






INDICE GENERAL 

Aclimataci6n Sotosinldlica a la luz en plantas. 12 
Eficicncia cuhntica de la Sotosintesis (fotoinl~ibicibn) en plantas. 17 
I~otoproteccicin en plautas: disipacibn de euergia y el ciclo de las xa~ltofilas. 2 3 
Suslificaci6n. 29 
I-Iipotesis general, 11ip6lesis especificas, objetivo general y ol,jetivos especificos. 3 1 

Metodologia 3 5 

Area de trabajo y especies seleccionadas. 3 5 
Caractcrizaci611 del sotobosque y dc claros. 3 7 
Fotosintesis y eficiencias curinticas cle la fotosintesis diaria en las especies. 3 8 
Aclilnataci6n fotosint6tica, eficiencia cuantica de la fotosi~ltesis y fotoprolecci6n 
en las plantas a plena luz solar. 4 0 
Resl7ilesla cle inclucci6n foLosi11ldlica en las especies frente a i~~cremcnlos de Iuz. 4 3 
Curvas cle rotosintcsis (A) vs concenlraci611 interna (Ci) de C02. 4 4 

Ca1.acterizaci6n del ambiente risico en el sotobosque y en claros. 
Fotosintcsis y eficiencia cuhntica de la fotosinlesis en juveniles (sotobosque y claros). 
Fotosintesis y eliciencia cuhntica de la fo~osintesis en adullos. 
Fotosintesis y elicicncia cui~ntica dc la fotosintcsis en especies de distintos habitats 
del bosque. 
Aclimataci6n Sotosintdtica y eliciencia cuintica de la fotosintesis en plantas 
expuestas a plena Iuz solar. 
Fotosintesis y eficicncia cucintica de la fotosintesis en pla~ilas a lo largo del proceso 
de aclilnataci6n a la luz. 
Fotoprotecci6n: disipacion Elmica cle energia y ca~ubios en la eliciel~cia de 10s FSII 
Resp~.~cda dc incIucci6n folosintdtica frente a incrementos en 10s niveles de luz 

Plantas en sotobosclue y clasos, concliciones de luz limitantes y excesivas. 9 0 
Fotosi~~lcsis y eficicncia cuhnlica de la fotosintesis en juveniles en el sotobosque y 
en 10s clavos. 9 2 









I IXESUMEN 

Se j?ostul6 que las especies pioneras en la sucesi611 de bosques ~nontanos 

tropicales (UM'I') te11dria11 una mayor plasticidad fisiolbgica y deberian adaptarse mis  

1 I ripidanlente a camhios en la intensidad cle la l u z  respecto a las mis  tardias. Frente a 

1 can~bios en 10s nivelcs de luz, si las especies presentan diferentes respueslas 

fotosintdticas y graclos de fotoinhi bici611, esto pod ria explicm las cii fere~~cias  en la 

capacidad dc aclirnataci6n y en el nivel de fotoinhibici6n de la fotosintesis, asi conlo en 

I 1 10s mecanismos involucrados en ocupar amhientes de luz diferentes, ecol6gica1nente 

conlraslan tes. 

En claros y el sotobosque de un BMT se caracterizi, el ambiente fisico, 

relacioncinclolo con adaptaciones fisiol6gicas y metabhlicas en juveniles de especies 

pioncras (Adontorion gundrn~igulnr-is), tardias (U~~u~iel l ia  iri/egr*ifolin) e internledias 

(Alcl~or~r~eo gr-nnci~f7or.n) de la sucesi611. EII el calnpo y en condicio~les co~~tr-oladas, sc 

estudia~.on en estas plantas nleca~iismos y procesos fotosintdticos de acli1nataci6n y cle 

fotoinhibici6n de la rotosintesis en respuesta a la luz, midiendo el intercail~bio de gases 

y la emisirin de fluorescer~cia de la clorofila a. 

Se encontro que 10s a~nbientes cle sotobosque y clal-os difieren en la 

variahiliclaci a~~lbiental ,  principal~nente en la cantidad de luz. En 10s claros grandes, Ad. 

qzracirc~~~gr~lnris prese~~taria una mayor capaciclad fotosi~itdtica ell ambientes con altos 

niveles de luz, gl-acias a la mayor co~~ciuctividacl hidraulica del xilema, conductancia 

estonlitica y tasas fotosint6ticas asociadas con u n  alto conteniclo de nit16gei~o y u n  bajo 

peso especifico foliar. En contraste, las tolerantes a soinbra, A. g~-aitd~flor-a y B. 



de luz, estas especics j31-esentan menolzs tasas fotosinteticas mEixi~iias, una nienor 

capacidacl de ~~iantcnerlas en el ticmpo (por una baja conduclividacl hidr6ulica y 

conductancia estomatica) y una  sensibilidad mayor a presentar fotoinhibicion. Por 011-0 

lado, G-ente a1 incrernento pennal~ente en 10s niveles de luz, la respuesta de aclimataci6n 

fotosint4tica es 1176s rcipida y 111as bajo el grado de fotoi~ll~ibicion en la especie pione1.a 

que en la intermedia o tardia de la sucesi6n. Sin embargo, en todas las especies y 

diferentes estrategias de regeneraci611, la fotoinhibici6n es ti-ansitoria, presentando las 

plantas, posteriormente, hojas aclimatadas a las nuevas condicio~~es de luz, tanto por- 

iuedio cle una capacjclad fotosint6tica distinta corno por can~bios en el cingulo Soliar. 

17inalmentc, la acli111ataci6n a la luz iiivolucraria procesos de dafio, de 

repal-acion p de protecci611, en que el grad0 de la fotoinhibicion reflejaria liinitaciones o 

ventajas en la respucsta fotosintktica de las especies frente a cambios en la luz y tendria 

un impostante papel en la regeneraci6n y en la sucesi6n de las especies en estos 



I Gntrc 10s lipos de bosqilcs tropicales, modula~i y cambian la sircesi6n las difcrencias 

I en la composici6n y clivc~~sitlacl clc cspccics, 10s tipos cle sirclo, asi como la nntul-aleza y 

I cxtctisi6n de 10s "disturbios". Eslos ullimos generalmente catnbian la disponibilidad cle 10s 

I I-ecursos para las plantas, asi como la eficicncia tle repoblaci6n (Dazzaz y I'ickelt 1980) y la 

I aperti11.a cicl doscl tlel bosque o formacihn cle claros presenla un importante papel en el 

establecimicn~o y en el crecimiento tle 10s BI-boles, asi como en la si~cesion en 10s bosques 

trol3icalcs (Dcnslow 1987). Al fo~.~nat.se un claro, se presenla 1111 incremenlo cle las 

lcmpcraturas tlcl aire y clcl suclo, clcl agua JJOC Ilirvia, tle la disponibilitlad de nulr.ienlcs. asi 

\,orno una clisrni~~ucihn en la lii~~lieclacl rclaliva (Dazzaz y Picltell 1980; L)enslow 1987). Sin 

I cnlbargo, el cfccto mBs impel-la11lc e inmeclialo cle la aperlura dcl dose1 es un incremenlo en 

la dill-aci6n e inlensiclacl cle la luz solar direcla hasla el estralo mAs bajo clel bosquc (L,ce 

1987, I?~ldlc~- 1993). lJas consecuencias ecol6gicas de la formacioli tle c1a1.0~ en 10s I~osclires 

tropicales son i1iil7orla11tes: cn Costa Rica, 75% de las especies de 51.boles clel~e~~clcn tlc la 

apcrti~~-a clel tloscl para la gct1ninac,i6n de las semillas o para el creciniienlo de Ins planlas, 

cle manera si~ililar a lo desct-ilo cn la clinimica de bosqucs en Australia, Malasia y Aliica 

(Denslow 1987; 1,ei y J,cchou/icz 1997; I<ubislie y Pregitzer 1997; Walling et al. 1997). 

AdemBs, las ~ ~ ~ a y o r c s  tasas cle creciniienlo, sobrevivencia y reproduccicin en cspccics 

tolc~.a~itcs o no a la somb~.a, del closel, subdosel y ciel solobosque, ctl claros tlcl bosquc o 

cerca cle ellos, sugiet-e que en la regcneraci6n en bosques lropicalcs, los Gl.bolcs tlcllc~i 

utilizal- la luz dispor~ible en el a~ilbicnle tlonde se hallan, oplimiza~~clo st1 i ~ s o  cua~iclo se 

prescnla~i iric~.crncn(os eti 10s ~iiveles cle luz pol- aperluras del closel (Dcns lo~ .~  1987). 
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U~ia aclin1ataci611 16l7icla a canibios cn la aper1i11.a clel dose1 aunic~itaria la 

p~.obabilitlad clc quc ltna planla sobleviva al i~lcrc~ilcnto en 10s nivelcs dc luz. En plantas. 

so11 co~iipone~ilcs dc la scspucsla clc acli11iataci611 can~bios en las hojas prccxistcntes y In 

producci611 cle hojas nuevas con una fisiologia y morio1ogia apropiada para 10s mayol-es 

nivelcs dc Iuz calacteristicos de 10s claros del bosque (Bazzaz 1984; Fetcher et al. 1987). 

1Jna exilosa aclimataci6n a la luz al parecer estci relaciol~ada con un increment0 cool-dinado 

entse la activiclacl cle cal-boxilaci611 y el transporte de elcctrones, y los canlbios en la 

ulllaest~uctul-a del clol-oplasto y en la 1.elaci011 clorofila a:b (Chazdon et al. 1996). Respccto 

a esto, ha sitlo propucs[o clue las plantas de hibitats abicrtos podrian respolldcr 

plcisticainenle y aclimatasse muclio 1116s rhpiclo a cambios el1 contliciones anibientalcs, talcs 

como ternpc~.atul-a y sacliacicin (Chabot y Chabot 1977; Paterson y Bazzaz 1975; Obc~.baucr 

y Strain 1954; Newell 1993). [,as niayoses tasas de folosintesis, respisaci6n y I I - ~ I ~ S ~ ? ~ I . ~ C ~ ~ I I ,  

Jilayor co~iclucla~icia cstonicitica y clel ~~iesbfilo,  asi como mayor co~ilenitlo de nitr6geno cn 

especies telnpranas de la sucesion, en compasaci611 con especies tardias, tolerantes a la 

sombra, sugicren que en las especies pioneras que colo~~izan claros se presentarian 

ada~taciol~cs risiol6gicas y melabcilicas qile permilcn a estas planlas ocupar estos ambie~~tes  

con mayores niveles de luz (Boarclman 1977; Bazzaz 1979; Fetcher et al. 1987). A pesar de 

que mi~chas especies clel sotobosque mueslran poco o ningiln potencial para incretnentar la 

A,,,,, en respucsta a incrementos c ~ i  la tIispo11ibilidad de luz (Chazdon 1986, Fetcher et al. 

plasticiclatl rotosinldtica (gama de rmotipos pote~iciales qile pi~ede expresar un genotipo en 

rcspi~esla a cambios en las condiciones ambienlales) a travCs de toda irna garna de niveles 

dc luz (Cliazcloti cl al. 1996; Niinemets y Telihii~~en 1997). 



I<csl:ccto a la aclimalacibn rotosirildtica 11.clilc a variabilidad en la luz anibicntal, se 

Iia clcsc~ilo cn planlas en zonas lcmplaclas qiie las especies anuales, lempranas dc la 

sirccsi61~, j7r.cserilan ilna niayor flexibilidacl fotosintdlica en comparaci6n cull espccics 

succsio~inlcs i~ilcrmedias o lalclias (Bazzaz y Carlson 1982). Para 10s cliferenles parAmelr-os 

1olosillldlicos cvaluados cri clislilllas cspecies con planlas aclimaladas a sol o a sombra 

(rcspiraci611, I-encliriiie~ilo curirilico, punlo clc coriipcnsaci6n lu~iiinico, radiaci6n para 

alcanzal- la milacl tlc la fotosinlesis mixinla y la lasa cle folosinlesis mixima a saluracion 

por 111~) Ins 11iayor-es direrencias se encuenlran enlre las especies tempranas de la sucesion y . 

las me1101-cs erilre las planlas aclimalacIas a ambas condicioncs de luz en las especies tardias 

(Tjazzaz y C:nrlson 1982). 

Cns espccics pioncras sucesionales tempranas, generalmellle, exhibcn una alto grado 

de plaslicidacl ell la capaciclacl rolositildlica cornparado con especies caraclerislicas de 

eslaclos poslcl-iorcs cn la silcesihn clcl bosclue (St~.auss-Debenedelli y 13azzaz 1996). I',slo 

illtimo a pesar tle elire los ju\~enilcs cle espccies cle irboles de un bosque lemplaclo dilier-en 

en su lolcrancia a la sombra y mueslran un similar polencial de aclimalacion a mayores 

niveles cle l i ~ z  (Wallace y Uunn 1980). Eslo apoya lo sugerido respecto a las dircrencias 

folosinldlicas clue se 17resentar.inn enlre las especies piorx1.a~ y tal-dias, las p1.in1c1.a~ 

adapladas a 10s mayores niveles cle I-adiacibn ell h6bitals sucesionales lempl-anos y con una 

mayor capaciclad tle aclimatarse a ex[]-cmos y allos niveles cle luz en el a~nbiente (I3azzaz 

I'or ol1.o latlo, cli gcner-al 10s 51-boles de bosqucs tropicales rcquic~.cn tie 10s claros 

para su I-egeneracibli y,  sin embargo, ell algurias especies se podria presenlnr ulia 1.ctluccicin 

en la asi111ilaci611 cle COz si p~.esenlan un  polencial rolosint6tico liliiilatlo cle aclili1alaci6n a 



rli\/clcs allos clc luz (I,angc~il~ci~l cl al .  1984). Ilna alla capacidatl rolosi~~ldlica pr.opia clc Ins 

espccics pic~neras cocr nllos ~-equesiluienlos de llrz prim su l-ege~le~acib~l, COII u11a capacidad 

i~lrinscca cu las planlas quc ]~c~.rililc una uiayor plaslicidad ro~osint6lica clue la clc csl7ecics 

lolcl-nnlcs a sombl-a, dc17c1idc clc la capacidad para resl7ondc1 a los incremeulos en la 

dispo~~ibiliclad clc la luz por ~neclio de u11 aumento en el lransporle de electrones, en la 

capaciclad cle cal.boxilaci6n y en la conductancia eslon~iilica, lodas resp~~estas 

significalivamc~itc limilaclas en hojas macluras, fuerlemenle dependientcs cle un incr-cmcrito 

CII la conccntraci6u dc nulrienlcs en las ho.jas y de las lasas dc suminislro clc agua (C:hazclon 

el aI. 1996). Eslas limilaciones han permilido sugerir que la sobrevivencia cle plhntulas cle 

10s hrbolcs clcspuds dc la ro1.maci6ii cle claros poclria depender lnis clc la conlj~elcl~cia cnhc 

las espccics de la succsi6n con altas lasas lotosint6ticas que de la aclimatacicin dc la 

folosinlcsis cn planlas qile cr.ccicron y se ha11 desarrollado prcvian~entc e n  la sonlbra, cn 
I 

co~icliciorlcs limita~llcs cle luz. 

En gellc~al, las plruilas cle direrentcs especics, a pesar de l,resenla~ clirel.e~icias en los 

reqi~e~.imicnlos lu~ninicos (lolcrnnle o no a la sombra), en la Porma de crecimienlu (arb6rea 

o arbuslixra), en la dist1.ibuci6n local de ]as plantas (solobosque o claros), en la eslralegia de 

rege1ier.aci6n que presentan (colonizacloras o no cle claros) y en la posici6n que ocupa en la 

succsirjl~ (pioneras o tardias), se aclimalan a incrementos en 10s niveles de luz respondiendo 

cualilnlivamc~~~c en la misma Tor~na, es decir, se increments la capacidad fotosinl6tica 

(Wallacc jf 1li11ln 1980; Bazzaz y Carlson 1982; Newell ct a l  1993; Garcia-Ni~ilez el al. 

1995; Cl~azclnri el al. 1996; S(rauss-Debenecletti y Dazzaz 1996). En Arboles de bosques 

tl-opicales, la caj~aciclad dc aclimalaci6n del aparato Polosintdlico en especies qile 

g e ~ ~ e ~ . a l ~ ~ ~ c n l e  sc cstahleccn cnli niveles exlrcrnaclamente bajos cle luz pel-o que Ilegan a eslar 



bnio plena iuz solar como acIul[os clomina~ilcs o emcrgenlcs dcl doscl, csl~rria 1.clacionada 

con atsibutos lisiol6gicos y mctabolicos en las plantas q i ~ i  Ics 1x1-mitcn 1~1-cscrit~v rcsl~~rcslas 

qpc.cic-cslxcificas li.cntc a d j l ~ r c ~ i ~ c s  nivclcs clc luz cn cl :r~nbicrltc. 1:stas rcsl~ucs(as 

estasian modulanclo cl con~posta~iiicnto caracterislico del crecimiento cle los iii.bolcs en sus 

estaclos ju\/c~iiles, asi como tambier1 ayudando a explicar el tip0 clc regeneraci6n cle una 

especic, como pionel-a o tardia en la sucesi6n del bosque. Por lo tanto y debido a que la 

variabiliclacl ambien[al tiendc a ser mayor en hAbitats sucesionales lempsanos, se postul6 ell 

I este tl-abnjo c o ~ n o  liipotesis gencr-al que en coml~asaci6n con las especies tardias, las 

especies pionesas en la sucesion cle bosques tropicales monlanos yresentarian aclaptaciolles 

especilicas (c.g. illla mayor capaciclad fotosintelica, altas tasas tsanspirato~-ias, alta 

conducti~~idacl hiclrhulica clel xilema, entre otras) y ademis, sespondesian con una ripida 

aclimalaci6n fofol.osintdlica hente a cambios en 10s lliveles de luz en el ambienle, 

adaptaciones JJ ~nccanismos que favorecerian la ocupaci61i de 10s claros por estas plantas. 

Estas clifel-encias cn la respuesta Iotosill(itica a la luz estasiali relacionadas estrechamente 

con la estr.ategia cle I-egeriesacion que presentan cada una de las especies arb6seas en la 

sucesi6n cn bosqucs tsopicales monlanos, asi colno explicar 10s requerimientos cle luz para 

su crecimic~i to y el colnpor-lamiento que presentan f r e ~ ~ t e  a cambios repentilios o 

l~esmanentes en 10s niveles cle luz en el ambiente. 













cnrhoxi lasa/oxigc~i:is:i (Rubiscn) como dc la al-rcrlura cstomBlica para la nbsorcii)n clc <'02 

(Pcarcy 1990). 1;l p~occso tlc apcrtura cstomrilica dcpcndicnle dc luz cs ~.clalivamcnlc Icnlo, 

micnlras cluc la aclivaci611 clcpcnclicnlc dc luz de las cllzimas folosilil6lic:1s y la 

co11sl1-uccion clcl rcscl-vo~io tlc ~i~claboli(os dcl ciclo de Clavin pucclc ocurlir clcnl~o rlc 

pocos ~ n i l ~ r ~ t o s  (T'ca~.cy 1990). l ]asla al1o1.a 1111 aspcclo que no csla delinitlo cla~.a~iicnlc cs cl 

papel tlc la aj~crlul-a cs(oniBlica versus la acli\laci6n de la Rubisco conio lill~ilanles clura~lle 

la ind~icci61l, esto porque algunos esludios muesli-an evidencias dcl 17riricipal papcl cle los 

eslomas, mic~llras otros iritlicali quc la mayosin cle las lirni(aciolies son bioq~~iniicas. Sc Iia~i 

t o ~ ~ ~ a c l o  en cuenla j~equeios canibios en la co~lcentraciih i~iternieso(ila~- clcl C 0 2  ( C T i )  

calculatlos tluranlc la inducci6n Polosinldtica para sugeris la una lilcnol liniilaciim 

eslom8licn relativa y 1701. ta1110, ~ i i a  11iayor Ii11iilaci611 mesofilar cn esla rcspuesla. Tlebido a 

que en el so(obosque 10s flecos de luz son un  recurso limitaclo, la u(ilizaci6n efectiva cle 

I 
ellos lmcllia ~ c n c l  glan significarlo adaj~talivo para planlas que creccn en ambicntcs 

s o ~ ~ i b ~ i o s  bajo el doscl del bosq~lc. Adcmhs, es probable enconlrar direrencias en 10s 

tiempos dc i1lrluccio11 en respuesta a las condicioncs de luz en que crecen las plantas, es 
I 

I decir, quc ~ ~ l i ~ n t a s  con difesenles eslra(egias de regenelacion en la sucesibn, tales como 

especics de claros o pioneras, podrian presentar diSc1-eucias en la respuesh de inducci6n 

fotosillldlica frcnte a un  increme~llo repentino y tra~isitorio en 10s niveles de luz, en 

comparaci6n con cspccics del solobosque o tasdias. Colno Iiipbtesis espccilica se pl-opuso 

que pla~ilas que so11 tolerantes a la sombsa -tardim en la sucesi6n- deberian aprovecliar mcis 

clicicntemel~(e 10s niveles de luz casactcristicos dc 10s flecos cle luz en el solobosque que 

phntas cle sol, especies pio11el.a~ o licli6filas. /\tIc~~l;is, s e  espera enconlrar diferencias cli la 

Lduccitjn dc la St>losin(csis caractc~.islica tle ambos grupos cle planlas. 
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luz cn los cl,~r-os, ~ ~ ~ ~ c s c n t c ~ i  UII  Iiiayor y mhs rcipiclo incremento cn cl nivel de disipacicin de 

elicrgia en la antcna colcclora clc luz, mostrando una rdpida disminuci6n en Fv'/FM', 

illclicanclo csto 1111 mayor polcncial ~otop~~otcclor  por disipacicin dc la encsgia en exccso. 

I<olligcr el al. (1995) en un bosque tropical en Panami, delermi~iaron qile el mayor 

co~ltcnitlo tlc 13ig11icnlos clcl ciclo clc las xa~itofilas corrcsponclc a las 1io.jas expucstas al sol 

de Ins cspecics de dl bolcs del doscl y 10s valores ti~cis bajos a las plantas de sotobosque. 

IIojas dc pla~llas cn claros presenlan valores intermeclios en la rolosinlesis nlhxima y un 

contenido tle p igmc~~tos  menor que 10s de hojas del dosel. Esto podria explicar Ias 

cl ,~c~encias poslulaclas en cl nivel dc la roloinliibici611 de la lotosintesis y en la capacitlacl de 

rccupc1~aci61i q i ~ c  prcsenta~ ian las cspccies que crecen en a~iibicnlcs con clifcrentcs nivclcs 

clc luz (Oqiiist et al. 1992; Lovelocl< el al. 1994). Es decir, clebido a qile la Scllop~~olccciOn es 

Lln proccso clc disipaci611 de energia mcdiado par el ciclo de las xanlolilas, la aclimataci611 a 

n~ayorcs niveles de luz eslaria asociado con una mayor concentraci6n de estos pigmentos en 

las hqjas. Diferenles publicaciot~es en macroalgas, cactus y en juveniles cle cspccies dc 

a~.bolcs c o n f i ~ ~ ~ i a n  la inij3orlancia de la disipaci6n t6rmica de la encrgia y su clirecta 1.elaci61i 

con eslos pigmcnlos (Franl<li~i cl al. 1996; Baslter y Adams 1997; Scholes et al. 1997). 

En csla lesis sc poslul6 como Ilip6tesis que en las especies lolerantes a la sombra y 

tasdias de la suces io~~,  la exposicibn a niveles superiol-es de luz por rayos de sol o en claros 

del doscl pl.ovocaria ilna mayor Potoinliibici6n de la rolosinlesis que en plantas heli6lilas, 

especics pioneras esl~ecialistas en colonizar estos ambientes. Esla mayor sensibilidad a la 

TotoinI~ibici61~ en Ins primcras y la mayor tolerancia a altos niveles de luz en las segunrlas 

estarian rclacio~~aclas lanlo con diferencias enlse las especies en la capacidad de ~1lilizaci6n 

de la encrgia de la 1 1 . 1 ~  por la actividad lolosi~ildtica como con la disipaci6n ldrmica por 













1V.- E31~1~liar la caj7acidad de nclimataci6n en especics p io~~cras  y la~rlias clc la 

sucesi6n bajo condiciones conlroladas, evaluando la I-espuesla rolosinlClica y la 

foloinliibicicjn en planlas r.epenlinamenle somelidas a niveles de 1112 altos y permanenles. 

A s i m i s ~ ~ ~ o ,  f~cnle  a u n  incren~enlo transilorio en 10s niveles de 1112, caracterizar la inducci6n 

rotosinldlica entre espccies pioneras y tardias de la sucesi6n. 

V.- Eslimar el ercclo de la foloinhibici611 en el balance de carbono de las planlas a lo 

lai-go tlel proccso dc aclimalaci6n folosinldlica ficnle a nivelcs de luz mayores, enLre 

especics de la sucesion con diferenlcs niveles tle tolerancia a la sombra. 







I ~ : I  n ~ i l i n  

Alchor~r~ctr gr.crr7u'iflor,n Euphorbiaceae Semi-heli6li ta I'ionera 

Brur7cllia in/egr.~fili,lio Brunel Iiaceae Esci6fila Tartlia 

L:s~as esl,ecies prescnla~i dircrencias en cuanlo a la tolerancia o no a sornb1.a y a los 

ambict~lcs que frecuenlemenle ocupan. Mofz/nnoa quoc/~.ar~gztlor*is (anime) es una espccie 

pionera dc claros grandes que no se encuenl1.a en ambientes de sombra en el solobosq~ue o 

(aIgod6n) es una csj7ccic dc esladios succsionalcs tempranos (Garcia-Ni~iicz el al. 1995), 

cilyas 171i11it1.1las se cricucnlr.ari en claros mcis peqi~efios qite 10s ocupaclos 1701 Af 

ju~~cnilcs de csta espccie lolcran pal.cialmente la sombra como lo cor~.obora el Iicclio dc 

ct~cotil~-a~.la en lugal-cs parcial~iicnle sot~ibreados bajo el dosel y en 10s bordes dc los claros. 

lin coml~araci611 n las especics descrilas, Ur.ttrlellin ir7/cgrifolia (guamo) se encuenlt.a en srls 

estadios ju~~eni les  cn el so~obosque -sin encontrarla frecuente en 10s ambienles abicrlos 

formados por clal-os- y 10s adullos alcanzando a rorn~ar parte de las especies del tlosel. ISn 

base a la caraclerizaci6t1 inicial de este grupo de especies en la sucesi611 del boscjue 

monlano tropical, se realizaron 10s expel-i~nenl-os que a continuaci6t1 se describen. 

Ca~.acter-izaci6n clcl Sotobosquc y de CIaros 

Para ca~.actct.izar el ambienle en el cual se encuenlran las plantas eti el bosque 

montano 11.opica1, sc ~.calizaron 4 cursos diarios en el sotobosque y en claros cle dosel, 

cvaluando, en 10s claros, Ins Lcmpel-aluras clel suelo, del sire, la radiaci6n global y la 



I 

racliaciti~~ rofssi~lldtica acliva, la humcdad rclaliva dcl airc y la ~7t'ccil~ilacicin por mcrlio rlc 

~ r n a  cslacihn t~~icrocIiniAlica 1,i-CO1< 1000 (Li-COl<, Lincoln, I'UA). 1'al.a cl solohosquc sc 

ulilizo Lrn grupo clc Ic~.mol>arcs dc cobre-constanla11 colocadas a 5 ,  1.5 y 0 111. clc a l l t ~ ~ a ,  

coneclnclos a un microvollimcl~o cligilaj (Dala Prcccision, Mod. 258, 1SIIA) J,a Iiurlicrlacl 

rclativa se midi6 170s mcdio clc uria psicr.6melro venlilado Assmann colocado :I I 111 clc 

allura y la 1adiaci6n tolal y folosinldlica activa f~teron detertllinadas respcclivan~cnle con 1111 

~>irancirnct~o y 1111 sensor ct~hnlico (Li-COR 190B, Lincoln, EUA). 

Fotosi~ltcsis y Eficic~ici;~ Cuinlica (I~otoinhibicicin) Iliarias cn 1:is Espccics 

I'ata ca~aclcrizar adaplaciones metabhlicas y fisiolcigicas en las plantas a cada 

ambienle clc luz, asi como dirercilcias enlre especies pioneras y tardias, se estudiaron en 

juveniles clc plantas de las tres esgecies, en el a~nbienle donde se encuenlran, cursos cliurnos 

de foiosintesis, el grado y el nivel de la clisminitci61~ en el rendinliento cucinlico miiximo de 

10s FSII cn concliciones naturales en las l~ojas y se tomaron rnuestras 6 se delerminaron en 

concliciones cle laboratorio 10s siguic~ltes parcimetros en las plantas: 

Folosinlesis: -Curvas dc Fotosinlcsis (A) vs Radiaci6n Folosinl6lica Activa (PAR) - 

Rcndimie[~lo Cuiit~tico (6) y 17010sitllesis Mcixima (A ,,,,,) -Puntos de Conipensaci6n y 

Satutacicin Lumiliica clc la 17010sinlcsis -1tespiracibn en Oscuridad -Transpiraci6n y 

Conduclancia T<stonl,ilica -Co~ic~uc~ividacl Iliclti~itlica del Xilema -Nit1.6gcno y l'cso 

Espccifico Foliar (masa/irca Polia~) -Eficiencia Cucintica cle la Folosintesis o Rendimienlo 

Cuci~llico hllhxir~~o tlc 10s I7SII (1:luorcsccncia dc Cloi-ofila a). 
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\as lnedicioncs se rca\izaron entre \as \O  y \as 15 \I denlro del period0 dcl ilia con I-ac\iaciGn 

-2 - 1  salusanlc liara la PolosinLcsis, sobse 1200-1500 pnol  111 s . En el I:tboralo~-io, el nivel clc 

-2 - 1  Iuz fuc siempse enlre 800 y 1000 pmol m s y se i1tiliz6 en ambos casos una hombona con 

gas de 1.500 vpm dc C 0 2  cortto fuente para cambiar el Ci. Con esta ri~ente de alta 

concentracicin dc C 0 2  en el LCA4 rue posible ob~ener valores de hasla 1400 vpm de C 0 2  en 

el aise que ingresa a la camara del analizador irlrrarrojo de gases donde se encuentra la hoja. 

i Se calculo la limilaci6n estomhlica relativa para la rotosintesis coluo la direrencia enlre la 

tasa de asimilacicin (A) medida a la concentraci6n de C 0 2  atmosfdrico norrnal en el catlip0 
I 

, y la tasa de asimilaci6n (Ao) de la curva de respuesta A/Ci -que es In lasa a la cual no hay 
I 

I lilnitacici~r eslomrilica- c u a ~ ~ d o  el valor de Ci es igual a la concentracicin de C 0 2  anlbiental 

I (320-350 vpm). I,a Jimilacion relaliva (L) por 10s estomas, se estim6 colno L = (Ao - A )  / 

I Ao segi~n estci descrito por Farquhar y Sliasltey (1 982). 



U I I  cirr-so iliar-io tlc 24 h rcp~~escl~tativo clcl solobosqi~c y de 1111 cla1.o clc 200 111' clcl 

hoscli~c r~ion(;~no (r-ol,ical T,a h lucuy  111i1csl1.a Ins clircl-c~icias par-a ambos ambicntcs cn In 

leriil~c~.alu~-n dcl suclo y del aisc, la l~umedad selaliva clel aire y principalmenle la sadiaci6n 

total y Sotosinl6tica activa (I7igul-a 2). I:n el claro, las tcmperaturas tanto del sirclo conlo dcl 

I aire so11 n16s allas a 10 largo de ]as horns de luz quc las regislradas en el solobosclrle, 
L 

prescnt,inclose las liiayolcs tliScscncias (5-7°C) cntre las lcmpcl-aluras clcl suclo clc arnbos 

ambicnles en las hosas proxinlas al ~neclioclia. Asimismo, enlre las 12 y las 14 11 se pl-cscnl6 

t 
! la mayor difk~encia en la liumedad relaliva en ambos anibientes, como tanlbien 10s valor.es 

minimos a lo largo del dia,  de 85% 1. 58% para el solobosque y el claro, sesl,eclivamc~~lc. 

En las horas nocturnas, tanto las tenlpcrat~~sas como la humedad rclativa se hacen similal-es, 

: alcanzantlo pal-a eslc illlimo pas6metr.o ccr. 100% 1.6pidamenle despues dcl atasdecer 
P 
i Icespeclo a 10s niveles de I-adiaci6n total y rotosinl6lica acliva, eslos son a lo largo 
i 

del dia dos 6sdcnes cle magnitud mayoses en 10s clasos sespecto a 10s de sotobosque. A 

pesas de quc pcsmaneccn allos clescle las 8 I~asla las 16 11, es hacia las horas del niediodia en 

que se alca~lzan 10s valoses mixinlos llegalido a 1000 W 111.~ y 1800 pmol 111-' s-I, 

lespeclivaolcnlc. En cl sotobosque, sill embargo, s61o se alcanzan nliximos de 20 W m2 y 

le 15 klmol m s-' CIC ratliacibn lolal y Solosintdlica acliva, respeclivaui~enle (17igura 2). 



















grrl-n 6. a) Curvas de asinlilaci6n. (A) vs concenl1.aci6n interna de COz (Ci) para a) B. 

COz csIcl.no cn quc sc ~.caliza~.on los expcrimcnlos y sc eslim6 la  l i~~~i tac ibn cslon~iilica. 

C i  ( v p m )  



Los cursos tliasios en adultos cxpuestos a plena exposicibn solas ~nucslran q11c 10s 

-2 - 1  niveles de radiaci611 ~ i ~ B s i ~ ~ i ~ s ,  son cli plomcdio de cn. 1500 pmol m s , principal~iie~~le en 

las 1101.a~ dcl mcdioclia (ITig~~ra 7). A clifercncia cle lo que se observ6 ell 10s ji~venilcs clc 11. 

irz/egr.filia bqjo cl tloscl del bosquc, en 10s atlultos se encontraron tasas fotosinldlicas 

I -2 -I m5xi1nas dc ca. 4-5 pmol C 0 2  m s , lcvcmente inreriores a las m5simas tlctcrn~i~laclas en 

los juveniles CII  conclicioncs de labosatosio bzijo nivelcs dc luz satura~lte en las curvas A vs 

radiation Solosint6tica activa. Es probable que Ias nienores lasas rotosinldlicas en los 

aclultos e1it1.e las 13 y las 16 h esten relacionaclas con la niarcacla disminucibn en la 

col~ductancia estoll~itica encontrada a lo lal-go dcl clia clespu6s de las 10 a.m. y que alca~lza 

los \lalores minimos cle~ltro de este perioclo con altos niveles de luz. En los adultos, bajo 

niveles altos de racIiaci6n, no se enco~ltraron niveles de fotoinliibicib~i i~iiporlatites, 

pesmanecicnclo Fv/FM, en ~>ro~iiedio, con valores altos y a1 ~nedio dia con niinimos 

promedio alrecledor de 0.72. Esle parBmetro que indica el grado de fotoinhibici6n en las 

hqjas, se secupera rcipidamente al atasdecer y esti  alrecledor de 0.82 a las 19 11. Con 

sirnilarcs niveles cle I-acliacibn para los juveniles, en 10s adultos de A.  gr.arzd~Jorrr y Ad. 

gziac/1-a17glllmis las lnayores tasas de Iotosintesis al lnediodia y en la tarde son cornparables 

a las elicontradas en 10s juveniles en 10s claros. Ademis, 10s adultos en ambas especies 

pese~ltal.o~l el mismo parrbn de compor~amie~iLo estomatico observado en 17. irl/egr-{filin, 

con (111a clisniinuci6n clescle la mayor conductancia estomcilica encontrada a media maiiana, 

basta las \laloses n ~ h s  bajos cntl-e las 13 y 17 hs, aunque sin alcanzar los millimos 

~gistl.aclos pass csla illtima cspccic. 1% aclultos dc A.1. q ~ ~ c ~ c / ~ . c ~ ~ i g ~ ~ l c ~ r . i , s ,  18s ~:IS:IS C I C  

Ebfosi~i~csis son st~l,cl~iol.cs a las clc oIsas cspccics, similar il 10 (Icscrit~ j7aril I O S . ~ U V C I ~ ~ ~ C S .  
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irltcresnntc cs el ~.elacionaclo al efecto sobre el rendimienlo cu6n[ico mhxirno que pl-esenlan 

las hqjas a1 permanecer 5 hs bajo 10s difel.enlcs niveles de luz, asi como el pals611 de la 

1-~cul~c1.aci6n en oscul.idad de las clifercntes especies (Figura 13). Antes cle expollcr las 

j)Ia11[;1s a luz solar. clirecla (clia 0) se enconlr6 que las hojas menos alecladas so11 las clc A4. 

-2 - 1  qrtcr~lr.rrrrgrtlcr~~i,r~ 1~1-escnta11do a 1750 k~mol m s par 511s solo ulla levc disminucici~l en la 

razcin FV/FrY1 q ~ ~ e  110 alcanza a e s l a ~  ])or debqjo cle 0.70, con u~ la  r6pida recuperacibn scibre 

0.80 en cl pcriodo noclurno (Figura 13a). En co~llrasle, en A .  gr.and~flor.a y B. irllegrijidia a 

~netlida que el nivel de luz era  nayo or, es mAs importante la baja en el rendimiento cuhntico 

mhxinlo, con ilna disminucion en ITv/FM, en promedio, hasta 0.61 y 0.54, respectivamerlte. 

En ll. irl/egr.ifi)lio, cl Ixoceso de recuperaci<in nocturno del valor de Fv/FM, resul10 mils 

lent0 e incomplclo, alcanzando, 12 11s despuds de permanecer en oscuridacl, solo ~ I I I  valor dc 

0.63, nlientrns quc en A .  grorltliflor.a, esle par51netro se recupera hasla ccr. 0.80 para Ins 

llo~jas prcviamente someticlas al nivel mcis alto cle racliacion (Figuras 13b y c). 

Posleriormente, a lo largo del experi~nenlo de aclimataci6n PotosintCtica, se realizaron 

nuevame~lte este lip0 de mediciones a 10s 45 y 90 clias de colocar Ins plantas a plerla 

exposicion solar. A 10s 45 dim, nuevamenle para A4. qtradru~1grrlari,r las [asas de 

asimilacicin a las 2.5 y 5 11s cle injcio de la ilun1inaci6n en cacla uno cle 10s niveles cle luz 

: permanccen ccrca dcl valor cleterminado al tiempo 0 11s y son cornparables a 10s mAximos 

i del dia 0 (Figura 14a). En las olras especies, A .  gi.ai~clij7or.n y B. ii1leg1.i$olin, 10s resullados 

1. mucslran q i ~ c  a lo largo clel tiempo dc exposici6n a mayorcs 11iveles cle Iuz, el paLr611 cle 

isrliiniici6n cn las tasns folosir~ldticas cs clircrculc nara cslas ~,lantas. ~.csncclo al dcscrilo 




































































































































































































