles de bosques secundarios. (13-

16 mol CO, m? s™") y de bosques primarios de tierras bajas (4-15, Aylett 1985; 15-20,
Zotz y Winter 1993; 14-43, Koniger et al. 1995; 6-33, Kitajima et al. 1997). Las bajas tasas
fotosintéticas han sido relacionadas con un bajo contenido de nitrégeno foliar en los arboles
de bosques montanos y condiciones de crecimiento generalmente menos favorables
(Cavelier 1996). Garcia-Nuiiez et al. (1995), al estudiar la aclimatacion fotosintética a la luz
en juveniles en un bosque tropical montano, se’ﬁalan diferencias en los mecanismos de |

regulacion estomatica y en las respuestas fotosintélicas entre dos especies de distin(os



estados sucesionales, sugiriendo que ambas responden a las variaciones en la luz

manteniendo un balance positivo de carbono.

Los bosques tropicales son heterogéneos (predacion, microclima, nutrientes, elc.) y
al comparar los ambientes desde el sotobosque hasta los claros, la luz es un recurso que
presenta un gradicnte de disponibilidad para la regeneracion de los arboles. Es interesante
determinar en las especics de la sucesion en bosques tropicales montanos, adaptaciones para
estos ambientes, entre otras, una mayor eficiencia cuénlicq y mcjor utilizacion (lc‘los ﬂcco‘s
de luz en plantas dcl sotobosque, asi como mayores tasas [otosintéticas, conductancias
estomaticas, conductividad hidraulica del xilema y puntos de saturacion luminicos en
plantas de claros, en mayores niveles de luz. En especies de arboles de los hosques
rlropicales montanos, era necesario estudiar la respuesta en la [otosintesis a la exposicion a
qu por periodos transitorios (flecos) o permanentes (claros) y las diferencias en las
réspueslas cn plantas con caracteristicas de especies tolerantes (tardias) o no (pioneras) a la
sombra, para comprender como la variacion espacial y temporal en la distribucion de la luz
y la gama de condiciones que esta variacion genera, es utilizada entre las especies de la
sucesion con diferentes requerimientos luminicos. Asi mismo, era importante conocer si las
especies en su regeneracion natural en los claros o al permanecer en ambientes sombreados
del solobosque, son mas susceptibles a suftir fotoinhibicion y las consecuencias de ésta para
las tasas folosintélicas tanto en niveles de luz limitante como saturante, asi como el papel
de la foloinihibicion de Ja fotosintesis y de los mecanismos de fotoproteccion en el balance
de carbono en las plantas. Ademas, es interesante determinar en las especies de la sucesion
en bosques tropicales montanos, adaptaciones en las planfas para diferentes ambicntes,

como podrian ser entre otros una mayor eficiencia cuantica y utilizacion de los flecos de Juz
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en cl sotobosquc, asi como la n'layor capacidad fotosintética, conductancia estomatica,
conductividad hidraulica, puntos de saturacion luminicos y f{otoproteccion en plantas de
claros, asi como caracterizar las respuestas de aclimatacion (e.g. cambios en la capacidad
[olosintética) y frente a exceso de luz, los mecanismos involucrados en proteccion al ‘dafio
(e.g. disipacion de cxceso de energia en la hoja por las xantofilas) en ambicnles
ecoldgicamente contrastantes, como solobosque y claros. IFinalmente, en bosques tropicales.
debido a su importancia cn el ambicnte global y a la pérdida potencial dc biodiversidad que
puede ocurrir como resultado del incremento eﬁ la deforestacion (Medina 1991) es de
interés practico estudiar y comprender eslas respuestas, sus mecanismos y los efeclos de la
apertura del dosel en las comunidades de plantas, por las consecuencias ecoldgicas de la.
formacion de claros sobre las especies, sobre la dindamica de la regeneraciéon y la sucesion
en estos ecosistemas.
Flipotesis General

['rente a incremento en [os niveles o bajo condiciones de luz contrastantes, las
especies lardias en la sucesion presentarian respuestas fotosintéticas de aclimatacion, de
fotoinhibicion y tolerancia a exceso de luz, en comparacion a las de especies pioneras. Estas
diferencias deben reflejar limitaciones o ve‘nlajas para cada estrategia de regeneracion de las
plantas en el ambiente donde se encuentran y el efecto que sobre la actividad folosintética
del régimen y calidad de la luz. Estas diferencias interespecificas en tolerancia a sombra y
=n los requerimientos luminicos tendrian un papel determinante en la dindmica-de las

especics poslerior a la formacion de los claros y deberan modular Ja sucesion en los bosques.

tropicalcs montanos.
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[ipotesis Especificas

I.- El potencial de aclimatacién a cambios en la intensidad de la luz eslaria
relacionado con el hecho de que las plantas experimentan diversos ambientes de luz a lo
largo de su desarrollo y con dilerentes niveles de sensibilidad a la fotoinhibici(’)n entre las
especics. Se postula que en respuesta al régimen e intensidad de la luz propio de la
formacion de un claro ~incremento repentino en los niveles de radiacion- las especies
pioneras deben presentar una menor fotoinhibicién, asi como una recuperacion de la
fotoinhibicidn y aclimatacion fotosintética mas rapidas que las (ardias en la sucesion.

2.- Debido a que los rayos de sol son un recurso limitado, la utilizacion electiva de
~ellos podria tener un significado adaptativo para plantas que crecen en ambientes sombrios.
Se postula que plantas tolerantes a sombra —tardias- deberian ser mas eficientes en los
niveles de luz caracteristicos del solobosque y presentar una mas rapida induccion de la
fotosintesis frente a un incremento repentino en los niveles de luz.

3.- Iin las especics toleranles a sombra y mas tardias en la sucesién, la exposicion a
niveles superiores de luz por rayos de sol o claros del dosel, produciria una mayor
fotoinhibicion de la fotosintesis que en plantas heliofilas, especies pioneras especializadas
en colonizar eslos ambientes. Esta mayor sensibilidad a la fotoinhibicion en las primeras y
la tolerancia a allos nivcles de luz en las segundas, eslarian rclacionadas tanto con
diferencias entre las especies en la-capacidad de utilizacion de la energia de la luz por la
actividad folosintética como con la disipacion térmica por medio del ciclo de las xantofilas,
con mayorces tasas de [otosintesis y respuesta de fotoproteccion en las especies y en las

hojas de plantas expucstas a mayores niveles de luz.
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Objetivo General
Caracterizar el ambiente [isico de un bosque montano tropical y relacionarlo -al
evaluar pardmectros fisiolégicos y metabolicos en plantas de solobosque y de claros- con
adaptaciones para habitals ocupados por especies pioneras y tardias en la sucesion. Adeinas,
estudiar los mecanismos de aclimatacion, de [oloinhibicién y de foloproteccion que

expliquen las dilerencias [otosintéticas y en la capacidad de aclimatacion a la luz en plantas

con ambos lipos de regeneracion.

Objetivos Especificos

I.- Caracterizar el ambiente fisico del sotobosque y claros en un bosque montano
tropical, midiendo el patron de radiacion global, de radiacion fotosintéticamente acliva, las
temperaturas del suelo, del aire, la precipitacion y la humedad relativa.

[I.- Comparar en plantas de claros y de sotobosque, algunos parametros fisioldgicos
y metabolicos (eficiencia cuantica, puntos de compensacion y saturacion por luz de la
fotosintesis, fotoinhibicién, conductancia estomatica, conductividad hidréulica del xilema,
contenido de nitrogeno [foliar) paré evaluar entre las especies pioneras y tardias
adaplaciones para cada ambiente y su relacion con la estrategia de regeneracion en arboles.

I11.- Determinar en juvenilgs y adultos en el sotobosque y en los claros, el efecto del
régimen ¢ intensidad de la luz en estos ambientes en provocar fotoinhibicion de la
fotosintesis y comparar entre ambos estados del desarrollo, la capacidad folosintética de
aclimatacion a la luz entre especies pioneras y lardias. Asi mismo, como mecanismo
asociado a la loloproteccion, determinar en plantas adaptadas a diferentes ambientes de luz,

la capacidad de disipacion de cnergia por medio del ciclo de las xantofilas.
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V.- Estudiar Ta capacidad de aclimatacion en especics pioncras y tardias dc la
sucesion bajo condiciones controladas, evaluando la respuesta fotosintélica y la
foloinhibicién en plantas repentinamente sometidas a niveles de luz altos y permanentes.
Asimismo, frente a un incremento transitorio en los niveles de luz, caracterizar la induccion
fotosintélica entre especies pioneras y tardias de la sucesion.

V.- Estimar el efecto de la fotoinhibicion en el balance de carbono de las plantas a lo
largo del proceso de aclimatacion folosintética frente a niveles de luz mayores, enlie

especics de la sucesion con diferentes niveles de tolerancia a la sombra.
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METODOLOGIA

Arca de Trabajo y Especies Seleccionadas

Sc realizd la caraclerizacion del ambiente fisico del solobosque y claros, ademas dc
los e:‘qverimentos en condiciones de campo en La Mucuy, un bosque himedo montano
tropical o bosque nublado (08° 38'N;70° 56" O, ca. 2450 msnm) del Parque Nacional Sierra
Nevada, Edo. Mérida, Venezuela (Figura 1). La Mucuy presenta una vegelacion
siempreverde, separandose por la composicion floristica en una selva “mixta” entrc los
2.300-2.600 msnm y una sclva de “pino achaparrado” entre los 2.800-3.200 msnm. Las
especies de arboles seleccionadas para este estudio son parte del tipo mixto, que con mds dc
50 especies arboreas presenta dos y a veces hasla tres estralos de arboles: Un dosel formado
por copas anchas densamente cerradas de entre 30 a 35 m, y los pisos mediano e inferior
que alcanzan los 20-25 m y 6-15 m, respeclivamente (Lamprecht 1954). La precipilacion
arnual alcanza un promedio de 1.670 mm y a pesar de minimos mensuales en diciembre,
enerovy [ebrero, no existe una estacion seca prolongada. La temperatura promedio es de ca.
11.8°C, con maximas y minimas de ca. 25° y 5°C, respectivamente.

Se seleccionaron especies con las siguientes caracteristicas: 1) plantas que requieren
plena insolacion o que se regeneran tolerando la sombra en sus estados juveniles, 2) con
regencracion como pionera o tardia en la ocupacion de claros, y 3) de acuerdo a su

importancia en la flora de bosques primarios y secundarios (Lamprecht 1954; Sarmiento et

al. 1971; Villaquirdn y Calderdn 1987; Garcia-Nufiez et al. 1995):
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Requerimiento de Luz Regeneracion

Iispeceic IFamilia
Montanoa quadrangularis — Compositae Heliofita Pionera
Alchornea grandiflora  Euphorbiaceae Semi-heliolita Pionera
Brunellia integrifolia Brunelliaceae Escidfita Tardia

[Zstas especies presentan diferencias en cuanto a la tolerancia o no a sombra y a los
ambicnles que frecuentemente ocupan. Monianoa quadrangularis (anime) es una espccie
pionera de claros grandes que no se encuentra en ambientes de sombra en el sotobosque o
en habitats parcialmente sombreados con intensidades de luz bajas. Alchornea grandiflora
(algodon) es una especic de estadios SLlcgsionalcs tempranos (Garcia-Nuificz el al. 1995),
cuyas plantulas se cncucntran en claros mas pequefios que los ocupados por M.
quadrangnlaris, pero presentandose en ambientes de menor radiacion. Esto sugiere que los
juveniles de esta especie tolcran parcialmente la sombra como lo corrobora el hecho de
cncontrarla en lugares parcialincnte sombreados bajo el dosel y en los bordes de los claros.
En comparacién a las especies descritas, Brunellia integrifolia (guamo) se encuentra en sus
estadios juveniles en el solobosque -sin encontrarla frecuente en los ambientes abicrtos
formados por claros- y los adultos alcanzando a [ormar parte de las especies del dosel. I'n
base a la caracterizacion inicial de este grupo de especies en la sucesion del bosque

montano lropical, se realizaron los experimentos que a continuacion se describen.

Caracterizacion del Sotobosque y de Claros
Para caracterizar el ambienle en el cual se encuentran las plantas en el bosque
montano tropical, se realizaron 4 cursos diarios en el sotobosque y en claros de dosel,

cvaluando, en los claros, las temperaturas del suelo, del aire, la radiacién global y la
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radiacion fotosintélica acliva, la humedad relativa del aire y la precipitacion por medio de
una cslacion microclimatica Li-COR 1000 (Li-COR, Lincoln, LUA). Para el solobosquc se
ulilizo un grupo de termopares de cobre-constantan colocadas a 5, 1.5 y 0 m. de altura,
coneclados a un microvoltimetro digital (Data Preccision, Mod. 258, 1:UA). La humecdad
relativa se midio por medio de una psicrometro ventilado Assmann colocado a I m de
altura y la radiacion total y fotosintética activa fueron determinadas respectivamente con un

piranometro y un sensor cuantico (Li-COR 190B, Lincoln, EUA).

Fotosintesis y Eficiencia Cuantica (Foto‘inhibicién) Diarias en las Especies

Para caraclerizar adaptlaciones metabolicas y fisiologicas en las plantas a cada
ambiente de luz, asi como diferencias entre especies pioneras y tardias, se estudiaron en
juveniles de plantas de las tres especies, en el ambiente donde se encuentran, cursos diurnos
de fotosintesis, €l grado y €l nivel de la disminucion en el rendimiento cuantico maximo de
los I'SII en condiciones naturales en las hojas y se tomaron muestras ¢ se delerminaron en

condiciones de laboratorio los siguientes pardmetros en las plantas:

Folosintesis: -Curvas de Fotosintesis  (A) vs Radiacion Fotosintética Activa (PAR) -
Rendimicnto Cuantico (¢) y Iotosintesis Maxima (A4 ay) -Puntos de Compensacion y
Saturacion Luminica de la Fblosintcsis -Respiracion en Oscuridad -Transpiracion y
Conductancia Istomatica - -Conductividad Hidraulica del Xilema -Nitrogeno y Peso
Especifico Foliar (inasa/drea foliar) -Eficiencia Cuantica de la Fotosintesis o Rendimiento

Cudntico Maximo de los I'SII (IFluorescencia de Clorofila a).



Il contenido total de nitrégeno [oliar se determino por el método microkjeldahl a
partir de tejido fresco de hojas, rcalizando una titulacion con acido sulftrico (112504) 0.014
N. El peso especifico [oliar se midio secando superlicies de hojas de areas conocidas en una
- estufa a 80°C hasta peso constante, entre 3 y 5 dias. La conductividad hidraulica del xilema
en las plantas de determind cortando segmentos de ,,lallos sumergidos en un recipiente con
agua corriente, eliminando con una cuchilla la corteza y el tejido no xilematico, conectando -
los dos extremos del tallo (entre 3 y 7 cm) a lo largo de un sistema continuo de agua. Iin
€ste, se colocod un recipiente con un litro de agua a 1 m de altura sobre la mesa donde se
realizaron las mediciones, conectando por una tuberia de plastico de 3-4 mm de didmetro a
uno de los extremos del tallo y cn el otro extremo del tallo, una tuberfa de un didmelro
inferior, coneclada a su vez a una pipela en la que se midid el {lujo de agua que pasa a
través del tallo. Para estimar la conductividad hidrdulica se tomd en cuenta el tiempo en
minutos que se demora el agua en la pipela en recorrer una determinada distancia en mm. El
calculo de la conductividad hidraulica se realizd en base a las ecuaciones descritas por
Tyree y Ewers (1996).

Se realizaron mediciones de radiacién fotosintética activa (PAR), conductancia
eslomatica (gs), asimilacion de CO; (A) y cliciencia cuantica en los 'S (Fy/Fy) alas 9 y a
las 13 h para investigar dilerencias en estos parametros entre plantas toleranles o o a
sombra y que generalmente son consideradas especialistas de claros (Montanoa
quadrangularis, Piper sp. (Piperaceae) y una especie arbustiva de la familia Moraceac)
respecto a olras especies considerdadas tolerantes a sombra y que son solo frecucntes en el
sotobosque (Brune//ia infegrifolia junlo a una especic de la familia Rubiaceac) o que sicndo

parcialmente tolerantes a sombra, sc¢ benefician por la formacion de claros en el dosel
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presecnlando un mayor crecimiento en intensidades de luz inlermedias a altas (A.
grandiflora y una especic de la familia Melastomataceae). Ademads, es importante seiialar

que para los juveniles muestreados en los claros, por su tamafio y las condiciones de
establecimiento que presentaban, se supuso que las hojas habrian crecido y permanecido en
plena exposicion solar y/o se hallaban por lo tanto aclimatadas a los altos niveles de

radiacion solar en esltos ambientes.

Aclimatacion Fotosintética, Eficiencia Cuantica de la Fotosintesis y Fotoproteecion en
las Plantas a Plena Luz Solar

Para caraclerizar dilerencias en la respuesta de aclimatacion fotosintélica entre las
especies a niveles de luz caracteristicos del sotobosque y de los claros, asi como la rapidez
y el grado de fotoinhibicion después de la exposicion a plena luz solar de plantas
nantenidas a niveles relativamente bajos de luz, se realizaron experimentos colocando
Juveniles (5 plantas de cada especie) en condiciones luminicas similares a las encontradas
en el ambiente donde frecuentemente se encuentran en el campo, con méaximos de luz
natural de 50 pumol m?s" (sotobosque) o 1500 pumol m?s” de luz (claros). Previamente a
los experimentos, plantas de las tres especies fueron transplantadas a maceteros con el suelo
del sitio donde sc¢ encontraban en el campo, permaneciendo en un invernadero por 60 dias
como periodo de recuperacion y estandarizacion con maximos de luz natural entre 300 y
400 pmol m? s y en las mismas condiciones de temperatura, humedad y riego. Al inicio

del experimento, a los dias 0, 5, 18, 45 y 90 después de colocar las plantas a cada nivel de

luz, se procedid a:
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A.- En plantas bajo ambos tratamientos, evaluar en el laboratorio la actividad -
folosintética bajo diferentes niveles de luz, incrementandola progresivamente desde
wscuridad hasta luz saturante (= 1500 pmol m™ s'l). Para realizar estas curvas de
folosintesis-radiacién, se utilizé una fuente de luz de 1000 W, sombreando las plantas por'
medio de filtros neutros para disminuir la intensidad luminica. Se determino la respiracion
en oscuridad, Ja tasa de folosintesis maxima (Amax) ¥ los puntos de compensacion (PCL) y
de saturacion (PSL) luminica de la folosintesis. Asi mismo, con los niveles de luz en el
rango mas bajo, entre 0 y 80 pmél m?s™ se estimd la eficiencia o rendimiento cuantico de
la (otosintesis. La respuesta y el proceso de aclimatacion fotosintética de las plantas en el
tiempo a los niveles de luz de ambos tratamientos, se evalué comparando los parametros
fotosintéticos descritos y otros de intercambio gaseoso en las plantas, como lranspiraéién y
conductancia estomatica, determinados en condiciones controladas de Juz y temperatura con
un analizador infrarrojo de intercambio gaseoso (IRGA, LCA4, Analytical Devclopment
Company Ltd., IToddesdon, Reino Unido).

B.- Para comparar entre las especies las diferencias en la susceptibilidad y el nivel
de fotoinhibicién de la fotosintesis {rente al incremento en los niveles de luz, por ejemplo,
por la exposicidn repentina y permanente de las plantas a luz solar directa, se evalud la
emision de f{luorescencia de la clorofila a en plantas que han permanecido 3 meses bajo
ambos niveles de luz, 50 pmol m™ s (sotobosque) 0 1500 pmol m? ™" de Juz (claros). Se
midio en tres plantas de cada especie y en cuatro hojas por planta (a las 7 y 14 h los dias 1,
3,6, 10, 15, 20, 45 y 90) diferentes parametros, entre ellos, la [Tuorescencia minima (Ip), la
maxima (Fy) y la diferencia entre ambos, la {luorescencia variable (I'y). Ademads, se estimé

en ambos tralamientos luminicos a lo largo de diferentes tiempos de duracion del
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experimento (0, 5, 18, 45 y 90 dias) el efccto de la fotoinhibicion en la asimilacion de CO;
(balance de carbono) tomando en cuenta los Cambios en la eficiencia cuantica y en las tasas
maximas de fotosintesis en las plantas. Los diferentes pardmetros de la emision de
ﬂuorcsceﬁcia de la clorofila se determinaron con un sistema de medicion de {luorescencia _
modulada MIFMS/2S (IFluoroprobe 1, Hansatech Instrument Ltd., Kings Lynn, Norlolk,
Reino Unido).

Ademas, se realizaron mediciones adicionales bajo condiciones controladas, los dias
0, 45 y 90 después de colocar las plantas a plena exposicion solar. Para los dias sefialados,
se sometieron hojas de plantas de cada una de las especies a diferentes niveles de luz entre
un nivel minimo de 350 pmol m™? s y un maximo de 1750 pmol m? s (promedio + 100
pmol m? s') cada tratamicnto de luz separado del siguicnte por 350 pmol m? s,
manteniendo constante este nivel de luz por 5 h. Se cstudio el efecto del nivel y tiempo de
exposicion a las diferentes intensidades de luz, evaluando las tasas fotosintéticas y
parametros tales como transpiracion, conductancia y resistencia estomatica al inicio, a 2.5h
y:a las 5 h de mantener iluminadas las hojas en cada nivel de luz. La foloinhibicicén de la
fotosihlcsis (rendimiento cudntico maximo) se midig al final del periodo de iluminacién por
5 h, colocando las plantas al menos 15 min. en oscuridad previo a las mediciones de

“Mluorescencia. La recuperacion de la fotoinhibicion se estimé evaluando nuevamente todos

p estos parametros después de mantener las plantas por 2 y 12 h en oscuridad.

C.- Para estimar el papel de los pigmentos del ciclo de las xantofilas en la disipacion

- ®rmica de la energia de excitacion cn las hojas, principalmente en plantas aclimatadas a

altos niveles de luz, a los 90 dias de plena exposicidn solar se determino el “quenching” de

8

- fluorescencia foloquimico y no fotoquimico. Para esto, plantas de las ires especies
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mantcnidas en oscuridad, sc iluminaron repentinamente por 30 min. con ca. 1500 pmol m™?

1 . ) : P ) Yy . .
8y posteriormentc se colocaron por un periodo de recuperacién de 20 min. con luz del rojo
lejano (730 nm) dc baja intensidad. Se estimé la efliciencia intrinseca de los I'SIL en

oscuridad (Fy/Fu) a diferentes tiempos de 5, 10, 20 y 30 min. a lo largo del periodo de

iluminacion por 30 min. (Fy'/['\") para realizar una cinética de los cambios en la eficiencia

Vde los I'SI1 y después, en el periodo de recuperacion (Fy/I'm). Se estimd la prbporcién de la
luz absorbida que se utilizé en la via fotoquimica y la disipada por las xanlofilas,
cuantificando los cambios en la eficiencia de los FSIl. La fraccién de luz absorbida
utilizada en el transporte de electrones [otosintéticos esta dada por la eficiencia de los I'SII
bajo las condiciones de iluminacién (Fm -F)/'m” y la fraccion de luz absorbida distpada por
la via de disipacton érmica de Ja energia cie excilacion, se estimo de la disminucion en .la
eliciencia intrinseca de los centros abiertos en los FSII, que ocurre como resultado de la
disipacién de cnergia. Esta disminucion se expresa como I'v/Fp en oscuridad menos
Fy'/Ty” después de 30 min. de que las hojas son iluminadas bajo ca. 1500 pmol m? s’

Ademads, estlos resultados fueron comparados en el mismo grupo de especies aclimatadas a

niveles bajos dc radiacion, similares a aquellos en los que permanecieron antes de ser

colocadas a plena exposicion solar.

Respuesta de Inducciéon Fotosintética en las Especies Frente a Incrementos de Luz
Para evaluar limitaciones en la respuesta de induccion lotosintética de las especics a

los rayos de sol por la conductancia estomadtica o por la modulacion por luz de la actividad

de la Rubisco, se realizo un experimento simulando lo que ocurre con las plantas del

. . 2 - . .
sotobosque, colocandolas bajo 50 pmol m™ s™ y repentinamente a un nivel mayor de 500




pmol m?2s’ por 10 min., regresando luego al nivel de luz inicial. Las plantas utilizadas para
este experimento se transplantaron y fueron mantenidas en condiciones de recuperacion en
un sitio parcialmente sombreado del campo por 15 dias, previo a la realizacion dcl
expcrimento descrito. Las plantas a.l momento de realizar las mediciones permanecicron al
mcnos | h cn cl nivel bajo de Iuz y las mediciones de intercambio gaseoso se realizaron
registrando cada 20 seg. la tasa folosintélica, la transpiracion, conductancia y resistencia
estomalica. 2l estado de induccidn folosintética se estimd en base a la ecuacion (Chazdon y
Percy 1986):
Ay - Agp

Estado de Induccion Fotosintética = ~--~---——==eccemmacen
Ap- Ay

Donde A -, es la tasa de asimilacion a cualquier tiempo T (un promedio de 3 registios) y A

B y A A las tasas de asimilacién en estado estacionario en baja (50) y alta radiacion (500
pmol m™? s, respectivamente. En cada una de las especies se calculd el periodo de
induccion requerido para alcanzar 50% (Ts0) y 90% (T9o) de la tasa de asimilacion de estado
estacionario durante la respuesta de induccién {otosintética, asi como también el estado de
induccion fotosintética a los 100, 300 y 500 scgundos para cl cambio de luz desde baja a

o 2 - .
alta radiacion, de 50 hasta 500 pmol m™s™, respectivamente.

Curvas de fotosintesis (A) vs Concentracion interna de CO; (Ci)
Para caraclerizar las limitaciones estomdticas y de cardcter bioquimico —por las
enzimas cencargadas de la fijacion de carbono en la hoja- en las tasas de lotosintesis, se

rcalizaron tanto cn condiciones de campo y de laboratorio mediciones de las tasas
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folosintéticas bajo diferentes concentraciones de CO4, entre 150 y 1200 vpm. Vi ¢\ campo,
las mediciones se realizaron entre Yas 10 y las 15 h dentro del periodo del dia con radiacion
saturante para la fotosinlesis, sobre 1200-1500 pmol m™ s, En el laboratorio, el nivel de
luz fue stempre entre 800 y 1000 punol m?s" y se utilizo en ambos casos una bombona con
gas de 1500 vpm de CO, como fuente para cambiar el Ci. Con esta fuente de alta
concentracion de CO, en el LCA4 fue posible obtener valores de hasta 1400 vpm de CO; en
el aire que ingresa a la camara del analizador inﬁ‘a'rrojo de gases donde se encuentra la hoja.
Se calculé la limitacion estomatica relativa para la fotosintesis como la diferencia entre la
tasa de asimilacion (A) medida a la concentracion de CO, atmosférico normal en el czuﬁpo
y la tasa de asimilacion (Ao) de la curva de respuesta A/Ci -que es la tasa a la cual no hay
limitacion estomdlica- cuando el valor de Ci es igual a la concentracion de CO, ambiental
(320-350 vpm). Lavlimilacién refativa (L) por los estomas, se estimé como L = (Ao — A) /

Ao segtin esta descrito por Farquhar y Sharkey (1982).
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RESULTADOS

Caracterizacion del ambiente lisico en el sotobosque y en claros

Un curso diario de 24 h representativo del sotobosque y de un claro de 200 m” del
bosque montano (ropical T.a Mucuy muestra las diferencias para ambos ambicntes en la
temperatura del suclo y del aire, la humedad relativa del aire y principalinente la radiacion
total y fotosintética activa (I'igura 2). Iin el claro, las temperaturas tanto del suelo como del
aire son mas altas a lo largo de las horas de luz que las registradas en el solobosque,
presentandose las mayores diferencias (5-7°C) entre las temperaturas del suclo de ambos
ambicnies en las horas proximas al mediodia. Asimismo, entre las 12 y las 14 h se presento
la mayor diferencia en la humedad relativa en ambos ambiexﬁes, como también los valores
minimos a lo largo del dia, de 85% vy 58% para el sotobosque y el claro, respectivamente.
En las horas nocturnas, tanto las temperaturas comé la humedad relaliva se hacen similares,
alcanzando para este ultimo parametro ca. 100% rapidamente después dcl alardecer.

Respecto a los niveles de radiacion total y fotosinlélica activa, estos son a lo largo
del dia dos ordenes de magnitud mayores en los claros respecto a los de sotobosque. A
pesar de que permanecen altos desde las 8 hasta las 16 h, es hacia las horas del mediodia»en
que se alcanzan los valores maximos llegando a 1000 W m? y 1800 pmol m™ s,
respectivamente. En ¢l sotobosque, sin embargo, sélo se alcanzan maximos de 20 W m?y

de 15 pmol m s de radiacion total y fotosintética activa, respectivamente (Figura 2).
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Figura 2. Curso diario (23 al 24.05.1996) de la radiacion total ((J), fotosintética activa (0),
temperaturas del suelo (0), del aire (0), la humedad rclativa del aire (J) y la precipitacion

total (0) en ¢l sotobosque (simbolos llenos, m ®) y en el claro (simbolos vacios, [] 0).
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Cursos diarios de fotosintesis y-del rendimiento cudantico maximo en juveniles cn el
sotobosquce y cn los claros l
Cursos diarios (n=6) realizados cn juveniles de las tres especics en su ambicnte
original (sotobosque, claros pequefios y claros grandes) muestran importantes diferencias en
los niveles de luz y por lanlo,‘ en las tasas folosinlétiéas que alcanzan, asi como el nivel y
grado de disminucidn en el rendimiento cuantico maximo que presentan (Figura 3). En la
época humecda (Fig. 3a) en la especie del sotobosque, B. integrifolia, los niveles de
radiacion fotosintética activa permanecen entre 5 y 18 pmol m™? s™ durante todo el dia,
presentando esta especie bajas tasas folosintélicas, cercanas al punto de compensacion
luminico. En plantas del sotobosque no se pl‘es.cnto una disminucion en el rendimicnto
cudntico maximo (observado como un descenso de Fy/Fy en las hojas) permaneciendo la
razon I'y/IFm en valores superiores a 0.75 a lo largo del dia, recuperandose a cerca de 0.8 en
las Gltimas horas de la tarde. En contraste, plantas en los claros de las especies A.
grandiflora y M. quadrangularis recibieron niveles de luz superiores, alcanzando mayores
tasas dec fotosintesis y paré ambas especies, una disminucion importante después del medio
/dia en la razon Iy/Fy, disminucion caracleristica de una menor eficiencia en los FSIL. En la
época scca (Fig 3b) las tasas fotosintéticas méximas (5.84 + 1.2 pmol CO, m?s™") y la baja
en la cliciencia fotosintética mas importante a lo largo del dia para esta especie, con una
Fy/Fp de 0.61 £0.04 y 0.56 £ 0.03 entre las 13 y las 16 h, respectivamente, coincidieron
con los maximos niveles de luz en A. grandiflora (>1000 pmol m?2s™"). Asimismo, en la
eigpccic que sc halla en claros mas grandes, M. quadrangularis, las maximas lasas
fotosintéticas alcanzadas duplican las maximas en A. grandiflora (12.5 + 1.8 pmol CO, m

“1~ .o . 2 -l ,
s} se encontraron con los maximos niveles de luz (>1500 pmol m?s ). Ademas, es en este
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pcrl’ocloycn que Iy/Iiy disminuye a minimos entre 0.68 £ 0.02 y 0.71 £ 0.01 a las 13 y a las

16 h, respectivamente. Esle comporlamiento es similar a los observados en difcrentes

cursos diurnos (ver anexos). La recuperacion a valores mas allos, incluso con allos niveles
de luz en la larde, es mas rapida en esta especie que en A. grandiflora, aunque ambas se
recuperan complelamente en el periodo nocturno y para las 7 a.m. del dia siguiente, se
¢-cuentra el valor maximo de Iy/Fy sobre 0.8 registrado a las 7 a.m. el dia anlverior.

Finalmenle, para las dos especies de claros y en la época seca, se encontrd una disminucion

- imporlante de la conductancia estomatica a lo largo del dfa, llegando a un minimo de ca.'5

mmol m?s” alas 16 hen M. quadrangularis (I'ig 3b).

Se encontrd una relacion entre el nivel de luz al que estan expuestas cada una de las
especics en condicciones naturales y las tasas {olosintéticas maximas (Iigura 4). Si
suponemos que los maximos niveles de luz fuese el factor determinante del grado de

- disminucion en el rendimiento cuantico maximo que presentarian, los resultados sugieren

L. que entre M. quadrangularis 'y A. grandiflora -especies que ocupan los claros grandes y
i g
pequeiios, respectivamente- habria diferencia en la sensibilidad a exceso de luz y por lo

Ctanto, en la menor eficiencia del FSII que presentan hacia el mediodia (Iigura 5). Una razén

13 Fv/Fy mas alta en M. quadrangularis (Fig 5b), a pesar de estar someltida a lo largo del dia a

- miveles mayores de radiacion que A. grandiflora, sugiere que las hojas en esta Gltima son

mas sensibles a presentar un descenso en este parametro por luz en exceso, a pesar de estar
“aclimatadas” a las condiciones de luz en los claros. La menor eficiencia del FSII en las
especies de claros, en razén de la edad relativa de las hojas, muestra que en las mas jovenes
o apicales fue menor ¢l rendimiento cudntico maximo que en las basales, pcro

encontrandose nuevamente los valores mas bajos de I'y/Iy en A. grandiflora (Figura 5b).
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Diferentes pardmetros folosintélicos y metabélicos muestran las diferencias en la
capacidad de las diferentes especics para ocupar los ambientes de claros y del sotobosque
(Tabla 1). Mayores tasas dec folosinlesis, conductlancia estomatica, punto dc saturacion
luminico, conductividad hidraulica del xilema en los tallos, ademas del alto contenido de
nitrégeno junto a un bajo peso especifico foliar, son caracleristicas que en M.
quadrangularis tendrfan un importante valor adaptativo para la ocupacion de claros, en
comparacion con los menores valores en eslos pardmetros en A. grandiflora y B.
integrifolia. En A. grandiflora se encuentran, principalmente, tasas de asimilacion dec CO,
intermedias (5-6 pmol m” s') con puntos luminicos de saturacion bajos, junto a una
conductividad hidraulica del xilema inferior, asi como el menor contcnido‘ de nitrogeno
foliar. La especic del sotobosque, B. integrifolia, presenta una baja tasa fotosintética, los
mas bajos puntos saturantes de luz y de respiracién, el mayor contcnido de nitrogeno ai

como un peso especilico foliar intermedio y la menor conductividad hidraulica del xilema

(5.8 x 107 Kgs'm'MPa') como caracteristicas de las plantas que estdn ocupando

anbientes con limitaciones en el recurso luz. En las curvas A/Ci para un valor del Ci de

350 vpm (CO; externo en que se realizarén los experimentos) se estimaron unas tasas de

Apax de 8.5, 7.5 y 13.5 umol m? s para B.i., A.g. y Mq., respectivamente (Figura 6).
Comparando estas lasas con las Anay de la Tabla 1, se encuentra que la limitacién
eslomdlica para las mismas especies es de ca. un 42, 29 y 7%, respectivamente. Estas tasas
de A, de las curvas A/Ci comparéclas con las de plantas aclimatadas por 90 dias a plena
exposicion de luz solar (Tabla 3) indican que las limitaciones estomaticas no serian

importanles para que en B. infegrifolia y en A. grandiflora puedan alcanzarse tasas

fotosintéticas mayores, de 10.02 y de 9.06 pmol m™2s™, respectivamente.



Tabla 1. Carncleristicas fotosintélicas y metabolicas en las hojas de los juveniles de las tres
especics M. quadrangularis, A. grandiflora y B. integrifolia: Ama (folosintesis maxima),
PCL (punto dec compensacion luminico), PSL (punto de saturacion luminico), g
(conductancia estomdlica), K;, (conductividad hidraulica del xilema), N (nitrogeno foliar),
PEIF (peso especilico loliar). Cuando corresponde, los valores son medias (D) con n > 5.

Especie  Aumax PCL PSL £ K, N PEF

(umolm*s™") (mmolm?s™") (Kgs'm'MPa) (%) (gm?)

M g 125(1.8) 142(3) 650  98(8) 78.6% 107 385  38(5)
Ag  58(12) 86(2) 400  75(9) 224x10% 263 78(10)
Bi* 60(12) 42(1) 35 7205 58x10° 415  58(3)

* Amax ¥ PSL obtenida en esta especie en condiciones de laboratorio en curvas A vs RFA.
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Fotosintesis 3 rendimicnto cudntico maximo cn adultos

Los cursos diarios en adullos expuestos a plena exposicion solar muestran que los
niveles de radiacion maximos, son en promedio de ca. 1500 pmol m™? s, principaimente en
las horas del mediodia (Figura 7). A diferencia de lo que se observé en los juveniles de 5.
integrifolia bajo el dosel del bosque, en los adultos se encontraron tasas fotosintélicas
maximas de ca. 4-5 umol CO, m™ s, levemente inferiores a las maximas delerminadas en
los juveniles en condiciones de laboratorio bajo niveles de luz saturante en las curvas A vs
radiacion folosintética activa. Es probable que las menores tasas fotosintélicas en los
adultos entre las 13 y las 16 h esién relacionadas con la marcada disminucion en la
conductancia estomatica encontrada a lo largo del dia después de las 10 a.m. y que alcanza
los valores minimos dentro de este periodo con altos niveles de luz. En los adullos, bajo
niveles altos de radiacion, no se encontraron niveles de fotoinhibicion importantes,
permanecicndo Fy/Fy, en promedio, con valores altos y al medio dia con minimos
promedio alrededor de 0.72. Este parametro que indica el grado de [otoinhibicién en las
hojgas, se recupera rapidamente al atardecer y esta alrededor de 0.82 a las 19 h. Con
similares niveles de radiacion para los juveniles, en los adultos de 4. grandiflom y M.
qua?irangu/aﬁs las mayores lasas de [otosintesis al mediodia y en la tarde son comparables

a las encontradas en los juveniles en los claros. Ademas, los adultos en ambas especies

]

presentaron el mismo patrén de comportamiento estomatico observado en B. integrifolia,
oon una disminucion desde la mayor conductancia estomatica encontrada a media mafiana,
,.‘hsta Jas valores mas bajos entre las 13 y 17 hs, aunque sin alcanzar los minimos
‘E‘_legislrados para csla (ltima especie. En adullos de M. quadrangularis, las tasas de

{osinfcsis son superiores a las de otras especics, similar a lo descrito para los juveniles.
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Para hojas de adultos dc las especies pioneras, s6lo se presenta una leve disminucion

=spués de las horas del medio dia en la razdn Fy/Tym, en promedio entre 0.72 y 0.75 a las

16 y 13 I para A. grandiflora y M. quadrangularis, respectivamenle. Nuevamenle en las
hojas de A1, quadrangularis, al igual a lo observado con los juveniles de ambas especies,
- esla razon sc recupera mas rapidamente y alcanza, antes del inicio del periodo nocturno, los

.
it

valores mas altos a las 19 hs para un valor promedio de 0.82. Para A. grandiflora, el valor

de I'v/I'y a Jas 19 b solo alcanza a 0.75, aunque para la primera hora del dia siguicnte, la

o

- recuperacion por sobre 0.81 es alcanzada a lo largo del periodo nocturno. Resumiendo, los
“cursos diurnos de folosintesis y fotoinhibicion en juveniles y adultos de las especies en
condicciones naturales mucstran principalmente las diferencias que en los juveniles dcl
'solobosque se presenta respecto a las condicciones luminicas en los adultos de B.
(nlegrifolia. Asimismo, los niveles de luz que reciben las especies pioneras en los claros
pequeiios (4. grandiflora) y grandes (M. quadrangularis) son similares en los juveniles y en
los adultos. Se presentan tasas fotosintélicas relécionadas al nivel de luz del habitat que
ocupan (sotobosque y claros) y una disminucion en el rendimiento eudntico maximo en los

!

Juveniles de las especies pioneras.
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IFotosintesis y cficiencia cuantica de la fotosintesis en especics de distintos habitats del

bosquc

Los difcrentes paramctros cvaluados en las especies mucstran importantes
diferencias de acuerdo al ambiente que ocupan y a su grado de tolerancia a la sombra. En
general, como ya [ue descrito para los cursos diurnos de folosintesis y disminucion en el
rendimiento cuantico maximo, sc presentan grandes diferencias en los niveles de luz que
reciben las plantas en cada ambicente y como consequencia dce ello, bajas tasas fotosintéticas
y, al mediodia, una disminucion menor en I'y/[y en las plantas del sotobosque que en las
plantas dc los claros (Tabla 2). Para las dos especies en el solobosque, las tasas de
fotosintesis a las 9 y 13 I permanccen cercanas al punto de compensacion de luz, debido a
que los niveles de radiacion no llegan a superar los 12 uniol m?s! en este ambiente. Para
las especies en claros pequefios como A. grandiflora y una especie de las Melastomataceae,
tanto los niveles de radiacion que reciben como las tasas de fotosintesis a las 9 y 13 h son
infcriores a los valores en las especies dc claros mas grandes. Al.parccer, debido a-que
presentan una disminucion en la conductancia estomatica desde las 9 h (en estas tltimas
especies, las mas bajas en todos los grupos a las 13 h) seria ‘importanle la reduccion en las
conductancias estomaticas para alcanzar tasas de asimilacion mas altas.

Respecto a los niveles de fotoinhibicion qué presentan los grupos de especies, en las
plantas de claros pequeiios {ueron encontrados ;Ios valores mds bajos al medio dia en la
razén [Fv/Fy (entre 0.61 vy 0.66) y ligeramanlg mds altos en las especies de los claros
grandes (entre 0.64 y 0.73) a pesar de estar estas Gltimas sometidas a mayores niveles de
luz. Estos resultados contrastan con las plantas de las especies que crecen en la sombra, que

presentan al mediodia valores de [Fy/I'g mayores de 0.73 y 0.76.
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“Aclimatacidn fotosintética y eficiencia cuiantica de la fotosintesis en plantas expuestas -

a plena luz solar

Plantas de las (res especies en niveles intermedios de luz, al ser expuestas a mayores
niveles de radiacion solar, presentan diferentes grados de alleracion en el rendimiento
cudnlico maximo, con una rapida disminucion de la 1'azéln Fy/Fpm tanto a las 7 y alas 13 h
en los primeros dias de exposicion a plena luz solar, recuperandose lenta y progresivamentie
después (IFigura 8). Ll grado y extension mas importante de la fotoinhibicion (Fy/IFm no se
recupera después de la noche al valor de la mafiana anterior) se presen(é rapidamente en las
hojas de A. grandiflora, con una importante disminucion hasta 0.36 en la razon Fy/Fpg, muy
cerca de los niveles determinados en B. integrifolia, de sélo 0.38, minimos encontradas
para las 13 h del 3er dia de exposicion. Sin embargo, desde el primer dia de exposicion los
niveles de foloinhibicion para estas especies sonl notables, debido a que los minimos pasa
igual momento del dia solo llegaron a ser levemente superiores a estos, de 0.41 y 0.45, asi
como los valores minimos encontrados para las 7 h del dia 3, de sélo 0.46 y 0.58 para A.
grandiflora 'y B. integrifolia, respectivamente. Ademds, la notoria [otooxidaciom
(fotoblanqueo) en las hojas de A. grandiflora en la primera semana, proceso caraétcrizndb
por la pérdida del color verde y reemplazado por uno café-amarillo, sugiere que esta especie
[ué mas sensible a sufrir fotoinhibicién en comparacion con la especie tolerante a sombra,
B. integrifolia. En M. quadranguloris la disminucion en la razon Fy/[y ocurrid un poco
mas lenlamente, observandose un valor minimo de 0.53 a las 13 p.m. del dia 6,
recuperandose progresivamente a valores mayores. Ademas, los valores para las 7 h en este
parametro, siempre por arriba de 0.70, sugirien que la mayor recuperacién en cl periodo

nocturno de los cfectos foloinhibitorios en las hojas coincide con que el grado y extension
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de la fotoinhibicion ha sido mds leve en el periodo diurno. En eslas hojas de plantas

~expucslas de mancra repentina a plena Juz solar, también sc presentaron cambios cn la

fluorcscencia minima (o) y en cl angulo foliar. Para todas las especics sometidas a plena

- exposicion de luz, en los primeros dias, la [Fo tanto a las 7 como a las 13 h tiende a valares

. més altos que los determinados en las plantas al inicio del experimento, haciendose estable

|| desde el dia I8 en adelante, esto Gltimo igual a lo que ocurre con la razén [y/Iy. Sin

embargo, en A. grandiflora y B. integrifolia se observd una disminucion transitoria cn Io,

- con los minimos para las 13 h el 3er y 6to dia de plena exposicion, alcanzando con a ser

igual o levemente inferior a los valores para el mismo dia a las 7 h. Para todas las especies,

los valores de o del periodo diurno a las 13 h, fueron siempre iguales o ligeramente

superiores a los determinados después del periodo de recuperacion nocturno, a las 7 h.

Iin relacion al angulo foliar, se encontraron cambios muy marcados en la inclinacién

53"”1 de las hojas desde el inicio hasta el final del experimento. En general, las hojas los primeros
dias presentaban angulos foliares bajos entre 10 y 20° [Iistos cambian rapida y
notoriamente, presentando para el dia 18, en promedio, angulos de 70 y 80° de inclinacion
respecto al plano horizontal, disminuyendo en M. quadrangularis y A. grandiflora el
angulo foliar el dia 90 regresa a valores cercanos a los determinados al inicio, entre 22 y
20, respectivamente. En contraste, los [oliolos de las hojas de B. integrifolia no modiﬁcan
la posicion inclinada que alcanzan desde el dia 18 como respuesta al exceso de luz,
mantenicndose y pérmancciendo en ca. 80°. Como se disculird mas adelante, estos cambios

en las hojas hacen parte y rellejan tanto el dafio como la respuesta de aclimatacion en

“plantas al exceso dc luz.
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Plantas de Jas tres especies transplantadas a maceteros y llevadas inmediatamente a
laboratorio muestran diferentes respueslas fotosintéticas a la radiacion folosintética activa,
como son diferentes rendimientos cuanticos en condiciones de baja radiacién y grados de
fotoinhibicién asi como de disminucion en el rendimiento cuantico méaximo (Figuras 9, 10y
11). En las plantas de M. quadrangularis, sc encontraron las tasas lotosintéticas maximas
mis altas entre las tres especies, de ca. 8-10 pmol CO; m™ 5™ en comparacion con las
méximas en A. grandiffora (6-7 pmol CO3 m™ shyB integrifolia (5-6 pmol CO, mZs’).
In relacion con los niveles de luz con los que se alcanzan las mayores tasas fotosintéticas,
en Ja especie M. quadrangularis los valores por sobre 700 pmol m™ s estarian reflejando
el ambiente en que cstas plantas se encuentran en condiciones naturales, en claros grandcs,
con elevados niveles de radiacion a lo largo del dia (Figﬁra 4). A grandiflora y B.
i~regrifolia presentaron puntos de saturacion luminicos mas bajos, de ca. 400 y 300 'umol
m 25| respectivamente. Nuevamente, estos niveles de luz con los que se alcanzan las tasas
maximas de flotosintesis en ambas especies sugieren una relaciéon con los ambientes en que
eslas plantas se encucntran mas (recuentemente en el bosque montano tropical. Asimismo,
los mayores niveles de luz no provocan una disminucion en la eliciencia del FSII en M.
quadrangularis, pero en las p]antaé de las otras especies se encontrd una disminucion en la
razdn I'y/I'y principalmente en A. grandiflora, en que en niveles de luz de alrededor de
1500 pmol m™ s disminuyd a 0.60 (Figura 10). Las tasas de folosintesis en baja
radiacion, entre 0 y 80 pmol m? s, muestran un mayor rendimiento cudntico en A.

grandiflora y B. integrifolia, las que provienen respectivamente de claros pequeiios y dcl

- sotobosque, en comparacion a las plantas de claros grandes (Figuras 10 y 11).
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Fotosintesis y cficiencia cudntica de la fotosintesis ‘en plantas a lo largo del proceso de
aclimatacion a la luz

Desde el dia 0 hasta ¢l 90 dcl experimento a lo largo del proceso de aclimatacion, en
las plantas se encontraron cambioé en la eficiencia cuantica, tasas fotosintéticas maximas,
puntos de compensacion y saturacion luminicos. Las curvas de A vs radiacion fotosintética
activa en condiciones de laboratorio muestran como estos parametros fotosintéticos en las
plantas [ueron alectados por el exceso repentino de la tuz y por olra, como cambian y son
modificados por la respuesta de aclimatacion a la luz (Tabla 3). Para el dia previo de llevar
las plantas a plena exposicion solar, las especies de sombra, y parcialmente tolerantes a ella,
como son B. integrifolia 'y A. grandiflora, respeclivamenle, presentaron, a bajas
radiaciones, rendimientos cuanticos mas altos (0.050 y 0.056) que los determinados para la
especie M. quadrangularis, pionera o de sol (0.046). Sin embargo, bajo condiciones de luz
saturante, las tasas de asimilacion de CO; son superiores en esta Ultima especie (ca. 10

umol CO; m™ s") en comparacion a las encontradas en las dos primeras, de ca. 6-7 pmol

CO, m? s, Estos mismos pardmetros evaluados el dia 5 después de haber colocado las

- plantas a luz solar, presentan una importante disminucion en todas las especies. A bajos

Lo .., N . 2 - . ..
mveles de radiacidn [otosintética activa (0-100 pmol m™s™) tanto el rendimiento cuantico y

las tasas de [otosintesis son superiores en M. quadrangularis, con una considerable
disminucion, dc ca. 50%, en ambos pardmetros en las otras dos especies, llegando a ser el

primero de solo 0.021 y 0.026 para B. integrifolia y A. grandifiora, respectivamente. Sin

embargo, otros parametros como son los puntos de compensacion y saturacion luminicos o
;\b respiracion, no presenlaron cambios importantes en las plantas, permaneciendo similares
pil:

@ los dclerminados previo a plena exposicién solar.
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Para todas las especies, las tasas de asimilacién maximas bajo luz saturante, son
inferiores a las determinadas en las mismas plantas, 5 dias antes de ser expuestas a plena
luz solar. Incluso para el dia 18, las tasas de fotosintesis en B. integrifolia y A. grandiflora,
tanto limitadas como salturadas por luz ain permanecen por debajo de las enconlradas
inicialmente. Para este perfodo, los resultados indican que M. quadrangularis no muestra
una baja eficiencia en la fotosintesis por fotoinhibicion, presentando la mas alta eficicncia
cuantica, a baja radiacion, dc las tres cspecies (0.058) y ademas, las mayores tasas maxinas
de asimilacion, sobre ca. 13 pmol CO; m? s, probablemente gracias a una rapida respuesta
de recuperacion, aclimatacion y a la mejor tolerancia, en esta especie, de altos niveles de luz
caracleristicos de los claros. A los 45 dias, no se encontraron diferencias en las cficiencias
cuanticas y tasas de asimilacion a baja radiacion, presentando las tres especies pendicntes
iguales para las curvas de asimilacion. Ademds, otro resultado inleresante para este dia, es
que las curvas de A vs PAR (eatre 0 y 1800 pmol m™ s") son similares para las plantas de
las tres especies, alcanzandose tasas maximas de fotosintesis de ca. 9-10 pmol CO; m™s™
en B. integrifolia y A. grandiflora, mayores a las delerminadas previamente y comparables
a las enconlradas en M. quadrangularis para este periodo. Esla similitud en las curvas de

~similacton a baja y alta radiacion entre las especies no se encontrd para el dia 90 en el que

los valores de M. quadrangularis se separan un poco de los determinados en las otras dos

especics, presentando eliciencias cudnticas y tasas maximas de fotosintesis superiores. Un

resumen para las tres especies con los promedios de la eficiencia cudntica, los puntos de
compensacion y de saturacidn luminicos, las tasas de respiracion y las méximas tasas de

folosintesis a lo largo del experimento de aclimatacion fotosintélica se encuentra en la

Tabla 3.
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T"abla 3. Parametros fotosintéticos en las especies M. quadrangularis (Mgq), A. grandiflora
(Ag) y B. integrifolia (Bi) el dia 0, 5, 18, 45 y 90 de permanecer bajo plena exposicion solar.
Todos los valores (promedios en 3 plantas * d.e.) se midieron en las 4 hojas expandidas
mas apicales en las plantas, algunas de las cuales son hojas nuevas recientemente
desarrolladas, principalmente a 45 y 90 dias de inicio del experimento de aclimatacion (*).

Especie dia A Respiracion PCL PSL ¢
(umol COym? s7) (umolm?s") (mol CO,'mol ph)
0 10.22 £+ 0.50 0.45+0.15 235 ca. 700 0.046 £ 0.001
5 7.57+£0.34 -0.72 £0.22 2243 ca. 600 0.045 £ 0.002
]‘[q 18 13.05+048 -0.65 +£0.30 20+ 4 ca. 800 0.058 +£0.002
45% 7981022 -0.98 £0.26 17+4 ca. 700 0.059 £ 0.001
90* 1450+ 1.15 -1.90+£0.30 305 ca. 1000 0.062 £0.002
0 6.96 £ 048 -0.36 £ 0.20 9 :I: 3 ca. 400 0.056 £ 0.002 )
5 430 £0.40 -0.53 £0.15 10+ 1 ca. 350 0.026 £ 0.002
Ag 18 5.50+0.45 -0.77+0.18 20+6 ca. 400 0.034 £ 0.003
45* 8761037 -0.974+0.23 1514 ca. 550 0.058 £ 0.002
90* 9.06%1.13 -0.82 £ 0.40 23 +4 ca. 650 0.058 £ 0.001
0 6.08 £0.42 -0.34+0.16 4+1 ca. 300 0.050 £ 0.002
5 4,80 £ 0.20 -0.4010.18 lOV:l: 2 ca. 350 0.021 £0.002
Bi 18 5371047 -0.5240.13 11£5 ca. 400 0.035 +£0.003
45*% 1024 £0.24 -0.501+0,14 12+2 ca. 500 0.059 £ 0.001
90* 10.02+0.62 -0.54 £0.18 13+3 ca. 500 0.060 £ 0.002
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Tante log valares de las tasas de asimilacion (bajo luminacion constante en
diferentes niveles de radiacion a ticmpos de 0, 2.5 y 5 ) como las del rendimiento cudntico
maximo y su rccuperacion (en oscuridad a tiempos de 0, 2 y 12 h) sugicren que entic las
especies se presentan diferencias cn la capacidad de mantener allas tasas fotosintéticas y en
fa sensibilidad a presentar una disminucion en el rendimicnto cudntico méximo (Figura 12y

13). En cfecto, para el dfa 0, previo a colocar las plantas a plena exposicion solar, M.
“quadrangularis mantiene las tasas maximas de asimilacion (entre 8-10 pmol CO; m?s')a

. Yo largo del experimento a las 0, 2.5 y 5 h incluso a niveles luminicos muy superiores al

punto de saturacion para esla especie, que es de ca. 700 pmol m?s’ (FFigura 12a). Esta
| respuesta es dilerente en la otra especie que frecuentemente ocupar lugares abiertos, A.
grandiflora, la cual presentd una disminucion en las tasas de asimilacion mdxima (5-6
pmol CO, m™s™') que alcanza en los niveles de luz de 700 pmol m™s™ solo 1-2 pmol CO,

2 - . . . C e
m°-s alas 2.5y 5 hs de mantener las hojas en los mas altos niveles de radiacion (I'igura

A2b). B. integrifolia, la especie de sotobosque, no presentd a las 0 h al inicio de cada

~experimenlo bajo los diferentes niveles de radiacion, diferencias en las tasas de asimilacion,

f 2 - , . .,
~entre 5-6 umol CO,; m™s™, asi como tampoco una disminucidon de estas a las 2.5 y 5 hs de

- . ., 2o ., - .
tluminacion sobre tos 900 punol m™ s™, haciéndose menor la tasa asimilatoria para las 5 hs

en niveles de 1050, 1400 y 1750 pumo] m™s” de radiacion (Figura 12¢).

&
i
|

i

[En gencral, la disminucion en las tasas de folosintesis a las 2.5 y 5 h en A.
~grandiflora 'y B. integrifolia, estd acompaiiada por una menor conductancia estomélica en
los niveles mas altos de radiacidn, cierre estomatico que no se encontro en las hojas de M.

quadrangularis, en bajos o altos niveles de radiacion fotosintética activa.
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Figura 12. Tasas de [olosintesis (A) a 0, 2.5 y 5 hs (barras de izq. a der., respectivamente)
bajo niveles constantes de diferente radiacion fotosintética activa (PAR) en a) M.
guadmngulmis, b) A. grandifloray ¢) B. integrifolia antes de aclimatarse a la luz (dia 0).
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A lo largo del proceso de aclimatacion [otosintética, un resultado muy claro e
intcresante cs el relacionado al efecto sobre el rendimiento cuantico maximo que presentan
Jas hojas al permanecer 5 hs bajo los diferentes niveles de luz, asi como el patrén de la
recupcracion en oscuridad de las dilercntes especies (Figura 13). Antes de exponer las
plantas a luz solar directa (dia Q) se encontrd que las hojas menos alectadas son las de M.
quadrangularis, presentando a 1750 pumol m™? s por 5hs s6lo una leve disminucion en fa
razdn U'y/I'y que no alcanza a estar por debajo de 0.70, con una rdpida recuperacion sobre
0.80 cn el periodo nocturno (Figura 13a). En contraste, en A. grandiflora 'y B. integrifolia a
1}1(—:(“(];1 que el nivel de luz era mayor, es mds importante la baja en el rendimiento cuéntico
maximo, con una disminucion en ['y/Fym, en promedio, hasta 0.61 y 0.54, respectivamente.
En B. integrifolia, el proceso de recuperacion nocturno del valor de Fy/Fpy, resulté mas
lento e incompleto, alcanzando, 12 hs después de permanecer en oscuridad, sélo un valor de
0.63, mientras que en 4. grandifiora, este parametro se recupera hasta ca. 0.80 para las
hojas previamente sometidas al nivel mas alto de radiacion (Figuras 13b y c).
Posteriormente, a lo largo del expertmento de aclimatacion fotosintética, se realizaron
nuevamente este tipo de mediciones a los 45 y 90 dias de colocar las plantas a plena
exposicion solar. A los 45 dias, nuevamente para M. quadrangularis las (asas de
asimilacion a las 2.5 y 5 hs de inicio de la iluminacion en cada uno de los niveles de luz
permanccen cerca del valor determinado al tiempo 0 hs y son comparables a los méximos
del dia 0 (Figura 14a). En las olras especies, A. grandifiora 'y B. integrifolia, los resultados
mucstran que a lo largo del tiempo de exposicién a mayores niveles de luz, el patdn de

isminucion cn las tasas folosintéticas es difcrentc para estas plantas, respecto al descrito

ra cl dia 0.
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. : ‘o 2 -
n 1. grandiflora, sc cnconlraron tasas maximas entre 7-8 pmol CO; m™ s7,

mayorces a las determinadas en estas plantas antes de scr colocadas a plena exposicion solar.
Estas se mantiencn a Jas 2.5 hs similares a las delerminadas a tiempo 0 hs, pero disminuyen
alas 5 hs desde 8, 7, 6.5 y 6 pmol CO; m™? s a solo 2, incluso 0.5 pmol CO; m?2 5™ paré
los niveles de luz entre 700 y 1750 pmol m?s! (Figura 14b). Esta caida en las tasas de
asimilacion cstaria relacionada direclamente con una limitacion estomalica para el
intercambio gaseoso, debido a que la conductancia se hace cercana o 0 mol m?s™ a las 5 hs
de iluminacion en las hojas expuestas a altos niveles de radiacion. Como sera discutido
posteriormente, esle cierre cslomatico podria “avorecer una mayor reduccion en el
rendimiento cudntico cn plantas expuestas a altas intensidades de luz. Para B. integrifolia,
se encontrd una disminucion progresiva de las tasas fotosintéticas, desde 7-8 pmol CO, m™
s” en todos los niveles de radiacion al inicio del periodo de luz, hacia valores promedio de
ca. 4 pmol CO; m?s™ alas 2.5 hs y de ca. 2 pmol CO; m™ s para las 5 hs, exceplo para
hojas a 1400 pmol m™ s que presentaron para ambos periodos tasas de fotosintesis 2 pmol
CO, m?s"' mas altas que a 700, 1050 y 1750 pumol m™ s (Figura l4c). Estas menores
tasas [otosintéticas a las 2.5 y 5 hs, igual a como ocurre y ya ha sido mencionado en A.
grandiflora, estarian relacionadas con una menor conductancia estomatica a lo largo dcl

periodo de luz, principalmente a los niveles de radiacion sobre el punto de saturacion

i
i

luminico, pasando en promedio desde 80-120 umol m? s'a tiempo 0 a solo entre 10 y 30
|

mol m? s al final del periodo de iluminacion constante (5 hs). En resumen, las tasas de
fotosintesis mdximas son iguales o superiores a las determinadas 45 dias antes, en todas las
;plantas, disminuyendo progresivamente a valores maés bajos en los tiempos de iluminacion

de 2.5 y 5 hs, solamente en las Gltimas dos especies descritas.
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Figura 14. Tasas de fotosintesis (A) de hojas a niveles constantes de diferente radiacion
fotosintética activa (PAR) a 0, 2.5 y 5 hs (barras de izq. a der., respectivamente) en a) M.
quadrangularis, b) A. grandiflora 'y c) B. integrifolia el dia 45 de aclimatacién a la luz.
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En relacion con el grado de la fotoinhibicion que presentan las hojas de ecslas
especics, en cada nivel de tluminacion, los resultados indican que en M. quadrangularis sc
presenta un nivel de [otoinhibicién importante, a niveles intermedios de luz, con una I'y/I'y
de s(')lo (.55 y 0.60 cn las hojas que permanccieron 5 hs bajo 1050 y 1400 pmol m™s™
(Figura 15a). Valores bajos en Fy/I'y de 0.50 solo se encontraron en las hojas de A.
grandiflora expuestas al nivel mayor de radiacion (1750 pmol m?s™") y en B. integrifolia,
para esle mismo hivel de luz, esta disminucion no alcanza a ser menor de 0.63 (I'igura 15b
y 15¢). Ademas, en (odas las especies se observd una recuperacion nocturna a la
disminucion en el rendimiento cuantico maximo provocada por estos niveles de luz, en que
los valores de I'y/l'y son iguales a 0.70 o mas altos, incluso en las hojas que presentaron los
minimos 12 hs antes, al término del periodo de iluminacion por 5 hs.

Finalmente, a los 90 dias de plena exposicion solar, las tasas de asimilacion
maxima, en todas las plantas, son superiores a las encontradas a los 0 y 45 dias de
aclimatacion en M. quadrangularis, B. integrifolia y A. grandiflora (Figura 16a, b y c).
Asimismo, a las 2.5 lis permanecen altas y disminuyen levemente a las 5 his para los niveles

de radiacion mas aitos, solo en M. quadrangularis. En las otras dos especies, las Ay caen

e ca. 8-10 a menos de la mitad de estos, entre 2 a 4 pmol CO;, m?Zs! Exceptuando a B.

integrifolia, que presenta un valor minimo de I'v/Fy de 0.57 para el nivel mas alto de
radiacion, en las otras especies y en ninguna de las condiciones de luz disminuyd este
parametro, ya que los valores de I'v/I'y estdn por arriba de 0.70 o incluso son mayores.

Asimismo, en el periodo de oscuridad, todas las hojas muestran una recuperacion a valores

mas altos en I'y/I'y (Figura 17a,b,é).
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- Figura 15. Recuperacion del rendimiento cudntico maximo (I'y/Fum) en hojas de a) M.
quadrangularis, b) A. grandiflora y ¢) B. infegrifolia aclimatadas a la luz por 45 dias,
| después de 0, 2 y 12 hs en oscuridad (barras de izq. a der.) y haber permanecido
~ previamentc por 5 hs bajo el nivel de radiacién fotosintélica activa (PAR) sefialados en X.
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Figura 16. Tasas de fotosintesis (A) a 0, 2.5 y 5 hs (barras de izq. a der., respectivamentc)
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M. quadrangularis, b) A. grandiflora 'y c) B. integrifolia el dia 90 de aclimatacion a la luz.
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Figura 17. Recuperacion del rendimiento cudntico maximo (['y/Iyy) en hojas de a) M.
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2 y 12 hs en oscuridad (barras de izq. a der.) y haber permanecido, previamente, por 5 hs
bajo los niveles de radiacion fotosintética activa (PAR) sefialados cn el cje X.

80




Fotoproteccion: disipacion térmica de energia y cambios en Ia cficiencia de los FSH
Finalmente, en el proceso de aclimatacion a la luz en las plantas que por 90 dias han
permanccido a plena exposicion solar, al estimar el papel de la fotoproteccion (pigmentos
del ciclo de la xantofila) en la disipacién térmica del exceso de energia de excitacion en las
hojas, evaluando los cambios cn la cficiencia intrinseca de los FSH, después de 30 min. de
iluminacion, la mayor disminucion en F'y/F'y en Alchornea y en Brunellia, sugiere que en
eslas espccics se presenta la mayor disipacion por medio de estos pigmentos (Figura |8a).
En Montanoa se encontro una menor disminucidon en esle parametro, asi como la mas
rapida y complela recuperacion cn I'y/Fp después de iluminar las hojas por 20 min. con luz
del 10jo fejano. La cinética de estos cambios cn la cficiencia intrinscca de los FSI, bajo
altos niveles de luz, a pesar de que el patron es similar para las tres especies, muestra una
respuesta mas rapida en Montanoa, asi como la mayor disminucion en I'y/Iy para
Alchornea y Brunellia (Iigura 18b). Si se supone que la mayor disminucion en I*"y/17 esta
relacionada a mayores niveles de energia disipada, es posible estimar del total de la luz
absorbida que la fraccion disipada por esta via (I'v/Fp - I'v/F'm) en Montanoa es de ca.
23% y cn Alchornea y Brunellia, esta representa ca. 32 y 30%, respeclivamente. lfil:_cslas
plantas aclimatadas a altos nivceles de luz, la capacidad de disipar la energia en exccso por el
mecanismo de foloproleccion es mayor que en las no aclimatadas (I'igura 19). En estas
tltimas, se observd una menor disminucién en la razén en todas las especies, asi como
diferencias en la cinélica con la cual ocurren estos cambios (Figura 19b). I:n M.
guadrangularis, 1a disminucion en I'y/F'y es mds rdpida, como también mas completa la
recuperacion de IF'y/IF "y después de iluminacion con rojo lejano, presentando las plantas de

A. grandiflora 'y B. integrifolia la menor y mas lenta respuesta en los cambios de I""v/I"" .
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Figura 18. a) Eficiencia intrinseca de los FSII en hojas mantenidas en oscuridad (I'y/I'm),
'~ después de 30 min. de iluminacion (F'v/F'm) y 20 min. de recuperacion en luz del rojo
-~ lejano (Fy/Fy) y b) cinética de cambios en F'v/F'y en hojas de M. quadrangularis (M.q. »),
A grandiflora (A.g.V) y B. integrifolia (B.i. ™) aclimatadas por 90 dias a plena luz solar.
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Figura 19. a) Eficiencia intrinseca de los I'SII en hojas mantenidas en oscuridad (Fv/I'v),
después de 30 min. de iluminacion (I''v/I'y) ¥y 20 min. de recuperacion en luz del rojo
lejano (IFy/1°\) y b) Cinética de cambios en IF'v/F 'y en hojas de M. quadrangularis (M.q. ),
| A grandiflora (A.g.V)y B. infegrifolia (B.i. ¥ ) que no estan aclimatadas a plena luz solar.
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Respuesta de induccion fotosintética frente a incrementos cn los niveles de luz

Uno de los aspeclos mds intercsantes de evaluar en plantas expucstas a diferentes
condiciones luminicas, cs el relacionado a la respuesta o induccion fotosintética frente a un
cambio repentino y transitorio en fos niveles de luz. Pretendiendo caracterizar y comparar
esla respuesta en las especies, se realizo un experimento que consistié en mantener, previo a
la induccion fotosintética, las plantas en un nivel bajo de radiacion, de 50 pmol m?s’ por
30 min. incrementando a 500 pmol m™s™ y manteniéndolas a este nivel de luz por 10 min.
para regresar posleriormente al nivel inicial de 50 pmol m? s, Se midieron en forma
continua, diferentes parametros, entre ellos la respuesta a estos cambios en los niveles de
luz en las tasas de folosintesis, en la conduclancia estomdtica y en la concenlracion
subestomatica del CO, o C; (FFigura 20).

LLos resullados indican que entre las especies se presentan diferencias en la respuesta
a la induccion fotosinlélica debido a la rapidez con que se incrementan la asimilacion, la
conductancia estomatica y los cambios en el Ci [rente al nivel mas alto de Juz, encontrando
la mas baja en B. integrifolia, seguida por una levemente mayor en A. grandiflora y la mas
- alta en las plantas de M. quadrangularis. En las especies, el curso de induccion fotosintética
: varia desde un lento aumento sigmoidal de la [otosintesis neta en B. infegrifolia, hasta un
j incremento con forma de hipérbola en M. quadrangularis. A. grandiflora presentd un
comportamiento mas cercano a una respuesta sigmoidal. En la respuesta exponencial de M.
quadrangularis, la folosintesis aumentd en los priméros 60 seg. entre 60 y 80% de la Apax
determinada en cl estado estacionario al final de los 10 min. bajo el mayor nivel de luz y el
Ci exhibio una caida irregular en las dilerentes plantas (n=7) llegando a ser en algunos

casos de solo un 10 a un 30% (30-90 vpm), mientras que en otros fue de 60-70% (190-210
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vpm) de los valorces iniciales, eutre 320 y 330 vpm. Estas diferencias en la disminucion del
Ci estaban relacionadas a la conductancia estomadtica inicial que presentan las plantas,
encon.lréndose que las mayores paidas en el Ci se encontraron en aquellas hojas con baja
conductancia estomatica.

En la respuesta sigmoidal, la induccion fotosintética ocurre cn dos lases, una clapa
intcial rapida seguida por un aumento gradual y lento hasta la tasa fotosintélica de estado
eslacionario. Para las hojas de B. integrifolia y principalmente en A grandiflora que
exhiben esta respuesta sigmoidal de induccion fotosintética, el Ci no alcanzé en ninguna de
las plantas valores por debajo de 150 vpm, encontrandose frecuente la disminucion entre
valores de 170 y 220 vpm. Para la primera especie, se observd inicialmente una lcve
disminucion transitoria en la conductancia, permaneciendo ésta en ca. 25 mmol m™s™ a lo
Jargo de los 10 min. de luz a 500 pmol m™ s, asi como una lenta respuesta en el
incremento de las tasas de [otosintesis. Iista respuesta es mucho mas clara en las Gltimas
dos especies, incrementandose los promedios en la conductacia inicial de 25 a 50 mmol m™
s' en A. grandiflora y desde 50 a 75 mmol m™ 5™ en M. quadrangularis y las tasas de

fotosintesis desde 1 pmol CO; m™ s para ambas especies hasta 5y 6.5 pmol CO; m™ s,

respectivamente (Figura 20).

Finalmente, para todas las especies el aumento en la conductancia estomatica es
posterior al incremento en las tasas de fotosintesis y a pesar de que en conjunto las plantas
de una misma especic muestran un patréon de induccion fotosintético (hipérbola o sigmoide)
la respuesta exponencial de induccidon en plantas tanto de M. quadrangularis como A.
grandiflora estuvo asociada a conductancias estomaticas relativamente mayores, micniras

que la respuesta de induccion sigmoidal fue mas frecuente encontrarla en hojas que
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presentaban muy baja conduclancia estomatica inicial. Es decir, la velocidad o respuesta del
proceso de induccion folosintético estd mediada por la conductancia estomatica inicial en
las planlas en todas Jas especies en este trabajo.

Esta respuesta en las plantas frente a incrementos (ransitorios en los niveles de luz

se puede entender mejor evaluando la induccion folosintética, esto es, estimando el tiempo

necesario para alcanzar el 50% (Ts) y 90% (T9g) de la tasa maxima de fotosintesis en el

. estado estacionario en ¢l nivel mas alto de luz de 500 pmol m?s?! (FFigura 21a) asi como el

estado de induccion de la fotosintesis en las plauntas a diferentes tiempos de induccion

fotosintética 100, 300 y 500 seg., desde

el inicio de este mayor nivel de luz (Figura 21b). Las hojas de M. quadrangularis
presentaron los més cortos Tsg y Tog de las tres especies, llegando a ser de sélo de 42 -_F'l6 y
260 + 80 seg. (promedio * d.e.) respectivamente. Al igual que en esta especie, A.
grandiflora muestia un Tsg bajo (69 £ 26) pero un Tyy mds grande que el anterior, de 444 +
104 scg. (Iigura 21a). En general, estos tiempos de induccidon folosintética podrian
considerarse bajos en comparacion con los determinados en las plantas de B. integrifolia,
con un Tsy de 562 + 100 haciéndose. necesario para estimar este parametro, asi como cl Ty
(1000 + 1506) la realizacidon de mediciones adicionales con las plantas bajo el mayor nivel de
radiacion por periodos de tiempo de 20 min. para lograr que en esta especie se alcanzaran

las maximas {asas de fotosinlesis de estado estactonario a este nivel de [uz.
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Figura 20. Respuesta de induccion fotosintética (A 0 ) y de conductancia estomatica (gs A)

en hojas de a) B. integrifolia, b) A. grandiflora y c) M. quadrangularis frenlc a un
incremento por 10 min. (barra oscura en el eje X) de la radiacion fotosintética activa a 500
pmol m™s™" (la flecha indica el incremento y hacia abajo, el retorno al nivel de luz inicial).
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La variacion temporal del estado de inducpién de la folosintesis (EII") se compard en
los tiempos de induccidn fotosintética de 100, 300 y 500 seg. de inicio del periodo de
iluminacion de las hojas con 500 pmol m> s’ (Figura 21b). Las hojas de todas las especies
presentaron un incremento en el EIF con un mayor tiempo de induccién fotosintética,
siendo los valores de ElFyg y de ElFzp en M. quadrangularis y A. grandiflora
considerablemente superiores a los encontrados en B. integrifolia. Para el Elli5g9 en las dos
primeras especices, principalmente en M. quadrangularis, sc manticne cste valor cn ca. 1.0
solo levemente por sobre ¢l valor determinado en estas plantas previamente, de 0.91 + 0.06.
Este valor de 1.0 en B. integrifolia solo se alcanza en el tiempo de induccion fotosintética

antes mencionado, con un Ell' 299 superior al de Ell'sgq en las otras especies (Figura 21b).
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Figura 21. a) Perfodo de induccion fotosintética necesario para alcanzar 50% (Tsg) y 90%
(Tgp) de fa tasa de asimilacion de estado estacionario y b) Estado de induccidn folosintélica
durante la respuesta de induccion en fotosintesis al cambio de 50 hasta 500 pmol m™2s™ en
B. integrifolia, A. grandiflora 'y M. quadrangularis. (promedios + d.e. de 5 plantas/especie).
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DISCUSION
Plantas en sotobosque y claros en condiciones luminicas extremas limitantes y excesivas

Los bosques presentan ambientes luminicos complejos, dinamicos y heterogéneos.
Estos ambienles se originan por las diferentes vias de entrada de la luz -los que pueden
predecirse a partir de las condiciones climaticas y la hora del dia- siendo la estructura del
bosque la que produce los principales habitats de luz: 1.- El sotobosque, bajo el dosel
cerrado con pocos y muy pequeiios claros, en que toda la luz incidente se refleja desde o se
transmile a través de la vegetacion. 2.- Los claros pequeiios, formados por aperturas en el
dosel que permiten el ingreso de la luz solar directa, pero con un aporte menor de luz del
ciclo abierto. Y 3.- Los claros grandes, en que la luz solar directa y la del cielo abierto, sin
dosel, aportan la totalidad de la luz ambiental (Endler 1993).

Estos principales habitats corresponden con la caracterizacion del ambiente fisico
obtenida en los cursos diarios en el campo, en que se evaluaron diferentes variables tanto en
el sotobosque como en los claros del bosque montano tropical o selva nublada “La Mucuy”.
La radiacion es el pardmetro con mayores diferencias entre estos ambientes y en el qﬁe se
presenian las principales variaciones a lo largo del dia, tanto en la fotosintética como en
lotal. La dilerente cantidad de luz que llega al sotobosque y a los claros es también el
principal factor para explicar otras diferencias entre estos ambientes, como son la mayor
temperatura del suelo y del aire, asi como la menor humedad relativa del aire en los claros,
principalmente en las horas del medio dia. Por otro lado, la densidad o cobertura del aoscl
del bosque alecta la distribucion espectral de la radiacion, principalmente en el sotobosque.
lo cual incide cn los patrones de crecimicnto y desarrollo de las plantas (Smith 1982;

Chazdon y Fetcher 1984; Lee 1987; Comncll et al. 1997).
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Debido principalmente a la variabilidad en los habitats que ocupan las especies, esta
descrito que los ambiente de luz para las plantas son diferentes, incluso a nivel de las hojas
de un mismo individuo en juvenilcs de especies de darboles emergentes del dosel (Oberbauer
et al. 1988). Las implicaciones (isiologicas de esla variabilidad son importantes, debido a
que las hojas no pueden considerarse una poblacion [otosintéticamente uniforme, porque las
diferencias en la radiacion que reciben, individualmente, podria llevar por aclimatacion a la
Juz a diferencias importantes de algm‘]as caracleristicas folosintélicas. IEn relacion a csto, el
cfecto de cambios en la radiacion en especies de bosques tropicales sugicre que la respucsta
seria dependiente de la plasticidad que presenten Jas plantas (Mulkey et al. 19906). Fetcher et
al. (1983) en Cosla Rica, encontraron en Heliocarpus appendiculatus -una especic pionera
de claros grandes- que el crecimiento en altura se alecta de manera importante por el nivel
de luz, no asi en Dipteryx panamensis, una especie que ocupa preferencialmente claros de
menor lamafio. Asi mismo, en estas especies, el nivel de radiacion en el que se encuentran
afecta de manera diferencial la sobrevivencia, la biomasa, el grosor, peso especifico y
densidad estomatica de las hojas, mientras que la respuesta en la relacién raiz:tallo. [ue
similar para ambas especies al permanecer en diferentes niveles de luz, en sombra, sombra
parcial y plena luz solar (Fetcher et al. 1983). Al igual que ésle, la mayoria de los trabajos
que pretenden explicar cambios en las caracteristicas de las plantas para aclimatarse a
diferentes ambientes de luz (Bjorkman 1981; Anderson y Osmond 1987; Fecther et al.
1987; Chazdon et al. 1996; Huante y Rincon-1998) no consideran la luz en los claros como
un factor de estrés a pesar de las variacior‘;es espaciales y temporales en esle recurso para
plantas en ambientes luminicos ecologicamente contrastantes, como el sotobosque y los

claros (Le Gouallec et al. 1991).
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Fotosiutesis y eficicncia fotosintética en juveniles en el sotobosque y en los claros

Los juveniles de las especics ¢n este estudio, presentan importantes dilercncias en
los hiveles de luz en los ambicnles en que se encuentran en el campo, B. integrifolia en el
solobosque, A. grandiflora en claros pequefios y M. quadrangularis en claros mas grandes.
[stas especies -en los ambientes que prelerencialmente estan ocupando- poseen dilerentes
es[ralegias de regeneracién y con ellas, caracteristicas melabolicas y fisioldgicas que
permiten que ocupen diferentes habitats bajo las condiciones naturales de la sucesion del
bosque montano tropical. Para las plantas de B. integrifolia, cn cl sotobosque, la
caracteristica folosintética mas relevanle es lograr mantener positivaé las tasas de
asimilacion de CO; a lo largo del dia, tasas que aunque bajas y cercanas a 0 punol de'COz
m™ s, permitirian su supervivencia por largos periodos de tiempo, en condiciones
limitantes de luz. Esta capacidad de mantener un balance positivo de carbono se debe a que
las lasas de respiracion y los puntos de compensacion luminica son bajas en esta especie.
Estos pardmetros en B. integrifolia son mayores que los determinados para Decussocarpus
rospigliossi (Podocarpaceae), una especie tolerante a la sombra en sus estadios juveniles y
emergente del bosque primario montano tropical en Venezuela (Garcia-Nuiiez et al. 1995). -
Los valores de -0.25 y de 4.2 pmol m™? s de respiracion y puntos de compensacion
Juminica respectivamente, se encuentran dentro del promedio descrito para los juveniles de
diferc11lé§ especics de arboles (ropicales cultivadas bajo ca. 2% de plena luz solar, en

!
especies‘g‘que como B. integrifolia, son tolerantes a sombra en sus estadios juveniles y llegan
a ser e‘mergenles y dominantes del dosel: Aspidosperma cruenta (Apocynaceac) y
Tachigalia versicolor (Leguminoseae) en los bosques de tierras bajas de la Isla de Barro

Colorado en Panama (Kitajima 1994) o Pentaclet/ira macroloba (Mimosaceac) en cste (ipo
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de bosques en Costa Rica (Oberbauer y Strain 1986). Eslas tasas de respiracion y punto de
compensacion luminico son idénlicas a los valores determinados bajo condiciones
luminicas tipicas del sotobosque en dos especies de Ja Jamilia Dipterocarpaceac,
dominantes del dosel en su elapa -adulla pero contrastantes en su estrategia de regeneracion.
Las plantulas de Shorea leprosula, de rapido crecimiento y demandantes de luz (debido a
que necesitan radiacion directa para su regeneracion) presentan un comportamiento como
especie pionera, en contraste con Dryobalanops lanceolata, de lento crecimiento y que
puede sobrevivir un amplio rango de condiciones de luz desde sombra bajo el sotobosque
hasta incluso ocupar grandes claros del dosel (Zipperlen y Press 1996). La importancia que
tendria la morfologia que presentan las plantulas de los arboles de especies tropicales en las
bajas condiciones luminicas del sotobosque y su relacion con el desempeiio fotosintélico,
podria estimarse. Siendo similares morfol()gican‘lente, los juveniles de B. integrifolia y D.
lanceolata mostrarian una prolongada sobrevivencia y capacidad para la fijacion de carbono
en estos ambientes, gracias a que la arquitectura de su ramiflicacion esta dirigida,
preferencialmente, hacia el crecimiento horizontal de pocas ramas (datos no presentados).
Esto da como resultado un incremento en el area foliar de las plantas eh el plano horizontal

mas que el verlical, probablemente {avoreciendo la intercepcion de los flecos de luz y que

~podria conlerir una ventaja competitiva en los ambientes del sotobosque (Zippetlen y Press

1996). Iis probable que en los ambientes bajo el dosel cerrado del bosque, las especies con
bajas tasas de [otosintesis puedan maximizar el crecimiento al invertir y asignar sus
recursos en un desarrollo con una ramilicacion horizontal, mucho mas que con una
arquitectura para el desarrollo en altura. La importancia de la alometria y de estas

caracteristicas morfolégicas en las plantas del sotobsoque en el bosque nublado tropical no
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se han descrito, asi como tampoco la relacion de estas caracteristicas con el mejor
desempeﬁo fotosintético en ambientes limitantes por luz, en que sdlo los rayos de sol
aportarfan la mayor parte de la radiacion para la actividad fotosintética. Ista informacion
podria ser valiosa para comprender mejor la ecologia y la sucesion en especies con este tipo
de regeneracion, en ambientes con baja disponibilidad de luz -por la permanente neblina-
caracleristica de los bosques tropicales montanos (Bruijnzeel y Veneklaas 1998).

Por otro lado, las mayores lasas de [otosintlesis en los juveniles de las otras dos
especics, que sc encuentran ocupando preferenciaimente claros pequedios (A. grandifiora) y
claros mas grandes (M. quadrangularis) estarian relacionadas, directameﬁte, con la mayor
cantidad de luz que reciben en estos ambientes. Sin embargo, las diferencias encontradas en
las tasas mdximas de fotosintesis que se alcanzaron en los cursos diurnos entre estas dos
especies, ca. 5-6 para la primera y de ca. 10-12 'umol CO, m™ s para la segunda, podrian
explicarse por [actores y caracleristicas especificas diferentes en ellas, que favorecerian o
limitarian la maxima capacidad folosintélica (4,,a) en cada una de estas especies. Entre las
plantas Cj, la A, medida bajo luz saturante, temperatura 6ptima, humedad moderada y
presion normal de CO, ambiental, presenta un rango desde menos de 5 hasta por sobre 50
pmol CO, m?s! (Larcher 1995). Istas diferencias en la A,,,x entre las especies, ecolipos e
individuos es el resultado de diferencias en la cantidad y actividad de la maquinaria
bioquimica y fotoquimica de la fotosintesis (Caemmerer y Farquhar 1981) asi como en las
vias de difusion para el intercambio gaseoso, las que son afectadas por la estructura foliar
(Araus et al. 1986). Sin embargo, a pesar de las difcrencias anatomicas, metabdlicas y
fisiologicas que presentan las especies, ecolipos e individuos, el contenido de nitrégeno

_ foliar (N) se ha sugerido, [recuentemente, como el principal [actor en determinar las A €n
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~las plantas (Medina 1984; Tield y Mooney 1986; Chazdon y Field 1987). Esto apoya la

interpretacion de que ¢l N foliar lotal varia con la suma de los pasos bio y foloquimicos
basados en el N, etlapas que limitarian las tasas maximas de fotosintesis (Field y Mooney
1986). Tomando en cuenta que en las hojas de M. quadrangularis, el contenido de N foliar
de 3.8% es ca. un 30% mds alto que el 2.7% delerminado en las hojas de 4. grandifiora, y,
debido a que el contenido de N foliar es uno de los principales determinantes de la
fotosintesis (Lawlor 1993), es probable que parte de las diferencias en las tasas maximas de
asimilacion de CO, entre eslas especies que ocupan los claros en el bosque tropical
montano -asi como que las mas bajas se hayan encontrado en A. grandiflora- se expliquen
por el menor contenido de N foliar determinado en esla ultima especie.

A pesar de la importancia que podria tener el N foliar en determinar las 4,5 en las
especies, otros aspectos relacionados con el intercambiobgaseoso y la actividad folosintética
podrian estar jugando un papel limitante. En Jos cursos diurnos de fotosintesis realizados en
el campo, las maximas y minimas tasas de conductancia estomatica (gs) y de transpiracion,
asf como la relacion del patron diurno entre estds parametros, varia considerablemente y es
diferente entre las especies. En general, para los juveniles en cada uno de los ambientes
donde se encuentran, las maximas de conductancia se presentan entre las 0900 y las 1100
hs, manteniéndose a lo largo del dia en B. integrifolia y en A. grandiflora, disminuyendo
hacia y después del medio dia principalmente en M. quadrangularis. Sin embargo, para un
valor similar o menor de conductancia estomatica en M. quadrangularis, las altas tasas de
transpiracion y fotosintesis supetiores a las de A. grandiflora, sugieren para esta allima
especie, que una disminuciéon en la gs frente al incremento en la diferencia de presion de

vapor (DPV) en los claros a lo largo del dia, es probablemente una respuesta a nivel
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estomalico para evitar un déficil hidrico posterior por cambios en la humedad relativa. Isle

“patron de inlercambio de gases ha sido descrilo para dilerentes espccies en bosques

tropicales con alta sensibilidad en el control estomatico [rente a mayor sequia o DPV
(Medina et al. 1981; Meinzer et al. 1984; Aylett 1985; IHuc y Guehl 1989; Cavclier 1990;
Granier et al. 1992; T1uc et al. 1994). Ahora, un aspecto inleresante en la ocupacion de los
claros del doscl, es comprender como M. quadrangularis logra mantener al{as lasas de
transpiracion y dc fotosintesis a pesar de Ja disminucion en la conductancia estomalica?
Parte dec la respuesta podria estar en la considerablemente mayor conductividad hidraulica
en el xilema de M. quadrangularis respecto de la delerminada en A. grandifiora. Una
menor limitacion en la capacidad de transporte de agua en los tallos, permitiria que una
eépecie pionera en un ambiente con altos niveles de radiacion y una demanda evaporativa
alta, mantenga elevadas tasas fotosintéticas y transpiratorias a lo largo del dia, a pesar del
cierre parcial de los estomas y por esto, con una menor conduclancia estomatica. Para este
tipo de comportamiento y de caracleristicas transpiratorias, en el control estomatico y en las
tasas de [ofosintesis en juveniles de arboles del bosque montano tropical, esto permitiria
que una especie presente una mayor eficiencia intrinseca en el uso del agua (A/gs) que
podria llegar abser de un gran valor adaptativo en habitats expuestos como los claros

grandes y en aquellos individuos que alcanzan el estrato mas alto en el dosel del bosque,

como han sugerido Garcia-Nuiiez et al. (1995). Recientemente, se ha descrito, en especies

tropicales que colonizan claros, la importancia de las propiedades hidraulicas y de la

conductancia de la capa limite en la regutacion ambiental y fisiolégica de la transpiracion
(Meinzer et al. 1995). Esto corrobora lo que anteriormente se ha sugerido, en cuanto a quc

en plantas de especies pioneras que colonizan claros y por el microambiente de estos
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habitats, diferentes caracleristicas desacoplarian la regulacidén estomatica en las hojas de las
lasas de transpiracion -y también como consecuencia de esto- las de fotosintesis (Meinzpr et
al. 1995). Este podria ser ¢l caso en A. grandiflora, especic pionera que coloniza claros
pequefios, en que una menor conductividad hidraulica del xilema, baja tasa de conductancia
estomadtica, asi como moderadas tasas de iranspiracién y folosintesis, son f{actores que
podrian ser determinantes para el crecimiento entre especies que compiten por la ocupacion
de estos ambientes. La importancia de estos aspectos en la limitacién o modulacion de fa
capacidad de regeneracion de las especies de drboles, es un area poco desarrollada que
podria explicar el papel del transporte de agua, de las limitaciones estomaticas en la
fotosintesis y por tanto en la asinﬂlacién de carbono, en la separacion de los dilerentes
ambientes que prefcrencialmente ocupan las plantas en sus estadios juveniles, asi como en
la posicién relativa como especies pioneras o tardias en la sucesion del bosque tropical
montano. Respecto al transporte del agua, no es [cil explicar la relacién que entre la
estructura y la conductividad del xilema, con la vulnerabilidad a la cavitacién (embolismo
inducido por estrés hidrico) lo que interrumpe el (lujo de agua a través del xilema debido a
la entrada de aire en la columna de agua. Por ejemplo, manteniendo conslante el arca foliar,
un mayor nimero de conductos (vasos o traqueidas) en el xilema podrfa incrementar de
manera lineal la conductividad hidraulica (K;) y especifica foliar (K;). Si el area del xilema
‘es constante pero el nimero de conductos se incrementa, eéto podria incrementar la
conchnclividad especilica (K;). Estos parametros describen la estructura del sistema
conductor de agua (arquitectura hidraulica) que potencialmente podrian limitar el flujo del

agua hacia las hojas, limitando el comportamiento estomatico y el intercambio de gases a

niveles altos de radiacion (Tyree y Ewers 1996).
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In las tres especies seleccionadas para esle trabajo, la cstructura anatomica de los
elementos vasculares presenta dilerencias importantes, lo que en parle explicaria, la distinta
capacidad de conduccion de agua en sus tallos, estimado como conductividad hidraulica del
xilema. Se ha descrito para los elementos vasculares en B. inregr{folfa, M. quadrangularis y
A. grandiflora un numero clve poros por mm? de 26, 10y 3_,lun diametro medio de 91.5,
131.0 y 190.5 p y una longitud dc los elementos vasculares de 902, 221 y 659 p,
respectivamente (Pérez 1993). Asi mismo, los indices de vulnerabilidad, V (diametro de los
vasos/nimero de poros por mm?) y mesomorfia, M (vulnerabilidad x longilud de los
‘elementos vasculares) que pretenden relacionar la estructura anatomica con Jas
caracteristicas ecoldgicas de las especies, présentan valores de 63.5, 13.1 y 3.5 para Y y
419, 2.9 y 32 para M en A. grandiflora, M. quadrangularis y B. integrifolia,
respectivamente (Pérez 1989). El valor mayor de estos indices indica que es mayor la
aelaendel')cia de las condiciones ecologicas mesdliticas en las especies, y los valores mas
bajosv de vulnerabilidad, representarian un mecanismo de suministro de agua mejor y mas
seguro para las hojas en la planta. En una especie pionera como M. quadrangularis, con
elementos vasculares mas cortos y de menor diametro, seria menos probable que presentara
embolisﬁm inducido por estrés hidrico que en A. grandiflora, con conductos mas anchos y
considerablemente mas largos. Esto se debe a que en el continuo suelo-planta-atmosfera en
los claros, los elementos mas anchos y més largos colapsarian mas facil y rdpidamente
[rente a presiones negativas altas. Asi mismo, las dilerencias en el di;’unetro de los poros,

.caracleristico del xilema de cada especie, incrementaria el riesgo a sufrir cavitacién Cl; A.
grandiflora, por presentar conductos de poros mas grandes. Estas caracterislicas

relacionadas a la conductividad hidraulica en plantas tendrian como resultado que M.
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quadrangiilaris pueda ser mas competiliva en los ambientes de los claros que A.
grandiflora, similar.al comportamiento descrito de dos especies pioneras en comparacion a -
otras, més tardias en la sucesion del bosque (ropical en Isla Barro Colorado, Panama (Tyree
et al. 1998). Finalment;, estimar la importancia de la arquitectura hidraulica en la capacidad
de transportar agua en la raiz y en los tallos durante las diferentes etapas de vida de los
arboles, aéi como realizar estudios comparativos en plantas de especies pioneras,
intermedias y tardias de la sucesion en bosques tropicales, podria explicar las limilacioncs
ecologicas y [isiologicas de los mecanismos de transporte y de regulacion hidrica en la
distribucion sucesional de las especies, asi como en la adaptacion a diferenles regimenes de
luz (Tyree y Ewers 1996; Tyree el al. 1998).

En los cursos diurnos, hacia y después del medio dia los juveniles presentan la
reduccion mas importante en la razon Fy/Fy -indicando que la eficiencia foloquimica en las
;hojas disminuye en esle periodo por el exceso de luz en los claros- aunque es en este
peribdo del dia en que se presentan las maximas tasas fotosintéticas, principalmente en A.
grandiflora y en menor grado en M. quadrangularis. Este patron se explica si se tiene en
cuenta que en la disminucion del rendimiento cudntico de los I'SII “in vivo”, éste patron
podria'exp]icarse tambien como el resultado de una estrategia de fotoproteccion mas que
producto del dafio en las hojas (Anderson et al. 1997). Este comportamiento permite, a
pesar de la disminucion cn [y/[Fy, mantener unfOlnportamiento folosinlético adecuado en
ambicntes con niveles altos de luz, como se ebentré en condiciones naturales en las tasas
de fotosintesis en los juveniles de A. grandiﬂofci y M. quadrangularis. Ademas, este ilivel
diurno de disminucion en el rendimiento cudntico maximo (fotoinhibicion) es transitorio y

por lo tanto, no significaria una rcduccion permancnte en la cliciencia folosintética de los
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| I'S1l en las plantas cuando estdn aclimatadas al nivel de [uz en los claros. Lsto sc inficre de
la recuperacion parcial de este parametro que se observa en las horas de la tarde y en la
recuperacion total que ocurre en ¢l periodo nocturno, hasta los maximos valores de T'y/I'm
determinados a primera hora de la maiiana anterior. Estos resultados sugieren que en
juveniles de arboles tropicales que crecen en ambientes con alta radiacidn, a pesar de gue
oresenten una pérdida diurna de eliciencia fotosintélica, esta fotoinhibicion no es
“irteversible ni letal cuando las hojas estan aclimatadas y se han desarrollado bajo
condiciones de plena exposicion solar. Estos resultados son similares a los descritos para
juveniles en cinco especies de dosel de arboles tropicales de Costa Rica y Puerto Rico
(Castro-et al. 1995). Estos autores sefialan que una fotoinhibicion crénica no seria frecuente
en las plantulas dc arboles del dosel de bosques Huvios.os tropicales, excepto cuando la
disponibilidad de agua o de nutrientes (p. ej. N) fuera limitante. Esta conclusion se basa en
que de las cinco especies, la Ginica que muestra sintomas de fotoinhibicion irreversible es
Dipterix panamensis (especie emergente del dosel que alcanza hasta 50 mts de alto)"que
bajo condiciones de crecimiento de sombra y de sol presentd la misma concentracidn de
nitrogeno  foliar, mientras que en las otras especies bajo sol se incrementd
signiflicativamente la concentracidén foliar de nitrégeno y no, presentaron sintomas de
fotoinhibicion de la fotosintesis (Castro et al. 199.5). Bajo diferentes niveles de radiacion, el
electo del nitrogeno sobre el aparato fotosintético pareciera estar involucrado en cambios de
la concentracion de proleinas solubles, la actividad de la Rubisco y el contenido de

carolenoides totales en Jas hojas (Bungard et al. 1997).
En este trabajo, la disminucion mas importante y prolongada en Fy/IFy en las hojas

de A. grandiflora, sugicre que entre las especies habria diferencias en la sensibilidad a
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presentar foloinhibicion de la fotosintesis frente al exceso de luz. Esta mayor y mas
prolongada reduccion en ['y/I'y entre medio dia y en las primeras horas de la tarde en
:planlas que preferencialmente ocupan claros pequefios (0.56-0.61), en comparacién con la
menor y mas breve disminucion (0.68-0.71) en las hojas de plantas que se encuentran en
cléros mas grandes -incluso bajo mayores y mas prolongados periodos de altos niveles de
radiacién- es un patrén descrito para diferentes especies tropicales en bosques de Papua
New Guinea (Lovelock et al. 1994). En este, sc encontrd que el mayor grado de
foloinhibicion ocurre en las especies parcialmente tolerantes a sombra pero que se
benelician de los claros -como ocurre con A. grandiflora- con valores inferiores de Fy/I'pm
al medio dia (0.60-0.68) en comparacidn a las pioneras, intolerantes a sombra (0.64-0.77) -
como es el caso de M. quadrangularis- especialistas en la ocupacion de los claros grandes.
Finalmente, debido a la similitud en las cspecies a primera hora de la mafiana de los
rendimientos cuanticos maximos y muestran una completa recuperacion nocturna a pesar de
que los minimos diwrnos de Fy/Fyp son diferentes (entre 0.56 y 0.68), esto sugiere que no
habria diferencias en el grado de recuperacion a la fotoinhibicion entre los juveniles de
aquellos arboles del bosque montano tropical que ocupan prelerencialmente claros mas
pequeiios y olros, los pioneros, especialistas de claros grandes. Sin embargo, los resultados
del experimento de aclimatacién fotosintélica en plantas bajo plena exposicion solar
sugieren que esta separacion en los ambientes y el tipo de claro que preferencialmente
ocupa cada especie se explique por diferencias: 1) en la mayor sensibilidad en A.
grandiflora a presentar fotoinhibicion y por lo tanto, bajo condiciones de exceso luz, a una
mayor disminucion en la eficiencia fotoquimica de los I'SII, y una 2) mayor tolerancia cn

M. quadrangularis para permanecer y ocupar los claros de mayor tamafio.
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En los resultados que muestran las tasas de fotosintesis en las plantas de las (res
especics en cada uno de los ambientes de sotobosque y de claros a lo largo del dia (I'igura
4) son claras las diferencias en los niveles de radiacion y dellltl'O de las especies que ocupan
los claros, en las tasas maximas de asimilacion de CO;. Las mayores tasas de lolosinlesis
que alcanzan las plantas de M. quadrangularis sugieren que los niveles de la disminucion
en la eficiencia fotoquimica de los FSII (fotoinhibicidn reversible) en esta especie no serian
delerminantes en afectar a las plantas y la tasa de folosintesis maxima. Por otro lado,
probablemente una mayor proporcidn de la luz absorbida podria estar siendo ulilizada a
través del proceso loloquimico. [l significado fisiologico de que una especic bajo
condiciones de exccso de luz presente allas tasas folosintélicas a lo largo dcl dia y que por
medio dc esta vié de desexcilacion, una parte imporlante de la energia luminica que reciben
las hojas sea “disipada”, se evile una fotoinhibicion mayor de Ja fotosintesis y un dafio en
los I'SII sera discutido posteriormente (denltro del contexto de la ecologia de regeneracion
en las especies de arboles) como uno de los mecanismos y/o adaptaciones fotosintéticas que
presentarian plantas pioneras, especialistas en y para la ocupacion de claros. Ademads, un
resultado que indica diferencias entre las eépe’cies en la susceptibilidad a sufrir una
disminucion en la eficiencia fotosintélica, es el menor rendimiento cuantico maximo que
presentan las hojas en las plantas al medio dia en relacion con la edad de las hojas (Figura
5). Nuevamente, los valores mas bajos de Fvy/Fy entre las tres especies se encontraron en las

hojas mas apicales, jovenes y recién expandidas en las plantas de A. grandiflora alcanzando

a ser inferiores a 0.60. Seran discutidas mas adelante las implicaciones de estas dilerencias
entre las especies que ocupan claros, en relacion la asimilacion potencial (ganancia) de

carbono y sus consccucncias para la regeneracion,
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Fotosintesis y eficiencia fotosintetica en adultos de las especies

A diferencia de los resultados discutidos para los juveniles, en ¢l ambicnte donde se
encuentran las plantas en ¢l bosque, en los cursos diurnos para los adultos de las tres
especies es similar el patrén o comportamiento dé las variables evaluadas en las hojas bajo
plena exposicion solar (PAR, folosintesis, (ranspiracion, conductancia, fotoinhibicion).
Nuevamente, las maximas tasas de asimilacién.de CO, las alcanzo M. quadrangularis,
duplicando los valores maximos en las otras dos especies. Las bajas tasas de fblosintesis
maximas en los adultos de B. infegrifolia y A. grandifiora (similares a las determinadas en
los juveniles provenientes del sotobosque o de los claros pequefios donde se encuentran en
condiciones naturales, respectivamente) {ue un resultado inesperado, ya que en general las
lasas folosintéticas deben ser mayores en plantas adultas por estar expuestas a mayores
niveles de luz, una entre varias de las diferencias establecidas para hojas de sombra y de sol
(Bjorkman 1981; Osmond y Chow 1988). Un proceso que podria estar afectando la funcion
fotosintética de las hojas del dosel en [os adultos de estas especies, y explicar eslos
resultados, es el envejecimiento foliar, lo que tendria en el dosel siempre verde de los
arboles que presentan multiples clases de edades de las hojas, un impacto significativo en la
wistribucion potencial de asimilacion de CO, (Schulze et al. 1977; Nebel y Matile 1992) en
las que la fotosinlesis, la respiracion y el contenido de nitrégeno disminuyen con el
incremento de la edad (Teskey et al. 1984; Brooks et al. 1991). Como sera discutido
ampliamente mas adelante, es probable que la prediccion de Bazzaz (1979) de una menor
Rexibilidad fisiologica en las especies tardias en la sucesion -debido a que en los ambicnles
tardios en la sucesion la vériabili;]ad ambiental es menor- no explique, al menos en la

especic que crece cn el ambicnle eslable del solobosque, B. infegrifolia, una limitada
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capacidad intrinseca para la aclimatacion fotosintética frente a altos niveles de luz cuando
esla expuesta a plena exposicion solar, en claros o como emergente en el dosel. En las
planlas tolerantes a sombra, esta capacidad supuestamente limitada de aclimatacion a la luz
podria mas bien estar reflejando una restriccion entre hojas desarrolladas en el sotobosque y
una rapida aclimatacion a lo largo de gradientes luminicos provocados por la formacion de
claros (Naidu y Delucta 1997; Niinemets y Tenhunen 1997). En este tipo de plantas, las
limilacioneé para presentar una respuesta de aclimatacion mas {avorable {rente a mayores
niveles dc radiacion podrian en parte estar involucrando factores relacionados
indirectamente a la actividad fotosintética, como son unas relaciones hidricas adversas,
-omo lo sugieren las bajas conductancias estomaticas y las tasas de transpiracion en las
“plantas en el periodo de mayor radiacion. Como fue discutido para los juveniles, estas
limitaciones en el intercambio gaseoso podrian ser una consecuencia indirecta y explicarse
por la baja conductividad hidraulica del xilema en los lallos de estas especies.

A dilerencia de los resultados encontrados de las tasas maximas de [otosintesis, a lo
largo del dia los niveles de reducccién en el rendimiento cudntico maximo en las hojas de
las tres especies son comparables, inclusive para las horas de mayor radiacidn, en que la
razon I'y/I'yy permanece por encima de 0.70. Esto sugiere que en los adultos, al menos en
las hojas expuestas del dosel, las tres especies no presentarian una disminucion de la
eficiencia [otosintética ni dafio en los FSII provocado por exceso de luz. Uno de los
mecanismos para evitar el exceso de luz en plantas que crecen al sol consiste en que las
hojas presentan una mayor inclinacion vertical o dngulo foliar. En los adultos de estas
especies, una menor disminucién en el 1'elldi111ieﬁto cuantico maximo podria explicarse a

que en las hojas desarrolladas, maduras y grandes, en ramas del dosel expuestas al sol, al
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presentar  prelerencialmente  una  posicion v.erlical, recibirfan menos  radiacion
principalmente al medio dia, observandose por lo tanto sélo una leve disminucion en I’V/l7r\.1
en eslas hojas. Esta menor disminucion en Fy/Fym y al parecer, una sensibilidad menor a
presentar fotoinhibicion en los adultos que en los jiuveniles de las mismas especies, eslaria
indicando que las hojas de los arboles del dosel -desarrolladas bajo condiciones luminicas
de exceso de luz- se encontrarian aclimatadas a los altos niveles de radiacion, presentando
una regulacion de las reacciones luminicas de la fotosintesis bajo estas condiciones, con un
balance entre los procesos relacionados con la asimilacion, la proteccion y el dafio que
parlicipan en una respuesta integral de aclimatacion fotosintética y de fotoproteccion en
plantas bajo alta radiacién (Demmig-Adams 1990; Horton et al. 1994; Long y Humphries
1994; Osmond y Grace 1995). Se discuten mds adelante eslos aspectos que participan en las

hojas del proceso de aclimatacion folosintélica en plantas bajo altos niveles de radiacion,

asi como las respucslas fotosintélicas a la foloinhibicion y a la {otoproteccion.

Fotosintesis y eficiencia fotosintética en las especies en diferentes ambientes del bosque
Entre las plantas estudiadas, en los diferentes ambientes (sotobosque, claros
pequeiios vy grandes) las diferencias entre las especies en las tasas de conduclancia
eslomalica, de fotosintesis y en el grado de disminucion del rendimiento cuantico maximo,
sugicren que la fisiologia fotosintética de las plantas determinaria la posicién de las
especies en la sucesion o ambiente caracteristico en el que preferentemente se encuentran
en el bosque. Las especies en los estados iniciales de la sucesion en bosques montanos
tropicales, calalogadas como pioneras especialistas en la ocupacion de claros (.

quadrangularis, Piper sp. (Pipcraceac) y una especie arbustiva, Rubus sp. (Moraccac),
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1;1‘esellla1.‘011 las mayores tasas de asimilacion de CO, y disminucion en Iy/Fm
(Foloinhibicién reversible) en comparacion con los determinados en los otros ambientes del
bosque, principalmente las encontradas en los claros pequefios. Los maximos en las tasas de
fotosintesis y de conductancia en la especie pionera M. quadrangularis, podrian estar
asociadbs con una alta capacidad.competitiva en la absorcion y pérdida de agua de esta
especie en relacion a las otras dos especies con que se compar6 en su ambiente natural. Se
han descrito altos valores de gs en distintas especies pioneras en otros bosques tropicales
(Chiarclio et al. 1987; Alexandre 1991; Dolman et al. 1991; Iluc et al. 1994) aunque los
valores de conductancia en €slas ultimas son superiores a los encontrados en este trab‘ajo.

Sin embargo, como grupo, éste no fue el comportamicnto de las especies pioneras en los
claros de diferente tamafio, ya que al presentar gs similares a las determinadas en las

especies del sotobosque -con una reduccion importante hasta valores muy bajos al medio
dia- sugiere que en plantas con raices superlficiales, una desecacion de las capas superiores
del suelo por la falta de lluvias en el periodo en que se realizaron estas mediciones en enero
(sequia) explicaria las bajas gs encontradas en todas las especies de claros. Una desecacion
localizada en las capas mas superiores del suelo puede llevar a que se reduzca la
conduclividad hidraulica en las plantas, probablemente a través de un incremento en la
resistencia hidraulica en la interfase suelo-raiz (Granier y Colin 1990) y explique por qué al
mediodia son menores y mdas bajas, las tasas fotosinteticas en las especies de los claros
grandes (Piperaceae y Moraceae) que las determinadas en las primeras horas de la maiiana.
A pesar de que, aparentemente, entre las plantas en claros de diferente tamafio no
habrian grandes diferencias en el grado de [otoinhibicion al medio dia, en las especies de

claros pequefios (A. grandiflora y una especie de la familia Melastomataceae), los valores
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mas bajos de Fy/Fy en las plantas de hébilats con menores niveles de radiacion a lo largo
del dia que en claros grandes, podria indicar que en eslas especics, con lasas fotosintéticas
moderadas en ambientes con altos niveles de radiacion, se presentaria al mediodia una
mayor reduccion en las lasas de asimilacion de CO,, en el rendimiento cuantico maximo y
en la eficiencia fotoquimica de los FSII (Krause 1988; Demmig-Adams ct al. 1989; Adams
et al. 1990) en comparacion a las especies pioneras, especialistas en la ocupacion de claros
grandes. Sin embargo, esta mayor disminucién al medio dia en la razon Fy/Fpm también
podria estar indicando que en estas plantas habria una mayor capacidad de disipacion, como
calor, de la energia luminica en exceso (en el que participarian las xantofilas) debido a que
~sta disminucion en la eficiencia fotoquimica de los FSII, en este caso, se podria relacionar
‘a una foloinhibicion reversible por fotoproteccion (Osmond 1994; Anderson et al. 1997).
En las especies pioneras, en claros grandes durante el periodo de sequia mas caluroso del
dia, una notable disminucion en la conductancia estomatica podria provocar limitaciones en
el intercambio de gases en las hojas y explicar la reduccion en las tasas de fotosintesis.
Debido a que la asimilacion de CO; es el mayor “sumiderb” para la energia de la radiacion
solar absorbida, si el intercambio gaseoso se restringe cuando la conduct;ancia estomalica se
reduce, los cloroplastos pueden estar sometidos a un exceso de energia al medio dia, dando
como resultado una regulacion descendente de la [otosintesis (Demmig-Adams et al. 1989;
Krause y Weis 1991), inhibiendo la asimilacion de CO; bajo luz saturante y provocando el
grado de fotoinhibicion determinado en las plantas en los claros. Finalmente, los cambios
diurnos determinados en los parametros de fluorescencia en estas especies estan en el rango
de los valores dcterminados para condiciones similares de radiacion en especies lropicales

con distinlas caracleristicas en cuanto al ambiente que preferencialmente ocupan, sean
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tolerantes a sombra del sotobésque (Le Gouallec et al. 1991) o pioneras, intolerantes a
sombra y especialistas en claros (Loyelock et al. 1994) con fenologias foliares diferentes en
plantas caducifolias o siempreverdes (Joshi 1995). Los resultados en este trabajo y los
citados, destacan la importancia de la metodologi de la fluorescencia de la clorofila a como
una herramienta valiosa para estudiar en plantas la respuesta folosintética a la radiacion y

comprender mejor en la sucesion, la ecologia de regeneracion en los bosques tropicales

(Ball et al. 1994).

Eficiencia cuantica y aclimatacién fotosintética en plantas expuestas a plena luz solar

IEn plantas que han permanecido a niveles moderados de luz, la exposicion repentina

a plena exposicion solar produce en las hojas una inmediata reduccion en la eficiencia
fotoquimica de los I'SII (observado como una menor Fy/Iy) con una disminuciéon mucho
mas rapida y mayor en este parametro -por tanto, una baja mas importante en el rendimiento
cuantico maximo- en A. grandiflora y B. integrifolia, especies mas [recuentes como
juventles en los ambientes parcial (claros pequefios) o totalmente sombreados (sotobosque)
del bosque montano tropical. En M. quadrangularis 1a disminucién en Fy/Fy es mds lenta,
menos abrupta, alcanzando fos valores minimos tres dias mas tarde, cuando esta razén en
las otras especies progresivamente ya se recupera a valores mas altos de los minimos
determinados en ellas, previamente. El primer dia de exposicion a plena luz solar en todas
las especies, con la disminucion en Fv/Fy a las 13 h, se presento un notable incremento en

1 Fo (fluorescencia minima), aunque menor en M. quadrangularis. Este incremento en [0
indicarfa la inactivacion de los centros de reaccion de los I'SIl a nive} del cloroplasto en las

hojas, debido a su saturacién por exceso de luz, lo cual hace que se mantengan
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“permanceniemente cerrados” con una quinona cstable en el estado Qa. (Stelik et al. 1991).
En general, a lo Jargo de los 90 dias del experimento, para ambos parametros, esle patron
encontrado a las 13 p.m. se invierte despucés que las plantas permanecen 12 h en oscuridad,
es decir, en las mismas hojas se encuentran a las 7 a.m. valores mds bajos o iguales para o
y mas altos para I'y/I'; que los determinados al lﬁedio dia.

A pesar de las dilerencias entre las especies en el grado de la foloinhibicion inicial
por la exposicion repentina a un mayor nivel de radiacion (I'yv/I'yy no sc recupera cn cl
periodo nocturno a los valores de la mafiana anterior), los minimos dc¢ I'v/Fy en los
primeros dias son seguidos por un periodo de recuperacion y aclimatacion al régimen de
alta radiacion. IEn Alchornea y Brunellia, las tasas de recuperacion a la {otoinhibicion son
similares, con los minimos diurnos de Fy/I'm y los valores de Fo progresivamente mas altos
a lo largo del tiempo, tanto a las 7 a.m. como a las 13 p.m., parametros de fluorescencia
que a 18 dias de inicio del experimento son comparables entre las especies, con solo una
leve disminucion al medio dia. Respecto a los cambios en o, se ha postulado que la
{luorescencia minima reflejaria, tanto el tamaiio de la antena de clorofila como la magnitud

e [a constante para la reaccién o tasa de desactivacidn (érmica (Kp) en los centrbs de
reaccion de los I'SII inhibidos en los cloroplastos (Krause y Weis 1991) uno de los
principales mecanismos a nivel de los cloroplastos para “desactivar” los pigmentos
excitados por luz, principalmente para regresar las moléculas de clorofila al estado original,
no excitado. Los valores de o en los primeros dias de plena exposicion solar en B.
integrifolia y principalmente en A. grandiflora -asi cmﬁo el deterioro de algunas de las
hojas o muerte de parte del tejido foliar en esta altima especie- podria relacionarse con el

dafio provocado por el exceso de luz en los centros de reaccion de los ISII. Esta leve
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reduccion 2n FFo se explicaria por el efcclo en el tamafio de Ja antena de clorofila en los
cloroplastos y que se manifiesto morfolégicameﬁle en las hojas por medio del fotoblanqueo
) dégradacién de fa clorofila. Por el contrario, un incremento posterior en o y su
estabilizacion en valores que duplican los iniciales hasta el {inal de los 90 dias, acompaiiado
de una ligera reduccion en Fy/I'y al medio dia -debido a una disminucion en Fy- sugiere
que en la aclimatacion a altos niveles de radiacion en estas especies podrian estar
involucrados procesos de foloproteccion o al menos de tipo regulatorio, como seria el
postulado para los pigmentos del ciclo de las xantofilas, disipando estos el exceso de
energia de excitacion en las hojas (Oquist et al. 1992).

En un estudio similar, en plantas que han permanecido en la sombra, se comparé {a
aclimatacion a mayor radiacion en cuatro especies de arboles tropicales caracteristicos de

diferentes ambientes de luz (Lovelock et al. 1994). La plena exposicion solar dio como

resultado una inmediata disminucion en la razon Fy/Iy, disminucién mas importante en Jas

especies del género Barringtonia, tipico de los ambientes sombreados. Esta disminucion en
I'y/I' contintia a una velocidad menor por cuatro dias y empieza a recuperarse a partir del
5° dia en todas las especies. En base al valor determinado previo a la exposicion a plena luz
solar, las tasas de recuperacion y el incremento de Fy/Fy después de 21 dias es mayor
(85%) en las especies caracteristicas de ambientes con més altos niveles de luz en los claros
del bosque (Endospernum sp.) y de ambientes costeros soleados (Ternminalia catappa) en
comparacion al 65% en especies de ambientes sombreados del solobosque (Barringtonia
calyptrocalyx) o sin recuperacion, como en Barringfonia sp. nov. (Lovelock et al. 1994).
Asi mismo, Kamaluddin y Grace (1992) estudiaron la aclimatacién a altos niveles de

radiacion en hojas de plantulas de Biscliofia javanica -un arbol del bosque tropical en Asia-
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en plantas por cl exceso repentino de luz (Thayer y Bjérkman 1990; Demmig-Adams y
Adams 1992; Demmig-Adams 1995). Sin embargo, a pesar de estas diferencias en el grado
de la fotoinhibicion inicial en las plantas, las tasas de recuperacién y el nivel de
disminucion en I'y/[Fy a las 7 am. y las 13 p.m. después de 18 dias son comparables entre
las especies y es leve la disminucién diurna en esta razon, haciendose progresivamente mas
altos los valores de Fy/Fyp después del periodo de recuperacion nocturno hasta el dia 90.
Estos resultados sugieren que en condiciones naturales, independientemente del habitat que
ocupen estas especies y dcl grado de foloinhibicidn que presenten, las plantas se
aclimatarian fotosintélicamente frente al incremento en los niveles de luz, incluso
“parcialmente, en hojas que ya estan totalmente desarrolladas.

Por otra parte, 4. grandiflora [ue la especie que presentd una f{otooxidacion o
fotoblanqueo mas importante en las hojas aunque en ninguna de las tres especies se observd
muerle de las plantas en las condiciones de luz de este experimento. Estos resultados
sugieren que en condiciones naturales, un repentino incremento en la radiacion, que ocurre
por la formacion de un claro en el bosque, a pesar del gl‘ado de Ia fotoinhibicion en los
juveniles, no seria un [actor de mortalidad en estas especies cuando se presenta este tipo de
disturbios. Esto apoya lo seflalado por Bazzaz y Pickett (1980) en cuanto a que la
sobrevivencia en los juveniles de los arboles tropicales, postériormente a la formacion de
claros, podria depender mas de la competencia entre especies de la sucesion con altas tasas
lotosintélicas que de la sobrevivencia por la aclimatacion del aparalo fotosintéiico en las
plantulas que ban permanecido en la sombra. Finalmente, las especies que
prefcrencialmente ocupan ambientes con alta. radiacion solar tendrian una reducida

susceptibilidad a presentar fotoinhibicién y una mayor capacidad para aclimatarse a niveles
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mayores de Fadiacion que aquellas especics que [tecuentemente se encuentran en ambientes
sombreados. Bstos atributos folosintéticos podrian contribuir al estado sucesional de las
especies en (¢rminos de las estrategias de regeneracion que presentan y explicar, en parte,

su comportamiento como pioneras o tardias en la sucesion.

La caracterizacion inicial de difercntes pardmetros [otosintélicos en las plantas,
previo a la exposicion a plena radiacién, muestra una relacién en cuanto a los valores
determinados y el ambiente sucesional del bosque del que provienen las especies. A baja
radiacion, una mayor eficiencia cuantica fotosintética en Brunellia y Alchornea respecto a
Montanoa, asi como bajas lasas de respiracion en oscuridad, menores tasas maximas de
félosfnlesis bajo luz saturante, bajos puntos de compensacidon y de saturacion por luz, son
caracleristicas de plantas que por periodos prolongados han permanecido cn ambientes con
importantes diferencias en la cantidad de luz que reciben (Barker et al. 1997) para Brunellia
en el sotobosque o por el contrario, ocupando claros del dosel de difercnte tamaiio, como en
Alc/10/'/1éa y Monranoa, respectivamente. Estas diferencias luminicas implican para
Brunellia maximizar la fotosintesis bajo las condiciones de luz del sotobosque, lo que
requicre maximizar la cantidad de luz absorbida asi como el rendimiento cudntico para la
asimilacion de CO, y minimizar la pérdida respiratoria sle carbono. Asi mismo, plantas de
sotobosque presentan puntos de compensacion de luz extremadamente bajos (entre 1-5
nmol m? s") lo que se debe principalmente a muy bajas tasas de respiracion en oscuridad
(Bjorkman 1981). Sin embargo, en las especies de ambientes muy sombreados, son estos
mismos requerimicntos de bajas pérdidas respiratorias los que restringen la capacidad
fotosintética cn las plantas que crecen a niveles luminicos relativamente bajos [rente a una

mayor disponibilidad de luz (Sims y Pearcy 1991; Chazdon 1992).




[in ésle tipo dc plantas, sc han propucsto diferentes mecanismos para maximizar la
captura de Juz, relacionados a incrementos en el contenido o cambios en la relacion de
clorolila a/b, asi como en la eélequimnetria entre los I'ST y I'SII en las hojas (Bjorkman
1981; Anderson et al. 1988; Chazdon et al. 1996). Por otro lado, a pesar de que el
rendimicnto cudntico (¢,) serfa ¢l mismo para plantas de cualquier especic o régimen de'luz,
las condiciones ambientales del sotobosque favorecerian que este parametro en plantas de
sombra pudiera ser mas alto gracias a que la mayor concentracion de CO,; cerca del piso del

bosque atenuaria la disminucion que en la eficicncia fotoquimica produce la

fotorrespiracion por la actividad oxigenasa de la Rubisco. Ademas, altos valores de gs

caracleristicos de plantas del sotobosque en relacion a los valores de fotosintesis,
producirian altas presiones intercelulares de CO,, lo que incrementaria el rendimiento
cuantico en condiciones naturales (Pfitsch y Pearcy 1989). Por otra parte, los niveles de luz
para saturar la {otosintesis en plantas del sotobbsque estan dentro del rango de 200-500 mol
m? s y estudios tanto en plantulas de arboles como en plantas del sotobosque muestran
que la fotosintesis neta a luz saturante (Ama) esté entre 1y 5 pmol CO; m? s™! (Felclier et
al. 1994), del 5 al 50% de los valores tipicos medidos para plantas tropicales de habitats
solcados o de hojas del dosel de los arboles (Chazdon et al. 1996). A pesar de la correlacion
entre la Anqa que varfa linealmente con el contenido de nitrogeno foliar, al parecer la baja
Amax en plantas de sombra es el resultado de las menores concentraciones por drea de
enzimas folosintélicas y componentes transportadores de electrones (Anderson y Osmond
1987). Eslo posec un signilicado adaplativo clave, como es un menor costo cn respiracion

_para su construccion y su mantencion, sin afectar la tasa de fotosintesis a bajas inlensidades

luminicas (Williams ¢t al. 1989; Sims y Pearcy 1991). También se ha sugerido, para las
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especics obligadas de sombra, que la limilacion para alcanzar allas tasas de folosintesis
saturadas por luz, podria en parte atribuirse a una baja capacidad gendtica en sintetizar
~mayores niveles de ribulosa bisfosfato carboxilasa-oxigénasa, la enzima que fija el CO; en
- el ciclo de Calvin (Bjérkman 1981).

En el sotobosque, la sobrevivencia de las plantas al parecer dcpende mas de prevenir
el dafio por herbivoros o por patdégenos que el mantenimiento de una alta tasa folosintética
(Kitajima 1994, 1996). Por el contrario, en ambientes sucesionales tempranos, las altas 4yax
en las plantas ofrecen una ventaja compelitiva en especiés pioneras de rapido crecimiento,
reflejando esto una alta disponibilidad de recursos -principalmente luz- en los claros del
dosel (Chazdon et al. 1996; Ackerly et al. 1996). Respecto a los valores de A x
encontrados en e] campo y laboratorio en los juveniles de M. quadrangularis, diferentes
especies clasificadas como pioneras o tempranas en la sucesion presentan valores dentro del
rango determinado, de ca. 10-12 pmol CO;m?s™:

Especie A max Refercncia

(umol CO>, m?s™

Cecropia obtusifolia 9.9 Strauss-Debenedetti y Bazzaz (1991)
Ficus insipida 9.4 Strauss-Debenedetti y Bazzaz (1991)
Heliocarpus sp. 8.0 _ Fetcher et al. (1987)
Ochroma lagopus 9.0 Fetcher et al. (1987)
Macaranga hypoleuca 10.1 ' Barker et al. (1997)
Celaenodendron mexican 10.5 Huante y Rincon (1998)

La mayor capacidad fotosintélica en plantas bajo altos niveles de radiacion se ha
correlacionado con un incremento del contenido de nitrégeno foliar. La naturaleza de la
relacion Apa/N varia considerablemente entre los grupos de especies (Reich et al. 1994) y

por lo tanto, otros factores en las hojas podrian potencialmente determinar las A« en las
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I crecimicnto de las plantas depende de la intercepcién de la luz y la eficiencia con
la cual la energia absorbida por las hojas es transformada en materia seca (Oquist 1987). La
fotoinhibicion ocurre, mas probablemente, cuando la luz es saturante y una disminucion en
la eficiencia cuantica podria (ener poco o ningin impacto inmediato en la asimilacion de
carbono (C), a menos que la disminucion sea tan grande que aumente el punto de saturacion
de luz mas alla de la luz incidente en las hojas. En este caso, si el nivel de luz incidente en
un tejido fotoinhibido llega a ser limitante para la fotosintesis, la asimilacion potencial de C
podria disminuir en la planta (Long ct al. 1994). Esto se debe a que a niveles de radiacion
limitantes, las tasas [otosintélicas son notablemente afectadas por la eficiencia cuantica y
este podria ser el caso en el medio del dosel (follaje) de plantas, en que la folosintesis
mayoritariamente ocurra a niveles de luz por debajo de aquellos requeridos para saturarla
(Ort y Baker 1988). Baker et al. (1989) estudiaron los efectos de la fotoinhibicién en la
ganancia total de C para un cultivo en el campo y encontraron que una reduccion del 50%

.
en la cliciencia cuantica -sin un cambio en la maxima tasa fotosintética saturada por luz-
podria llevar a una reduccion sustancial en la ganancia de C a lo largo del dia. En base a
eslo, se ha postulado que una fotoinhibicion cronica podria reducir el crecimiento en las
p]lalllas (Baker ct al. 1989). Similares conclusiones se han_ obtenido de otros estudios en que
ulilizaﬁ modelos de simulacion para analizar posibles impactos de una fotoinihibicidon
inducida por estrés en la ganancia de C en el dosel de plantas y en suspensiones de algas
(Long et al. 1994). ITasta ahora no ha sido descrito el impacto que podrian ftener la
fotoinhih.ici(')n y cl proceso'de la ac]_imalacién a la luz sobre los procesos ecoldgicos (e.g. la

regeneracion o la sucesion) en las especies de arboles de los bosques tropicales montanos.



Para estimar el electo de la foloinhibicion y ‘la aclimatacién a Ja luz en la
asimilacion y ganancia de C total en las espeéies analizadas en el presente trabajo,
consideraremos que la tasa fotosintética en las hojas varia a lo largo del dia siguiendo el
patron diurno de radiacion. Estudios empiricos han demostrado que la respuesta de la
asimilacion de CO; (A) al flujo de fotones (1) en plantas superiores se puede describir por
medio de una hipérbola norectangular (Marshall y Biscoe 1980; Terashima y Saeki 1985).

Tas constantes de esta relacion son la pendiente (maxima eficiencia cuanlica, ¢), la asintota

~ (tasa de fotosintesis saturada por luz, Ay y la convexidad (tasa de curvatura hacia la

asinlota, 0):

O+ Asar - N (O + Age)® - 40 (O] Ayr)

En valores altos de 8 (— 1) se presenta una notable transicion en la influencia de ¢ y Asay,
con respecto a [, mientras que a valores bajos (— 0) esta transicion puede extenderse al
rango total de J. La heterogencidad en los complejos de los ISII fotoinhibidos podria llevar
a una disminucién en O acoplada a la disminucion en ¢, extgndiendo con esto la inlluencia
de una disminucion en ¢ hacia mayores flujos de [otones, como se ilustra en el siguiente
ejemplo: Con una A, de 25 pumol CO, m?s'es posible encontrar que una disminucién de
50% en ¢ (desde 0.055 a 0.028) produce solo una leve disminucién en A a plena exposicion
solar (2000 pmol m?s™). Si esta disminucién en ¢ esta acoplada con una disminucién del

10% en O (de 0.095 a 0.0855) [a disminucion a plena luz solar en 4 podria alcanzar el 26%

(Long ct al. 1994).
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Tomando los valores de los parametros lotosintéticos A5, ¢ v 0 en las plantas a lo
largo del proceso de aclimatacion a la luz, al permanecer 0, 5, 18, 45 y 90 dias a plena
exposicion solar (Tabla 3) y con los niveles de radiacion folosintética (1) correspondientes a
un curso diatio lipico para un claro del bosque montano tropical (Figura?) se encuentra una
importante disminucién en las tasas de asimilacion de CO; (A1) a lo largo del dia, cuando el
nivel de fotoinhibicion en las hojas se manifiesta como un bajo rendimiento cudntico,
acompaiiado por una menor (asa de fotosintesis méxima en las plantas. A lo largo del dia,
las 0011§cc11c11cias del nivel o grac}o de esta fotoinhibicidén sobre la ganancia de C pucde
comprenderse cstimando la diferencia de A entre las curvas | y 2, es decir, entre los dias 0 y
5 de sometler las plantas a plena exposicion solar (lodos los siguientes valores son tomados
de la Tabla 3: Montanoa, A de 10.22 a 7.57 pmol CO, m?s! y ¢ de 0.046 a 0.045;
Alchornea, Ay, de 6.96 a 4.30 pmol CO, m?s! y ¢ de 0.056 a 0.026) y Brunellia, Ay, de
6.08 a 4.80 pmol CO; m?s™ y ¢ de 0.050 a 0.021). Esto puede observarse en la figura de la
pagina siguiente, en que la curva | (dia 0) aparece por sobré las curvas 2 y 3 (dias 5 y 18,
respectivamente) debido a la reduccion en las plantas fotoinhibidas en los dos pl'iméros
parametros (A4 y ¢) sin cambiar o modificar un valor para 6 de 0.95.

Para el dia 0 (curva 1) y el 5 (curva 2) la disminucion en A para Montanoa, entre las
11 a.m. y las 15 p.m. con niveles de luz sobre 1500 pmol m™ s en promedio significa un
25% menos en la ganancia de C, mientras que para Alchornea y Brunellia esla disminucion
es de ca. 39% y 22%, respectivamente. Para el dia 18 (curva 3) Montanoa es la Gnica que
presen(a una mayor ganancia de C, de ca. un 28% mas que el estimado ¢l dia 0 (curva I)
micniras que en las otras dos especies, con Ay, bajas y ¢ menores, el grado de
fotoinhibicion da como resultado una ganancia de C menor entre las 11 am. y las 15 p.m.
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(Alchornea con ca. 22% y Brunellia un 12% menos) que lo estimado para el dia 0, previo al
inicio del experimento de aclimatacion fotosintélica a la luz. Como se desprende de la
ecuacion general para calcular la similacion de CO; y como se estimara a continuacion, csla
pérdida de ganancia potencial de C en las plantas es aun mayor si, producto de la
foloinhibicion, también se reduce el valor de 04(10.5 valores de 0O se asignaron de forma
arbitraria, tomandose un 0 de 0.95 como referencia s6lo para estandarizar esta variable en

una similar curvatura en la respuesta {otosintética a la luz en las tres especies).
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Estimacion dc la asimilacion (A) de carbono a lo largo de un curso diario para los dias 0
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para la ccuacion (A, ¢ y 0= 0.95) en cada uno de los dias fueron oblenidos de la Tabla 3.
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Cuando sc hace menor la convexidad o curvatura en la respuesta de A4 a la luz, por
cjemplo, pasando 6 de 0.95 a sdlo 0.80, como de hecho ocurre para todas las especies el dia
5y sélo se presenta para Alchornea y Brunellia el dia 18, la disminucion en A alcanza
valores mas importantes que los estimados previamente, ’lo que puede observarse en la
figura de la pagina siguiente. Para los mismos valores de A,,, y ¢ de los dias 5 y 18 (Tabla
3) con los que se estimd previamente el efecto de Ia fotoinhibicién en la ganancia diaria de
C en las plantas entre las 11 a.m. y las 15 p.m., pero asignando un valor para 0 dc 0.80, esto
signilicaria para M. quadrangularis un 50%,l para 4. grandiflora un 64% y para B. |
integrifolia un 57% menos en la ganancia de C para el dia 5 (curva 2) en comparacion con
la asimilacion potencial de C en las plantas no fotoinhibidas, antes de ser expueslas a plena
exposicion solar el dia 0 (curva 1). Para el dia 18 (curva 3) es menor el electo (ie la
fotoinhibicion en la ganancia de C, debido a la progresiva recuperacion a valores mas allos
en los parametros fotosintéticos y por la aclimatacion en las plantas, representando entre un
50 y 58% menos para Alchornea y entre 40 y 50% para Brunellia. Ademas, al final del
experimento de aclimatacion a la luz, los valores estimados de 4 para las plantas a los 90
dias de plena exposicion solar, son ca. 30, 42 y 64% mas altas en Alchornea, Brunellia y
Montanoa, respectivamente, en comparacion con los valores de 4 estimados para las
mismas plantas el dia 0 (tabla 3). Es decir, se encontré que en el proceso de aclimatacion
~folosintélica, el mayor incremento de asimilacion o ganancia potencial de C, corresponderia
a Brunellia, la especie del sotobosque, presentando Montanoa una leve fotoinhibicion, solo
transitoria y una aclimatacion mas rapida que las otras especies. Alchiornea presentaria el

nivel de fotoinhibicion mas importante y el potencial de aclimatacion mds bajo entre todas

las especies.
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2n las (res especies estudiadas, la similitud de la respuesta fotosintética a fa mayor
disponibilidad de luz, en cuanto a: 1) la rapida reduccion en las A en los primeros dias de
plena exposicion solar, 2) una posterior recuperacion e incremento en ellas, asi como 3) los
cambios cn los puntos de compensacidn y de saturacion de luz, sugicre que estaé especies
se aclimatan a los mayores niveles de radiacion y que todas podrian responder de una
manecra similar frenle a la formacion de claros por aperturas del dosel del bosque. tJl1a
respuesta similar de aclimatacion fotosintética en plantas {rente a la apertura del dosel se
describig en tres especies del género Miconia, a pesar de las dilerencias entre ellas en la
- forma de crecimiento y en la distribuciéon ecoldgica dentro del bosque en Costa Rica
(Newell et al. 1993). La apertura del dosel por la caida de arboles no provocd cambios en la
Amax €n las 2 semanas posteriores, pero 4 meses después, las Ay en las tres especies
llegaron a ser casi el doble comparadas con las determinadas previamente bajo el dosel.
Ademas, no se observaron cambios significativos en la respiracion y en la eficiencia
cuantica después de la apertura del dosel, lo que sugiere que la aclimatacién en estas
especies se realiza mediante la produccidn de hojas nuevas (Newell et al. 1993). En otro
estudio realizado con plantulas de 5 especies de drboles de la familia Moraceae (Strauss-
Debenedetti y Bazzaz 1991) se encontrd que, a pesar de manifestar inicialmente algiin
grado de dafio foliar cuando fueron transferidas desde baja a alta radiacion, plantas de
especies de los géneros Cecropia, Ficus y Brosimum mostraron entre 3 y 5 meses una
completa aclimatacion de la capacidad [otosintética. Por el contrario, en Poulsenia y
Psceudolmelia se obscrvd poco o ningln incremento en la Ay, sugiriendo diferencias en el
potencial de respuesta, asi como limitaciones morfologicas o bioquimicas para la

aclimatacion fotosintética en estas especies (Strauss-Debenedelli y Bazzaz 1991).
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Una aclimatacién exitosa a la luz desde baja hasta alta radiacion parecicra cstar
claramente rclacionada a un incremento coordinado en la actividad de carboxilacion y del
transporle de clectrones. Iista aclimatacion a altos niveles de luz también estaria asociada a
cambios en la ultraestructura de] clbroplaslo y en la razon de las clorofilas a:b (Boardman
1977; Langcnhcim et al. 1984; Mulkey ct al. 1991). La aclimatacién de A posterior a
transferir plantas desde baja a alta radiacion puede afectarse fuertemente por el suministro
de nutrientes (Bungard et al. 1997). En plantulas de Flindersia brayleyana, especie arbérea
del bosque lluvioso australiano, en alta radiacion pero con un suministro bajo o alto de
nutrientes, se observo una disminucion en la eficiencia cuantica y en la A,@x solo en pléntas
cultivadas con suministro bajo de nutrientes (Thompson et al. 1988). Castro et al. (1995) al
cultivar plantulas de especies de arboles tropicales en ambientes que a medio dia presentan
rangos de luz con sombreado total (100-140) o parcial (400-600) o plena luz solar (1500-
1800 pumol m? s"') encuentran una reduccion tanto en Iy/Fy como en la eficiencia cuantica
en Dipterix panamensis, un arbol emergente del dosel. En esta especie, la fotoinhibicion
cronica por dafio en el aparalo fotosintético se relaciono con el contenido de nitrégeno
foliar, el que no varié en plantas a pleno sol o parcialmente a la sombra. Este fue
significalivamente mayor en las plantas a pleno sol d_e Ochroma lagopus e Inga edulis,
especies que no mostraron los sintomas de fotoinhibicién (Castro et al. 1995). La mayor
disponibilidad de nutrientes se ha asociado con proteccidén al dafio {otooxidativo en plantas
en altos niveles de luz (Demmig-Adams y Adams 1992) efecto que sugiere un enlace
fisiologico entre el polencial de aclimatacion y la susccptibi]id’ad a la [otoinhibicion
(Langenheim et al. 1984) y pudiera ser un importante factor en la capacidad de las especies

de ocupar y permanecer expuestas a niveles de luz excesivos en los claros del dosel.



Los resultados de los experimentos bajo condiciones controladas que pretendian
caraclerizar mas especificamente el proceso de aclimatacion fotosintética a los mayores
niveles de radiaciéon (en hojas sometidas a niveles de luz progresivamente mayores a las 0,
2.5 y 5 h evaluando los cambios en las tasas fotosintéticas, transpiratorias, el grado de
disminucion en el rendimiento cuantico maximo y la recuperacion, al final del periodo de
fluminacion de 5 hs en plantas a los 0, 45 y 90 dias de haber sido colocadas a plena
exposicion solar, reflejan claramente imiportantes dilerencias entre las especies en la
actividad fotosintélica, cn limilaciones estomaticas ¢ hidricas frente a una prolongada
exposicion a altos niveles de luz para mantener altas tasas fotosintéticas y las consecuencias
del exceso de energia luminica en las hojas. Para el inicio del experimento de aclimatacion
(dia 0) las tasas de asimilacion de CO; en M. quadrangularis permahecen entre 8-10 pmol
COym’s™ para las hojas bajo todos los niveles de luz, sin disminuir a las 2.5 y 5 hs. Por el
contrario, en B. integrifolia, se encontrd una disminucion a las 5 hs y entre las 2.5 y 5 hs
pata los niveles de luz de 1050 y 1400 pmol m? s, respectivamente. La especie que
presento una notable reduccién en las lasas de [otosintesis [ue A. grandiflora,
principalmente para los niveles de radiacion sobre 700 pmol m™s™. Esta disminucion en la
fotosintesis se explica direclamente por una rapida caida en las conduclancias estomaticas,
sugiriendo que las limilaciones para mantener prolongadas tasas de [otosintesis a niveles
altos de [uz podrian estar relacionadas a problemas en el {lujo de agua en los téllos en esta
- especie (e.g. por baja conductividad hidraulica) y en la capacidad de mantener altas tasas
transpiratorias (e.g. por cierre de estomas). Estas dilerencias en la capacidad de mantener la
conductividad o el flujo dé agua en las plantas, entre especies pioneras y otras especies mas

tolerantes a sombra, ha sido descrila en relacion con la adaptacion de arboles tropicales a
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difcrentes icgimences de luz (Tyrce ct al. 1998). Ademds, un aspccto importante quc sc
observo cn A. grandiflora en el cxperimento de iluminacion por 5 hs, en las hojas
sometidas a los niveles mayores de luz, fue un delerioro en la unervadura central que
rapidamente lomo una coloracion caféhscura, indicando la ocurrencia de dafio en el
sistema conductor de agua, probablemente por una cavitacion o embolismo en ¢l xilema
provocado por la alta demanda tra'nspiraloria. En plantas expuestas, repentinamente, a
periodos prolongados de altos niveles de luz, es frecuente, una rapida disminucion en el
potencial hidrico foliar que ocurre como consecuencia de la perdida del balance entre la tasa
de absorcidn de agua y la tasa de transpiracion (Tyree y Sperry 1989). Ademas, si el sistema
radical o la disponibilidad de agua son insuficientes en mantener el estado hidrico foliar
bajo condiciones de alto déficit de presion de vapor (generalmente acompaifiado por altas
temperaturas) se genera una demanda evaporativa mayor bajo altos niveles de luz, lo que
];odrl'a predisponer a las plantas a fallas en el transporte de agua en el xilema a través de la
cavitacion y embolismo en los tallos (Tyree y Sperry 1989). Este tipo de dafio provoca una
perdida en la conductancia hidrdulica por area foliar y generalmente podria presentarse
después de uin periodo prolongado (ca. 3 hs) bajo altos niveles de luz junto a una demanda
evaporativa alta por incremento en la diferencia de pl‘esién de vapor entre la hoja y el aire
(DPV). La pérdida de turgencia en hojas expuestas bajo estas condiciones, es un mecanismo
que permite disminuir la carga de radiacion y las temperaturas [oliares, asi como mejorar la
eficiencia en el uso de agua especialmente en especies de hoja ancha (Valladares et al.
1997). En los cursos realizados en condiciones naturales, esta perdida de turgencia se
obscrvo al medio dia, en las horas de mayor radiacion tanto en los juveniles de A.

grandiflora como de M. quadrangularis, lo que principalmente podria evitar la cavitacion
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dcl xilema. Esta respuesta, en que la perdida de turgencia en las hojas contribuye en generar
una fuerza suficiente para tomar agua desde el suelo y reducir el DPV (a través de la
disminucion en la carga de radiacion y temperaturas foliares) evitando una deshidratacion
excesiva, se ha descrilo en plantas de especies pioneras, {recuentemente bajo prolongados
incrementos de luz en claros de bosques (ropicales (Chiarello et al. 1987; Schullz y
Matthews 1997). IEn los experimentos de laboratorio, en que las hojas permanecian por 5 hs
en la misma posicion y nivel de luz, no se presento este importante mecanismo de evasion a
la radiacion excesiva, deshidratacion y calentamiento foliar, explicando esto el dafio [oliar
provocado por cavitacion en el xilema en A. grandiflora. Se desconoce la frecuencia e
importancia ecoldgica de este tipo de mecanismo en los claros, en evitar el dafio en las
plantas del bosque montano tropical frente a un incremento prolongado de la luz en la
época mas seca del afio.

Respecto a lo anterior, A. grandiflora y B. integrifolia presentaron los niveles mas
bajos de la razon I'y/Fym y un incremento no‘rmal para esle parametro en el periodo de
recuperacion nocturno, evidencias de un leve efecto fotoinhibitorio reversible y una natural
recuperacion al exceso de radiacion, respectivamente. Estos resultados sugieren que en
eslas especies sc presentarfa, por un lado, un eﬁcienl.e .mecanismo de disipacion de la
energia luminica absorbida por la hAoja y por otro, un eficiente sistema de reparacion de los
I'SIl, que inactivos por el exceso de luz, resultarian con daiio en las proteinas del centro de
reaccion. Ambos mecanismos (Demmig-Adams et al. 1995; Aro et al. 1993) podrian
explicar la alta eficiencia foloquimica de los I'SIl en las hojas en niveles altos de Iui, a
pesar de la disminucion en la tasa de fotosintesis y el nivel de recuperacion del periodo

nocturno cn A. grandiflora. En B. integrifolia, a pesar de mantener las tasas de folosintesis
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y la conductancia estomaltica, los valores bajos en‘Fv/FM después del periodo de luz y una
menor recuperacion después del periodo nocturno, sugieren en esta especie una menor
capacidad o eficiencia de ambos mecanismos. Las diferencias observadas para ambas
especiés, reflejarian, en parte, las condiciones luminicas a las que mas [recuentemente se
hallan expuestas las plantas en condiciones naturales, consistenle con el comportamiento

ecoldgico de estas especies. 4. grandiflora, ocupando claros pequeiios debe estar sometida,

solo hacia el medio dia, a periodos de 3-5 hs de altos niveles de radiacién, mientras que B.
integrifolia estaria en ¢l solobosque sometida a baja radiacion a lo largo del dia,
incrementada breve y levemente solo por los rayos de sol, con una duracién y un nivel de
radiacion relativamente bajos y muy excepcionalmente, por un repentino y permanente
nivel mayor de luz solar directa producto de la formacién de un claro en el dosel.
Claramente, cada especie de acuerdo al ambiente que ocupa, presenta respuestas diferentes
para hacerle frente a estos patrones y cambios en la intensidad de luz, haciendo posible
diferenciar distintos mecanismos (Dau 1994): A corto plazo, en las adaptaciones de minutos
a horas para A. grandiflora (disipacion térmica de energia o “quenching” dependiente de
pll, coordinacion de las actividades de los dilerentes componentes del sisterna fotosintético
entre I'SII, I'SI, ATPasa, Ciclo de Calvin y proteccion contra dafio) y en el largo plazo, de
horas a dias para las plantas de B. integrifolia (sintesis de proteinas, cambios
ultraestructurales en los cloroplastos y de composicion de pigmentos foliares).

Esta adaptacion a largo plazo, es lo que s‘e manifiesta a los 45 y 90 dias como un
incremento en la maxima capacidad fotosintética y en presentar una disminucion menor cn
la razén I'v/I'y al someler las hojas en las tres especies a los periodos prolongados de

radiacion alta. Al permanecer en y aclimatarse a plena radiacion solar, todas las especies
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presentan a lo largo de los diferentes niveles de radiacion, un incremento en las tasas
maximas de fotosintesis con una mayor eficiencia fotoquimica de los IS, lo que podria
entenderse como un incremento en el rendimiento cudntico junto a una mayor capacidad
fotoprotectiva por disipacion térimica de la energia en exceso. Esto ultimo, es lo que sugiere
la mayor disminucion en la razéon F'v/IF'y -principalmente en Alchornea y Brunellia-
cuando las plantas han permanecido por 90 dias a plena exposicion solar (Figura 18)
riwndicando un papel mayor del ciclo de las xantofilas en las hojas aclimatadas a radiacion
alta, éon un mayor nivel de consumo o “quenching” no-foloquimico y por tanto, una mayor
capacidad de disipacion térmica de Ja energia absorbida. Ademas, debido a que las hojas de
plantas parcial (Alchornea) o totalmente (Brunellia) toleranles a sombra, presentan una
menor éa])acid{ld para utilizar la Juz absorbida en Ja fotosintesis -y una mayor necesidad de
fotoproteccion bajo exposicion de altos niveles de luz- compensarian esto con un mayor
incremento en la disipacion de la energia absorbida. En las tres especies, las plantas
aclimatadas por 90 dias, no solo presentan una mayor capacidad para utilizar la luz
absorbida para la fotosintesis (e.g. mayores tasas de fotosintesis maxima, puntos de
saturacion de luz, elc.) sino también una mayor habilidad para presentar un rapido y
pronunciado incremento en disipar el exceso de energia en la antena colectora de luz.
Respecto al incremento en las tasas maximas de [otosintesis, encontradas en las tres
especies al permanecer bajo plena exposicion solar por 90 dias, muestra la importancia de
los niveles de radiacion en el que crecen las plantas y su relacién con el mejor desempeiio
fotosintético al aclimatarse a los mayores niveles de luz. Ejemplo de lo anterior, es que en
ocho especies del genero Acer spp. la respuesta fotosintética bajo regimenes de luz que

simulan las condiciones luminicas del borde y del centro de los claros, respectivamente, una
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misma especie muestra incrementos de la tasa méaxima de fotosintesis en una rango entre 20
y 138% para las plantulas en los mayores niveles de luz (Lei y Lechowicz 1997). La
principal caracteristica de las plantas con mayor incremento en la A,,,x €s que presentan una
mayor y permancnte apertura de los estomas bajo luz saturante (Lei y Lechowicz 1997).
Como fue discutido previamente, a lo largo del periodo de aclimatacion bajo plena luz solar
en M. (]ll(ldl'(l/‘lgl{/(ll‘i.ﬁ',VElSi como en A. grandiflora 'y en menor medida cn B. integrifolia, la
capacidad de manlener altas A, estaba relacionada directamente con los niveles de
conduciancia estomadtica en las plantas. Ademas, cuando las plantas se aclimatan a mayores
niveles de luz, el hecho de mantener las tasas de transpiracion y conductancia a lo largo del
periodo de luz, sugicre que habrian modificaciones relacionadas con el balance hidrico, lo
que permitiria mantener las tasas de folosintesis por periodos mas largos, utilizando 1156j0f
los prolongados niveles de radiacion alta sin un importante grado de fotoinhibicion. Es
~ importante destacar que en B. integrifolia, 1'él)resellla11te del estadio tardio en la sucesion, se
encontro una significativa plasticidad fisiolégica que le permite mantenerse con los niveles
[uminicos del sotobosque dentro del banco de juveniles, con un significativo potencial para
aclinmlgrse [rente a un incremento repentino y permanente en los niveles de radiacion. A
pesar de que, en respuesta a la luz, una similar plasticidad y potencial de aclimatacion
fotosintética en A. grandiflora y M. quadrangularis lendria el efeclo de que las plantas
utilicen mejor altos niveles de luz y presenten menores efectos por fotoinhibicion, es mucho
mayor cl significado ecolégico de la aclimalacion fotosintética para plantas del sotobosque.
Resultados similares en la plasticidad de diferentes especies del bosque Iluvioso tropical en
Australia (Turnbull et al. 1993) sugieren que el grado con el cual las especies podrian

aclimatarse a cambios en los niveles de luz no podria predecirse facilmente en base al
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estado sucesional de las especies. Por lo tanto, la sobrevivencia de plantulas después de la
formacidn de claros, podria depender mas de la compelencia entre especies de la sucesion
con altas tasas fotosintéticas (Langénhe’in ct al. 1984) y la clasificacion de la posicion
ecofisioldgica de las especies en las comunidades de plantas podria describirse mejor con

una evaluacion tanto en la plasticidad como en la aclimatacion al ambiente (Strauss-

Debenedetti y Bazzaz 1991).

Finalmente, como se estimd prcviamente paré las especies en esle trabajo, es
importante estimar el efecto de la fotoinhibicion en {a ganancia de carbono en las plantas en
condiciones naturales. Los resultados en este estudio sugieren que tanto la leve y diaria
disminucién en el rendimiento cuantico maximo (fotoinhibicion reversible), asi como una
fotoinhibicion cronica con una permanente disminucion en la efliciencia fotosintética por

~varios dias -provocada por diferentes estrés que limitan el metabolismo fotosi;ﬁético-
resultarian en importantes costos en términos de la adquisicion potencial de carbono. Los
valores estimados de pérdida de ganancia potencial de carbono asimilado cuando las plantas
presentan un grado importante de [otoinhibicion, muestran la importancia que tendria en la
sucesion, que las plantas presenten una rapida recuperacion y aclimatacion folosintética a la

luz, y principalmente, para la regeneracion de las especies del sotobosque.

Respuesta de induccion fotosintética frente a incrementos en los niveles de luz

En la respuesta a un incremento repentino y transitorio en el nivel de luz -simulando
lo que ocurre con un rayo de sol en el estralo mas bajo del bosque- la induccion
fotosintética fue mas rapida para las especies pioneras, principalmente en Af.

quadrangularis, en comparacion con B. integrifolia, a pesar de ser esta Utima una especie
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tardia en la sucesién y que cn sus esladios juveniles, se halla mds frecuentemente en el
sotobosque. Estas diferencias en la respucsta de induccion folosintética entre las especics
pioneras y lardias no corresponde a lo esperado y propuesto como hipétesis en esta tesis, en
que se poslu‘laba encontrar una induccion mayor en plantas del sotobosque. A pesar de esto,
los resultados son similares a los descritos en la induccion fotosintética en juveniles de dos
especies de arboles en un bosque lluvioso de Costa Rica, en cuanto a que este parametro es
mayor, es decir, se encuentra una induccion mds rdpida (Tge de 9 min.) en Cecropia
obtusifolia, una especie pionera en comparacion a la induccion mas lenta en una especie
- climax, Dipteryx panamensis, con un Tgy de 16 min. (Pooter y Oberbauer 1993). La
explicacion para estos resultados, podria estar en las diferencias de longevidad cn fas hojas
entre las especies, que probablemente es mucho mayor en las plantas del sotobosque, que
permanecerian con las mismas hojas por periodos mas prolongados (como seria el caso de
B. integrifolia ) que en plantas pioneras en los claros con un' recambio de hojas mayor y por
tanto de vida mas corla, como son A. grandiflora y M. quadrangularis. Ljemplo de lo
anterior son los tiempos de induccion determinados en plantas tolerantes a sombra, en ocho
especies del sotobosque de la Isla Barro Colorado en Panama, en que a pesar de que los
estados iniciales de la inducciQn fotosintética (T'sg) ocurren dentro de | y 3 min., el estado
(inal de induccion (Tyg) esta entre 3-5 min. para las especies con hojas de vida corta y entre
10-36 min. para las especies con hojas mas longevas (Kursér y Coley 1993). No esta claro
el factor [isiologico que estaria limitando la rapidez de la induccion en hojas de vida larga y
a la vez que factores favorecen una mejor resbuesta y utilizacion de los flecos de luz,
determinada como induccion fotosintética. Por ahora, se ha descrito en algunas especies que

en la respuesta a luz {luctuante o constante, seria el resultado de una aclimatacion
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fisioldgica mucho mas que morfoldgica en las plantas (Watling et al. 1997). Sin embargo,

la respuesta folosintética mas rapida al incremento transitorio de luz en las especies de

claros prandes y pequeilos, M. quadrangularis 'y A. grandiflora, respcctivamente, en
comparacion a las plantas de B. infegrifolia, podria ser una consecuencia mds de las
diferencias entre las especies en las tasas de A ¥ N0 estar directamente relacionado a la
respuesta a {lecos de fuz. Al parecer, algunas caracteristicas en las hojas (el peso especifico
y el nitfégeno foliar) podrian conferir ventajas en la carboxilacion para la utilizacion de
incrementos transitorios de luz y por tanto, no estarfa directamente reflejado en una mejor
induccion fotosintética en las plantas (Lei y Lechowicz, 1997).

Contrario a los resultados anteriores, en plantulas crecidas bajo condiciones
controladas y constantes niveles de luz, se ha descrito que las aclimatadas a sombra exhiben
mayor eficiencia en el uso de los rayos de sol (Chazdon ‘y Percy 1986; Ogren y Sundin
1996). Otros resultados en condiciones de campo -con especies de un bosque en Panama-
indican que son indistinguibles las respuestas de .induccidon fotosintética de plantas de una
misma especie crecidas en claros o en el sotobosque (Kursar y Coley 1993). Sin embargo,
recientemente, en un estudio en el campo sobre la-respuesta fotosintética en seis especies de
arbustos de la familia Rubiaceae en tres ambientes de diferente disponibilidad de luz en la
Isla de Barro Colorado en Panama (Valladares et al. 1997) se encontrd que las especies del
solobosque presentan la mas rapida induccion fotosintética, alcanzando un 90% de la Aax
dentro de los 4-8 min. de exposicion a luz saturante. Asi mismo, el estado de induccion
fotosintética después de 60 seg. de incremento en los niveles de luz fue significativamente
superior en las especies del sotobosque (ca. 50%) que en las especies encontradas en los

claros (ca. 30%). Estas diferencias en los resultados, pueden explicarse por los tratamientos
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de luz, usualmentc simulando la radiacidn total en los claros y en los ambientes sombreados
del sotobosque, pero sin el efecto del incremento transitorio de luz por los flecos.
Regimenes constantes de radiacion podrian alectar las respuestas estomaticas dindmicas en
ciertas especies [rente a niveles transitorios de luz, como ha sido descrito previamente por
Tinoco-Ojanguren y Pearcy (1992) y convertirse en un factor importante en la induccion
fotosintética, principalmente en las especies del solobosque. En esta tesis, al encontrar una
relacion directa entre el ambicute del bosque que ocupan las especies seleccionadas,
sotobosque, claros pequefios y grandes y por tanto el nivel de luz que reciben en
condiciones naturales, con la menor, intermedia y mayor respuesta de induccion
fotosintética, respectivamente, determinada [rente a un incremento transitorio en los nivcles
de luz, esta en conlraposicion a una de las hipdtesis propuesta. Tomando en cuenta el
~andamento de esta hipdtesis, en que un incremento en la eﬁcigncia en el uso de los ﬂécos
de luz por las plantas aclimatadas a luz baja (sotobosque) se deberia a una mayor capacidad
relativa en el transporte de electrones, lo que durante un rayo de sol permitiria generar un
reservorio de metabolitos que podrian utilizarse posteriormente a la iluminacion en la
fijacion de CO; (Ogren y Sundin 1996) se discutird a continuacion la importancia de la
conductancia estomatica y de las limitaciones del intercambio de gases en la respuesta e
induccion fotosintética en plantas frente a incrementos transitorios de los niveles de luz.
Para B. integrifolia, los mecanismos que estarfan restringiendo los tiempos de
induccion fotosintética, estarian relacionados, por un lado, con las bajas conductancias
delerminadas en estas plantas, que debido a los bajos niveles de radiacion previos al
incremento de luz, tendrian como consecuencia una lenta apertura de los estomas. Ademas,

la menor induccion de la fotosintesis en esta especic, podria estar relacionada con una lenta
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activacion d= la Rubisco, que a pesar de no haber sido determinado en estas plantas, esta

descrito en otras cspecies como el factor primario en limitar las tasas de asimilacion durante
los primeros 5-15 min. de induccion (Seemann et al. 1988; Pearcy 1990). Las bases
bioquimicas de [as limitaciones en la induccion fotosintética, estarfan relacionadas ademas
de la activacion por luz de las enzimas del ciclo de Calvin y de la Rubisco, asi como por la
“construccion” de los metabolitos fotosintéticos intermediarios en la asimilacion de COZ.
Sin embargo, la induccién de 5 enﬁmas del ciclo de Calvin que exhiben activacion por luz
ocurre entre 1-2 min. después del incremento de luz (Paercy 1988) lo que es muy rapido
para dar cuenta incluso de una pequefia parte de las limitaciones encontradas en la respuesta
de induccién fotosintética en B. integrifolia. En esta tesis, en todas las especies se encontré
una significativa relacion entre la respuesta de induccion fotosintética y la conductancia
cstomatica inicial en el nivel de luz previo a la induccion, de sélo 50 umol m?s™. En las
plantas de B. integrifolia, se presentaron las mas bajas conductancias, solo ca. 45% de las
que presentd M. quadrangularis. Estos resultados concuerdan con estudios previos de otras
especies tropicales que sugieren el imporlante papel de los estomas en la 1'espuesta‘ de
induccion fotosintética (Tinoco-Ojanguren y Pearcy 1993). EsteApapel de los estomas en
limitar el uso de niveles fluctuantes de luz es probable que varie entre las especies asi como
con las condiciones ambientales debido a la variabilidad observada en la respuesta de los
estomas y en la tasa de la apertura estomatica en niveles altos de luz (Pearcy y Sums 1994).
Finalmente, la édaptacién en plantas a un ambiente de luz puede ser interpretada en
" minos de beneflicios (e.g., con ]d ganancia fotosintética de carbono) y costos de va'rias
caracteristicas, y la adaptacion a la luz resultarfa en una situacion donde la razon de

beneficios/costos se hace maxima (Bjorkman 1981). En los ambientes de sombra, se tendria
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poco “retorno” si se invierte en incrementar la capacidad de las reacciones [otosintéticas y

Jos recursos son mejor invertidos en la captura de luz. Lo contrario es cierto en los

ambicnles de alta luminosidad en que el transporte de electrones, la capacidad de

carboxilacion y la conductancia estomatica son maximizacas (Pearcy y Sims 1994). En esta
tesis, la especie del sotobosque fue menos eficiente en la utilizacion fotosintética del
incremento de luz que las especies provenientes de ambientes de Juz intermedios o altos, en
claros pequeiios y grandes, respectivamente. No existe informacion para responder cuales
son las adaptaciones bioquimicas y fisiologicas {rente a los aspeclos de luz fluctuante en
términos de costos y beneficios (Pearcy y Sims 1994). Porqué la especie de claros grandcs,
como es M. quadrangularis, aclimatada a plena’'luz solar, es mas eficiente en cuanto a la
utilizacion [lotosintética de los incrementos en la luz, en comparacion a las otras dos
especies de ambientes con menor disponibilidad de luz, es un aspecto que no esta
totalmente explicado. Mantener abiertos los estomas en el sotobosque podria tener un costo
menor en términos de transpiracién y permitir una rapida respuesta fotosintética [rente a
impredecibles rayos de sol. En los claros, en que la humedad frecuentemente es menor, los
altos costos en transpiracion al manlener abierlos los estomas estarian forzando a las plantas
a coordinar la conductancia estomatica con los niveles de luz. Esto tltimo ha sido sugerido
como una explicacton para Jas dilerencias en los componentes estomaticos de la respuesta
de induccion y de la perdida de induccion entre plantas de sol y de sombra (Pearcy 1990).
Sin embargo y a pesar de estos antecedentes, no existe una hipdtesis para explicar algunas

de las diferencias bioquimicas encontradas en la habilidad para utilizar luz fluctuante entre

“plantas de altos y bajos niveles de luz (Valladares et al. 1997).
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Conclusiones
En relacidn a las especies de drboles en sus estadios juveniles en el solobosque y en

los claros de la sucesion en un bosque montano tropical, se determind:

1.- Que los ambientes de sotobosque y de claros difieren en cuanto a la variabilidad
ambiental que presentan, principalmente en la cantidad de luz. Estas diferencias en los
ambientes en la sucesion se relacionaron con la presencia en las especies de caracleristicas
metabolicas y [isiologicas que les permiten ocupar preferencialmente cada uno de estos
ambientes. Asi, en la especie pionera M. quadrangularis, una mayor capacidad fotosintética
en ambientes con altos niveles de radiacion (claros grandes) podria eslar relacionada con

adaplaciones especificas, tales como una alta conductividad hidraulica del xilema (Ky), alta
conductancia eslomatica (gs) y mayores tasas de fotosintesis (A,.qx) asociadas con un alto

contenido de nitrégeno (N) y un bajo peso especilico foliar.

- 2.- En baja radiacion, las especies parcial (4. grandiflora) y totalmente (B.
integrifolia) tolerantes a sombra son mas eficientes en utilizar la luz que la especie pionera.
Sin embargo, a mayores niveles de radiacién, entre las tres especies se encuentran
diferencias en las maximas tasas de fotosinlesis y en la capacidad de mantenerlas bajo
prolongados periodos en luz salura.nle; asi como en el efecto sobre el rendimiento cuantico
maximo a mayores niveles de luz y la rapidez con que ocurre su recuperacion en oscuridad.
Moderadas tasas de fotosintesis y valores mas bajos en I'y/I'y sugicren una sensibilidad

mayor a los altos niveles de luz en las primeras especies que en M. quadrangularis.



a respucsta de aclimatacion

3. Irente a incrementos en los niveles de luz, |

olosintéli I inhibicio ifercnte par a estrategia dc regeneracion:
fotosintética y ¢l nivel de foloinhibicion s difercnte para cada estrategia g

Las cspecics mas tolcrantes a sombra prescntaron mayor disminucion en el rendimiento

cudntico maximo del TSIl que en la pionera, M. quadrangularis. LEsta menor eficiencia

fotoquimica frente al incremento €n Jos niveles de luz se manifiesta mas rapidamente en las

itori i raci respuesta de
primeras pero es transiloria para todas las especies gracias a que la respuesta
aclimatacion [olositclica en (as plantas es acompafiada por cambios en el dngulo foliar,

perdida de las hojas precexistentes y produccion de hojas nuevas con una capacidad

fotosintética distinta, aclimatadas a las nuevas condiciones luminicas.

4.- Las especies presentan de acuerdo al ambiente que ocupan, respuestas diferentes
para hacerle [rente a los patrones y cambios en la intensidad de luz, siendo posible proponer
y diferenciar distintos mecanismos: En las adaptaciones en el corto plazo de minutos a
horas, para A. grandiflora con plantas en claros pequefios, podrian ser importantes la
disipacion térmica de energia dependiente de phl, la coordinacion de las actividades de los
dilerentes componentes del sistema fotosintético (I'SII, FSI, ATPasa, Ciclo de Calvin) y la
fotoproteccion contra el dafio. A largo plazo, para B. integrifolia la sintesis de proteinas,
cambios ultraestructurales en los cloroplastos y de composicion de los pigmentos foliares
en las hojas podrian ser importantes para plantas del sotobosque, en que la aclimatacion

fotosinlética ocurriria dentro de horas a dias y por periodos mas prolongados.
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5.- Trenle a niveles permanentemente altos de luz, una disminucién en cl
ljcndimienlo cuantico maximo observada en las plantas involucraria procesos de proteccion,
daﬁo. y reparacion, clasificindose en: A.- Una disminucion transitoria y la completa
recuperacion diurna en IFy/I'y (Toloinhibicion diurna reversible) en que estarfa involucrada
un incremento cn la tasa de disipacion térmica de energia (Kp) asociada a las xantofilas, y
B.- La dependicnte de estrés por exceso de luz -con una mayor y prolongada disminucion

en I'y/Iiy- en que se requicren varios dias para la complela recuperacion de las plantas, lo

que involucra el daiio y reparacion de la protcina DI dc los centros de reaccion de los FSIIL

0.- Irente a incrementos (ransitorios en los niveles de luz, la respuecsta en las
especies mostro un patron diferente al espcrado: M. quadrangularis junto a la especie
parcialmente lolcrante a sombra, A. grandiflora, presenlan una mejor y mas rdpida
respuesta de induccion fotosintética en comparacion a la de B. integrifolia. Esto podria
explicarse por una mayor conductlancia estomatica en las primeras, asi como por diferencias

entre las especies, principalmente cn la rapidez de-la respuesta.

Las especies en la sucesion del bosque montano (ropical, frente a un incremento en
los niveles o en condiciones de luz conlrastantes, presentan dilerente capacidad de
aclimatacion fotosintética, distintos niveles de fotoinhibiciéon y de tolerancia a exceso de
luz. Eslas diferencias rellejan limitaciones ¢ ventajas en el proceso fotosintético para cada
estralegia de regeneracion de las especies en el ambienle donde se encuentran, explicarian
¢l efecto del régimen y la cantidad de luz en la actividad y en Ja capacidad lotosintética en

las plantas, asi como cl papcl en modular la sucesion cn los bosques tropicales montanos.
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ANEXO

Cursos de parametros ambientales (temperaturas del aire y suelo, radiacion
total y fotosintéticamente activa, precipitacion) en un claro de 200 m?, los dias
960523/960524/960629/960705/960706, y en el sotobosque entre los dias
960705/960706.
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ANEXO

Cursos diarios de fotosintesis en juveniles de las especies M. quadrangularis,
A. grandiflora y B. integrifolia (nombrada en estas tablas, equivocadamente
como Weinmania janni, aunque es la misma especie utilizada en todos los
experimentos) en condiciones naturales los dias 960524/960629 y 960706.
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4ximo del TSI Fy/Fuy (0), radiacion fotosintética activa, RI'A (-),
fotosintesis neta, A (0) y la razon entre concentracion interna y externa de CO,, Ci/Ca (+)
en B. integrifolia, (B.i.), A. grandiflora (4.g) y M. quadrangularis (M.q.) el dia 24.05.1996
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Fotosintesins La Mucuy Curso Diurno sabado 29.06.96

: [Beferencias T IDiferencial ! I
Hora co2 H.R. { | coz | HR [ Tf RFA
7.00 am | 300 | 5 l -2 ' 3 11.8 | 10
(A.g.) ! -1 | 7 12.2 ;10
Algodon i -1,2 -2 8 | 12.0 i 10 | 10
Alcornea grandiflora (A.g.) i 0 8 12.2 10 | )
-1 8 11.8 10 |
| !
300 5 | -1 7 11.8 10
(M.q.) 1 1 8 12.0 20
Anime “ [ 0,2 0 5 11.6 20 18
Montanoa quadrangularis (M.q.) 1 8 11.8 20
1 6 11.6 20 ]
300 5 N 1.4 { 10
—t e — —_
(W.].) | -1 7 | 11.6 ' 10
1sai-sai | | -1,2 -2 7 11.6 10 10
Weinmania janni (W.j.) ! -1 7 11.4 10
0 7 11.6 | 10
: —
9.00 am | 280 6 2 6 16.1 ¢ 40 |
{A.g.) 0 5 16.5 | 30
Algodon o | -1 6 16.5 | 30 32
0 6 16.7 30
-1 6 17.0 30
] 285 6 8 5 17.2 80
(M.q.) 6 6 17.0 70
N [
Anime 6,4 g | s 17.4 120 84
5 6 17.4 80
S— _ 1 ;
4 6 17.2 | 70
T
1
]
283 7 L | 6 14.9 40
(W.3.) 0O | 6 15.2 30
Sai-Sai 0,6 1 6 14.8 | 20 32
0 6 15.0 40
B 1 6 14.8 30
11:00am | 290 4 |4 5 20.6 50
(A.g.) 5 | 5 20.6 50
Algodon | 3,6 3 ! 5 20.4 40 44
f 2 | s 19.6 40
| 1- 1 5 20.6 40
273 8 5 5 6 18.8 100 100
(M.q.) 8 17 19.2 ! 350
Anime 17.3 14 17 17.2 | 280 353.3
| 20 7 18.0 | -430 .
B | 25 25 7 18.9 | 1000 1000 _
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280 4 o | 4 i 20.56 40
(W.4.) 1 1 a4 1 20.4 40 ]
sai-Sai 0,8 2 [: 1 | 20.6 30 36
o | 4 I 20.2 40
I | a4 I 20.8 30
11:30 280 4 9 5 20.6 160 -
W.j. (Curva A vs PAR) 7 4 | 20.6 180 - | 198
B ] 10 | 5 | 20.6 220
5.3 6 4 | 20.6 230 449
11 5 | 20.6 600 -
o 11 11 1 20.6 800 783
11 5 20.6 950 |
13:00pm | 271 5 _ 4 4 22,0 60
(A.g.) | 7 4 22.5 70 ,
Algodon 6,2 6 1 22.5 60 70
- 8 | 4 22.2 90
| 6 | 4 22.6 7
A,g. (Curva A vs PAR) (Plantas en claro grande del camino)
8 6 18.5 340
T Zes 6 7 6 6 17.2 200 240
B 7 5 18.5 180
18 6 16.5 1180
16 15 6 18.5 980 1137
15 | 5 16.7 1250 :
268 6 23 3 20.6 1430 -
(M.q.) 21.3 21 6 20.7 1120 | 1200
Anime 20 6 20.7 1050
11 9 5 20.2 120 . 250
13 | 4 | 20.0 280 -
273 ' 3 5 22.3 50
(W.3.) 2 4 22.14 40
Sai-Sai 1,4 1 5 22.3 30 36
i 1 4 22.6 30
| 0 5 22.14 30
W.j. (Curva A vs PAR} ,
8,5 7 4 22.4 90 - 115
10 14 22.5 140 -
11,5 12 1 22.4 200 220
11 4 22.4 240
15:00pm | 284 6 0 5 17.4 20
(A.g.) -1 5 17.5 2
Algodon - 0,4 1 5 17.5 20 1 a2z
0 5 17.4 20 |
2 5 17.4 30
270 5 2 5 19.6 40
M.q.) 3 5 19.8 40
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Anime ! i 2 1 3 q 19.9 | 50 #_'rﬁ‘ 40
! 2 4 20.0 | 50 |
v 0 4 20.3 | 20
290 7 -1 5. 17.5 | 20
(W.5.) | 3 5 17.5 i 20 |
Sai-Sai 0,4 ~1 5 17.6 | 20 | 1
' ; 0 5 17.4 | 10 4
i 1 4 17.5 | 20 i B
) 1 | i
17:00pm | 290 6 ! -1 5 17.8 20 ¢ J '
(A.g.) | ~1 5 18.0 20 ¢
Algodon | i ~0,4 1 5 17.4 20 | 18 ]
' | ~1 5 17.8 20
| 0 5 17.4 10
| _F f
284 6 | -1 5 19.6 | 40 |
(M.qg.) '; 1 5 19.8 | 30
Anime | -0,2 0 5 19.9 30 30
| ] | -1 5 20.0 | 30 !
0 . 5 20.3 20 1
290 | 71 -1 5 17.6 20
(W.5.) 0 5 17.2 10
Sai-Sai ~0,6 -1 5 17.6 20 16
! 0 5 17.4 10
-1 4 17.5 20
19:00pm | 286 6 | -2 6 17.8 10
(B.g.) -1 6 18.0 10 |
Algodon ~1,8 -2 6 17.4 10 10 |
] ; -3 6 17.8 10 -
L -1 6 17.4 10 |
275 5 -1 5 19.6 10
(M.q.) -2 5 19.8 20 -2,2
Anime -1,6 -1 5 19.9 20
-2 5 18.8 10 10
14 -2 5 18.9 10
282 7 -3 6 16.8 10
(W.3.) -1 5 17.2 10
Sai-Sai -4 6 17.0 10
_ -1 6 17.2 10
Lunes 01.07,96 ! -2 6 17.5 10
|
“(A.g.) 80 15.6 | g -6 (M.q.) 280/8
310/10 100 16.3 8 -10 160 - | 18.0 7 -11
» 100 17.2 7 -11 150 * [ 18.5 7 | -12
30/40 17.8 | 7 -2 80 18.5 6 | -4
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Fotosinteais La Mucuy Curso Diurnoc viernes 06.07.96

 [Referencias | |piferencial |
Hora co2 H.R. | CO2 | - HR Tf | RFA
7.00 am | 292 | 10 I~ 1 16 13.0 ! 10
(A.g.) | ] | 1 16 13.2 10 ]
Algodon , | I 0,6 0 16 13.5 | 2 15
Alcornea grandiflora (A.g.) 0 16 13.7 20
| | 1 16 13.5 20
* : |
290 12 1 20 12.5 30
(M.q.! 2 20 12.8 30
Anime 0,8 1 20 12.8 | 20 24
Montanoa quadrangularis (M.q.) 0 20 12.8 | 20
] | 0 20 . 13.0 20
|
298 10 1 18 13.5 10
(W.9.) | 0 18 13.5 10
Sai-Sai i 0,2 0 18 13,5 | 20 15
Weinmania janni (W.3j.) -1 18 13.5 10
1 18 13.5 20
9.0¢ am 304 12 2 20 17.8 40
(A.g.) 1. 22 18.0 30
Algcdon 1 0 22 18.2 30 32
o 1 22 18.2 30
1 22 18.2 30
300 12 4 24 18.5 60
(M.g.) 3 24 18.5 50
Anime 4,5 3 24 18.5 50 60
8 26 18.5 80
12 12 2 18.5 120 120
288 12 ! 0 20 14.9 30 T
(W.5.) 1 20 15.2 30
Sai~Sai 0,8 0 20 14.8 20 30
i 2 20 15.0 40
1 20 14.8 30
11:00am | 275 12 3,5 3 22 23.8 40 40
(A.g.) 4 22 23.1 40
Algodon 9 g 22 24.0 500 600
10 26 23.5 700
13 12 26 23.4 900 1075
| 14 26 23.4 1250
280 10 6 18 21.5 90
(M.q.) ] | 10 10 20 22.0 120 130
Anime | 14 20 22,5 | 170 ‘
' 24.5 24 30 22.5 | 1250 1335
25 32 22.8 | 1420
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[ 280 10 1| 20 22.6 40 1
(W.3.) | | 2 | 20 22.6 40 ‘ﬁ
Sai-Sai 1,2 | 2 1 20 22.6 30 3 [
L0 2 22.6 40
11 20 22.6 30
11:30 | 280 12 2.5 2 22 23.0 60 65
W.j. (Curva A vs PAR) i 3 [ 22 23.0 70 N
10 10 1 22 23.0 300 300
1w [ 22 23.0 800 |
11,5 11 22 23.0 300 950
14 22 23.0 950
|13 22 23.0 1100
! __ I
13:00pm | 275 10 8 28 22.0 100 |
(A.g.) 6 28 22.5 100
Algodon 7,2 4 30 22.5 BO 146
E 32 | 22.2 | 150
o ! | 10 | 30 | 22.6 300 ]
A.g. (Curva A vs PAR) (Plantas en claro grande del camino)
I 28 22.0 200
276 12 B B 30, 22.0 350 150
' 9 30 22.4 500
12 30 22.0 800
12 10 32 22.5 1100 1025 |
14 32 22.5 1250 ]
275 10 29 25 25.0 1380
(M.qg.) 36 30 25.0 1400
Anime a2 32 30 25.0 1450 1465
34 35 25.0 1500 ]
35 36 25.0 1550
I
280 10 1 20 18.5 140
(W.5.) 2 20 18.5 50 |
Sai-Sai 2 4 20 18.5 60 42
I 20 18.5 30
i 20 18,5 30
W.j. (Curva A vs PAR)
6 6 | 20 24.0 120 120
7 7 - 24 24.0 BOO 800
11,5 12 30 24.0 1050 1125
11 30 24.0 1200
|
15:00pm | 280 10 4 18 22.0 60 ]
(A.g.) 16 22 22.0 BO
Algodon 6 8 24 22.0 80 80
B 26 22.0 100
4 3 22.0 80
275 10 20 36 24.0 | 700
(M.q.) 22 36 24.0 750 i
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17.4

Anime | 23,4 | 25 38 24.0 900 850
T Y 38 24.0 300
) P26 40 24.0 1000
285 10 1 18 20.0 20
(W.3.) i 3 18 20.0 30 |
Sai-~Sai 0,8 : -1 14 20.0 20 | 22
f— ] T
' 0 14 20.0 20 |
1 16 20.0 20
17:00pm | 275 12 2 18 20.2 20
(A.g.) 3 18 20.2 20
Algodon 1,8 L 20 20.2 20 i8
1 2 20.2 10
o 2 22 20.2 20
266 12 1 22 20.4 20
(M.q.) P2 24 20.4 30
Anime 3,4 | 4 24 20.4 50 18
4 24 20.4 60
6 26 20.4 80
12 28 20.4 160
B 275 12 0 18 17.5 20
(W.5.) 2 20 17.5 20
{Sai-Sai 1 1 18 17.5 20 18
2 20 17.5 20
0 18 17.5 10
119:00pm 285 12 -1 16 17.8 20
| (A.g.) -1 16 17.8 10
Algodon ~-1,4 -2 18 17.8 10 20
_~.W -2 16 17.8 10
-1 14 17.8 20
T 275 12 0 18 19.6 20
M. q.) 1 16 19.8 20
Anime -1 0 14 19.9 20 15
i -2 16 18.8 10
] | =2 14 18.9 10
282 12 -2 16 17.0 10
(W.9.) -1 18 17.0 10
Sai-Sai 2, -3 18 17.0 10 10
L -1 16 17.0 10 |
=2 18 17.0 10 |
6.5 30 15.6 120 !
(W.3.) 7,5 34 16.5 3286
270/2 9 38 940






