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RESUMEN

Las epifitas son uno de los principales elementos floristicos ‘de las selvas
- mubladas. En este tipo de ambiente, el periodo de sequia puede no representar un mayor
. problema para una planta terrestre, mas no asi para las epifitas, cuyo sustrato puede
-~ estar limitado al humus que se acumula en las ramas de los arboles, donde Ia
disponibilidad de agua disminuye mas rapidamente que en el suelo. El objetivo de este
trabajo, es comparar el balance hidrico y de carbono entre dos especies de epifitas, y
entre dos formas de crecimiento (epifita y terrestre) de una misma especie, a lo largo de
mn periodo en el cual existen diferencias en la disponibilidad de agua. Las especies
escogidas fueron el helecho epifito Polypodium fraxinifolium, y la hemiepifita
Anthurium nymphaeifolium, con la cual se hicieron comparaciones entre las formas
epifitas y terrestres. Se realizaron cursos diarios de variables microclimaticas
(temperatura del aire y humedad relativa), radiacion fotosintéticamente activa,
asimilacion de CO; (A), conductancia foliar (Gs), transpiracion (E) y potencial hidrico
foliar (\Wf). Ademas, se realizaron curvas presién-volumen, determinacion del contenido
de nitrégeno foliar y contenido de clorofila.

A pesar de las diferencias entre los sustratos de epifitas y terrestres, el periodo de
sequia afecté de la misma manera a las tasas de Gs y E en las tres plantas, mostrando
una importante reduccion de estas variables en el periodo seco. 4. nymphaeifolium
epifita presento tasas de Gs y E ligeramente menores que la forma terrestre, asi como
Yf mas negativos, sobre todo en el periodo seco. En esta planta el control estomatico
fue mayor, y estuvo mediado principalmente por ¥f, mientras que en A nymphaeifolium
terrestre Gs fue débilmente influenciada por los cambios en el DPV. P. fraxinifolium
presentd las mayores tasas de Gs y E, y los Wf mas negativos, 1o que indica que es mas
tolerante al déficit hidrico, y en esta planta la apertura estomatica es controlada
debilmente por Wf'y por el DPV. Las tres plantas presentaron ajuste osmoético durante el
periodo seco, sin embargo, la capacidad de ajuste osmotico fue superior en las epifitas.
Las principales diferencias entre A. nymphaeifolium epifita y terrestre, fueron el
resultado de las diferencias en el ambiente de luz. A. nymphaeifolium epifita present6
mayores tasas de A, punto de saturacién de luz dos veces mayor, y menor contenido de
clorofila que la planta terrestre, lo que indica que estd adaptada a un ambiente con
mayor cantidad de lnz . En las tres plantas, la respuesta fotosintética frente a la
radiacion, disminuyd en el periodo seco debido al estrés hidrico, sin embargo, en
promedio las tasas fotosintéticas se mantuvieron similares, o aumentaron en el periodo
seco en el caso de A. nymphaeifolium terrestre, debido a la mayor cantidad de luz
recibida. La disminucidn de la respuesta fotosintética, no parece estar relacionada con
la disminucién de la conductancia foliar, ya que la relacién entre la concentracion de
CO, interno y ambiental (ci/ca), presenta solo una ligera disminucién en el periodo
seco.



SUMMMARY

Epiphytes are one of the cloud forest’s main botanical elements. In such an
ecosystem, the dry season may affect terrestrial species, but not in the same way as it
affects epiphytes whose substrate may be limited to humus accumulated on the tree
branches. For the epiphytes, water availability decreases faster than in plants growing on
soil. This work focuses on the study of water and carbon balance between two species of
epiphytes. Also, a comparison between epiphytic and terrestrial forms of one species was
carried out. The study was done during a period where differences in water availability
were observed. The studied species were : the hemiepiphytic Anthurium nymphaeifolium
and the epiphytic femm Polypodium fraxinifolium. Daily courses of air, temeprature and
humidity, P.A.R., CO, assimilation (A), leaf conductance (Gs), transpiration (E) and leaf
water potential (W'f) were carried out. Pressure-volume curves and determination of leaf
nitrogen and chlorophyll content were also done.

In spite of substrate differences between epiphytic and terrestrial species, Gs and E
significantly decreases during the dry season affecting all studied species. In its epiphytic
growth form, A. nymphaeifolium showed slightly lower Gs and E rates compared to the
terrestrial form, probably due to more negative Wf. The terrestrial A. nymphaeifolium was
more-influenced by changes in VPD. P. fraxinifolium showed highest Gs and E rates,
together with lower Wf. This indicates that this species is more tolerant to low water
availability. Stomatal activity is controlled by both Wf and VPD. All three species
showed osmotic adjustment during the dry season, with a greater capacity to adjust in the
epiphytes. Main differences between epiphytic and terrestrial A. nymphaeifolium were
observed in terms of light saturation point, and lower chlorophyll content compared to the
terrestrial plant. This indicates that A. nymphaeifolium is best suited to high light
environments. The photosynthetic response to PAR decreased in all three plants during
the dry period, due to water stress. However, mean photosynthetic rates were similar, or
increased in the case of the terrestrial A. nymphaeifolium due to an increase in light
~availability. The decrease in photosynthetic response to PAR was not related to a decrease
" in leaf conductance since the relation between internal CO, and environmental CO,
concentrations (Ci/Ca) showed a very slight decrease during the dry period.
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INTRODUCCION

Las selvas nubladas son ecosistemas muy particulares, que se caracterizan por la
frecuente presencia de nubes o neblinas a nivel de la vegetacion, recibiendo asi una
~ cantidad adicional de humedad por medio de la condensacion de gotas de agua, lo que se
" denomina precipitacion horizontal. Pero al mismo tiempo, la persistencia de nubes
mfluencia la interaccion con la atmosfera , reduciendo la radiacion solar y el déficit de
vapor (Hamilton et al, 1993)

El arreglo espacial de la vegetacion en las selvas nubladas esta caracterizado
por una estructura de multiples estratos, donde los principales elementos que se
encuentran son los arboles del dosel, lefiosas y las hierbas del sotobosque, soportando
todas las especies, pero en particular las del dosel, una alta densidad y diversidad de
epifitas (Ataroff, 1994). La actividad bidtica, por si misma, determina gradientes de los
parametros ambientales, entre el suelo y la parte superior del dosel en los densos bosques
Huviosos (Liittge, 1989). Como una consecuencia obvia de la estructura del bosque, la
humedad incrementa desde el dosel superior hacia el piso del bosque, ademas la
velocidad del viento disminuye y la temperatura del aire muestra menores variaciones
diartas y estacionales (Medina, 1986 b; Kliige et al, 1989). Otro importante factor que
varia a lo largo de los estratos del bosque es la concentracion de CO,, la cual incrementa
en el piso del bosque, como una consecuencia de las altas tasas de respiracion del suelo,

y de su restriccion para desplazarce desde el suelo (Medina, 1986b; Liittge, 1989)



La estructura multiestratificada del bosque determina un ambiente de luz
muy complejo. Existe un perfil vertical de intensidad de radiacion, que consiste en
la reduccion exponencial de la cantidad de luz que llega al piso del bosque,
alcanzando valores que oscilan entre el 0.1 y 1.9 % del total de la radiacion que se
recibe en el dosel superior (Chazdon y Fetcher, 1984).  En los estratos inferiores
del bosque, los flecos de luz cumplen un rol muy importante como entrada de
energia para la fotosintesis, constituyendo, en algunos casos, mas del 80% de la
radiacion recibida por las plantas, con intensidades que oscilan entre el 10 y el 70%
de maxima luz solar (Chazdon y Fetcher, 1984; Evans, 1966; Grubb y Whitmore,
1967; Kirschbaum y Pearcy, 1988; Kirschbaum, 1988; citados en Liittge, 1989).

~ Quizas la caracteristica mas extraordinaria de las selvas nubladas, sea la alta
presencia de epifitas (Medina, 1986b). Las epifitas son responsables de mucha de la
biodiversidad que hacen de estos bosques unos de los ecosistemas mas complejos
de la tierra (Gentry y Dodson, 1987 citados en Benzing, 1990). Su abundancia es
mas pronunciada en los bosques de montafia, especialmente en las selvas nubladas,
donde encuentran el hébitat 6ptimo para su desarrollo, y por lo tanto es aqui donde
presentan su mayor densidad y diversidad. Se piensa que su abundancia esta
relacionada con la precipitacion horizontal en combinacion con la alta humedad
relativa predominante a nivel microclimatico (Grubb y Whitmore, 1966; citado
en Stadtmiiller, 1987). Su ocurrencia en los sitios mas secos es menos comimn, sin

embargo no necesariamente son poco abundantes (Benzing, 1990).



Alrededor del 10% de las plantas vasculares son epifitas y pueden constituir la

;t:cera parte e incluso mas del 50% del total de Ia flora vascular en algunos bosques
pluviales neotropicales y sus efectos en la dinamica del bosque son de extraordinaria
;; mmportancia. La biomasa foliar (y por lo tanto la capacidad fotosintética) de las epifitas,
‘;vasculares y no vasculares, puede igualar e incluso sobrepasar la de los porofitos. Ellas
z-ksempeﬁan un importante rol hidroldgico dentro del ecosistema, debido a su capacidad
de interceptar y retener agua proveniente de la precipitacion horizontal. Ademas
- proporcionan refugio y alimento a gran cantidad de la fauna, incluyendo la mayoria de las
;Gpecies de insectos que habitan el planeta. (Benzing, 1990)

Se consideran plantas epifitas aquellas que crecen sobre otros arboles y sus raices

mo tienen contacto con el suelo. El epifitismo no establece relaciones metabdlicas entre la

%epiﬁta (visitante) y el porofito (huésped) como las de simbiosis o parasitismo. Sin
.ﬂn-bargo el epifitismo se identifica como parasitismo del espacio, ya que el fuerte o
pesado crecimiento de epifitas puede afectar al porodfito, compitiendo por luz o
mponiendo estrés mecanico (Liittge, 1989).

- Se sostiene ampliamente que la fuerte competencia por luz ha sido el principal
factor que ha dirigido la evolucion de las epifitas vasculares (Kliige er al, 1989).
Ascender el dosel en busca de sitios mas iluminados, y perder el contacto de sus raices
con el suelo, implicé una gran restriccion en cuanto al balance hidrico. La mayoria de los
autores coinciden en que la disponibilidad de agua parece ser el factor mas importante que
limita el desarrollo de las epifitas, constituyendo la mayor barrera para su crecimiento y

supervivencia.



Laé epifitas solo pueden adquirir agua durante 6 inmediatamente después de la
Huvia, o absorbiendo el rocio durante la noche o por medio de la precipitacion horizontal
| (Goh y Kliige, 1989; Kliige et al, 1989).  Es por eso que su mayor abundancia es en
sitios en donde la alta humedad, las demandas evaporativas y las perdidas por
transpiracion  son bajas, y donde la frecuente y abundante lluvia permite un rapido
reeemplazo de las pérdidas de agua (Kliige ef al, 1989. Para las epifitas solo una pequefia
cantidad de precipitacion es suficiente para saturar sus requerimientos hidricos. Pero si
estas no pueden almacenar grandes cantidades de agua en sus tejidos requieren de un
frecuente reabastecimiento (Medina, 1989b).

A pesar de la alta humedad que caracteriza‘las selvas nubladas, los periodos de
sequia pueden ser mas comunes de lo que se asume corrientemente (Garcia, 1992).
Aunque estos periodos entre lluvias no representan un mayor problema para las plantas
terrestres, ya que poseen un abastecimiento mé§ continuo de agua porque en el suelo la
disponibilidad disminuye muy lentamente; en las epifitas el sustrato puede estar limitado
al humus que se acumula en las ramas de,los arboles, donde la dispom’biliciad de agua
disminuye rapidamente, por lo tanto ellas estan en niesgo de sufrir de estrés hidrico, y
requieren de adaptaciones écoldgicas para evadir o reducir este estrés que puede ser el
resultado de una deficiencia temporal de agua.

Las epifitas presentan diferentes tipos de adaptaciones fisiologicas y morfologicas
que les han permitido conquistar este habitat, éllas exhiben varios mecanismos, algunos
de ellos tunicos, para contrarrestar la sequia y adquirir iones esénciales, cuya

especializacion no ha sido superada en el reino vegetal, lo que sugiere que éstas plantas



han estado bajo fuerte presion selectiva. Sin embargo en muchas casos, las caracteristicas
entre plantas epifitas y terrestres se solapan ampliamente, asi como importantes aspectos
de su habitat (Benzing, 1990).
Son muy pocas las caracteristicas comunes que poseen las, aproximadamente,
25.000 especies de epifitas que existen. Entre los grupos con el mayor nimero de
representantes epifitos se encuentran los helechos, y tres familias de monocotiledoneas:
las orquideas como el grupo mas exitoso en la colonizacion de habitats epifiticos; las
Bromeliaceas, en donde casi la mitad de sus miembros son epifitas y las Araceas
especialmente los géneros Anthurium y Philodendron. Generalmente, las epifitas
Angiospermas se concentran en familias consideradas avanzadas en términos de
- morfologia reproductiva, siendo igual para los helechos K pero con algunas
excepctlones.(Benzing, 1990).
Los helechos epifitos presentan dos tipos principales de adaptaciones. Un tipo lo
:'_ representan los helechos nidos que colectan humus alrededor de las raices, y el otro
. grupo lo conforman aquellos que pueden tolerar una sequia temporal por adaptaciones
- morfoldgicas (gruesas cuticulas y pubescencia), y metabdlicas que les permiten prevenir

- excesivas pérdidas transpiratorias (Kliige et a/, 1989). La principal caracteristica entre,

| las orquideas epifitas es la presencia de tejidos almacenadores de agua, tanto en hojas
como en tallos, ademas de otras adaptaciones anatémicas que les ayudan a conservar agua
| (Goh y Kliige, 1989). Las principales adaptaciones en las bromelias son la disposicion

| arrosetada de las hojas formando tanques recolectores de agua y la presencia de tricomas

especializados en la absorcidn de agua y nutrientes (Benzing, 1989; Smith, 1989).



En las araceas, al contrario de las bromelias y las orquideas, el epifitismo no es ni
avanzado ni versatil. La forma epifita de las Ar4ceas se basa, principalmente, en dos
tipos de adaptaciones: retencion de humus en sus raices y el hemiepifitismo secundario.
Las hemiepifitas secundarias, comienzan su ciclo de vida creciendo como plantas
terrestres, y se convierten en epifitas cﬁando consiguen adherirse perfectamente a un
arbol y pierden sus antiguas raices y tallos trepadores (Benzing, 1989).
| Ademas de las caracteristicas anatomicas y fisioldgicas que le permiten evadir el
estrés hidrico, esta el hecho de que un gran numero de epifitas utiliza la via fotosintética
CAM, con una mayor eficiencia de uso de agua; preferentemente sobre la via C3,
mientras que no existen o no se han reportado casos de plantas C4, lo que puede estar
relacionado con la optimizacion de costos de la inversion en epiﬁtiémo en relacion a los
beneficios (Liittge, 1989). |

La distribucion de las epifitas vasculares con distintas vias fotosintéticas en varios
niveles del bosque o en diferentes bosques que reciben diferentes montos de lluvia, es
el resultado de un compromiso ecoldgico entre los requerimientos por altas radiaciones
y el suministro de agua (Medina, 1986b). Las plantas que se encuentran en los sitios mas
expuestos, o plantas de sol, son generalmente plantas CAM, o tienen fuentes accesorias
de humedad. Las especies adaptadas a los micrositios mas himedos son C3, asimilan
vigorosamente pero estan sujetas a los fluctuantes suministros de humedad, por lo que
pueden presentar hojas xeromorficas, reduccion del tallo, mecanismos para almacenar

agua, ser poikilohidricas o deciduas (Benzing, 1990; Zotz y Winter, 19v94a).



Ya que el balance de carbono integra muchas funciones de la planta, proporciona
una herramienta conceptual muy util asi como una aproximacién préctica para conocer el
funcionamiento de una planta en un ambiente en particular (Pearcy et al, 1987). Las
mediciones de CO, proporcionan no sélo un valor instantineo de productividad, sino
también una prueba in vivo de las limitaciones de la asimilacidn fotosintética, permitiendo
una valoracion cuantitativa de los efectos de las variables ainbientales en los diferentes
pasos en la via de difusion (Long, 1985).

Numerosos factores pueden afectar a la fotosintesis y el intercambio de gases a
nivel de las hojas. En el caso de las epifitas, se podrian mencionar como los principales
limitantes el estrés luminico producido por la baja radiacién y a su variabilidad por
debajo del dosel; y como ya se ha descrito anteriormente el estrés hidrico y de nutrientes.
De estas variables ambientales la luz y el agua son fundamentales para el proceso
fotosintético; mientras que el agua es mas importante por sus efectos indirectos en el
intercambio de CO, que cualquier limitacidon directa , ya que es el medio de todos los
procesos metabolicos (Long, 1985).

A largo plazo ( dias y semanas), el intercambio de dioxido de carbono y de vapor
de agua entre la planta y la atmoésfera estdn controlados por cambios en el area foliar y
por ¢l desarrollo del aparato fotosintético en el mesoéfilo de la hoja, y a corto plazo (horas
a dias) por el ajuste de la capacidad fotosintética y cambios en la apertura estomatica. La
‘regulacion del intercambio de gases es importante para el funcionamiento de la planta en
el campo, porque mantiene el crecimiento, sin desecacion, en una atmdsfera en cuyo

gradiente para la toma de CO, entre el aire ambiental y los espacios intercelulares es de




0.1mPaPa "', mientras que el gradiente en la concentracion de vapor de agua entre un
tejido vivo hidratado y la atmésfera es para la mayoria de las situaciones mayor de 10
mPaPa’ (Schulze, 1986).

Los estomas deben balancear la necesidad de la hoja de permitir 1a entrada de CO,
para la fotosintesis, mientras que limitan las pérdidas transpiratorias de vapor de agua.
Este compromiso es efectivo si las condiciones que favorecen la rapida asimilacién
tienden a elevar la conductancia estomatica y aquellas que favorecen la rapida
transpiracion tienden a disminuirla (Long, 1985).

Las tres respuestas mds importantes de los estomas que permiten explicar el
mtercambio de gases bajo condiciones de sequia son:
a) Una respuesta directa (feedfoward) a la diferencia en la fraccién molar de vapor de
agua entre la hoja y el aire. b) Una respuesta indirecta (feedback) via el estatus hidrico de
la hoja por el cual se produce un cierre de los estomas cuando el turgor se hace cero en el
mesofilo. ¢) Una respuesfa al funcionamiento de la raiz mediado probablemente por el
acido abcisico, de acuerdo al estatus hidrico del suelo. La respuesta al estatus hidrico del
suelo es dificil de separar de la del estatus hidrico foliar ya que estos pueden cambiar
paralelamente (Farquhar y Sharkey, 1982; Schulze y Hall, 1982; Schulze, 1986).

A medida que avanza el estrés hidrico, la tasa de asimilacion, generalmente,
disminuye en, virtualmente, la misma proporcion que la tasa de transpiraciéon (o la
conductancia foliar) (Farquhar er al, 1989). La disminucién de la tasa de asimilacion a
medida que decrece el potencial hidrico, proviene de efectos siniultéﬁeos sobre la

conductancia en fase gaseosa (conductancia estomatica) y sobre la conductancia del



rmeséﬁlo. Generalmente una disminucion de la conductancia en la fase gaseosa precede a
1a de la conductancia mesofilar (Long, 1985). Sin embargo, se ha hipotetizado que no es
1a conductancia estoméatica la que influye sobre la tasa de asimilaciéon de CQO,, sino mas
bien la capacidad de los cloroplastos de fijar CO; en el mesoéfilo, la que influye sobre la
apertura y cierre estomatico (Wong et al, 1979 citado en Rada, 1993)

La conductancia del mesofilo, o interna, es dificil de interpretar puesto que su
magnitud esta determinada por procesos completamente separados, tanto de transporte en
fase liquida a los sitios de carboxilacion, como por componentes enzimaticos que
dependen de la actividad de procesos bioquimicos y fotoquimicos, cuya importancia
relativa esta determinada por las condiciones ambientales. Existen numerosas evidencias
de que procesos dentro del mesofilo constituyen la principal limitacion de la fotosintesis.
(Farquhar y Sharkey, 1982; Long, 1985)

El potencial quimico del agua afecta la fotosintesis s6lo cuando la deshidratacion es
muy extrema (Schulze, 1986). El potencial hidrico al cual se produce la inhibicion de la
asimilacion fotosintética de CO,, varia considerablemente entre especies (Long, 1985).
Existen evidencias de que el metabolismo de la planta no responde directamente al
potencial hidrico per se sino mas bien a factores que varian concertadamente con ¢ste
tales como el turgor. Se ha demostrado que la fotosintesis es sensible a cambios en la
presion osmotica y del volumen celular. Por otro lado la humedad del aire y el estatus
hidrico del suelo pueden actuar sobre la asimilacion por un proceso independiente de la

apertura estomatica y que aun se desconoce (Schulze, 1986).



Recientes revisiones sobre nutricion mineral en plantas naturales no mencionan a las
~ epifitas (Chapin, 1980). Los pocos trabajos existentes sobre este tema no son concluyentes
en relacion a la existencia o no de un estrés nutricional en epifitas, ya que existen
- evidencias que apoyan ambas suposiciones. En tal sentido es mas adecuado aceptar que
- existe una gran variedad de estatus nutricionales entre las epifitas, asi como en las plantas
terrestres, los cuales son reflejo de la gran variabilidad tanto en tiempo como en espacio de
los recursos nutricionales dentro del dosel. Por un lado los iones en solucion dentro del
dosel no estan uniformemente distribuidos, generalmente diluidos, y solo esporadicamente
disponibles especialmente en los sitios mas secos. Por otra parte, los sustratos de las
epifitas son generalmente mas acido-organicos que los de la flora terrestre (Benzing, 1990).
Putz y Holbrook (1986) encontraron en humus de epifitas del género Ficus,
concentraciones de nitrogeno cinco veces superiores y de fosforo diez veces superiores que
las del suelo.

Algunas de las causas de la naturaleza oligotrofica del sustrato de muchas epifitas
mcluyen 1) aridez que puede inhibir el funcionamiento de las raices finas y obtener
beneficios de microorganismos 2) sustrato muy superficial y 3) Los fluidos del dosel que
pueden lavar las secreciones de las raices, que para algunas plantas terrestres pueden ayudar
a la absorcion. El eutrofismo, probablemente, es mas comin en las epifitas de lo que se
piensa, considerando su carencia de contacto con el suelo (Benzing, 1990).

Por ser las epifitas uno de los principales elementos floristicos de las selvas
nubladas, cumplen un importante papel dentro de la dindmica de la comunidad. Sin

embargo, ellas conforman un grupo de plantas poco estudiado en todos sus aspectos, por
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que con este trabajo se pretende aportar informacion para el conocimiento de su
reofisiologia, y ademas contribuir al entendimiento de las caracteristicas que han
permitido la colonizacion de estos habitats. En este estudio, ademas analizamos los
mmbios fisioldgicos asociados con la transicion desde la fase terrestre hacia la epifita en

plantas hemiepifitas.
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OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL

Comparar el balance hidrico y de carbono en especies de plantas epifitas y
hemiepifitas, que crecen en una selva nublada, a lo largo de un periodo en el cual
existen diferencias en la disponibilidad de agua dentro del sistema (época hiimeda-

época seca).
OBJETIVOS ESPECIFICOS

Estudiar las diferencias en el balance hidrico e intercambio de gases en

individuos de una especie en dos fases como epifita y como terrestre.
Estudiar los efectos que pueden tener las diferencias en el comportamiento
hidrico, principalmente el control estomatico, entre plantas epifitas y hemiepifitas,

sobre la asimilacién de COs.

Estudiar el contenido de nitrogeno en dos especies de plantas epifitas y

compararlo con plantas que crecen a nivel del suelo.
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HIPOTESIS

HIPOTESIS GENERAL 1

Las plantas hemiepifitas que presentan formas de crecimiento diferentes
dentro de la selva, por ejemplo una epifita y una a nivel del suelo como terrestre,
mostraran diferencias en el balance hidrico y en el intercambio de gases debido a las

diferencias en los microambientes donde se encuentran.

HIPOTESIS ESPECIFICAS

Teniendo las plantas epifitas una disponibilidad de agua limitada, debido al
‘sustrato sobre el cual crecen, la sequia debe afectarlas en mayor grado que a las
plantas terrestres. El control estomatico debe jugar un papel mas importante en las

primeras para poder mantener un estado hidrico favorable.

Al tener la forma epifita un mayor control estomatico (disminucion de la
conductancia foliar), en la época seca las tasas de asimilacién serdn menores que en

las formas terrestres, debido a una mayor restriccion en la incorporacion de COs.
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Al comparar plantas de una misma especie que crecen como epifitas y como
terrestres, el contenido de nitrégeno debe ser menor en las primeras debido al menor
volumen de sustrato que pueden explorar las raices, y por lo tanto a las limitaciones

hidricas que deben afectar el proceso de absorcion de los nutrientes en el mismo.

- HIPOTESIS GENERAL 2.

El intercambio de gases y el balance hidrico, deben mostrar diferencias
importantes al comparar entre distintas familias de epifitas con distintas historias

evolutivas y/o con diferentes caracteristicas morfoldgicas.

HIPOTESIS ESPECIFICAS

Los helechos, forma de vida mas primitiva que las angiospermas, por tener
una menor eficiencia en el transporte de agua, asi como también un menor control
estomatico, deben ser mas tolerantes al estrés hidrico que plantas mas evolucionadas

de la familia Araceae.
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MATERIALES Y METODOS

SITIO DE ESTUDIO.

El sitio de estudio se ubica en la Cordillera de Los Andes, en el Parque
Nacional Sierra Nevada, en la zona de La Mucuy (08° 37" 507" Ny 70° 2" 50" O)

(Fig. 1), a una altitud de 2300 msnm aproximadamente.

Clima

La Mucuy presenta una precipitacion media anual de 2292.1 mm, que se
distribuye de acuerdo a un régimen tetraestacional, presentandose las menores
precipitaciones en el periodo entre Diciembre y Marzo. Sin embargo, tal como se
observa en el climadiagrama de la figura 2, desde el punto de vista climatico no
existe déficit hidrico. La temperatura permanece relativamente constante durante
todo el afio, con un promedio de 13.58 °C..

Un factor climatico de comprobada ilnporfancia para el mantenimiento de la
selva nublada es la alta frecuencia de neblina asi como la escasa insolacion debido a
altas nubosidades durante casi todo el afio. Las neblinas son casi diarias, por lo que
la humedad relativa se ﬁmﬁene alta desde las primeras horas de la tarde, durante

toda la noche, hasta la salida del sol (Sarmiento ef a/, 1971).
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Geologia

Geologicamente el area de La Mucuy se encuentra dentro de la formacién
Sierra Nevada. La mayor parte del terreno esta ocupada por rocas metamorficas
destacandose los gneises y esquistos con materiales componentes tales como:
feldespato, biotita y moscobita. El material litologico que se encuentra en dicha zona

es muy variado y esta in situ de edad mas antigua (Masini, 1977).

Vegetacion

La selva nublada de alta montafia del valle de 1a Mucuy muestra las siguientes
caracteristicas generales: irregular y densa, de compqsicién mixta, formada casi
exclusivamente por arboles perennifolios (Lamprecht, 1954; Sarmiento et al 1971).
Posee gran diversidad de especies entre las cuales predominan las Lauriceas,
Mirtaceas, Euforbidceas y Podocarpaceas, y la mayoria de las especies tienen
tipicamente caracter esciofito e higréfito. La selva posee dos o tres estrafos, los
arboles del estrato superior tienen, por lo general, copas anchas y alcanzan en
condiciones Optimas alturas de 35 a40 m. Los arboles de los pisos inferiores
poseen copas pequefias y, a menudo, deformadas debido a la fuerte
competencia por el espacio y la luz. En el sotobosque se encuentra, con
frecuencia, como especie muy caracteristica el helecho negro, (Cyathea sp.),

alcanzando alturas hasta 12 m y mas. Una caracteristica de gran
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trascendencia practica es la representacion de la mayoria de las especies desde el
sotobosque hasta el piso de arboles dominantes. A menudo los arboles se ven
recargados con numerosas epifitas, orquidiaceas, bromeliaceas y otras (Lamprecht,

1954).

DESCRIPCION DE LAS ESPECIES

Polypodium fraxinifolium:

Helecho perteneciente a la familia Polypodiaceae. Este helecho epifito,
también terrestre o trepador, polimorfo y euridico. Frondes remotas, de 20 a 85 cm
de alto, pinnadas, pecioladas; pinas de 2 a 16 en cada lado del raquis, oblongo

lanceoladas, de consistencia cartacea (Vareschi, 1968).

Anthurium nymphaceifolium:

Planta hemiepifita secundaria perteneciente a la familia Araceae.
Posee hojas simples, enteras, de forma sagitada con el apice acuminado y la base
auriculada, pinnatinervadas, de textura membranacea, espata vistosa de color blanco
o rosado él igual que el espadice. Las partes florales muestran gran variabilidad en el

tamafio y coloracion (Steyermark y Huber, 1978).
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MEDICIONES EN EL CAMPO

Variables microclimaticas
a.-Radiacion fotosintéticamente activa (RFA)
Durante los cursos de medicion de intercambio de gases se midio la RFA

(400-700 nm) utilizando el sensor cuantico de la camara ADC-Parkinson

b .-Temperatura el aire (y temperatura foliar)

Se midieron con termopares de cobre-constatan unidos a un compensador

electronico (OMEGA MCJ) y este a un microvoltimetro digital (DATA PRECISION

Corp.).

c.-Humedad relativa
Se utilizd un psicrometro ventilado tipo Assman. Con las lecturas del

termometro seco y humedo, se obtiene la humedad relativa ambiental mediante el

empleo de tablas psicrométricas.

La diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire (DPV) se calculd a
través de la humedad ambiental y tablas de presion de vapor de saturacidn

(Pearcy et al, 1989) utilizando la siguiente formula: DPV= Ph - (Pa * HR/100)
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donde: Ph= presidn de vapor de saturacién a la temperatura de la hoja
(KPa)
Pa= presion de saturacion de vapor a la temperatura del aire (KPa)

HR= humedad relativa (%)

Variables de respuesta de las plantas.

- a.-Conductancia foliar (Gs), tra)nspiraci()n y asimilaciéon de CO2.

Las mediciones de intercambio de gases se realizaron con un sistema portatil,
(sistema LCA - 2, The Analytical Development Co. Ltd., Hoddesdon, Herts,
England), operado de “modo abierto”, el cual consiste de una camara foliar , una
unidad de suministro de aire y un analizador infrarojo de gases (Fig. 3). La camara
foliar, dentro de la cual se encierra una porcion de la hoja durante las mediciones,
posee un sensor de humedad, un termistor para medir la temperatura del aire y un
sensor cudntico para mediciones de radiacion fotosintéticamente activa.

En el “modo abierto” el material foliar se coloca dentro de la cAmara por la
cual pasa un flujo de aire controlado, con concentraciones conocidas de vapor de
agua y de diéxido de carbono. Las tasas de fotosintesis, transpiracién y

conductancia, se
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Figura 3.- Diagrama del sistema de intercambio de gases (sistema abierto).

1

2

1) Entrada de CO2 ambiental (torre de 5 m)
- 2) Unidad de suministro de aire

3)Camara de asimilacion

4) Analizador infrarojo de gases.

5) Entrada de aire de analisis.

6) Entrada de aire de referencia.
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determinan a través de las tasas de flujo de aire, del area foliar encerrada dentro de
la camara y de las diferencias de concentraciones de vapor de agua y didxido de
carbono del aire que entra y sale de la camara (referencia y analisis). Los cursos
diarios de éstas variables se realizaron a intervalos de una o una y media hora, y se
miden en 5 o0 6 hojas pertenecientes a tres o mas individuos.

Los calculos de intercambio de gases se realizaron de acuerdo con von
Caemmerer y Farghuar (1981). Se utilizé un factor de correccion dado por el
fabricante del analizador (LCA- 2 ADC), en los calculos fmalés del intercambio de
gases, que toma en cuenta el efecto de dilucion del vapor de agua transpiracional

dentro de la camara foliar.
Calculo del intercambio de gases (Long y Hallgren, 1987).

1) Conversion de los flujos volumétricos o de masa en flujos de aire:
f=fv/1000 * 1/22.4 * 273.15/(273.15+ T) * p/101.3 * 1/60
donde: f¥ flujo molar de aire (mol s-1).
fv= flujo volumétrico de aire (cm’ min-").
22.4= volumen en dm’ de un mol de aire en condiciones estandard de presion
y temperatura.
T= temperatura registrada durante la medicién (°C).

p= presion atmosférica durante la medicion (KPa).
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[ 2) Célculo del area foliar en m?.

La camara ADC-Parkinson utilizada, tiene un 4rea de 6.25 cm?.

3) Calculo de la tasa de transpiracion (E).
E=1/s*(x,-%e) /(1 -%,)
donde: E= tasa de transpiracion (mol m? s™).
X,= ﬁac;:ién molar de vapor de agua a la salida de la cimara (mol mol™)
x.= fraccion molar de vapor de agua a la entrada de la cAmara (mol mol™)
s= tiempo en segundos
x0 y xe son calculados de las‘ presiones de vapor saturado (es) a la temperatura foliar

medida, dada la humedad relativa (HR): x,=e¢; * HR / (100 * p).

4) Calculo de la tasa de asimilacion (A).
La formula basica utilizada es la siguiente: A=f/s * dif. C
donde C= diferencia en las concentraciones de CO2 entre los flujos de referencia y
analisis (mol mol-").
Correccion por el incremento en el vapor de agua por transpiracion de la hoja:

A=f/s* dif. C* [(1-xe)/ (] -x0)]
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5) Calculo de la conductancia foliar (Gs).
Gs=E/ (x5, Tl-x,)
donde: Gs= conductancia foliar (mol m? s™)
xs= fraccion molar de vapor de agua a saturacion. Aqui se asume que la hoja
este saturada con el vapor de agua a la temperatura foliar existente TI.
6) Calculo de la concentracion interna de CO2:
Ci=Co - (A * 1.6) / Gs.
gonde: Co= fraccion molar de CO2 en el aire que sale de la camara foliar dado por
(Ce - dif.C), entre las medidas de referencia y diferencial (umol m?s™h).
1.6= relacion de difusividad del CO2 y el vapor de agua en el aire. La capa

limite es ignorada en este calculo simple.

b.- Potencial hidrico de la hoja.
Se realizaron cursos diarios de potenciales hidricos foliares, utilizando una
bomba de presion de Scholander (PMS mod. 600). El principio de operacion de
este instrumento, consiste en introducir tallos cortados en una camara hermética, a
los cuales se les aplica una presion positiva de manera tal que se venza la presion
negativa (tension) de la columna de agua que se encuentra en el xilema o sistema de
conduccion de la planta. La presion de nitrogeno se controla mediante una valvula,

hasta que sea lo suficiente como para hacer retornar la columna de agua a la
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3

superficie cortada expuesta a la presion atmosférica, realizando la medicién de la

presion compensante en un manometro integrado al aparato.

Las mediciones se realizaron en tres momentos del dia, en la mafiana, al

- mediodia y en la tarde, tomando tres hojas de individuos de cada planta.

MEDICIONES DE LABORATORIO

'~ a.- Curvas Presion -Volumen.

Los componentes del potencial hidrico foliar: potencial osmoético de

saturacion (¥'n'®), potencial osmético en el punto de pérdida de turgor (¥n %), v

'~ contenido relativo de humedad en el punto de pérdida de turgor (CRH’ ) se

determinaron mediante el método de curvas presién-voluinen propuesto por Tyree y
Hammel (1972).

En el campo se tomaron hojas de individuos de las tres plantas, y se
colocaron en recipientes con agua, donde se recortd el extremo del peciolo péra
evitar la entrada de burbujas de aire al xilema. Los recipientes se cubrieron con
bolsas de plastico para evitar pérdidas de agua por transpiracion y se trasladaron al
laboratorio donde se mantuvieron durante unas 16 a 18 horas en la oscuridad para
permitir la completa saturacion. A cada hoja (n=3) se le determind el peso saturado
(peso fresco), y se midié el potencial hidrico con la bomba de presion de

Scholander, teniendo cuidado de desprezurizar lentamente la camara para evitar
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dafio del tejido foliar. Luego se dejo a las hojas transpirar libremente, y a medida
perdian agua se realizaron mediciones del potencial hidrico foliar y del peso fresco.
Las primeras mediciones se realizaron a intervalos de 10 a 15 minutos. Luego el
tiempo se incrementd de 30 minutos a 1 hora, en un lapso de aproximadamente 6 a
7 horas, hasta que los cambios en el potencial hidrico se hicieron muy pequeiios.
Las muestras se secaron en una estufa a 60°C hasta alcanzar peso constante,
obteniendo asi 'el peso seco y contenido de agua total de la muestra (volurﬁen total =
peso saturado - peso seco).

Se construyeron los g}Zﬁcos de curvas presion-volumen, en donde se analizo
la relacion entre el inverso del potencial hidrico (¥¢™) y el contenido relativo de
humedad correspondiente a un potencial hidrico dado. /A\\

Una curva presion volumen (Fig. 4) tiene dos fases: una curvilinea
(exponencial negativa) correspondiente al componente de turgor, donde hay una
rapida disminucion del potencial de turgor (¥p) a péqueﬁas pérdidas de agua, y una
fase lineal correspondiente al componente osmotico, donde la muestra pierde una
gran cantidad de agua a pequefias disminuciones del potencial hidrico total.
Haciendo un ajuste de la fase lineal de la curva a la ecuacién de una recta de la
forma 1/%f a + b (CRH) se calcula el potencial osmético de saturaciéon ¥r'®
cuando el contenido relativo de humedad es del 100%. El potencial osmotico en el

punto de pérdida de turgor Wp° se estima subjetivamente seleccionando el valor de

CRH correspondiente al punto donde la curva se hace lineal. Este valor de CRH en
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el punto de pérdida de turgor (CRH®) se introduce en la ecuacioén de regresion, para

determinar el valor de ¥p°.

Figura 4 .- Diagrama de una curva presion - volumen tipica

¥ (MPa)
w
7
.

A= Punto de pérdida de turgor

B= Inverso del potencial osmético de saturacion

C= Inverso del potencial osmético en el punto de pérdida de turgor.
D= Contenido relativo de humedad en el punto de pérdida de turgor.
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Las curvas presion volumen se realizaron en tres oportunidades durante la

3 €poca hiimeda y tres durante la seca, haciendo tres réplicas para cada planta

 b- Contenido de nitrégeno foliar.

Las determinaciones de nitrégeno total se realizaron por el método micro
Kjeldahl, de digestion acida, y titulaciéon con HCL 0.01 N (Miiller, 1961). Las
cantidades medidas se expresaron en mg de N total/g de peso seco de muestra. Para

estas determinaciones se tomaron muestras foliares en seis oportunidades tres en la

época hiumeda y tres en la seca.

¢.- Contenido de clorofila foliar.

Para 1a medicion del contenido de clorofila se tomaron discos de la lamina de

| la hoja y se colocaron en acetona al 80% (v/v). Luego de homogeneizar los tejidos,
se procedi6 a centrifugar y filtrar tomandose 25 ml de filtrado para las
determinaciones espectrofotométrica de clorofila por su absorbancia a 645 y 663 nm

(Amon, 1949).

Las ecuaciones utilizadas para los calculos del contenido de clorofila

(mg/litro) fueron las siguientes:
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Ct=20.2 Dgs + 8.02 Dees
Ca=12.7Dgs; + 2.69 Des
Cb=22.9Dgss + 4.68 Degs
donde: Ct, Ca y Cb son el contenido de clorofila total, a y b en mg/litro
respectivamente, y D son los valores de absorbancia a las respectivas longitudes de

onda obtenidas en el espectrofotometro.

30



RESULTADOS

De los cursos diarios de medicion de variables microclimaticas y de
imtercambio de gases, se escogieron tres representativos, de las épocas humeda y
seca, respectivamente (Fig. 6-8 y anexo N°1) para la descripcion de los cursos
diarios, el calculo de promedios, y la realizacion de los graficos de relaciones entre

. variables. Para la época hiimeda se escogieron los cursos diarios del 21/10/94,

| 07/12/95 (que a pesar de ser un mes de la época seca, la precipitaciéon y la humedad
fueron bastante altas), y 03/10/95. Para la época seca fueron escogidos los cursos
del 26/01/95, 15/02/95 y 21/02/95.

En general, se observan importantes diferencias entre los cursos diarios de
una época y otra, debido a que los meses de enero y febrero fueron bastante secos, y
en contraste, la precipitacion fue bastante alta en los meses de la época humeda, tal
como se puede observar en la figura 5, que presenta la variacion mensual de la
precipitacion durante al lapso de trabajo.

Condiciones microclimaticas muy particulares para cada dia de medicion
que en parte son debidas a la heterogeneidad del ambiente del bosque y a la
presencia de nubosidad, en ciertos dias y en diferentes momentos del dia, han dado

como resultado que no se observen patrones regulares en cada época para las

variables microclimaticas asi como para las variables de respuesta de las plantas.
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RSOS DIARIOS DE VARIABLES MICROCLIMATICAS Y DE RESPUESTA

DE LAS PLANTAS

En las figuras 6-8, se presentan las variaciones diarias promedio para la radiacion
foto‘sintéticamente activa (RFA), temperatura del aire (Ta), conductancia foliar (Gf),
transpiracion (E), asimilacién de CO, (A), potencial hidrico foliar (Wf) diferencia de
presion de vapor entre la hoja y el aire (DPV) y temperatura foliar (Tf), para A.
nymphaeifolium, terrestre y epifita, y para P. fraxinifolium, correspondientes a la época
hiimeda (21/10/94) y seca (15/02/95).

El1 DPV en la época hiimeda, en los tres tipos de plantas, present6 valores bastante
bajos y con muy poca variacién durante el dia (Figs. 6-8), en ocasiones con un ligero
méximo en horas del mediodia cuando la humedad relativa del aire fue mas baja, Su valor
promedio en ésta época fue de 0.13 KPa para las epifitas y de 0.12 KPa para la terrestre.
En la época seca el aumento fue considerable asi.como la variacion a lo largo del dia
presentando maximos entre las 12:00 y 1:00 del mediodia generalmente no coincidentes
con los periodos de mayor radiacion o temperatura foliar sino con el de menor humedad
relativa del aire. En promedio estos valores fueron de 0.54 KPa para el helecho y 4.

nymphaeifolium terrestre y 0.57 KPa para A. nymphaeifolium epifita. La diferencia

| promedio entre maximos y minimos para la época seca fue de 0.49 KPa en el helecho,
0.54 y 0.53 KPa para A. nymphaeifolium epifita y terrestre respectivamente. De acuerdo a

los valores de DPV obtenidos para las tres plantas se observa poca diferencia para ambos
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Figura 6.- Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para P.
- Jraxinifolium en la época htmeda (21/10/94)(—— ) y seca (15/02/95) (........ )
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ra 7.-Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A.
iphaeifolium epifita en la época himeda (21/10/94)( —) y seca (15/02/95)
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microambientes el epifito y el terrestre, esto puede ser en parte debido a que las epifitas se

lencuentran a muy poca altura del suelo (1.5 y 2 m), la humedad relativa no fue medida
|

ig]lcalra ambos microambientes sino en un sitio intermedio, y a que durante la época seca
fueron empleadas plantas terrestres ubicadas en sitios mas expuestos.

En la época himeda la temperatura foliar se mantuvo relativamente constante o con
wn ligero aumento a lo largo del dia (Figs 6-8) siendo la variacién diurna ligeramente
mayor en el helecho. En promedio los valores de Tf estuvieron alrededor de los 17°C
para las tres plantas, y fueron siempre menores que los de 1a temperatura del aire. En la
€poca seca las variaciones diarias fueron mayores con un aumento progresivo a lo largo
del dia durante el lapéo de medicion. Los promedios para esta época fueron de 18.6 °C
para el helecho, 18.7°C para la epifita, y de 18.8°C para la terrestre, similares a los
obtenidos para la temperatura del aire lo que indica que en esta época hubo un mayor
acoplamiento entre ambas temperaturas, que en parte, puede haber sido consecuencia de
las bajas tasas transpiratorias en las tres plantas.

La conductancia foliar (Gs) presentd en la época himeda valores maximos de 200
mmol m™s" en A.nymphaeifolium epifita y terrestre (Figs 7 y 8), y entre 230 y 260 mmol
m” s para el helecho (Fig. 6) y generalmente para ninguna especie llegd a valores
Ej menores de 100 mmol m”s™ . En ninguna de las especies la Gs present6 un patron muy
‘definido. En el dia mas hamedo de la época, las epifitas presentaron maximos en la
mafiana y en la tarde y en las restantes un solo maximo en la mafiana (mediodia en A.

nymphaeifolium epifita) o en la tarde; A. nymphaeifolium terrestre presénté dos maximos

diarios: en la mafiana y mediodia y luego en la mafiana y en la tarde; en las tres plantas los
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- valores maximos de Gs generalmente coincidieron con los de menor DPV. En la época
himeda siguiente (octubre del 95) los valores de conductancia permanecieron por debajo

de 100 mmol m-’ s-' sobrepasando este valor solo en la dltima medicién de la tarde

| cuando el DPV fue menor (Anexos N° 1.5, 1.10y 1.15). En promedio los valores de ésta
época fueron de 132.3 mmol m™? s” para el helecho (Fig. 9a), 110.8 mmol m?s™ para 4.
nymphaeifolium epifita (Fig. 10a) y de 126.2 mmol m? s’ para A. nymphaeifolium
terrestre (Fig.11a). La Gs disminuyé sustancialmente en la época seca, en promedio sus
 valores fueron de 47.8 mmol m™s™ para el helecho 38.6 mmol m?s” y 40.4 mmol m?s™
| para A. nymphaeifolium epifita y terrestre respectivamente, lo que significd una reduccioén
de casi un 70% en comparacion con la época hiimeda. Para el periodo seco la
conductancia presentd muy pocas variaciones a lo largo del dia, permaneciendo por
' debajo de 100 mmol m?s™ en la salida de enero del 95 (Anexo N°1.2, 1.7) (excepto en la
: ferrestre que alcanzé valores de 200 mmol m™ s™ en la mafiana, como se observa en el
anexo N° 1.12), y por debajo de 50 mmol m™?s™ en las salidas restantes (Figs. 6-8), lo que
mmplicé cierre estomatico durante la mayor parte del dia. En la figura 12 se muestra la
variacién mensual de Gs en las tres plantas, observandose la acentuada disminucion de
ésta durante los meses de la estacion seca, asi como, la poca recuperacion durante la

estacion humeda siguiente.
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Figura 9.-Valores promedios para la estacion humeda (EH) y seca (ES) de las
variables de respuestas de las plantas para P. fraxinifolium
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(mmol m? s!)

Figura 10.- Valores promedio para la estacion humeda (EH) y seca (ES)
de las variables de respuestas de las plantas para A. nymphaeifolium

epifita
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Figura 11.-Valores promedio para la estacion himeda (EH) y seca (ES) de
las variables de respuestas de las plantas para 4. nymphaeifolium terrestre

a)CONDUCTANCIA FOLIAR b)TRANSPIRACION
1,6
140
I 1.4- T
120 - »

x 1,2- |
. 100~ 1]
£ 80- 0,8~

N

60 0,6
| T
40
' ' L 0’47 T
20 0,2 L
O ] I O T
EH ES EH ES
¢)ASIMILACION
0,50
0,40 I
e 030-
S
g
< 0,20
0,10 —l
0,00 ‘ |
EH ES

41



Figura 12.- Variacion mensual de la conductancia folar (Gs)
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iLa transpiracion (Figs. 6-8) present6 cursos diarios paralelos a los de la conductancia
|
foliar tanto en la época seca como en la hameda en las tres plantas. El paralelismo entre
ambas variables puede observarse en la (Fig. 13, 14 y 15) donde se muestra que existe
una relacion lineal con un alto nivel de correlacion en las tres especies. Los promedios de
franspiracion para la época humeda y seca fueron respectivamente de 1.39-0.31 mmol m?
Es‘1 para el helecho (Fig. 9b), 0.93 y 0.22 mmol m?s™ para A. nymphaeifolium epifita (Fig.
iIOb) y de 1.32 y 0.28 mmol m™ s para 4. nymphaeifolium terrestre (11b), esto significo
luna reduccion de un 80% en la época seca. En la figura 16, se muestra la variacion
mensual de esta variable en las tres plantas, que al igual que Gs presenta una fuerte
‘disminucién en el periodo seco. Solo en la planta terrestre se observa una recuperacion en
la época himeda siguiente.

Los cursos diarios de la RFA no mostraron patrones definidos para ninguna de las

especies (Figs. 6-8), ni siquiera dentro de una misma época. Posibles explicaciones de

este hecho son las condiciones microclimaticas fluctuantes como consecuencia de la

;{presencia de nubosidad en ciertos dias y a cualquier hora del dia, y a que el principal
{plporte de energia en éstos estratos se debe a los flecos de luz. Por lo tanto valores
héximos de radiacién fueron medidos tanto a mitad de la mafiana o la tarde, como en
horas de mediodia. En general para las tres plantas, la RFA recibida durante la época
seca fue mayor, como es de esperarse debido a la menor incidencia de neblina en este

periodo. Las radiaciones maximas registradas durante la época humeda para el helecho

fueron de 200 pmol m* s™ | mientras que en gran parte del dia se midieron valores
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Figura 13.-Relacion entre la transpiracion (E) y la conductancia folar (Gs
P. fraxinifolium, en la época humeda (e) y seca (o).
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Figura 14.-Relacion entre la transpiracion (E) y la conductancia foliar (Gs)
A. nymphaeifolium epifita, en la época humeda () y seca (0)
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Figura 15.-Relacion entre la transpiracion (E) y la conductancia foliar (Gs)
A. nymphaeifolium terrestre, en la época hiimeda (e) y seca (0)
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Figura 16.-Variacion mensual de la transpiracion (E)
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inferiores a 10 umol m? s, La .radiacién medida en la época seca aumentd ligeramente,
registrandose flecos de luz de mayor intensidad. 4. nymphaeifolium epifita se encuentra
en sitios un poco mas expuestos, por lo tanto recibi6é flecos de luz con una intensidad
promedio de 400 y 600 umol m?s™ tanto en la época hiimeda como en la seca, y valores a
lo largo del dia superiores a los de las otras plantas. A. nymphaeifolium terrestre durante
la época hiimeda recibié radiaciones bastante bajas, la mayoria de ellas entre 5y 10 umol
m? s sin registrarse contribuciones significativas de flecos de luz. Mientras tanto en la
época seca se registraron valores superiores, ya que fue realizada una poda de la

vegetacion a lo largo del camino, por lo cual se localizaron plantas que quedaron en

sitios bastante expuestos.

En las tres plantas las tasas fotosintéticas fueron bastante bajas tanto en la época
himeda como en la seca, y en general la asimilacion de COzk (A) presento cursos paralelos
a los de RFA (Fig.6-8). En la época himeda P. fraxinifolium present6 tasas promedio y
méximos respectivamente de 0.33 y 1.30 umol m™ s™ (RFA=198 pmol m?s™), mientras
que en A. nymphaeifolium epifita fueron de 0.43 y 1.44 pmol m? s (RFA=168 pmol m?
s). A. nymphaeifolium terrestre mostré tasas bastante bajas en la época hiimeda con un
promedio y un méximo de 0.23 y 0.63 pmol m? s? (RFA=43 pmol m? s”)
respectivamente, sin presentar gran variacion a lo largo del dia; estos valores tan bajos
fueron resultado de los bajos niveles de RFA recibidos en esta época. En la época seca
los promedios de asimilacién fueron: en P. fraxinifolioum de 0.39 pmol m?s” (Fig. 9¢)

lo que representd un ligero aumento con respecto a la época seca, de 0.38 pmol m” s en
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A. nymphaeifolium epifita (una disminucion leve) (Fig. 10c), y de 0.39 pmol m? s” /7
(aumento de 40%) en A nymphaeifolium terrestre (Fig. 11c). En la figura 17 se muestra la
variacion mensual de la tasa de asimilacion, y se observa que en las tres plantas, ésta
aument6 en los meses de abril y junio, lo cual estuvo principalmente relacionado con la

cantidad de radiacién recibida durante el dia de medicion.
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Figura 17.- Variacion mensual de la tasa de asimilacion de CO,
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EFICIENCIA DE USO DE AGUA (EUA) Y EFICIENCIA INTRINSECA EN
EL USO DE AGUA (EIUA).

La eficiencia de uso de agua se obtiene al dividir la tasa de asimilacion de CO2
entre la tasa transpiratoria (A/E), mientras que la eficiencia intrinseca de uso de agua se
define como la cantidad de CO, asimilado para una dada conductancia estomatica (A/Gs).
La disminucion de la transpiracién y de la conductancia estomatica, y el mantenimiento o
el aumento de la tasas de asimilacion promedio en la época seca, dieron como resultado el
incremento de seis veces de la eficiencia de uso de agua (Tabla 1 ) en las epifitas, y de
diez veces en 4. nymphaeifolium terrestre. Sin embargo, tanto en la época hiimeda como
en la seca, la EUA fue mayor en 4. nymphaeifolium epifita, seguida por P. fraxinifolium.
La eficiencia intrinseca de uso de agua aument6 considerablemente en la terrestre y en
menor grado en A. nymphaeifolium epifita y en P. fraxinifolium. Entre las tres plantas P.
ﬁaxinifolium presentd el mayor valor durante la época humeda, mientras que en A.
nymphaeifolium terrestre fue la mitad del valor de la forma epifita. En la época seca, los
valores de las dos formas de crecimiento de A. nymphaeifolium presentaron valores
similares, y superiores a los del helecho.

Tabla.1.-Eficiencia de uso de agua (EUA) y Eficiencia intrinseca de uso de agua (EIUA)

ESPECIE ETIA_mmol mol” EIUA _mmol mol™
EH ES EH ES
P. fraxinifolium 0.48 3.24 0.005 0.011
A. nymphaeifolium epifita 0.65 3.43 0.004 0.014
A. nymphaeifolium terrestre 0.28 3.08 0.002 0.014
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VARIACION DEL POTENCIAL HiDRICO Y SUS COMPONENTES.

Durante la época hiimeda, los valores de los potenciales hidricos (‘\Pf) asi como su
tendencia diaria en A. nymphaeifolium epifita y terrestre (Fig. 7 y 8) fueron muy
similares. Ambas especies presentaron potenciales hidricos muy cercanos a cero, que
permanecieron relativamente constantes a lo largo del dia, con una leve disminucion en
horas del mediodia, y una diferencia entre al maximo y minimo ¥f del dia de 0.1 MPa.
Sin embargo, los ‘P'f fueron siempre ligeramente menores en 4. nymphaeifolium epifita, lo
que se refleja en el promedio para la época que fue de -0.29 MPa, mientras que para la
forma terrestre fue de -0.24 MPa. El helecho presentd los menores valores de este
parametro, con un valor promedio para la época hiimeda de -0.6 MPa, y ademas presento
una mayor variacion diurna (Fig. 6), con Wf minimos en horas del mediodia. La
variacion estacional de éste parametro, en las tres plantas, ée puede observar en la figura
18. En la época seca todas las especies presentaron una reduccion significativa en sus ‘Wi,
las plantas mas afectadas fueron las epifitas, con promedios de -1.3 MPa en el helecho y
de -0.84 MPa en 4. nymphaeifolium epifita, mientras que en la terrestre el proxhedio fue
de -0.6 MPa. La variacion diaria también fue mayor en las epifitas, sobre todo en el
helecho, y en menor grado en 4. nymphaeifolium terrestre.

Los componentes del potencial hidrico foliar nos permiten interpretar el
significado fisiologico de los poténciales hidricos obtenidos en el campo (Tyree y

Hammel, 1972), y conocer algunas adaptaciones que permitan a las plantas superar los
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Figura 18.-Variacion mensual del potencial hidrico fohar
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periodos de sequia. De los componentes de estas curvas se mencionaran solo el

100

potencial osmético de saturacion (W ) y el potencial osmdtico en el punto de pérdida

de turgor (\F'n°), considerados como los mas importantes para conocer si se produce ajuste
osmotico.
A. nymphaeifolium epifita y terrestre (Figs. 19 y 20) presentaron los valores mds

100

positivos de Wn y ¥n° en el mes de diciembre del 94. Estos fueron para A.

-nymphaeifolium epiﬁta de -0.63 MPa Pr'® y  -1.03 MPa (¥r°) y para A
nymphaeifolium terrestre -0.76 MPa (¥x'®) y -1.3 MPa (¥7°). Para P.fraxinifolium
(Figs 19 y 20) los valores mas positivos de estas variables se midieron en el mes de
junio (Wn'®=-1.79 MPay ¥n° =-1.98 MPa), aunque para esta planta no se realizaroh

100

curvas en el mes de diciembre. La tendencia para las tres plantas fue a disminuir el ¥x

-y el ¥r° a medida que avanzaba la época de sequia. Los valores mas negativos de ambas

variables en las tres plantas, fueron medidos en el mes de marzo, a excepcién del ¥n'®

en A. nymphaeifolium epifita (-1.59 MPa) que fue medido en el mes de febrero. Estos
valores de W' y Wn° fueron respectivamente de -1.4 y -2.3 MPa en 4 nymphaeifolium
terrestre, de -1.35 y -2.6 MPa en A. nymphaeifolium epifita, y de -2.6 y -3.6 MPa en P.
Sfraxinifolium,

La diferencia entre el ¥n'% y el ¥n° (Fig. 21), que es una medida de la capacidad
de ajuste osmotico de una planta, fue mayor en las tres plantas en el mes de marzo, y
entre ellas la mayor capacidad fue medida en las epifitas, estos valores fueron de 1.247

en A. nymphaeifolium epifita, 0.977 en el helecho y 0.864 en A. nymphaeifolium terrestre.
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(MPa)

Figura 19.-Variacién mensual del potencial osmoético de saturacion
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Figura 20.-Variacién mensual del potencial osmético en el punto de pérdida de turgor
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Figura 21.- Variacion mensual de la capacidad de ajuste osmotico
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Figura 22.-Relacion entre la conductancia foliar (Gs) y la
diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire (DPV)
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Figura 23.- Relacion entre la conductancia (Gs) y el potencial hidrico foliar (\Ff)
P. fraxinifolium en la época humeda (e) y seca (0)
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Figura 24.- Relacién entre la conductancia (Gs) y el potencial hidrico foliar (‘\Pf)
para A. nymphaeifolium epifita en la época hiimeda (e) y seca (o)
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Figura 25.- Relacion entre la conductancia (Gs) y el potencial hidrico foliar (\Pf)
para A. nymphaeifolium terrestre en la época humeda (e) y seca (o)
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RELACION ENTRE LA TASA DE ASIMILACION DE CO, (A) Y LA
RADIACION FOTOSINTETICAMENTE ACTIVA (RFA)

Larelacion entre Ay RFA (Figs. 26, 27 y 28) son una importante caracteristica de
plantas que crecen en diferentes estratos dentro de un bosque (Liittge, 1989), y nos
permiten evaluar el grado de adaptacion al ambiente luminico en el cual ellas crecen. De
estas curvas se obtuvieron principélmente dos parametros: el punto de saturacion de luz
(mtensidad de luz en la cual la asimilacién se hace casi constante con los cambios en la
radiacidn), y el punto de compensacién (intensidad de luz en la cual no se detecta
intercambio neto de CO, entre la hoja y el aire) (Medina, 1986a). Los puntos de
saturacién de luz fueron de 110 pmol m? s para A. nymphaeifolium terrestre, de 120
umol m?s? para el helecho y de 250 pmol m?2s™ para 4. nymphaeifolium epifita lo que
indica que esta dltima planta se satura a intensidades de radiacion superiores. El punto de
compensacion de luz fue bastante dificil de obtener, pero se observa graficamente que las
epifitas presentan valores negativos de asimilacion a bajas intensidades de luz, lo cual no

sucede en las plantas terrestres.

Por otro lado, a pesar de que la asimilacién promedio aumentd o se mantuvo en la
€poca seca, la comparacion de las curvas de A versus RFA de los dos periodos climaticos,

muestra que la respuesta fotosintética a la radiacion disminuyé considerablemente en las

tres plantas.
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i Figura 26.- Relacion entre la tasa de asimilacion de CO; (A) y la radiacion
fotosintéticamente activa (RFA) para P. fraxinifolium
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Figura 28.-Relacién entre la tasa de asimilacién de CO; (A) y la radiacién
fotosintéticamente activa (RFA) para A. nymphaeifolium terrestre
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CONTENIDO DE NITROGENO FOLIAR.

El contenido dé nitrégeno foliar por unidad de peso presentd variaciones
estacionales en las tres plantas. P. fraxinifolium y A. nymphaeifolium terrestre
(Figs. 29 y 31) muestran un leve aumento en el contenido de nitrégeno de
noviembre a diciembre, mientras que en epifita (Figura 30) disminuye. A partir del
mes de diciembre la tendencia fue similar en las tres plantas. El contenido de
nitrégeno disminuy9 en el mes de enero y luego presentd un aumento hasta hacerse
maximo en el mes de abril, para luego disminuir en la medicion del mes de
noviembre. A. nymphaeifolium terrestre presentd las menores variaciones mensuales
de este parametro.

En las tres plantas, el valor promedio del contenido de nitrogeno foliar fue
menor en la época seca, estos valores fueron para la época humeda y seca
respectivamente de 20.97 + 1.84 y 18.34 + 1.17 para P. fraxinifolium, de 31.71 £
1.15 y 26.95 + 0.61 para A. nymphaeifolium epifita, y de 32.36 + 0.18 y 29.32 +

1.07 para A. nymphaeifolium terrestre.
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Figura 29.-Variacion mensual del contenido de nitrogeno foliar en
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Figura 30.-Variacion mensual del contenido de nitrogeno foliar en
A. nymphaeifolium epifita.
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Figura 31.-Variacion mensual del contenido de nitrogeno foliar en
A. nymphaeifolium terrestre
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CONTENIDO DE CLOROFILA

La cantidad de clorofila por unidad de peso seco y de area (Tabla 2) fue
mayor en A. nymphaeifolium terrestre seguida por P. fraxinifolium y A.
nymphaeifolium epifita. A. nymphaeifolium terrestre ademas de tener cantidades de
clorofila ligeramente mayores posee un menor peso foliar especifico, lo que hace
que al expresar estas canﬁdades por unidad de peso sus valores resulten los
mayores. Entre las dos epifitas los mg clorofila/ml fueron mayores en A.
nymphaeifolium que en P. fraxinifolium, pero su mayor peso foliar especifico hizo
que al expresar estos por unidad de peso el contenido de clorofila fuera ligeramente
superior en el helecho.

La relacién clorofila a/b sirve para caracterizar plantas de sbmbra. Esta fue

mayor en A. nymphaeifolium terrestre (0.9) seguida por A. nymphaeifolium epifita

(0.86) y fue menor en P. fraxinifolium (0.76).

Tabla.2.-CONTENIDO DE CLOROFILA

ESPECIE CONTENIDO Relacion Relacion
mg/g mg/m’ clorofila a/b | clorofila/nitrogen
P. fraxinifolium 1.69 +£0.30 5.18£0.80 0.76 £0.80-| 0.078 £0.010
A. nymphaeifolium 1.60 £0.20 438 £0.50 0.86 £0.05 0.050 £ 0.006
epifita
A. nymphaeifolium 2.15+0.11 5421028 0.90 £0.01 0.067 £ 0.004
terrestre
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DISCUSION

Los cursos diarios de las variables microclimaticas, asi como de las variables de
respuestas de las plantas, son una importante aproximacion del funcionamiento de la
plantas en su ambiente natural y en conjunto con los estudios en el laboratorio, bajo
condiciones controladas, permiten el entendimiento de las adaptaciones de las plantas a
ambientes contrastantes.

Tal como se menciona en la introduccion, las plantas epifitas de la selva nublada, a
pesar de habitar en este ambiente tan himedo y que climaticamente no presenta déficit
hidrico, ocupan un nicho dentro de éste, con condiciones microclimaticas diferentes y
donde la naturaleza del sustrato sobre el cual crecen impone diferencias fundamentales

con las plantas terrestres de su mismo ambiente, tales como un suministro discontinuo de

agua.

MECANISMOS DE REGULACION ESTOMATICA

Los resultados indican que existen diferencias entre los mecanismos de regulacion
de Ia conductancia estomatica y por lo tanto de las pérdidas transpiratorias entre las tres
plantas. Los estomas de las tres plantas muestran sensibilidad a los cambios en la
diferencia de presién de vapor (DPV), la cual se observa tanto en los graficos de

dispersion como en algunos cursos diarios. Este control parece ser mas eficiente en la
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planta terrestre ya que solo para ésta se obtuvo un nivel de correlacion medio (R2=0.41).
En las epifitas la correlacion entre éstas variables fue muy baja ya que se observé mucha
dispersion a valores bajos e intermedios de DPV. Sin embargo, hay que tener en cuenta
que estas relaciones no fueron obtenidas bajo condiciones controladas, y por lo tanto es
muy dificil separar los efectos simultdneos de las diferentes variables que influencian la
conductancia estomatica.

La respuesta a la humedad del aire es un mecanismo para prevenir extremas
pérdidas de agua cuando hay altas demandas evaporativas. Se ha propuesto que éste
mecanismo es el resultado de la transpiracion cuticular, que a su vez regula el turgor de la
epidermis y éste a su vez modifica la apertura estomatica por procesos hidroactivos. Otra
hipotesis sugiere que es consecuencia de la transpiracion de las paredes internas de las
células guardianaé y acompafiantes con incrementos en el DPV, aunque no hay evidencias
concluyentes que apoyen esta hipodtesis (Schulze y Hall, 1982; Schulze, 1986).

El control estomatico mediado por el DPV se ha encontrado en numerosas especies
de diferentes formas de vida (Schulze et a/, 1972; Osonubi y Davies, 1980; Whithead et
al, 1981 citados en Garcia, 1992), en diferentes especies de bosques nublados enanos
(Cavalier, 1986), y dentro de la selva nublada en dos especies de coniferas (Meinzer et al,
1984; Garcia, 1992). Ademas, fue reportado para la hemiepifita primaria Clusia uvitana,
en su etapa adulta cuando sus raices tienen acceso al suelo (Zotz y Winter, 1994b).
Observar este tipo de control en plantas de ambientes humedos, asi como, en la etapa

terrestre de  plantas hemiepifitas, tal como en nuestro caso, sugiere que este mecanismo
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cumple un rol més importante que aquel mediado por el estatus hidrico foliar o del suelo,
cuando en éste existe buena disponibilidad hidrica.

La relacion entre Gs vs. \Pf muestra que los estomas de las tres plantas también son
sensibles en mayor o menor grado a los cambios en el estatus hidrico foliar. Los
resultados muestran, que ¢ste mecanismo de control es menos eficiente en la planta
terrestre y en el helecho, y solo se evidencia durante el periodo seco, mientras que en A.
nymphaeifolium epifita se encuentra en las dos épocas, lo cual sugiere una diferencia
? sustancial entre las dos formas de crecimiento de una misma especie.

Existen evidencias contradictorias para la relacion entre Gf y Yt ( o turgor foliar)
en plantas intactas y vienen del hecho de que el Wt esta relacionado con la transpiracion
de toda la planta a través de la conductancia hidraulica, y la transpiracion es dependiente
; de la humedad ambiental. Por lo tanto, si la conductancia, el Wf, y la humedad cambian
coordinadamente, es imposible estar seguro de cual cambio es primario y cual secundario.
Hay evidencias en estudios de campo de que las respuestas estométjcas se correlacionan
- con el suministro de agua del suelo pero no con el estatus hidrico de la hoja. Sin einbargo
1o se puede excluir un efecto del estatus hidrico foliar, que seria secundario al del estatus
' hidrico del suelo, teniendo en cuenta que ambos cambian en paralelo (Schulze, 1986). La
disminucion continua de la conductancia foliar durante el dia, observada no solo en los
cursos diarios de intercambio de gases, sind también bajo condiciones controladas de las

 variables ambientales, se puede relacionar con los efectos a largo plazo de la sequia, los
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cuales pueden operar a través de cambios en la raiz que a su vez ocasionan cambios en la
capacidad fotosintética y en la conductancia foliar (Schulze y Hall, 1982).

Los estomas de muchas plantas terrestres pueden responder a hormonas originadas
en la raiz de acuerdo al estatus hidrico del suelo, por un proceso independiente del estatus
~ hidrico del mes6filo.  Por lo tanto hay que preguntarse  ;Qué papel cumple este
mecanismo de control en plantas que crecen practicamente sin ningun sustrato que retenga
agua alrededor de sus raices? Nuestros resultados no permiten evaluar este factor, pero es
muy probable que un mecanismo de este tipo haya actuado en la marcada disminucion de
la conductancia estomatica en las tres plantas durante el periodo seco. Si esto también se
aplica a A. nymphaeifolium terrestre, nos estaria indicando que la disponibilidad de agua
en el suelo disminuyd, al menos en los primeros centimetros de suelo, a pesar de que es
; caracteristico de estos ambientes la buena disponibilidad de este elemento durante todo el
afio. También, puede ser el resultado de un enraizamiento muy superficial.

En Anthurium bredemeyeri, tanto en las formas terrestres como en las epifitas la
~disminucién de los potenciales hidricos foliares afectd significativamente a la
- conductancia estomatica, aunque las mas afectadas fueron las epifitas (Rada y Jaimez,
1992). Estudiando la relacion entre el potencial hidrico y la conductancia foliar en dos
helechos epifitos del género Pyrrosia, Sinclair (1983a,b) encontré que a Wf altos la
conductancia foliar present6 valores de 100 mmol m?s™, mientras que el potencial hidrico

critico para un aparente cierre estomatico (Werit) fue bastante alto (-0.5 y -0.75 MPa).
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Los valores de Gs en A. nymphaeifolium epifita 'y en P. fraxinifolium son mas
altos que los que presentan en general las plantas epifitas en la época hiitmeda, mientras
que para la época seca se encuentran dentro del mismo rango. Kliige es a/ (1989)
encontraron valores de Gs para el helecho epifito Asplenium nidus de 30 mmol m™ s, y

Eﬁlmﬂares valores de s nocturna para la epitita CAM Pyrrosia longifolia.  Algunas
éorqul’deas epifitas muestran valores dentro del‘ mismo rango (Goh y Kliige, 1989). En un
Elstudio realizado con tres especies de epifitas, Zotz y Winter (1994a) obtuvieron para la
Eépoca himeda y seca respectivamente valores de Gs de 71 y 34 mmol m? s para la
orquidea Catasetum viridiflavum, 49 y 16 mmol m?s? para Polypodium crassifolium, y
80 y 35 mmol m™ s”' para Clusia uvitana.

Entre las tres plantas, el helecho fue el que presenté las mayores tasas de
conductancia y transpiracion, asi como una menor sensibilidad estomatica a parametros
hidricos. Sin embargo ésto no quiere decir que esta planta posea un bajo nivel de control
estomatico tal como se describe para los pteridofitos terrestres en general (Hollinger,
1987). La fuerte disminucion de la conductancia observada durante el periodo seco

demuestra que P.fraxinifolium si posee un buen control estomatico, que parece ser

caracteristico de los helechos epifitos.
POTENCIALES HIiDRICOS Y SUS COMPONENTES

A pesar de las diferencias entre los sustratos sobre los cuales crecen las dos formas

de crecimiento de A. mymphaeifolium, los valores de ‘Yf y su tendencia diaria fueron
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bastante similares durante la época hiimeda. Ambas plantas mantuvieron Pf
bastante positivos, cuya relativa constancia durante el dia fue el resultado de las
menores tasas de conductancia y transpiracion, SObI’é todo durante las horas de
mayor demanda e?aporativa. La similitud del comportamiento de este parametro en
ambas plantas, durante este periodo, puede estar indicando que ambas poseen un
acceso adecuado al recurso hidrico, aunque cabe resaltar, que en A. nymphaeifolium
epifita los potenciales hidricos foliares fueron siempre ligeramente menores que en
la tenéstre. Durante la época seca, las diferencias entre las dos formas de
crecimiento fueron mas evidentes, lo que indica que en este periodo, las diferencias
entre los sustratos son determinantes en el comportamiento hidrico de estas plantas.
Estos resultados son similares a los reportados por Rada y Jaimez (1992) para
Anthurium bredemeyeri.

En vista de la naturaleza de los sustratos en los que crecen las dos formas de
crecimiento de 4. nymphaeifolium, se esperarian mayores diferencias en el estatus
hidrico de ambas. Las posibles razones que expliquen estos resultados pueden ser:
-La menor resistencia a la conductividad hidraulica como resultado de la menor
longitud del tallo y las diferencias entre los sistemas de absorcion y de conduccion,
ayudan a mantener un buen estatus hidrico en la epifita.

-Aunque las Gs fueron Iigeramente menores en la epifita, esto determiné una
diferencia mayor en sus tasas de transpiracion, que contribuye también a mantener

altos potenciales hidricos.

76



-Durante el periodo himedo, a pesar de que no ocurre precipitacion durante el lapso de
medicion, la humedad ambiental es bastante alta, y la vegetacion y por lo tanto los troncos
de los arboles permanecen hiimedos la mayor parte del dia

-Un enraizamiento superficial en las plantas terrestres, esto es probable ya que estas
plantas se encontraban en ctapas avanzadas de desarrollo y probablemente aun no
lograban trepar por no tener cerca un arbol.

P. fraxinifonifolium  presentd menores potenciales hidricos y las mayofes
variaciones diurnas de éste. Estas diferencias podrian ser explicadas por el menor control
estomatico de esta planta lo que conduce a tener mayores tasas transpiratorias; al mismo
tiempo su menor conductividad hidraulica impide una eficiente reposicion de las pérdidas
de agua. Mantener altas tasas de conductancia foliar y transpiracion, y Wf mas negativos,
puede significar que esta planta es mas tolerante al estrés hidrico. Los valores de
potenciales hidricos foliares de este helecho, son bastante cercanos a los reportados para
el helecho epifito Polypodium crassifolium (Zotz y Winter, 1994a).

Los efectos del estrés hidrico pueden ser mitigados por la habilidad de la planta de
regular su potencial osmoético. Si los tejidos apropiados no son capaces de alterar el
potencial osmético para mantener turgor bajo esas circunstancias, los cloroplastos pronto
sobrepasan su abastecimiento de CO, y la reproduccion puede verse afectada (Benzing,
1989).  Ademas, el potencial de turgor juega un papel muy importante en el

mantenimiento de ciertas funciones fisiologicas tales como el movimiento estomatico, el
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transporte a través de la membrana y la expansion y division celular (Zimmerman, 1978 y
Hsiao et al, 1976; citados en Orozco 1986).

Todas las plantas presentaron disminucion de los potenciales osmoticos de
saturacion y en el punto de pérdida de turgor en la época seca, lo que indica que existio
ajuste osmoético en todas ellas. La capacidad de ajuste osmoético fue mayor en A.
nymphaeifolium epifita, seguida por el helecho y en altimo lugar A. nymphaeifolium
terrestre; este resultado concuerda con el hecho de que las plantas epifitas se enfrentan a
un estrés hidrico mayor que las plantas terrestres debido a la carencia de un sustrato que
acumule agua en el periodo de sequia. FEl potencial hidrico foliar minimo siempre fue
mayor que los potenctales osmoticos de pérdida de turgor, lo que indica que estas plantas
no llegaron a perder turgor en ningiin momento.

Los valores de ¥n° v Wn'™ en las dos epifitas, fueron menores a los reportados en
la literatura para similares formas de crecimiento. A. nymphaeifolium terrestre y epifita
presentan valores de Wf y comportamiento diario similares a los sefialados por Rada y
Jaimez (1994), para Anthurium bredemeyeri tanto epifita como terrestre, sin embargo sus
wr®y Wn'®, resultaron mas negativos que los de éstas ltimas. En las formas epifitas de
las dos especies, los valores de las dos variables son mas positivos en el periodo hiimedo
que en las plantas terrestres, mientras que en el periodo seco se hacen mas negativos, lo
que indica que las epifitas poseen una mayor capacidad de ajuste osmético.

Sinclair (1983a y b) en un estudio realizado con dos especies de helecho y tres

orquideas, encontrd, en todos los casos, potenciales osmdticos de saturacion bastante
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altos, que van desde -0.33 hasta -0.69 MPa para las orquideas y alrededor de -0.55
MPa para los helechos, indicando que estos poseen un jugo celular bastante diluido,
y consecuentemente una presion de turgor baja, incluso cuando las plantas estan
completamente hidratadas. Un jugo celular bastante diluido permite que con
grandes disminuciones del contenido de agua durante periodos de sequia, el
potencial hidrico disminuya lentamente. Harris (1918 citado en Benzing, 1990)
encontrd que el potencial osmético del follaje epifito fue de dos a tres veces menos
concentrado que el de los pordfitos y el de las hierbas del sotobosque.
Adicionalmente en el estudio realizado por Putz y Holbrook (1987 citados en
Benzing, 1990), con cinco especies de hemiepifitas estranguladoras, encontraron que
en su etapa epifita, estas plantas poseian un potencial osmético de saturacién mas
alto en promedio que aquellas cuyas raices ya habian penetrado en el suelo,
concluyendo que el hemiepifitismo es mas beneficioso para tener acceso eventual al
agua mas que a nutrientes y a luz.

La posible explicacion de porqué las epifitas mantienen un jugo celular
bastante diluido, puede ser que a diferencia de los arboles estas plantas no tienen que
soportar grandes columnas de agua y su asociada resistencia hidraulica. Un jugo

celular diluido sugiere que las epifitas estan bien equipadas para anticipar la sequia 'y

minimizar los riesgos de dafio por estrés hidrico. Por otro lado altos ¥n indican
menores Pp (potenciales de turgor) y por lo tanto una alta sensibilidad estomatica,

asumiendo un ajuste osmotico insignificante (Benzing 1990).
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Los bajos potenciales osmdticos en las especies aqui analizadas, em
comparacion con similares formas de crecimiento, pueden ser el resultado, en parte,
de un fuerte ajuste osmoético debido a la intensidad del periodo de sequia. El ajuste
osmotico debe ser una importante estrategia para soportar los periodos de sequia en
éstas plantas, ya que ellas no poseen mecanismos especializados para la retencion de
agua, tales como solapamiento de las hojas, como en las bromelias, retencion de
humus en sus raices, y acumulacidn de agua en sus tejidos.

Probablemente una de las estrategias que permite a los helechos crecer como
plantas epifitas es su alta tolerancia a la sequia, que le permite incluso presentar
pérdidas parciales de turgor. Segtn los resultados de las curvas presion volumen, P.
Sfraxinifolium no present6é pérdida de turgor durante la época seca. Sin embargo,
estando bastante avanzado este periodo, se observo en muchas de estas plantas, que
las hojas se enroscaban y se tornaban de color fnarrén, con la muerte de 1a mayoria
de ellas, lo que indica que esta es una planta decidua, lo que le permite evadir los

periodos de sequia.

CONTENIDO DE NITROGENO
En las tres plantas, el contenido de nitrégeno promedio fue menor en la época
seca, lo que es de esperarse, ya que en este periodo la disponibilidad de agua es

mucho menor, y por lo tanto, existe un impedimento para la absorcién de nutrientes.
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Por otro lado, entre las dos formas de crecimiento de A. nymphaeifolium, la
planta terrestre presenta menor variacién mensual, y mayor contenido de nitrogeno
foliar tanto en la época himeda como en la seca, lo cual no es sorprendente teniendo
en cuenta que esta planta crece en el suelo, y por lo tanto, tiene una disponibilidad
de agua y de nutrientes mayor que una epifita que crece sobre el tronco desnudo o
sdlo acumula pequefias cantidades de humus. Las diferencias en contenido de
nitrogeno foliar pueden ser el reflejo de las diferencias en el estatus hidrico del
sustrato.

El contenido de nitrogeno depende fuertemente del sustrato sobre el cual
crecen las plantas epifitas. Putz y Holbrook (1986) no encontraron evidencias de
deficiencias nutricionales en plantas del genero Ficus que crecian como epifitas,
encontrando cinco veces mas cantidad de nitrégeno y diez veces mds cantidad de
fosforo en el humus epifitico que en las muestras de Suelo. Para la hemiepifita
Clusia rosea, Ball et al  (1991) encontraron contenidos de  nitrogeno
significativamente menores en plantulas epifitas que crecieron en pequefias
acumulaciones de humus en comparacién con plantulas terrestres, mientras que
fueron significativamente mas altos en plantulas que crecian en tanques de Aechmea
lingulata. Comparando otras especies que crecian como terrestres y como epifitas
encontraron que en las bromelias Ae. lingulata 'y Tillandsia utriculata el
contenido de nitrdgeno es independiente del habito de crecimiento, mientras que en
las araceas Anthurium acaule y A. cordatum, las formas epifitas contenian menores

cantidades. Teniendo en cuenta las diferencias en el ambiente de luz en el que
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crecen ambas formas de vida de A. nymphaeifolium, se esperaria un mayor contenido
de nitrégeno en las plantas menos expuestas, lo cual se relaciona con las
adaptaciones a las bajas densidades de flujo foténico (Givnish, 1988; Field and

Mooney, 1986; Field, 1988; Liittge et al ,1991; citados en Ball et al, 1991).

CONTENIDO DE CLOROFILA

Las plantas de sombra poseen mayor cantidad de clorofila (a+b) por unidad
de peso seco que las hojas de plantas que crecen a mayor exposicién, lo cual esta
asociado con la capacidad de utilizacion de bajas densidades de flujo cuantico en los
ambientes sombreados (Medina, 1986a). El mayor contenido de clorofila en la
planta terrestre asi como en el helecho, indica que estas plantas estan adaptadas para
explotar ambientes con menores niveles de radiacion, como el piso del bosque, o los
sitios menos expuestos del dosel, en el caso del helecho.

El incremento de la proporcion de clorofila b con respecto a la clorofila a se
ha interpretado como una respuesta adaptativa para maximizar la capacidad de
cosechar luz de los cloroplastos bajo condiciones de baja luminosidad (Dale y
Causton, 1992). Sin embargo, a pesar de que A. nymphaeifolium terrestre presenta
mayor cantidad de clorofila, como adaptacion a un ambiente con menor radiacion, la
relacion clorofila a/b es similar a la de A. nymphaeifolium epifita, que crece en
mayores radiaciones. Esta relacion es menor en P. fraxinifolium lo que concuerda

con el hecho de que esta planta crece en ambientes menos expuestos del dosel.
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La relacidén clorofila/ nitrégeno se puede utilizar como un indice para
caracterizar plantas de sombra. Tanto P. fraxinifolium como A nymphaeifolium
terrestre presentan una mayor relacion clorofila/ nitrégeno que A nymphaeifolium
epifita. Los estudios de la relacion clorofila/nitrogeno en plantas de sol y sombra,
indican que las plantas de sombra tienen mayor cantidad de clorofila por unidad de
nitrogeno que las plantas de sol, lo cual se relaciona con la mayor eficiencia en la
utilizacion de las bajas intensidades de luz, y en una mayor alocacion del nitrégeno
foliar a las membranas tilacoides de los cloroplastos en plantas de sombra (Azdcar,

1969; citada en Medina, 1986a; Evans, 1989; citado en Garcia 1992).

RESPUESTA FOTOSINTETICA

Existen dos factores que representan los principales limitantes de la
fotosintesis en plantas epifitas: la radiacion, sobre todo para aquellas epifitas que
crecen en los estratos mas bajos del dosel, y ellmés importante la disponibilidad de
agua.

Ademas del gradiente vertical de radiacion, la heterogeneidad del dosel
resulta en una gran variabilidad de la disponibilidad de luz en los estratos inferiores.
Para plantas que crecen en diferentes estratos dentro del bosque, las diferencias en
sus ambientes luminicos deben verse reflejadas en la respuesta adaptativa de la

fotosintesis a la RFA.
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En las tres plantas estudiadas la respuesta fotosmtética a Ta RFA
caracteristica de plantas de sombra. Sin embargo, se encontraron Importamics
diferencias en los puntos de saturacion de luz entre A. nymphaeifolium epifita y
terrestre y entre las dos especies epifitas. El punto de saturacion en A.
nymphaeifolium epifita fue intermedio entre plantas obligadas de sombra y plantas
de sol (Ball et al, 1991), y fue dos veces mayor que el de A. nymphaeifolium
terrestre y P. _fraxinifoliuh. Esto signiﬁca que A. nymphaeifolium epifita presenta
adaptacion de su aparato fotosintético a las mayores intensidades de lnz, como
resultado del cambio en el ambiente luminico a lo largo de su ciclo de vida. Esta
adaptacion a intensidades de luz superiores se refleja también en los menores
contenidos de clorofila, y en la menor relacion clorofila/nitrogeno de A.
nymphaeifolium epifita.

De las curvas de A versus RFA se deduce que P. fraxinifolium crece en sitios
mas sombreados que A. nymphaeifolium epifita. En parte el éxito de este grupo de
plantas en la colonizacidn de los habitats epifiticos se debe a que su patrén de
tolerancia a la sequia, que a diferencia de las plantas CAM, es compatible con la
ocupacion de los estratos mas sombreados del bosque (Benzing, 1989). Numerosos
autores sefialan que la ocupacion de los sitios mas sombreados del dosel, mas que
tolerancia a los bajos niveles de luz, obedece a requerimientos hidricos, ya que en
estos sitios la humedad es superior.

La respuesta fotosintética frente a la RFA, disminuy6 durante la época seca

en las tres plantas, probablemente como consecuencia del estrés hidrico. Sin
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embargo, en promedio las tasas de asimilacion fueron similares en las dos épocas, o
incluso superiores en la terrestre durante la época seca, ya que en este periodo, las
tres plantas recibieron una mayor proporcion de radiacion a intensidades por debajo
de 100 y 200 mmol m? s , que son bien aprovechadas por éstas, y no son lo
suficientemente altas como para producir fotoinhibicidn.

Crecer como una planta epifita significo una ventaja sobre plantas terrestres
de la misma especie que se encuentran en el piso del bosque, principalmente en el
periodo de mayor disponibilidad hidrica. Las plantas epifitas recibieron una mayor
cantidad de radiaciéon que la planta terrestre, principalmente durante el periodo
himedo, lo que di6 como resultado mayores tasas de asimilacion en las primeras,
situacion que seguramente se mantiene durante la época seca, solo que en este caso,
ocurrié una perturbacién que permitié que las plantas terrestres recibieran mayor
radiacion, durante la época seca.

Asumiendo que las epifitas se encuentran sometidas a un déficit hidrico

superior que el de las plantas terrestres, lo que se refleja en la mayor disminucién de

los W1, esperariamos que la asimilacion fuera afectada en mayor grado que en una
planta terrestre que tiene mayor acceso al recurso hidrico. Sin embargo,
comparando las dos formas de crecimiento de A. nymphaeifolium, a pesar de que la
forma epifita parece presentar mayor control estomatico, la diferencia entre las tasas
de conductancia foliar fue muy poca. Incluyendo en esta comparacion a P.

fraxinifolium, se observa que en el periodo de sequia, las conductancias foliares en
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las tres plantas fueron bastante similares; por lo tanto, de existir limitacion
estomatica sobre la asimilacion, seria del mismo grado en las tres plantas. En este
caso, no se cumple la hipdtesis que plantea que A. nymphaeifolium epifita deberia
tener una mayor restriccion en la asimilacion, al tener un mayor control estomatico.
Los resultados parécen indicar que la radiacion fue el factor que determiné las
diferencias entre las tasas de asimilacion entre las diferentes formas de crecimiento.
Estudios realizados con la hemiepifita Clusia uvitana (Zotz y Winter, 1994b)
revelaron que la luz fue el factor principal en la determinacion de las tasas maximas
de asimilacion, mientras que el agua fue de importancia secundaria. Estos mismos
autores concluyeron en un estudio realizado con dos especies epifitas y una
hemiepifita, que en la etapa epifita el estatus hidrico tuvo mayor influencia que la
luz en el intercambio de gases, y que la productividad fue mas vulnerable a la
sequia, obteniendo tasas de fijacidn en la oscuridad para la CAM facultativa Clusia
uvitana cuatro veces inferiores a las del periodo humedo (Zotz y Winter, 1994a).
En Clusia rosea, otra estranguladora, el uso de agua cambia cuando son~
adultas y tienen acceso al suelo. Las plantas juveniles en su etapa epifita utilizan
CAM mas frecuentemente que las adultas, sin embargo la capacidad de mantener un
rendimiento estable por todo el afio depende del sustrato (Ball ef a/, 1991).
Observando la severa disminucion de Gs, ademas de la reduccion en los
potenciales hidricos durante el periodo seco, cabe preguntarse ;Afectan estos
factores\ las tasas de asimilacion, y por lo tanto el crecimiento en la época seca?. La

mejor forma de evaluar la influencia de los estomas en la reduccion de la asimilacion
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en un periodo de estrés hidrico es por medio de las curvas de asimilacion ve;sus la
concentracién interna de CO, (A/ci). Se intentd realizar estas curvas en el
laboratorio, pero ésto no fue posible debido a que las muestras permanecian en
buen estado por periodos muy cortos de tiempo. Sin embargo, los resultados
muestran que la relacion entre la concentraciéon de CO; interno y CO, ambiental
(ci/ca) disminuye muy levemente en las tres plantas durante la época seca, 1o cual no
seria suficiente para atribuir a limitaciones estomaticas, la disminucién en la
respuesta fotosintética. Esto parece indicar que la principal limitaciéon de la
asimilacion en las tres plantas ocurrié dentro del mesoéfilo; ya que incluso con una
marcada disminuciéon en A, ci se puede elevar indicando que la limitacién
incrementa en gran extension dentro del mesofilo (Long, 1985).

La reduccién de la conductancia estomatica raramente es la causa principal
de la reduccion en la tasa de A, ya que los estomas funcionan para ﬁu’nimizar las
pérdidas de vapor de agua mientras que limitan solo marginalmente la asimilacion de
CO,. Aunque los estomas pueden estar casi cerrados bajo severas condiciones de
estrés hidrico, ellos no necesariamente representan un marcado incremento en la
limitacion de la asimilacién de CO,, sino pueden simplemente reflejar la pérdida de
la capacidad de asimilar CO, dentro del mesofilo. Por lo tanto la fuerte correlacién
entre A y Gs, se debe a un ajuste de esta ultima para nivelarse con la capacidad
fotosintética intrinseca mas que ser una relacion causal (Long, 1985; Pearcy, 1987).

Se ha encontrado que la reduccién en la capacidad del mesoéfilo es la

caracteristica dominante en los casos en que A disminuye debido a estrés hidrico
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inducido (Farquhar y Sharkey, 1982). La capacidad bioquimica de la fotosintesis es
de algin modo disminuida por el estrés hidrico. Es posible que después de largos
periodos de estrés hidrico la sintesis de proteinas sea afectada , lo que puede
envolver un real decrecimiento en la capacidad de la fotosintesis sobre todo a altas

intensidades de luz (fotoinhibicidon) (Farquhar et al, 1989) .

RELACION A/Gs

La asimilacion de CO, esta linealmente correlacionada con la conductancia
foliar cuando esta tiene valores bajos, mientras que a conductancias mayores, la
asimilacion de CO, aumenta en menor grado con los aumentos de la conductancia
(Osmond et al, 1980). La manera en que la asimilacion de CO, y la conductancia
foliar estan correlacionadas parece tener un gran significado ecoldgico. En nuestro
caso se obtuvo una alta correlacion en 4. nymphaeifolium epifita (Fig. 36) durante la
€poca seca, en la terrestre la correlacion fue mas baja (Fig. 37); mientras que en el
helecho se obtuvo una correlacion media durante la época humeda (Fig. 35).
Farquhar (1978a; Schulze y Hall, 1982), demostrdé que wuna asociaciéon lineal
entre la conductancia y la capacidad de asimilacion es consistente con el concepto
de un Optimo funcionamiento de los estomas propuesto por Cowan y Farquhar
(1977; citado en Schulze y Hall, 1982), que implica la maximizacion de  las
ganancias de carbono a un nivel dado de transpiracion diaria. Un

mayor acoplamiento de estas variables en las plantas epifitas y en consecuencia
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Figura 32.-Relacién entre la tasa de asimilacion (A) y la conductancia foliar
(Gs) para P. fraxinifolium en la época hiimeda (e) y seca (o).
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Figura.33.-Relacién entre la tasa de asimilacion (A) y la conductancia foliar
(Gs) para A. nymphaeifolium epifita en la época hiimeda (@) y seca (0).
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Figura 34.-Relacion entre lIa tasa de asimilacion (A) y la conductancia foliar (Gs)
para A. nymphaeifolium terrestre en la época hiimeda (e) y seca (o).
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una mayor eficiencia intrinseca enel uso de agua, representa una adaptacion
a el habitat microclimaticamente mas seco en el cual éllas crecen . Si durante las
variaciones ambientales o de las condiciones internas de la planta, la asimilacion de CO;
y la conductancia foliar cambian proporcionalmente de tal manera que se obtenga una
relacion lineal que pase por el omgen, la concentracion interna de CO, permanece
constante, y si la temperatura foliar y el DPV no varian, la eficiencia en €l uso de agua
también permanece constanfe (Schulze y Hall, 1982). Sin embargo en estas plantas la
relacion no pasa por el origen, lo que indica que uno de los dos factores responde mas
fuertemente que el otro a cambios del ambiente o de las cqndiciones internas de la planta .
En este caso ni la concentracion mterna de CO,, ni lé eficiencia en el uso de agua
permanecerian constantes. Una pendiente poco inclinada significa que existe una alta
eficiencia intrinseca en el uso de agua; relaciones de este tipo han sido observadas en

plantas C4 y en plantas C3 sometidas a sequia (Schulze y Hall, 1982).

EFICIENCIA DE USO DE AGUA (EUA) Y EFICIENCI_A INTRINSECA DE USO
'DE AGUA (EIUA)."

Como ya se ha mencionado, la apertura estomatica conduce a la toma de CO,

necesaria para la fotosintesis, también resulta en una inevitable pérdida de agna. Un

parametro util para relacionar ambos flujos es la eficiencia de uso de agua, que se
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~define como la cantidad de CO, fijado por unidad de agua perdida (Nobel, 1991).
Los mas altos valores de EUA en A. mymphacifolium epifita en comparacion
con P. fraxinifolium y A. nymphaeifolium  terrestre, evidencian la ventaja de
esta planta en comparacion con la terrestre que crece a nivel del suelo y recibe menor
radiacion y sobre el helecho que posee un menor control sobre las pérdidas de agua.

Todas las plantas presentaron un aumento significativo de la EUA durante el
periodo seco como resultado del severo cierre estomatico que se produjo en esta época,
mientras que la tasa de asimilacion disminuy6 en un menor grado. Una reduccion de la
conductancia foliar, sirve para restringir en gran medida las pérdidas transpiratorias
mientras que su efecto sobre la asimilacion es mucho menor.

Por otra parte, para comparar la eficiencia de uso de agua entre diferentes
especies, y eliminar el efecto de los factores externos sobre la transpiracion, resulta
conveniente utilizar la eficiencia intrinseca de uso de agua, la cual se define como la
cantidad de CO, asimilado para una dada conductancia estomatica. Las tres plantas
presentaron valores bastante bajos de EIUA, y las diferencias entre épocas y sobre todo
entre las tres plantas fueron menos evidentes. En este caso el helecho present6 la mayor
EIUA lo que significa que la mayor conductancia estomatica represent6 una ventaja para

la asimilacion de CO,.
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CONCLUSIONES

o A pesar de las diferencias en los sustratos sobre los cuales crecen cada una de las
plantas estudiadas, el periodo de menor disponibilidad hidrica influyé de la
misma manera sobre las tasas de conductancia y transpiracion de las tres especies.

o A. nymphaeifolium epiﬁta presenta un mayor control estomdatico que A.
nymphaeifolium terrestre, mediado por los potenciales hidricos foliares, y en
menor grado por el aumento del DPV, mientras que en la forma terrestre, la
conductancia estomatica estd regulada por el DPV. Por otra parte, P.
fraxinifolium presenta menor control de la conductancia estomatica, influenciado
débilmente tanto por el DPV como por los potenciales hidricos foliares.

¢ La respuesta fotosintética frente a la RFA disminuy0 en las tres plantas durante la
época seca, como consecuencia del estrés hidrico. Sin embargo, las tasas de
asimilacion promedio se mantuvieron, como resultado de los mayores niveles de
luz recibidos en este periodo.

o Las diferencias en las tasas de asimilacion entre A. nymphaeifolium epifita y
terrestre fueron principalmente el resultado de la diferencia en sus ambientes
luminicos, mas que a la disponibilidad del recurso hidrico. Las dos plantas
epifitas presentan ventajas sobre la terrestre, ya que el recibir mayores cantidades
de RFA, presentan tasas de asimilacion superiores. Ademas, como resultado de

las diferencias en el ambiente de luz, 4. nymphaeifolium epifita presenté un punto
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de saturacion de luz dos veces mayor que el de A. nymphaeifolium terrestre,
menor contenido de clorofila y menor relacion clorofila/nitrogeno.
El punto de saturacion de P. fraxinifolium es tipico de plantas de sombra
obligadas, y a pesar de que se encuentran en el mismo estrato, es la mitad del
valor de el de A. nymphaeifolium epifita. Esto indica que ésta planta habita en
sitios menos expuestos del dosel.
Las tres plantas presentaron ajuste osmodtico en la época seca. La capacidad de
ajuste osmotico fue mayor en A. nymphaeifolium epifita seguida por P.
fraxinifolium y por Gltimo en A. nymphaeifolium terrestre, lo que concuerda con
la disponibilidad hidrica del microambiente que ocupa cada una de estas plantas.
P fraxinifolium es mas tolerante a la sequia que A. nymphaeifolium tanto epifita
como terrestre, ya que durante el periodo de menor disponibilidad hidrica
mantiene mayores tasas de conductancia, a pesar de la mayor reduccion en sus

potencigles hidricos foliares.
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ANEXOS



1.1 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para P. fraxinifolium
realizado el 07/12/94. ’
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RFA: radiacién fotosintéticamente activa, Ta: temperatura del aire, Gs: conductancia
foliar, E: transpiracién, A: asimilaciéon de CO;, Wf: potencial hidrico foliar, DPV:
diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire. Tf: femperatura foliar.



1.2 Curso diario de infercambio de gases y relaciones hidricas para P. fraxinifolium
realizado el 26/01/95, simbolos correspondientes a los descritos en el anexo 1.1.
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1.3 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para P. fraxinifolium

realizado el 21/02/95, simbolos correspondientes a los descritos en el anexo | 1.
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1.4 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas pama F. fracielflins
realizado el 07/04/95, simbolos correspondientes a los descritos en el anexo 1.1.
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1.5 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para P. fraxinifolium
realizado el 03/10/95, simbolos comrespondientes a los descritos en el anexo 1.1.
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1.6 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A.
nymphacifolium epifita realizado el 07/12/94, simbolos correspondientes a los
descritos en el anexo 1.1.
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1.7 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A
nymphaeifolium epifita realizado el 26/01/95, simbolos correspondientes a los
descritos en el anexo 1.1.
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1.8 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A.
nymphaeifolium epifita realizado el 21/02/95, simbolos correspondientes a los

descritos en el anexo 1.1.
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1.9 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A.
nymphaelfolium epifita realizado el 07/04/95, simbolos carrespondientes a los
descritos en el anexo 1.1.
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1.10 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A.
nymphaeifolium epifita realizado el 03/10/95, simbolos correspondientes a los
descritos en el anexo 1.1. ' .
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1.11 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A.
nymphacifolium terrestre realizado el 07/12/94, simbolos correspondientes a los
descritos en el anexo 1.1.
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1.12 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A.
nymphaeifolium terrestre realizado el 26/01/95, simbolos correspondientes a los
descritos en el anexo 1.1. _
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1.13 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A.
nymphaelfolium terrestre realizado el 21/02/95, simbolos correspondientes a los
descritos en el anexo 1.1.
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1.14 Curso diario de intercambio de gases y relaciones hidricas para A,
nymphaeifolium terrestre realizado el 07/04/95, simbolos correspondientes a los
descritos en el anexo 1.1.
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1.15 Curso diario de mtercambio de gases y relaciones hidricas para A.
nymphaelfolium terrestre realizado el 03/10/95, simbolos correspondientes a los
descritos en el anexo 1.1. '
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2.0.-Valores de las variables microambientales y de respuesta de las plantas en P. fraxinifolim (P. f), A. nymphaeifolium epifita (A. n. e. )
y terrestre (A. n. t.). Se presentan la temperatura foliar (Tf), la diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire (DPV), la radiacion
fotosintéticamente activa (RFA), el potencial hidrico foliar minimo (‘P min), la conductancia foliar (Gs), la transpiracion (E), la
asimilacion (A) y la eficiencia de uso de agua (EUA).

FECHA |ESPECIE| Tf DPV RFA ¥ Gs E A EUA
) (KPa) |(mmolm | min (mmol (mmol (mmol mmol
-2s-1) | (MPa) m”s™) m*s?) m?sh mol’

MED | MAX MIN MED MAX MIN MED | MAX MIN
P. £ 1943 0.07 68.00 - 134.61 | 238.00 | 134.50 2.37 2.67 1.36 0.53 -1.30 -0.33 0.57
.1 21/10/94 A n e 19.10 0.08 118.52 - 140.88 | 179.30 98.4 1.64 2.03 1.00 0.71 143 -0.12 0.27
At 18.82 0.04 33.38 - 156.54 | 211.20 { 113.40 2.07 2.75 1.33 0.29 0.59 -0.14 0.18

P.f. 15.28 0.20 39.40 -040 | 190.20 | 265.70 | 14570 | 1.46 1.85 1.20 0.24 1.15 -0.08 0.23
07/12/94 A n e 14.83 0.22 4445 | -025 | 137.94 | 194.50 | 7550 0.96 1.38 0.55 0.42 1.44 0 0.37

Ant 1572 0.21 7.80 A83 | 13412 1 165,60 | 117.00 | 1.30 1.54 1.19 0.17 0.32 -0.04 0.18

P. L 17.68 0.63 46.20 -1.38 | 80.40 | 100.90 | 62.90 0.42 0.62 0.13 0.33 0.69 0.11 1.01

26/01/95 A ne 18.17 0.63 91.43 -0.50 | 71.50 | 92,60 | 33.10 0.39 0.74 0.13 0.46 0.73 0.03 1.20

Ant 17.56 0.63 113.79 | -0.43 | 75.59 | 121.30 | 32.00 0.51 0.91 0.22 0.45 1.00 0.15 1.16

—

P.f 18.05 0.58 79.55 -1.7 30.63 | 48.00 16.40 0.24 0.42 0.02 0.40 0.46 0.36 6.82

15/02/95 A n e 18.33 0.67 176.30 | -1.15 | 19.72 31.20 10.00 0.14 0.24 0.02 0.36 0.44 0.23 6.73

Ant 19.23 0.66 177.08 { -0.76 | 21.63 36.70 12.20 0.17 0.30 0.02 0.30 0.43 0.16 5.02




FECHA | ESPECIE | Tf DPV RFA PHf Gs E A EUA mmol
C) | (KPa) |(mmolm| min (mmol (mmol (mmol mol”
-2s-1) | (MPa) m?sh) m?sh) m?s?)
MED | MAX | MIN MED | MAX | MIN MED | MAX | MIN
P.f 20.16 042 | 11.80 | -2.05 | 32.40 | 43.00 | 23.40 0.27 0.40 0.12 043 0.58 0.38 1.89
21/02/95 A ne 19.59 0.43 3097 | -1.15 | 24.58 | 38.90 19.20 0.13 0.19 0.06 0.33 0.42 0.22 3.28
A nt 19.57 0.41 38.00 -0.78 | 23.88 28.9 19.70 0.17 0.29 0.09 0.43 048 0.33 3.06
P.f 23.34 0.45 338.40 | -1.39 | 46.34 | 51.30 { 39.80 0.57 0.84 0.22 0.60 | 0.92 0.45 1.36
07/04/95 Ane 22.80 0.38 143.20 | -¥83 | 46.20 | 53.00 | 39.30 0.77 1.18 0.58 0.69 1.34 0.40 0.87
A nt 22.92 0.82 37.60 | -0.63 4‘6.32 50.30 41.6 0.76 0.86 0.70 0.85 1.11 0.66 1.12
S
P.f 17.03 0.12 3.25 -0.67 | 71.95 | 15090 | 42.10 0.36 0.41 0.30 0.22 0.36 0.04 0.64
03/10/95 A.ne 16.72 0.12 5.60 -0.41 | 53.64 | 102.90 | 41.00 0.19 0.35 0.11 0.17 0.28 0.05 1.17
Ant 16.94 0.11 1458 | -0.32 | 87.90 | 125.10 | 61.80 0.59 0.81 0.20 0.23 0.63 -0.02 0.36

(CONTINUACION)




3.0.-Contenido de clorofila total (Ct), clorofilaa (Ca) y clorofila b (Cb).

ESPECIE mg/l mg/g ' mg/m’
Ct 11.99 1.69 5.18
P. fraxinifolium Ca 8.39 1.18 3.62
Cb 11.01 1.55 4.76
L
- Ct 13.82 1.60 438
A Ca 10.60 1.23 3.36
.nymphaeifolium
epifita Cb 12.35 1.43 3.91
Ct 14.43 2.15 5.42
A. Ca 11.48 1.71 431
nymphaeifolium
terrestre Cb 12.73 1.89 4.79






