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RESUMEN 

Las epifitas son uno de 10s principales elementos floristicos de las selvas 
mbladas. En este tip0 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 a1 humus que se acumula en las ramas de 10s iuboles, donde la 
disponibilidad de agua disminuye mas rapidamente que en el suelo. El objetivo de este 
trabajo, es comparar el balance hidrico y de carbon0 entre dos especies de epifitas, y 
entre dos formas de crecimiento (epifita y terrestre) de una misma especie, a 10 largo de 
nn periodo en el cud existen diferencias en la disponibilidad de agua. Las especies 
escogidas heron el helecho epifito Polypodium fraxinfolium, y la hemiepifita 
Anthurium nymphaefolium, 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 fotosintkticamente activa, 
asimilacion de C02 (A), conductancia foliar (Gs), transpiration (E) y potencial hidrico 
foliar (Yo. Ademas, se realizaron curvas presion-volumen, detenninacion del contenido 
de nitrogen0 foliar y contenido de clorofila. 

A pesar de las diferencias entre 10s sustratos de epifitas y terrestres, el periodo de 
sequia afecto de la misma manera a las tasas de Gs y E en las tres plantas, mostrando 
m a  importante reduction de estas variables en el periodo seco. A. nymphaelfolium 

t 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 
h e  mayor, y estuvo mediado principalmente por Y c  mientras que en A nymphaefolium 
terrestre Gs h e  dkbilmente influenciada por 10s cambios en el DPV. P. fraxinfolium 
presento las mayores tasas de Gs y E, y 10s Yf mas negativos, 10 que indica que es mas 
tolerante a1 dkficit hidrico, y en esta planta la apertura estomatica es controlada 
debilmente por Yf y por el DPV. Las tres plantas presentaron ajuste osmotico durante el 
periodo seco, sin embargo, la capacidad de ajuste osmotico fue superior en las epifitas. 
Las principales diferencias entre A. nymphaefolium epifita y terrestre, heron el 
resultado de las diferencias en el ambiente de luz. A. nymphaefolium epifita presento 
mayores tasas de A, punto de saturacion de luz dos veces mayor, y menor contenido de 
clorofila que la planta terrestre, 10 que indica que esta adaptada a un ambiente con 
mayor cantidad de luz . En las tres plantas, la respuesta fotosintktica fiente a la 
radiacion, disminuyo en el periodo seco debido a1 estrks hidrico, sin embargo, en 
promedio las tasas fotosintkticas 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 disminucion de la respuesta fotosintktica, no parece estar relacionada con 
la disminucion de la conductancia foliar, ya que la relacion entre la concentracion de 
C02 interno y ambiental (cilca), presenta solo una ligera disminucion en el periodo 
seco. 



SUMMMARY 
I 

B 
i Epiphytes are one of the cloud forest's main botanical elements. Ln such an 

ecosystem, the dry season may affect terrestrial species, but not in the same way as it 
i 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 epiphfic 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 raymphaeifolium 
and the epiphytx fern Polypodium fraxinfolium. Daily courses of air, tmeprature and 
humidity, P.A.R., C02 assimilation (A), leaf conductance (Gs), transpiration (E) and leaf 
water potential (Yf) 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. la its epiphytic 
growth form, A. nymphaeifolium showed slightly lower Gs and E rates compared to the 
terrestrial form, probably due to more negative Yf. The terrestrial A. rrymphaeiJblium was 
more influenced by changes in VPD. P. fraxinfolium showed highest Gs and E rate% 
together with lower Yf. This indicates that this species is more tolerant to low water 
availability. Stornatal activity is controlled by both Yf 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. nymphae~olium were 
observed in terms of light saturation point, and lower chlorophyll content campared 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 C02 and environmental C02 
concentrations (CiICa) showed a very slight decrease during the dry period. 
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La estructura multiestratificada del bosque deterrnina 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 a1 piso del bosque, 
I 

alcanzando valores que oscilan entre el 0.1 y 1.9 % del total de la radiacion que se 

recibe en el dose1 superior (Chazdon y Fetcher, 1984). En 10s estratos inferiores 

del bosque, 10s flecos de luz cumplen un rol muy importante como entrada de 
r 

F energia para la fotosintesis, constituyendo, en algunos casos, mas del 80% de la 

radiacibn recibida por las plantas, con intensidades que oscilan entre el 10 y el 70% 

k de mixima luz solar (Chazdon y Fetcher, 1984; Evans, 1966; Grubb y Whitmore, 

1967; Kirschbaum y Pearcy, 1988; Kirschbaum, 1988; citados en Liittge, 1989). 

k 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 10s ecosistemas mas complejos 

de la tierra (Gentry y Dodson, 1987 citados en Benzing, 1990). Su abundancia es 

mas pronunciada en 10s bosques de montaiia, especialmente en las selvas nubladas, 

donde encuentran el habitat 6ptimo para su desarrollo, y por 10 tanto es aqui donde 

presentan su mayor densidad y diversidad. Se piensa que su abundancia esta 

relacionada con la precipitacion horizontal en combination con la alta humedad 

relativa predominante a nivel microclimatico (Grubb y Whitmore, 1966; citado 

en Stadtmiiller, 1987). Su ocurrencia en 10s sitios mas secos es menos comih, sin 

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



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

-era parte e incluso mas de1 50% del total de la flora vascular en algunos bosques 

pluviales neotropicales y sus efectos en la d inhica  del bosque son de extraordinaria 

importancia. La biomasa foliar (y por 10 tanto la capacidad fotosintetica) de las epifitas, 

mculares y no vasculares, puede igualar e incluso sobrepasar la de 10s porofitos. Ellas 

hempefian un importante rol hidrologico dentro del ecosistema, debido a su capacidad 

de interceptar y retener agua proveniente de la precipitacion horizontal. Ademas 

proporcionan refugio y aliment0 a gran cantidad de la fauna, incluyendo la mayoria de las 

q e c i e s  de insectos que habitan el planeta. (Benzing, 1990) 

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

m tienen contacto con el suelo. El epifitismo no establece relaciones metabolicas entre la 

epifita (visitante) y el porofito (huesped) como las de simbiosis o parasitismo. Sin 

embargo el epifitismo se identifica como parasitismo del espacio, ya que el fuerte o 

pesado crecimiento de epifitas puede afectar a1 porofito, compitiendo por luz o 

imponiendo estres mechico (Liittge, 1989). 

Se sostiene arnpliamente que la fuerte competencia por luz ha sido el principal 

factor que ha dirigido la evolucion de las epifitas vasculares (Kliige et al, 1989). 

Ascender el dose1 en busca de sitios mas iluminados, y perder el contacto de sus raices 

con el suelo, implico una gran restriction en cuanto al balance hidrico. La mayoria de 10s 

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 



Las epifitas solo pueden adquirir agua durante o inmediatamente despues de la 

fluvia, o absorbiendo el rocio durante la noche o por medio de la precipitacion horizontal 

(Goh y Kliige, 1989; Kliige el al, 1989). Es por eso que su mayor abundancia es en 

sitios en donde la alta humedad, las demandas evaporativas y las perdidas por 

transpiration son bajas, y donde la frecuente y abundante lluvia permite un rapido 

reeemplazo de las perdidas de agua (Kliige es 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 

fiecuente reabastecimiento (Medina, 1989b). 

A pesar de la alta humedad que caracteriza las selvas nubladas, 10s 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 mas continuo de agua porque en el suelo la 

disponibilidad Qsminuye muy lentamente; en las epifitas el sustrato puede estar limitado 

a1 humus que se acumula en las ramas de 10s hrboles, donde la disponibilidad de agua 

disminuye rapidamente, por lo tanto ellas e s t h  en riesgo de s u f i  de estres hidrico, y 

requieren de adaptaciones ecologicas para evadir o reducir este estres que puede ser el 

resultado de una deficiencia temporal de agua. 

Las epifitas presentan Qferentes tipos de, adaptaciones fisiologicas y morfologicas 

que les han permitido conquistar este habitat, ellas exhiben varios mecanismos, algunos 

de ellos imicos, para contraxrestar la sequia y adquirir iones esenciales, cuya 

especializaci6n no ha sido superada en el reino vegetal, lo que sugiere que estas plantas 



han estado bajo fuerte presion selectiva. Sin embargo en muchas casos, las caracteristicas 

entre plantas epifitas y terrestres se solapan arnpliamente, asi como importantes aspectos 

de su habitat (Benzing, 1990). 

Son muy pocas las caracteristicas comunes que poseen las, aproximadarnente, 

25.000 especies de epifitas que existen. Entre 10s grupos con el mayor n h e r o  de 

representantes epifitos se encuentran 10s helechos, y tres f d l i a s  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 kaceas 

especialmente 10s generos Anthurium y Philodendron. Generalrnente, las epifitas 

Angiospermas se concentran en f d l i a s  consideradas avanzadas en terminos de 

- morfologia reproductiva, siendo igual para 10s helechos per0 con algunas 

excepciones.(Benzing, 1990). 

Los helechos epifitos presentan dos tipos principales de adaptaciones. Un tipo 10 

u I representan 10s helechos nidos que colectan humus alrededor de las raices, y el otro 

I grzlpo lo conforman aquellos que pueden tolerar una sequia temporal por adaptaciones 

morfologicas (gruesas cuticulas y pubescencia), y metabolicas que l e  permiten prevenir 

excesivas perdidas transpiratorias (KZiige et al, 1989). La principal caracteristica entre 

las orquideas epifitas es la presencia de tejidos almacenadores de agua, tanto en hojas 

1 como en tallos, ademb de otras adaptaciones anatbmicas que les ayudan a conservar agua 

i (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 absorcion de agua y nutrientes (Benzing, 1989; Smith, 1989). 



I En las araceas, al contrario de las bromelias y las orquideas, el epifitismo no es ni 

avanzado ni versatil. La forma epifita de las Araceas se basa, p~cipalmente, 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 cuando consiguen adherirse perfectamente a un 

, iubol y pierden sus antiguas raices y tallos trepadores (Benzing, 1989). 

Ademas de las caracteristicas anatomicas y fisiologicas que le penniten evadir el 

i 

1 estres hidrico, esta el hecho de que un gran numero de epifitas utiliza la via fotosintetica 

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 epifitismo en relacion a 10s 

beneficios (Liittge, 1989). 

La distribucion de las epifitas vasculares con distintas vias fotosintkticas en varios 

niveles del bosque o en diferentes bosques que reciben diferentes montos de lluvia, es 

el resultado de un compromiso ecologico entre 10s requerimientos por altas radiaciones 

y el surninistro de agua (Medina, 1986b). Las plantas que se encuentran en 10s sitios mas 

expuestos, o plantas de sol, son generalmente plantas CAM, o tienen fuentes accesorias 

de humedad. Las especies adaptadas a 10s micrositios mas h h e d o s  son C3, asimilan 

vigorosamente per0 e s t h  sujetas a 10s fluctuantes suministros de hurnedad, por lo que 

pueden presentar hojas xeromorficas, reduccion del tallo, mecanismos para almacenar 

agua, ser poikilohidricas o deciduas (Benzing, 1990; Zotz y Winter, 1994a). 



Ya que el balance de carbono integra muchas funciones de la planta, proporciona 

una herramienta conceptual muy util asi como una aproximacion practica para conocer el 

s i 
funcionamiento de una planta en un ambiente en particular (Pearcy et al, 1987). Las 

1 

mediciones de C02 proporcionan no solo un valor instantineo de productividad, sino 

tambien una prueba in vivo de las limitaciones de la asimilacion fotosintetica, permitiendo 

una valoracion cuantitativa de 10s efectos de las variables ambientales en 10s diferentes 

pasos en la via de difbsion (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 10s principales 

limitantes el estres luminico producido por la baja radiacion y a su variabilidad por 

debajo del dosel; y como ya se ha descrito anteriormente el estres hidrico y de nutrientes. 

De estas variables ambientales la luz y el agua son fundamentales para el proceso 

fotosintetico; mientras que el agua es mas importante por sus efectos indirectos en el 

intercambio de C 0 2  que cualquier limitacion h e c t a  , ya que es el medio de todos 10s 

procesos metabolicos (Long, 1985). 

A largo plazo ( dias y semanas), el intercambio de di6xido de carbono y de vapor 

de agua entre la planta y la atmosfera estin controlados por cambios en el hrea foliar y 

por el desarrollo del aparato fotosintetico en el mesofilo de la hoja, y a corto plazo (horas 

a dias) por el ajuste de la capacidad fotosintetica 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 crecirniento, sin desecacion, en una atmosfera en cuyo 

gradiente para la toma de C02 entre el aire ambiental y 10s espacios intercelulares es de 



0.lmPaPa 'I, mientras que el gradiente en la concentracion de vapor de agua entre un 

tejido vivo hidratado y la atmosfera es para la mayoria de las situaciones mayor de 10 

m ~ a ~ a - '  (Schulze, 1986). 

Los estomas deben balancear la necesidad de la hoja de permitir la entrada de COz 

para la fotosintesis, mientras que limitan las perdidas transpiratorias de vapor de agua. 

Este compromiso es efectivo si las condiciones que favorecen la rapida asirnilacion 

tienden a elevar la conductancia estomatica y aquellas que favorecen la rapida 

transpiracion tienden a disrninuirla (Long, 1985). 
I 

1 Las tres respuestas mas importantes de 10s estomas que permiten explicar el 

intercambio de gases bajo condiciones de sequia son: 

a) Una respuesta directa (feedfoward) a la diferencia en la fi-accion 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 cud se produce un cierre de 10s estomas cuando el turgor se hace cero en el 

mesofilo. c) Una respuesta al funcionamiento de la raiz melado probablemente por el 

acido abcisico, de acuerdo a1 estatus hidrico del suelo. La respuesta a1 estatus h i h c o  del 

suelo es dificil de separar de la del estatus hidrico foliar ya que estos pueden cambia 

paralelamente (Farquhar y Sharkey, 1982; Schulze y Hall, 1982; Schulze, 1986). 

A medida que avanza el estres hidrico, la tasa de asimilacion, generalrnente, 

disrninuye en, virtualmente, la misma proporcion que la tasa de transpiracion (o la 

conductancia foliar) (Farquhar et al, 1989). La disrninucion de la tasa de asimilacion a 

mechda que decrece el potencial hidllco, proviene de efectos simultheos sobre la 

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



mesofilo. Generalmente una disminucion de la conductancia en la fase gaseosa precede a 

la de la conductancia mesofilar (Long, 1985). Sin embargo, se ha hipotetizado que no es 

la conductancia estomatica la que influye sobre la tasa de asimilacion de C02, sino mas 

bien la capacidad de 10s cloroplastos de fijar COz en el mesofilo, 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 10s 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 limitation de la fotosintesis. 

(Farquhar y Sharkey, 1982; Long, 1985) 

El potencial quimico del agua afecta la fotosintesis solo cuando la deshidratacion es 

muy extrema (Schulze, 1986). El potencial hidrico al cual se produce la inhibition de la 

asimilacion fotosintetica de C02, varia considerablemente entre especies (Long, 1985). 

Existen evidencias de que el metabolismo de la planta no responde directamente a1 

potencial hidrico per se sino mas bien a factores que varian concertadamente con este 

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 a h  se desconoce (Schulze, 1986). 



j 
I Recientes revisiones sobre nutticion mineral en plantas naturales no mencionan a las 
I; 
I 

epifitas (Chapin, 1980). Los pocos trabajos existentes sobre este tema no son concluyentes 

en relacion a la existencia o no de un estres nutritional en epifitas, ya que existen 

evidencias que apoyan ambas suposiciones. En tal sentido es mas adecuado aceptar que 

existe una gran variedad de estatus nutticionales entre las epifitas, asi como en las plantas 

I terrestres, 10s cuales son reflejo de la gran variabilidad tanto en tiempo como en espacio de 

1 10s recursos nutricionales dentro del dosel. Por un lado 10s iones en solucion dentro del 
i I dosel no esthn uniformemente distribuidos, generalmente diluidos, y solo esporadicamente 
I 

, disponibles especialmente en 10s sitios mas secos. Por otra parte, 10s sustratos de las 

epifitas son generalmente mas acido-orghicos que 10s de la flora terrestre (Benzing, 1990). 

Putz y Holbrook (1986) encontraron en humus de epifitas del genero Ficus, 

concentraciones de nitrogen0 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 

incluyen 1) aridez que puede inhibir el funcionamiento de las raices fmas 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 c o m h  en las epifitas de lo que se 

piensa, considerando su carencia de contact0 con el suelo (Benzing, 1990). 

Por ser las epifitas uno de 10s principales elementos floristicos de las selvas 

nubladas, cumplen un importante papel dentro de la d inhica  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 information para el conocimiento de su 

iologia, y ademas contribuir a1 entendimiento de las caracteristicas que han 

tido la colonizacion de estos habitats. En este estudio, ademas analizarnos 10s 

ios fisiologicos asociados con la transition desde la fase terrestre hacia la epifita en 

s hemiepifitas. 



OBJETIVOS 

OBJETIVO GENERAL 

Comparar el balance hidrico y de carbon0 en especies de plantas epifitas y 

hemiepifitas, que crecen en una selva nublada, a lo largo de un period0 en el cual 
I 

existen diferencias en la disponibilidad de agua dentro del sistema (epoca hiimeda- 

epoca 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 10s efectos que pueden tener las diferencias en el comportafniento 

hidrico, principalmente el control estomatico, entre plantas epifitas y hemiepifitas, 

sobre la asimilacion de C02. 

Estudiar el contenido de nitrogen0 en dos especies de plantas epifitas y 

compararlo con plantas que crecen a nivel del suelo. 



HIPOTESIS 

I 

' HIPOTESIS GENERAL 1 I/ 
I 

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, 

mostrarh diferencias en el balance hidrico y en el intercambio de gases debido a las 

diferencias en 10s microambientes donde se encuentran. 

HIPOTESIS ESPECIFICAS 

Teniendo las plantas epifitas una disponibilidad de agua limitada, debido al 

sustrato sobre el cud 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. 

A1 tener la forma epifita un mayor control estomatico (disrninucion de la 

conductancia foliar), en la epoca seca las tasas de asimilacion s e r h  menores que en 

las formas terrestres, debido a una mayor restriction en la incorporacion de COz. 



Al comparar plantas de una misma especie que crecen como epifitas y como 

terrestres, el contenido de nitrogen0 debe ser menor en las primeras debido a1 menor 
I 

volumen de sustrato que pueden explorar las rakes, y por 10 tanto a las limitaciones 
~ - 

hidricas que deben afectar el proceso de absorcion de 10s nutrientes en el 

El intercambio de gases y el balance hidrico, deben mostrar 

14 

mismo. 

diferencia 

importantes a1 comparar entre distintas familias de epifitas con distintas historias 

evolutivas y/o con diferentes caracteristicas morfologicas. 
E 

HIPOTESIS ESPECIFICAS 

Los helechos, forma de vida mas prirnitiva que las angiospermas, por tener 

1, una menor eficiencia en el transporte de agua, asi como tarnbib un menor control 

estomatico, deben ser mas tolerates a1 estrCs hidrico que plantas mas evolucionadas 

de la f d i a  Araceae. 



I SIT10 DE ESTUDIO. 

El sitio de estudio se ubica en la Cordillera de 

Nacional Sierra Nevada, en la zona de La Mucuy (08" 3 t 
i 

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

Los Andes, en 

7' 50" N y 70" 

Parque 

50" 0) 

Clima 

La Mucuy presenta una precipitation media anual de 2292.1 mm, que se 

distribuye de acuerdo a un regimen tetraestacional, presenthndose las menores 

precipitaciones en el period0 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 deficit hidrico. La temperatura permanece relativamente constante durante 

todo el aiio, con un promedio de 13.58 "C. 

Un factor climatico de comprobada importancia para el mantenimiento de la 

selva nublada es la alta fiecuencia de neblina asi como la escasa insolacion debido a 

altas nubosidades durante casi todo el aiio. Las neblinas son casi diarias, por lo que 

la humedad relativa se mantiene alta desde las primeras horas de la tarde, durante 

toda la noche, hasta la salida del sol (Sarmiento et al, 1971). 
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Figura 1. Ubicacion del sitio de esludio. (Torr'inrio de: Chacon, 1995) 



LA MUCUY 

Iiigura 2. Clinladiitgrania del sitio de estudio (tornado de: Diaz,1995) 



Geologicamente el area de La Mucuy se encuentra dentro de la formacion 

Sierra Nevada. La mayor parte del terreno esta ocupada por rocas metamorficas 

destaciindose 10s 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). 

La selva nublada de alta montaiia del valle de la Mucuy muestra las siguientes 

caracteristicas generales: irregular y densa, de composicion rnixta, formada casi 

exclusivamente por hrboles perennifolios (Lamprecht, 1954; S a h e n t o  et a1 1971). 

Posee gran diversidad de especies entre las cuales predominan las Lauriiceas, 

Mirtaceas, Euforbiaceas y Podocarpaceas, y la mayoria de las especies tienen 

tipicamente caracter esciofito e higrofito. La selva posee dos o tres estratos, 10s 

itrboles del estrato superior tienen, por lo general, copas anchas y alcanzan en 

condiciones optimas alturas de 35 a 40 m. Los hrboles de 10s 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 

fiecuencia, 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 firboles dorninantes. A menudo 10s firboles se ven 

/ recargados con numerosas epifitas, orquidibeas, bromeliaceas y otras (Lamprecht, 

I I DESCRIPCION DE LAS ESPECIES 

Polypodium fraxinifolium: 

Helecho perteneciente a la familia Polypodlaceae. Este helecho epifito, 

tambien terrestre o trepador, polimorfo y eurioico. Frondes remotas, de 20 a 85 cm 

de alto, pinnadas, pecioladas; pinas de 2 a 16 en cada lado del raquis, oblong0 

lanceoladas, de consistencia cartacea (Vareschi, 1968). 

Anthuriurn nymphaeifolium: 

Planta hemiepifita secundaria perteneciente a la familia Araceae. 

Posee hojas simples, enteras, de forma sagitada con el apice acwninado y la base 

auriculada, pinnatinervadas, de textura membranacea, espata vistosa de color blanco 

o rosado a1 igual que el espadice. Las partes florales muestran gran variabilidad en el 

tamaiio y coloracion (Steyemark y Huber, 1978). 



i NIEDICIONES EN EL CAMP0 

I 

I Variables microclimaticas 

; 
a.-Radiaci6n fotosintCticamente activa (RFA) 

i 
I Durante 10s cursos de medicion de intercambio de gases se midi6 la RFA 

(400-700 nm) utilizando el sensor cuhtico de la c h a r a  ADC-Parkinson 
P 

, b .-Temperatura el aire (y temperatura foliar) 

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

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

c.-Humedad relativa 

Se utilizo un psicrometro ventilado tipo Assman. Con las lecturas del 

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

empleo de tablas psicrometricas. 

La diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire (DPV) se calculo a 

traves de la humedad ambiental y tablas de presion de vapor de saturation 



donde: Ph= presion de vapor de saturacion a la temperatura de la hoja 

(Wa) 

Pa= presion de saturacion de vapor a la temperatura del aire (KPa) 

HR= humedad relativa (Oh) 

Variables de respuesta de las plantas. 

a,-Conductancia foliar (Gs), transpiracidn y asimilacidn de C02. 

Las mediciones de intercambio de gases se realizaron con un sistema portatil, 

(sistema LCA - 2, The Analytrcal Development Co. Ltd., Hoddesdon, Herts, 

England), operado de "modo abierto", el cud consiste de una c b a r a  foliar , una 

unidad de surninistro de aire y un analizador idi-arojo de gases (Fig. 3). La c b a r a  

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 cuhtico para mediciones de radiacion fotosinteticamente activa. 

En el "modo abierto" el material foliar se coloca dentro de la c h a r a  por la 

cud pasa un flujo de aire controlado, con concentraciones conocidas de vapor de 

agua y de dioxido de carbono. Las tasas de fotosintesis, transpiracibn y 

conductancia, se 



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

3 

4 

1) Entrada de C02  ambiental (torre de 5 rn) 

2) Unidad de suministro de aire 

3)Chara de asimilacion 

4) Analizador mfrarojo de gases. 

5) Entrada de aire de anhlisis. 

6)  Entrada de aire de referencia. 





del area foliar en m2. 

La c h a r a  ADC-Parkinson utilizada, tiene un hea  de 6.25 cm2. 

1 3) Cdculo de la tasa de transpiracion (E). 

-2 -1 
donde: E= tasa de transpiracion (mol m s ). 

xo= fi-accion molar de vapor de agua a la salida de la c h a r a  (mol mol") 

t 
i &= fiaccion molar de vapor de agua a la entrada de la chars (mol mol-l) 

s= tiempo en segundos 

xo y xe son calculados de las presiones de vapor saturado (es) a la temperatura foliar 

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

4) Cdculo de la tasa de asimilacion (A). 

La formula basica utilizada es la siguiente: A= f 1 s * dif. C 

donde C= diferencia en las concentraciones de C02 entre 10s flujos de referencia y 

analisis (mol mol-l). 

I Correccion por el increment0 en el vapor de agua por transpiracion de la hoja: 

A=f/ s * dif. C * [(l - xe) / (1 - xo)] 





superficie cortada expuesta a la presion atmosferica, realizando la medicion de la 

presion compensante en un manometro integrado a1 aparato. 

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

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

a.- Curvas Presi6n -Volumen. 

Los componentes del potencial hidrico foliar: potencial osmotico de 

saturacion (Y!nloO), potencial osm6tico en el punto de pkdida de turgor (Yn O), y 

contenido relativo de humedad en el punto de perdida de turgor (CRH' ) se 

determinaron mediante el metodo de curvas presion-volumen 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 recorto el extremo del peciolo para 

evitar la entrada de burbujas de aire a1 xilema. Los recipientes se cubrieron con 

bolsas de plastic0 para evitar perdidas de agua por transpiration y se trasladaron a1 

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 determino el peso saturado 
I 
I 

(peso fresco), y se midi6 el potencial hidrico con la bomba de presion de 

Scholander, teniendo cuidado de desprezurizar lentamente la c h a r a  para evitar 
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daiio 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 increment0 de 30 minutos a 1 hora, en un lapso de aproximadamente 6 a 

! 7 horas, hasta que 10s cambios en el potencial hidrico se hicieron muy pequefios. 

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 (volumen total = 

peso saturado - peso seco). 

Se construyeron 10s gr k ficos de curvas presion-volumen, en donde se analizo 

la relacion entre el inverso del potencial hidrico (Yf-') y el contenido relativo de 

-k. 
humedad correspondiente a un potencial hidrico dado. / \ 

'\ 
Una curva presion volumen (Fig. 4) tiene dos fases: una curvilinea 

(exponencial negativa) correspondiente a1 componente de turgor, donde hay una 

rapida disminucion del potencial de turgor (Yp) a pequefias perdidas de agua, y una 

fase lineal correspondiente a1 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 ecuacion de una recta de la 

forma 1Wf a + b (CRH) se calcula el potencial osmotico de saturacion ynfoO 

cuando el contenido relativo de humedad es del 100%. El potencial osmotico en el 

punto de perdida de turgor YpO se estima subjetivamente seleccionando el valor de 

CRH correspondiente a1 punto donde la curva se hace lineal. Este valor de CRH en 





Las curvas presion volumen se realizaron en tres oportunidades durante la 

W c a  hiuneda y tres durante la seca, haciendo tres replicas para cada planta 

h- Contenido de nitr6geno foliar. 

Las determinaciones de nitrogerio total se realizaron por el metodo micro 

Kjeldahl, de digestion Bcida, y titulacion con HCL 0.01 N (Miiller, 1961). Las 

eafltidades 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 

kpoca himeda y tres en la seca. 

c- Contenido de clorofila foliar. 

Para la medicion del contenido de clorofila se tomaron discos de la l w a  de 

la hoja y se colocaron en acetona al80% (vlv). Luego de homogeneizar 10s tejidos, 

se procedio a centrifugar y filtrar tomindose 25 ml de filtrado para las 

determinaciones espectrofotometrica de clorofila por su absorbancia a 645 y 663 nm 

on, 1949). 

Las ecuaciones utilizadas para 10s c6lculos del contenido de clorofila 

(mghtro) fueron las siguientes: 



Cb = 22.9 D645 + 4.68 

donde: Ct, Ca y Cb son el contenido de clorofda total, a y b en mgllitro 

respectivamente, y D son 10s valores de absorbancia a las respectivas longitudes de 

onda obtenidas en el espectrofot6metro. 







os DIAWOS DE VARIABLES MI.CROCLIMATICAS Y DE RESPUESTA 

DE LAS PLANTAS 

En las figuras 6-8, se presentan las variaciones diarias promedio para la radiacion 

fotosinteticamente activa (RFA), temperatura del aire (Ta), conductancia foliar (Gf), 

transpiration (E), asirnilacion de COz (A), potencial hidrico foliar (Yf) diferencia de 

presion de vapor entre la hoja y el aire (DPV) y temperatura foliar (Tf), para A. 

nyrnphaelfoliurn, terrestre y epifita, y para P. fraxinifoliurn, correspon&entes a la epoca 

hiuneda (2 1/10/94) y seca (15/02/95). 

El DPV en la epoca hhneda, en 10s tres tipos de plantas, present0 valores bastante 

bajos y con muy poca variacion durante el dia (Figs. 6-8), en ocasiones con un ligero 

maximo en horas del mediodia cuando la humedad relativa del aire f i e  mas baja, Su valor 

promedio en esta epoca f i e  de 0.13 KPa para las epifitas y de 0.12 KPa para la terrestre. 

En la epoca seca el aumento f i e  considerable asi como la variacion a lo largo del dia 

presentando maximos entre las 12:OO y 1:00 del mediodia generalmente no coincidentes 

con 10s periodos de mayor radiacion o temperatura foliar sino con el de menor humedad 

relativa del aire. En promedio estos valores fieron de 0.54 KPa para el helecho y A. 

qvmphaelfolium terrestre y 0.57 KPa para A. nyrnphaelfoliurn epifita. La diferencia 

promedio entre maximos y minimos para la epoca seca f i e  de 0.49 KPa en el helecho, 

0.54 y 0.53 KPa para A. nyrnphaelfoliurn epifita y terrestre respectivamente. De acuerdo a 

los valores de DPV obtenidos para las tres plantas se observa poca diferencia para ambos 



Figura 6.- Curso diario de inkmambio de gases y relaciones hidriais para P. 
~ ~ ~ ~ U I I r n e n l a ~  hhwda(21/10/94)(-) y seca(15/02/95) (........) 

.-' h 
0 - -x - 

' 5 8  

- 10 

- 5 

W 

-. 
% 

- - 0  

- -2 

Titrnpo (h) Ticrnpo (h) 

RFA: radiation f o t o s ~ t i ~  aotiva, ~a h p m t m  del aha, G.: mdmtamia 
foliar, E: transpiracibn, A: asidaci6n de C@, YE pobmial hidrico fiIiar, DPV: 





ha@lfum terrestre en la epara hiuneda (2 1/10/94)(- ) y seca (1 5/02/95) 

- 
10 g 

- 5 

h 

=- - -  Zrl 
-I L 

I - 
- - I - - - - - +  - - = * . x -ea - - -  

00 

w 
7 - - - - - -  . , , - - - 4 - .  

- -2 

Ticmpo (h) Ticrnpo (h) 

Rpa: radiaci6n f o t o s b t d t i ~  &a, ~ r :  tgnperatma del aire, Gs: wnb-ia 
foliar, E: tampiraci6n, A: asimilaci6n de a, Yfi ptacial hfdrico foliar, DPV: 
difimmia de presibn de vapor entre la hoja y el aim. Tf: tanperatma foliar. 

36 





valores maximos de Gs generalmente coincidieron con 10s de menor DPV. En la Cpoca 

hkneda siguiedte (octubre del 95) 10s valores de conductancia pemanecieron por debajo 

2 1 de 100 mmol m- s- sobrepasando este valor solo en la dtima medicih de la tarde 

cuando el DPV fue menor (Anexos No 1.5, 1.10 y 1.15). En promedio 10s valores de 6sta 

-2 -1 -2 -1 
$oca heron de 132.3 mmol m s para el helecho (Fig. 9a), 1 10.8 mmol m s para A. 

-2 -1 rrymphaerfolium epifita (Fig. 10a) y de 126.2 mmol m s para A. nymphaerfolium 

terrestre (Fig. 1 la). La Gs disminuyo sustancialmente en la epoca seca, en promedio sus 

-2 -1 -2 -1 -2 -1 valores heron de 47.8 mmol m s para el helecho 38.6 mmol m s y 40.4 mmol m s 

para A. nymphaelfolzum epifita y terrestre respectivamente, lo que significo una reduction 

de casi un 70% en comparacion con la epoca h h e d a .  Para el period0 seco la 

conductancia present6 muy pocas variaciones a lo largo del &a, permaneciendo por 

debajo de 100 mmol m-2 s-' en la salida de enero del95 (Anexo No 1.2, 1.7) (except0 en la 

-2 -1 terrestre que alcanzo valores de 200 mmol m s en la maiiana, como se observa en el 

-2 -1 anexo No 1.12), y por debajo de 50 mmol m s en las salidas restantes (Figs. 6-8), lo que 

implico ciene estomatico durante la mayor parte del &a. En la figura 12 se muestra la 

variation mensual de Gs en las tres plantas, observhdose la acentuada disminucion de 

Csta durante 10s meses de la estacion seca, asi como, la poca recuperacion durante la 

estacion hhneda siguiente. 

3 8 



Figura 9.-Valores prornedios para la estacion hiuneda (EH) y seca (ES) de las 
variables de respuestas de las plantas para P. frarinzfuliurn 

a)CONDUCTANCIA FOLIAR 



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

epifita 



Figura 1 1. -Valores promeho para la estacion humeda (Em y sec a (ES) de 
las variables de respuestas de las plantas para A. nymphaezfolium terrestre 
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Figura 1 3. -Relacion entre la transpiration (E) y la condmtmcia foliar (Gs) 
P. fraxinzfolium, en la epoca hheda  (m) y seca(o). 
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Figura 14. -Relac ion entre la transpiration (E) y la conduc tancia f o h  (Gs) 
A. nymphaezfolium epifita, en la epoca himeda ( 0 )  y seca (0) 
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Figc~ra 16. -Variation mensual de la transpiration (E) 
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-2 -1 inferiores a 10 p o l  m s .La .radiation medida en la Cpoca seca aumento ligeramente, 

registrhdose flecos de luz de mayor intensidad. A. nymphaerfolium epifita se encuentra 

en sitios un poco mas expuestos, por lo tanto recibi6 flecos de luz con una intensidad 

-2 -1 promedio de 400 y 600 p o l  m s tanto en la Cpoca h h e d a  como en la seca, y valores a 

lo largo del dia superiores a 10s de las otras plantas. A. nymphaeifolium terrestre durante 

la epoca himeda recibio radiaciones bastante bajas, la mayoria de ellas entre 5 y 10 p o l  

epoca seca se registraron valores superiores, ya que h e  realizada una poda de la 
a 

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

i 

sitios bastante expuestos. 

En las tres plantas las tasas fotosintCticas heron bastante bajas tanto en la Cpoca 

h h e d a  como en la seca, y en general la asimilacihn de C 0 2  (A) present6 cursos paralelos 

a 10s de RFA (Fig.6-8). En la Cpoca h h e d a  P. fra;xinrfolium present6 tasas promedio y 

-2 -1 que en A. nymphaeSfolium epifita tafuron de 0.43 y 1.44 p o l  m s (RFA=168 pmol m" 

s-I). A. nymphaerfolium terrestre mostro tasas bastante bajas en la Cpoca himeda con un 
i 
4 

promedio y un m h o  de 0.23 y 0.63 p o l  m-2 (RFA=43 p o l  m'2 s-l) 

respectivamente, sin presentar gran variation a lo largo del &a; estos valores tan bajos 
# 

heron resultado de 10s bajos niveles de RFA recibidos en esta Cpoca. En la Cpoca seca 

-2 -1 10s promedios de asimilacibn heron: en P. fminrfolioum de 0.39 p o l  m s (Fig. 9c) 

-2 -1 lo que represent6 un ligero aumento con respecto a la epoca seca, de 0.38 pnol m s en 
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Figura 17.- Variation mensual de la tasa de asimilacion de C02 
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EFICIENCIA DE US0  DE AGUA (EUA) Y EFICIENCIA INTRINSECA EN 

EL US0 DE AGUA (EIUA). 

La eficiencia de uso de agua se obtiene al dividir la tasa de asimilacion de C02  

entre la tasa transpiratoria (AIE), mientras que la eficiencia intrinseca de uso de agua se 

define como la cantidad de C 0 2  asirnilado para una dada conductancia estomatica (AlGs). 

La disminucion de la transpiracion y de la conductancia estomatica, y el mantenimiento o 

el aumento de la tasas de asimilacion promedio en la epoca seca, dieron como resultado el 

increment0 de seis veces de la eficiencia de uso de agua (Tabla 1 ) en las epifitas, y de 

diez veces en A. nymphaefolium terrestre. Sin embargo, tanto en la epoca hhneda como 

en la seca, la EUA fie mayor en A. nymphaefolium epifita, seguida por P. fminifolium. 

La eficiencia intrinseca de uso de agua aumento considerablemente en la terrestre y en 

menor grado en A. nymphaeifolium epifita y en P. fminfolium. Entre las tres plantas P. 

fiaxinifolium present6 el mayor valor durante la epoca hhneda, mientras que en A. 

nymphaeifolium terrestre f ie la mitad del valor de la forma epifita. En la epoca seca, 10s 

valores de las dos fonnas de crecimiento de A. nymphaeifoliurn presentaron valores 

similares, y superiores a 10s del helecho. 

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

ESPECE K T l A  mmalmol-' l C T l 1 h l "  
EH ES EH ES 

P. ~mcznrfolium 0.48 3.24 0.005 0.01 1 

A. nymphaeijolium epifita 0.65 3.43 0.004 0.014 

A. nymphaeijolium terrestre 0.28 3.08 0.002 0.014 



VARIACION DEL POTENCIAL HIDRICO Y sus COMPONENTES. 

Durante la epoca himeda, 10s valores de 10s potenciales hidricos (Yf) asi como su 

tendencia diaria en A. nymphaefolium epifita y terrestre (Fig. 7 y 8) heron 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 miurimo y minim0 Yf del dia de 0.1 MPa. 

1 Sin embargo, 10s Yf heron siempre ligeramente menores en A. nymphaefolium epifita, lo 

que se refleja en el promedio para la epoca que h e  de -0.29 MPa, mientras que para la 

I foma terrestre h e  de -0.24 MPa. El helecho present6 10s menores valores de este 
1 
' 

parhetro, con un valor promedio para la epoca h h e d a  de -0.6 MPa, y ademas present6 

i una mayor variacion diurna (Fig. 6), con Yf minimos en horas del mediodia. La 

, variacion estacional de este parhetro, en las tres plantas, se puede observar en la figura 

i 18. En la epoca seca todas las especies presentaron una reduction significativa en sus Yf, 
i 

las plantas mas afectadas heron las epifitas, con promedios de -1.3 MPa en el helecho y 

de -0.84 MPa en A. nymphaefolium epifita, mientras que en la ten-estre el promedio h e  

de -0.6 MPa. La variacion diaria tambien h e  mayor en las epifitas, sobre todo en el 

helecho, y en menor grado en A. nymphaefolium ten-estre. 

Los componentes del potencial hidrico foliar nos penniten interpretar el 

significado fisiologico de 10s potenciales hidricos obtenidos en el campo (Tyree y 

Hammel, 1972), y conocer algunas adaptaciones que permitan a las plantas superar 10s 



Figura 18.-Variation mensual del potencial hidrico f o h  
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periodos de sequia. De 10s componentes de estas curvas se mencionarh solo el 

potencial osmotico de saturacion ('%'n'OO) y el potencial osmotico en el punto de ptrdida 

de turgor (YnO), considerados como 10s mas importantes para conoces si se produce ajuste 

osmotico. 

A. nymphaeifolium epifita y terrestre (Figs. 19 y 20) presentaron 10s valores mas 

positivos de ~ n ' "  y '%'no en el mes de diciembre del 94. Estos heron para A. 

rzymphaefolium epifita de -0.63 MPa (Ynloo) y -1.03 MPa (Yno) y para A. 

nymphaefolium terrestre -0.76 MPa ( ' ~ a ' ~ ~ )  y -1.3 MPa ('%'no). Para P.fraxinfolium 

(Figs 19 y 20) 10s valores mas positivos de estas variables se midieron en el mes de 

junio ('%'n1O0 = -1.79 MPa y YnO = -1.98 MPa), aunque para esta planta no se realizaron 

curvas en el mes de diciembre. La tendencia para las tres plantas h e  a disrninuir el ~ n l "  

y el YnO a medida que avanzaba la kpoca de sequia. Los valores mas negativos de ambas 

variables en las tres plantas, heron medidos en el mes de marzo, a excepcion del '%'nloo 

en A. nymphaeifolium epifita (-1.59 MPa) que fue medido en el mes de febrero. Estos 

valores de ~ n ' "  y YnO heron respectivamente de -1.4 y -2.3 MPa en A nymphaefolium 

terrestre, de -1.35 y -2.6 MPa en A. nymphaeijblium epifita, y de -2.6 y -3.6 MPa en P. 

fraxinifoliurn. 

La diferencia entre el '%'nloO y el YnO (Fig. 21), que es una medida de la capacidad 

de ajuste osmotico de una planta, h e  mayor en las tres plantas en el mes de marzo, y 

entre ellas la mayor capacidad h e  medida en las epifitas, estos valores heron de 1.247 

en A. nymphaefolium epifita, 0.977 en el helecho y 0.864 en A. nymphaeifolium terrestre. 



Figura 19.-Variation mensual del potencial osmotico de saturacion 



P. fraxinlfolium 

A. nymphaeifolium epifzta 

A. nymphaeifolium terrestre 



Fiyura 21.- Variacion mensual de la capacidad de ajuste osmotico 
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Figura 22.-Relacion eiitre la conductancia foliar (Gs) y la 
diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire (DPV) 
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Figura 24.- Relacion entre la conductancia (Gs) y el potenclal hidrico foliar (Yo 
para A. nymphaelfolium epifita en la epoca humeda (a) y seca (0)  

l 
Yf (MPa) 



Figura 25.- Relacion entre la conductancia (Gs) y el potenclal hidrico foliar (Yo 
para A. nymphaezfoliurn terrestre en la epoca hilmeda ( 0 )  y seca (0 )  

Yf (MPa) 
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RELACION ENTRE LA TASA DE ASIMILACION DE C O ~  (A) Y LA 

RADIACION FOTOSINTETICAMENTE ACTIVA (RFA) 

La relacion entre A y 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 
t 

permiten evaluar el grado de adaptacion a1 ambiente luminico en el cual ellas crecen. De 

estas curvas se obtuvieron principalmente dos parhetros: el punto de saturacion de luz 

(intensidad de luz en la cual la asimilacion se hace casi constante con 10s cambios en la 

radiacion), y el punto de compensacion (intensidad de luz en la cual no se detecta 

intercambio net0 de C 0 2  entre la hoja y el aire) (Medina, 1986a). Los puntos de 

-2 -1 saturacion de luz heron de 110 pmol m s para A. nymphaeifolium terrestre, de 120 

-2 -1 -2 -1 pmol m s para el helecho y de 250 pmol m s para A. nymphaeifolium epifita lo que 

indica que esta idtima planta se satura a intensidades de radiacion superiores. El punto de 

compensacion de luz h e  bastante dificil de obtener, per0 se observa grk5camente 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 asimilacion promedio aumento o se mantuvo en la 

kpoca seca, la comparacion de las curvas de A versus RFA de 10s dos periodos clirnaticos, 

muestra que la respuesta fotosintetica a la radiacion disrninuyo considerablemente en las 

tres plantas. 



Figura 26.- Relacibn entre la tasa de asirmlaci6n de C@ (A) y la radiacibn 
fotosin~camente activa (RFA) para P. fimnifblium 
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CONTENIDO DE NITROGENO FOLIAR. 

El contenido de nitrogeno foliar por unidad de peso presento variaciones 

estacionales en las tres plantas. P. fraxinifolztim y A. nymphaefolzum terrestre 

(Figs. 29 y 31) muestran un leve aumento en el contenido de nitrogeno de 

noviembre a diciembre, mientras que en epifita (Figura 30) disrninuye. A partir del 

mes de diciembre la tendencia fue similar en las tres plantas. El contenido de 

nitrogeno disminuyo en el mes de enero y luego presento un aumento hasta hacerse 

maximo en el mes de abril, para luego disrninuir en la medcion del mes de 

noviembre. A. nynzphaelfolizrm terrestre presento las menores variaciones mensuales 

de este parhetro. 

En las tres plantas, el valor promedio del contenido de nitrogeno foliar fue 

menor en la epoca seca, estos valores heron para la epoca h h e d a  y seca 

respectivarnente de 20.97 * 1.84 y 18.34 * 1.17 para P. fraxinlfolzum, de 3 1.71 * 
1.15 y 26.95 * 0.61 para A. nymphaelfolium epifita, y de 32.36 * 0.18 y 29.32 * 
1.07 para A. nymphaefilium terrestre. 



Figura 29 .-Variac ion mensual del c ontenido de nitrogen0 foliar en 
P. fraxinlfolium 
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Figura 30, -Variac ion mensual del contenido de nitrogen0 foliar en 
A. nymphaelfolium epifita. 



Figura 3 1 .-Variation mensual del contenido de nitrogen0 foliar en 
A. nymphaelfolium terrestre 

0 3 

NOV DIC ENE FEB ABR NOV 



CONTENIDO DE CLOROFILA 

La cantidad de clorofila por unidad de peso seco y de iuea (Tabla 2) fue 

mayor en A. nynlphaerfolium terrestse seguida por P. fraxinfol~um y A. 

nymphaelfolizrm epifita. A. nymphaerfolium terrestre ademas de tener cantidades de 

I clorofila ligeramente mayores posee un menor peso foliar especifico, lo que hace 

que a1 expresar estas cantidades por unidad de peso sus valores resulten 10s 

mayores. Entre las dos epifitas 10s mg clorofila/ml fueron mayores en A. 

nymphaelfolizmm que en P. fraxinrfolizrm, peso su mayor peso foliar especifico hizo 

que a1 expresar estos por unidad de peso el contenido de clorofila fuera ligeramente 

superior en el helecho. 

La relacion clorofila ah sirve para caracterizar plantas de sombra. Esta fue 

I mayor en A. nymphaefolium terrestre (0.9) seguida por A. nymphaezjblium epifita 

' (0.86) y f i e  menor en P. fraxinfolium (0.76). 

Tabla.2 .-CONTENID0 DE CLOROFILA 

70 

ESPEClE CONTENID0 Relacion Relacion 
mg/g mg/m2 clorofila a/b clorofila/nitrogen 

P. Ji.nxinlfolizrm 1.69 + 0.30 5.18 _+ 0.80 0.76 + 0.80 0.078 k 0.010 

A. nymphaeifolzum 1.60 k0.20 4.38 + 0.50 0.86 f 0.05 0.050 f 0.006 

epifita 

A. nynlphaeifolzum 2.1 5 k 0.1 1 5.42 k 0.28 0.90f0.01 0.067k0.004 

terrestre 



Los cursos diarios de las variables microclimaticas, asi como de las variables de 

condiciones controladas, permiten el entendimiento de las adaptaciones de las plantas a 

: ambientes contrastantes. 

Tal como se menciona en la introduction, las plantas epifitas de la selva nublada, a 

pesar de habitar en este ambiente tan hiunedo y que climaticamente no presenta deficit 

hidnco, ocupan un nicho dentro de este, con condiciones microclimaticas diferentes y 

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

MECANISMOS DE REGULACION ESTOMATTCA 

Los resultados indican que existen diferencias entre 10s mecanismos de regulation 

de la conductancia estomatica y por lo tanto de las pQdidas transpiratorias entre las tres 

plantas. Los estomas de las tres plantas muestran sensibilidad a 10s cambios en la 

diferencia de presion de vapor (DPV), la cual se observa tanto en 10s graficos de 



planta terrestre ya que solo para esta se obtuvo un nivel de correlacion medio (R24.41). 

En las epifitas la correlacion entre estas variables h e  muy baja ya que se observo mucha 

dispersion a valores bajos e intennedios 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 10s efectos simultkneos de las diferentes variables que influencian la 

conductancia estomatica. 

La respuesta a la humedad del aire es un mecanismo para prevenir extremas 

perdidas de agua cuando hay altas demandas evaporativas. Se ha propuesto que este 

mecanismo es el resultado de la transpiracion cuticular, que a su vez regula el turgor de la 

epidermis y este 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 

celulas guardianas y acompafiantes con incrementos en el DPV, aunque no hay evidencias 

concluyentes que apoyen esta hpotesis (Schulze y Hall, 1982; Schulze, 1986). 

El control estomatico mediado por el DPV se ha encontrado en numerosas especies 

de diferentes fonnas de vida (Schulze et al, 1972; Osonubi y Davies, 1980; W t h e a d  et 

a/, 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 a1 suelo (Zotz y Winter, 1994b). 

Observar este tipo de control en plantas de ambientes hlimedos, asi como, en la etapa 



cumple un rol mas importante que aquel mediado por el estatus hidrico foliar o del suelo, 

cuando en este existe buena hsponibilidad hidrica. 

La relacion entre Gs vs. Yf muestra que 10s estomas de las tres plantas tambien son 

sensibles en mayor o menor grado a 10s cambios en el estatus hidnco foliar. Los 

resultados muestran, que este mecanismo de control es menos eficiente en la planta 

terrestre y en el helecho, y solo se evidencia durante el period0 seco, rnientras que en A. 

nymphaezfolium epifita se encuentra en las dos epocas, lo cual sugiere una diferencia 

sustancial entre las dos forrnas de crecimiento de una misma especie. 

Existen evidencias contradictorias para la relacion entre Gf y Yf ( o turgor foliar) 

en plantas intactas y vienen del hecho de que el Yf esta relacionado con la transpiracion 

de toda la planta a traves de la conductancia hidraulica, y la transpiracion es dependiente 

de la humedad ambiental. Por lo tanto, si la conductancia, el Yf, 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 estomaticas se correlacionan 

con el suministro de agua del suelo per0 no con el estatus hidrico de la hoja. Sin embargo 

no se puede excluir un efecto del estatus hidrico foliar, que seria secundario a1 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 10s 

cursos diarios de intercambio de gases, sin6 tambien bajo condiciones controladas de las 

variables ambientales, se puede relacionar con 10s efectos a largo plazo de la sequia, 10s 



cuales pueden operar a traves de cambios en la raiz que a su vez ocasionan cambios en la 

capacidad fotosintetica 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 a1 estatus hidrico del suelo, por un proceso independiente del estatus 

hidnco del mesofilo. Por lo tanto hay que preguntarse ~ Q u e  papel cumple este 

, mecanismo de control en plantas que crecen practicamente sin ningiin sustrato que retenga 

agua alrededor de sus raices? Nuestros resultados no permiten evaluar este factor, per0 es 

muy probable que un mecanismo de este tip0 haya actuado en la marcada disminucion de 

la conductancia estomatica en las tres plantas durante el period0 seco. Si esto tambien se 

aplica a A. nymphaezjblium terrestre, nos estaria indicando que la disponibilidad de agua 

en el suelo disminuyo, al menos en 10s primeros centimetros de suelo, a pesar de que es 

caracteristico de estos ambientes la buena disponibilidad de este elemento durante todo el 

aiio. Tambien, puede ser el resultado de un enraizamiento muy superficial. 

En Anthurium bredemeyeri, tanto en las formas terrestres como en las epifitas la 

disminucion de 10s potenciales hidricos foliares afecto significativamente a la 

conductancia estomatica, aunque las mas afectadas heron las epifitas (Rada y Jaimez, 

1992). Estudiando la relacion entre el potencial hidrico y la conductancia foliar en dos 

helechos epifitos del genero Pyrrosia, Sinclair (1983a7b) encontro que a Yf altos la 

-2 -1 conductancia foliar present0 valores de 100 mmol m s , mientras que el potencial hidrico 

critic0 para un aparente cierre estomatico (Ycrit) fue bastante alto (-0.5 y -0.75 MPa). 





bastante similares durante la epoca h h e d a .  Ambas plantas mantuvieron W 

menores tasas de conductancia y transpiracion, sobre todo durante las horas de 

mayor demanda evaporativa. La similitud del comportarniento de este parhet ro  en 

ambas plantas, durante este periodo, puede estar indicando que ambas poseen un 

acceso adecuado a1 recurso hidrico, aunque cabe resaltar, que en A. nymphaeifolium 

epifita 10s potenciales hidricos foliares fueron siempre ligeramente menores que en 

la terrestre. Durante la epoca seca, las diferdncias entre las dos fonnas de 

crecimiento fueron mas evidentes, lo que indica que en este periodo, las diferencias 

entre 10s sustratos son determinantes en el comportamiento hidrico de estas plantas. 

Estos resultados son sirnilares a 10s reportados por Rada y Jaimez (1992) para 

Anthuriurn hredemeyeri. 

En vista de la naturaleza de 10s sustratos en 10s que crecen las dos fonnas de 

crecimiento de A. nymphaeifolium, se esperarian mayores diferencias en el estatus 

hidrico de arnbas. Las posibles razones que expliquen estos resultados pueden ser: 

-La menor resistencia a la conductividad hidraulica como resultado de la menor 

1 longitud del tallo y las diferencias entre 10s sistemas de absorcion y de conduccion, 

ayudan a mantener un buen estatus hidrico en la epifita. 

diferencia mayor en sus tasas de transpiracion, que contribuye tambien a mantener 

altos potenciales hidricos. 



-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 10s troncos 

de 10s irboles perrnanecen hihedos la mayor parte del dia 

-Un enraizamiento superficial en las plantas terrestres, esto es probable ya que estas 

plantas se encontraban en etapas avanzadas de desarrollo y probablemente aun no 

lograban trepar por no tener cerca un iirbol. 

P. Jraxinifonlfolium present6 menores potenciales hidricos y las mayores 

variaciones diurnas de este. Estas diferencias podrian ser explicadas por el menor control 

estomatico de esta planta lo que conduce a tener mayores tasas transpiratorias; a1 mismo 

tiempo su menor conductividad hidraulica impide una eficiente reposicion de las perdidas 

de agua. Mantener altas tasas de conductancia foliar y transpiracion, y Yf mas negativos, 

puede significar que esta planta es mas tolerante a1 estres hidrico. Los valores de 

potenciales hidricos foliares de este helecho, son bastante cercanos a 10s reportados para 

el helecho epifito Polypudizlm crasslfolium (Zotz y Winter, 1994a). 

Los efectos del estres hidnco pueden ser mitigados por la habilidad de la planta de 

regular su potencial osmotico. Si 10s tejidos apropiados no son capaces de alterar el 

potencial osmotico para mantener turgor bajo esas circunstancias, 10s cloroplastos pronto 

sobrepasan su abastecirniento de C02 y la reproduction 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 



Hsiao el al, 1976; citados en Orozco 1986). 

Todas las plantas presentaron disminucion de 10s potenciales osmoticos de 

saturacion y en el punto de perdida de turgor en la epoca seca, lo que indica que existio 

ajuste osmotico en todas ellas. La capacidad de ajuste osmotico fue mayor en A. 

nymphaeifolium epifita, seguida por el helecho y en ultimo lugar A. nymphaeifolium 

terrestre; este resultado concuerda con el hecho de que las plantas epifitas se enfrentan a 

un estres hidr~co mayor que las plantas terrestres debido a la carencia de un sustrato que 

acumule agua en el periodo de sequia. El potencial hidrico foliar minim0 siempre h e  

mayor que 10s potenciales osmoticos de perdrda de turgor, lo que indica que estas plantas 

I 

no llegaron a perder turgor en ningim momento. 

Los valores de YrrO y ~ n ' "  en las dos epifitas, heron menores a 10s reportados en 

, la literatura para similares formas de crecimiento. A. nymphaefolium terrestre y epifita 

1 presentan valores de Yf y comportamiento diario similares a 10s sefialados por Rada y 

Jaimez (1994), para Anthurium bredemeyeri tanto epifita como terrestre, sin embargo sus 
I 
f 

~l 

Yrro y Y~~~OO, resultaron mas negativos que 10s de estas idtimas. En las formas epifitas de 
I 

las dos especies, 10s valores de las dos variables son mas positivos en el periodo hirmedo 

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 osmotico. 

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

orquideas, encontro, en todos 10s casos, potenciales osmoticos de saturacion bastante 



MPa para 10s helechos, indicando que estos poseen un jugo celular bastante diluido, 

y consecuentemente una presion de turgor baja, incluso cuando las plantas e s t h  

completamente hdratadas. Un jugo celular bastante diluido permite que con 

grandes disminuciones del contenido de agua durante periodos de sequia, el 

potencial hidnco disminuya lentamente. Harris (1 9 18 citado en Benzing, 1990) 

encontro que el potencial osmotico del follaje epifito h e  de dos a tres veces menos 

concentrado que el de 10s porofitos 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 osmotico de saturation 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 a1 

agua mas que a nutrientes y a luz. 

La posible explicacion de porque las epifitas mantienen un jugo celular 
I 

bastante diluido, puede ser que a diferencia de 10s arboles estas plantas no tienen que 

soportar grandes columnas de agua y su asociada resistencia hidraulica. Un jugo 

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

minimizar 10s riesgos de daiio por estres hidrico. Por otro lado altos Yn indican 

menores Yp (potenciales de turgor) y por lo tanto una alta sensibilidad estomatica, 





Por otro lado, entre las dos foimas de crecllniento de A. nymphaerfolium, la 

, planta terrestre presenta menor variacion mensual, y mayor contenido de nitrogeno 

foliar tanto en la epoca hinneda 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 

solo acumula pequefias cantidades de humus. Las diferencias en contenido de 

nitrogeno foliar pueden ser el reflejo de las diferencias en el estatus hidrico del 

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, 

enconbando cinco veces mas cantidad de ilitrogeno y diez veces mas cantidad de 

fosforo en el humus epifitico que en las muestras de suelo. Para la hemiepifita 

Clusia rosea, Ball et a1 (1991) encontraron contenidos de nitrogeno 

significativamente menores en plantulas epifitas que crecieron en pequefias 

acumulaciones de humus en comparacion con plhtulas terrestres, mientras que 

heron sigmficativamente 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 Tillandsla utriculata el 

contenido de nitrogeno es indepenkente del habito de crecimiento, mientras que en . 

las araceas Anthurium acaule y A. cordatum, las fonnas 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. nymphaefolium, se esperaria un mayor contenido 

de nitrogen0 en las plantas menos expuestas, lo cual se relaciona con las 

adaptaciones a las bajas densidades de flujo fotonico (Givnish, 1988; Field and 

Mooney, 1986; Field, 1988; Liittge et ~1,1991;  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 exposicion, lo cual esta 

asociado con la capacidad de utilizacion de bajas densidades de flujo cuantico en 10s 

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 10s 

sitios menos expuestos del dosel, en el caso del helecho. 

El increment0 de la proportion de clorofila b con respecto a la clorofila a se 

ha interpretado como una respuesta adaptativa para maximizar la capacidad de 

cosechar luz de 10s cloroplastos bajo condiciones de baja luminosidad (Dale y 

Causton, 1992). Sin embargo, a pesar de que A. nymphaefolium terrestre presenta 

mayor cantidad de clorofila, como adaptacion a un ambiente con menor radiacion, la 

relacion clorofila a h  es similar a la de A. nymphaefolium epifita, que crece en 

mayores radiaciones. Esta relacion es menor en P. fraxinrfolrum lo que concuerda 

con el hecho de que esta planta crece en ambientes menos expuestos del dosel. 



La relacion clorofild nitrogeno se puede utilizar como un indice para 

caracterizar plantas de sombra. Tanto P. fraxinIfolzum como A nymphaezjbli~im 

terrestre presentan una mayor relacion clorofild nitrogeno que A nymphaezfolzum 

epifita. Los estudios de la relacion clorofildnitrogeno 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 

utilization de las bajas intensidades de luz, y en una mayor alocacion del nitrogeno 

foliar a las membranas tilacoides de 10s cloroplastos en plantas de sombra (Azocar, 

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

RESPUESTA FOTOSINTETICA 

Existen dos factores que representan 10s principales limitantes de la 

fotosintesis en plantas epifitas: la radiaccon, sobre todo para aquellas epifitas que 

crecen en 10s estratos mas bajos del dosel, y el mas 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 10s estratos inferiores. 

Para plantas que crecen en diferentes estratos dentro del bosque, las diferencias en 

sus arnbientes luminicos deben verse reflejadas en la respuesta adaptativa de la 

fotosintesis a la RFA. 



En las tres plantas estudiadas la respuesta f o t o s ~  a h WA 

caracteristica de plantas de sombra. Sin embargo, se encontranm impnblra 

diferencias en 10s puntos de saturacion de luz entre A. nymphaerfoliurn epifita y 

telrestre y entre las dos especies epifitas. El punto de saturacion en A. 

nymphaezjbliurn epifita fue intermedio entre plantas obligadas de sombra y plantas 

de sol (Ball et al, 1991), y h e  dos veces mayor que el de A. nymphaeifolium 

terrestre y P. $raxinzfolium. Esto significa que A. nymphaeifolium epifita presenta 

adaptacion de su aparato fotosintetico a las mayores intensidades de luz, 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 tambien en 10s menores 

contenidos de clorofila, y en la menor relacion clorofila~nitrogeno de A. 

nymphaelfolium epifita. 

De las curvas de A versus RFA se deduce que P. fraxinfolium crece en sitios 

mas sombreados que A. nymphaerfolium epifita. En parte el exito de este grupo de 

plantas en la colonizacion de 10s habitats epifiticos se debe a que su patron de 

tolerancia a la sequia, que a diferencia de las plantas CAM, es compatible con la 

ocupacion de 10s estratos mas sombreados del bosque (Benzing, 1989). Numerosos 

autores sefialan que la ocupacion de 10s sitios mas sombreados del dosel, mas que 

tolerancia a 10s bajos niveles de luz, obedece a requerimientos hidncos, ya que en 

estos sitios la humedad es superior. 

La respuesta fotosintetica frente a la RFA, disrninuyo durante la epoca seca 

I en las tres plantas, probablemente como consecuencia del estres hidrico. Sin 



embargo, en promedio las tasas de asimilacion heron similares en las dos epocas, o 

incluso superiores en la terrestre durante la epoca seca, ya que en este periodo, las 

tres plantas recibieron una mayor proporcion de radiacion a intensidades por debajo 

-2 -1 de 100 y 200 rnrnol m s , que son bien aprovechadas por estas, y no son lo 

suficientemente altas como para producir fotoinhibicion. 

Crecer como una planta epifita sigmfico 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 

humedo, lo que dio como resultado mayores tasas de asimilacion en las primeras, 

situation que seguramente se mantiene durante la epoca seca, solo que en este cam, 

ocun-io una perturbacion que permitio que las plantas terrestres recibieran mayor 

radiacion, durante la epoca seca. 

Asumiendo que las epifitas se encuentran sometidas a un deficit hidrico 

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

10s Yf, esperariamos que la asimilacion fuera afectada en mayor grado que en una 

planta terrestre que tiene mayor acceso a1 recurso hidrico. Sin embargo, 

comparando las dos formas de crecirniento de A. nymphaefolium, 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. 

fraxani$olaum, se observa que en el periodo de sequia, las conductancias foliares en 



las tres plantas heron bastante similares; por lo tanto, de existir limita56n 

I estomatica sobre la asimilacion, seria del mismo grado en las tres plantas. En este 

caso, no se cumple la hipotesis que plantea que A. nymphaeifolium epifita deberia 

tener una mayor restriction en la asimilacion, a1 tener un mayor control estomatico. 

Los resultados parecen indicar que la radiacion h e  el factor que determino las 

I diferencias entre las tasas de asimilacion entre las diferentes fonnas de crecimiento. 

I Estudios realizados con la hemiepifita Clusia uvitana (Zotz y Winter, 1994b) 

de asimilacion, mientras que el agua h e  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 f i e  mas vulnerable a la ,/ 

sequia, obteniendo tasas de fijacion en la oscuridad para la CAM facultativa Clusia 

uvitana cuatro veces inferiores a las del periodo humedo (Zotz y Winter, 1994a). 

En Clu.ria rosea, otra estranguladora, el uso de agua cambia cuando son 

adultas y tienen acceso a1 suelo. Las plantas juveniles en su etapa epifita utilizan 

CAM mas frecuentemente que las adultas, sin embargo la capacidad de mantener wi 

rendimiento estable por todo el aiio depende del sustrato (Ball et al, 199 1). 

Observando la severa disminucion de Gs, ademas de la reduccion en 10s 

potenciales hidricos durante el periodo seco, cabe preguntarse ~Afectan estos 

factores las tasas de asimilacion, y por lo tanto el crecimiento en la epoca seca ?. La 

mejor forma de evaluar la Influencia de 10s estomas en la reduccion de la asimilacion 
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en un period0 de estres hidrico es por medio de las curvas de asimilacion versus la 

concentracion interna de C02 (Ah) .  Se intent6 realizar estas curvas en el 

laboratorio, peso esto no fue posible debido a que las muestras permanecian en 

buen estado por periodos muy cortos de tiempo. Sin embargo, 10s resultados 

muestran que la relacion entre la concentracion de C02 interno y C02 ambiental 

I 
1 (cika) disminuye muy levemente en las tres plantas durante la 6poca seca, lo cual no 

seria suficiente para atribuir a limitaciones estomaticas, la disminucibn en la 

I respuesta fotosintetica. Esto parece indicar que la principal lirnitaci~n de la 
, 
I 

asimilacion en las tres plantas ocurrio dentro del mesofilo; ya que incluso con una 

tnarcada disminucion en A, ci se puede elevar indicando que la limitacion 

incrernenta en p a n  extension dentro del mesofilo (Long, 1985). 

La reduccion de la conductancia estomatica raramente es la causa principal 

de la reduccion en la tasa de A, ya que 10s estomas funcionan para minimizar las 

perdidas de vapor de agua mientras que lirnitan solo marginalrnente la asirnilacion de 

COz. Aunque 10s estornas pueden estar casi cenados bajo severas condiciones de 

estres hidrico, ellos no necesariamente representan un marcado increment0 en la 

lirnitacion de la asimilacion de C02, sino pueden simplemente reflejar la perdida de 

la capacidad de asimilar C02 dentro del mesofilo. Por lo tanto la fuerte correlacion 

entre A y Gs, se debe a un ajuste de esta ultima para nivelarse con la capacidad 

fotosintetica intrinseca mas que ser una relacion causal (Long, 1985; Pearcy, 1987). 

Se ha encontrado que la reduccion en la capacidad del mesofilo es la 

caracteristica dominante en 10s casos en que A disminuye debido a estres hidrico 



inducido (Farquhar y Sharkey, 1982). La capacidad bioquimica de la fotosintesis es 

de algun mod0 disrninuida por el estres hidrico. Es posible que despues de largos 

periodos de estres 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 (fotomhibicion) (Farquhar et al, 1989) . 

RELACION A/Gs 

La asimilacion de COZ esta linealmente correlacionada con la conductancia 

foliar cuando esta tiene valores bajos, mientras que a conductancias mayores, la 

asimilacion de C02 aumenta en menor grado con 10s aumentos de la conductancia 

(Osmond et al, 1980). La manera en que la asimilacion de C02 y la conductancia 

foliar estan correlacionadas parece tener un gran significado ecologico. En nuestro 

caso se obtuvo una alta correlacion en A. nymphaerfolium epifita (Fig. 36) durante la 

kpoca seca, en la terrestre la correlacion fue rnas baja (Fig. 37); mientras que en el 

helecho se obtuvo una correlacion media durante la epoca humeda (Fig. 35). 

Farquhar (1978a; Schulze y Hall, 1982), demostro que una asociacion lineal 

entre la conductancia y la capacidad de asimilacion es consistente con el concept0 

de un optimo funcionamiento de 10s estomas propuesto por Cowan y Farquhar 

(1977; citado en Schulze y  all, 1982), que implica la maximization de las 

ganancias de carbon0 a un nivel dado de transpiracion diaria. Un 

mayor acoplamiento de estas variables en las plantas epifitas y en consecuencia 





Figura.33.-Relacion entre la tasa de asirnllacion (A) y la conductancia f o h  
(Gs) para A. nymphaez&oliurn epifita en la epoca h h e d a  (a) y seca (0). 
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Figura 34.-Relacion entre la tasa de asimllacion (A) y la conductancia foliar (Gs) 
para A. nymphaerfolium terrestre en la $oca humeda (a) y seca (0) .  
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una mayor eficiencia intrinseca en el uso de agua, representa una adaptacion 

a el habitat microclimaticamente mas seco en el cual ellas crecen . Si durante las 

variaciones ambientales o de las condiciones internas de la planta, la asimilacion de C02 

y la conductancia foliar cambian proporcionalmente de tal manera que se obtenga una 

relacion lineal que pase por el origen, la concentracion interna de C02 permanece 

constante, y si la temperatura foliar y el DPV no varian, la eficiencia en el uso de agua 

tambien pemanece constante (Schulze y Hall, 1982). Sin embargo en estas plantas la 

relacion no pasa por el origen, lo que indica que uno de 10s dos factores responde mas 

fuertemente que el otro a cambios del ambiente o de las condiciones internas de la planta . 

En este caso ni la concentracion interna de C02, ni la 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 EFICIENCLA INTR~NSECA DE uso 

DE AGUA (EIUA). 

Como ya se ha mencionado, la apertura estomatica conduce a la toma de C02 

necesaria para la fotosintesis, tambien resulta en una inevitable perdida de agua. Un 

parhmetro util para relacionar ambos flujos es la eficiencia de uso de agua, que se 
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define como la cantidad de COz fijado por unidad de a p  perdida (Nobel, 1991). 

Los mas altos valores de EUA en A. nyrnphaeifolzlrm epifita en comparacion 

con P. fraxinifolium y A. nymphaelfoliirm 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 perdidas de agua. 

Todas las plantas presentaron un aumento significative de la EUA durante el 

period0 seco como resultado del severo cierre estomatico que se produjo en esta epoca, 

mientras que la tasa de asimilacion disminuyo en un menor grado. Una reduccion de la 

conductancia foliar, sirve para restringir en gran medida las perdidas 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 10s factores externos sobre la transpiracibn, resulta 

conveniente utilizar la eficiencia intrinseca de uso de agua, la cual se define como la 

cantidad de C02 asimilado para una dada conductancia estomatica. Las tres plantas 

presentaron valores bastante bajos de EWA, y las diferencias entre epocas y sobre todo 

entre las tres plantas heron menos evidentes. En este caso el helecho present0 la mayor 

EIUA lo que significa que la mayor conductancia estomatica represento una ventaja para 

la asimilacion de COz. 



CONCLUSIONES 

a A pesar de las diferencias en 10s sustratos sobre 10s cuales crecen cada una de las 

plantas estudiadas, el periodo de rnenor disponibilidad hidrica influyo de la 

misrna rnanera sobre las tasas de conductancia y transpiration de las tres especies. 

A. nymphaelfoliurn epifita presenta un mayor control estomatico que A. 

nyrnphaelfolrum terrestre, mediado por 10s potenciales hidricos foliares, y en 

rnenor grado por el aurnento del DPV, mientras que en la forma terrestre, la 

conductancia estornatica esta regulada por el DPV. Por otra parte, P. 

fraxrnlfoliurn presenta rnenor control de la conductancia estornatica, influenciado 

debilmente tanto por el DPV corno por 10s potenciales hidzlcos foliares. 

a La respuesta fotosintetica fiente a la RFA disminuyo en las tres plantas durante la 

epoca seca, corno consecuencia del estres hidrico. Sin embargo, las tasas de 

asimilacion prorneho se rnantuvieron, corno resultado de 10s rnayores niveles de 

luz recibidos en este periodo. 

Las diferencias en las tasas de asimilaci6n entre A. nyrnphaerfolium epifita y 

terrestre heron principalmente el resultado de la diferencia en sus ambientes 

luminicos, mas que a la disponibilidad del recurso hidrico. Las dos plantas 

epstas presentan ventajas sobre la terrestre, ya que el recibir mayores cantidades 

de RFA, presentan tasas de asimilacion superiores. Ademas, corno resultado de 

las diferencias en el ambiente de luz, A. nyrnphaerfolium epifita present6 un punto 

94 



de saturacion de luz dos veces mayor que el de A. nymphaeifoliurn teuestre, 

menor contenido de clorofila y menor relacion clorofila/nitrogeno. 

El punto de saturacion de P. fminlfolium 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. nymphaelfolium epifita. Esto indica que esta planta habita en 

sitios menos expuestos del dosel. 

Las tres plantas presentaron ajuste osmotico en la epoca seca. La capacidad de 

ajuste osmotico h e  mayor en A. nymphaerfolium epifita seguida por P. 

J~axinfolium y por liltimo en A. nymphaerfalium terrestre, lo que concuerda con 

la disponibilidad hidrica del rnicroambiente que ocupa cada una de estas plantas. 

P frminlfolium es mas tolerante a la sequia que A. nymphaelfalium tanto epifita 

como terrestre, ya que durante el period0 de menor disponibilidad hidrica 

mantiene mayores tasas de conductancia, a pesar de la mayor reduccion en sus 
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1.2 Curso diario de interwnbio de gases y relacioms hidricas para P. jli&&o&m 
mlizado el 26/01/95, simbolos co~respondiembs a 10s d e h s  en el amxo 1.1. 
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1.4 C u m  diario de intaxmbio de gases y relaches lrfdricas pan P.- 
realizado el 07/04/95, ahbolos comspondientea a loa Qsgitos m d awm 1. I. 

Ticmpo (h j  Ternpa (h) 
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1.8 Curso diario de ktercambio de gaares y relaciones hfdricas para A. 
nympkaelfoltrrm epifita rea11zado el 21/02/95, simbolos coqndientes a los 
descritos en el anexo 1.1. 

Ticrnpo (h) Ticnipo (h) 



1.9 Curso diario de mterambio de p s  y relaciones hfdricas para A. 
nynaph~~oIfum epifita realizado el 07/04/95, sirnbolos coxrespondi~ a 10s 
descritos en el amxo 1.1. 
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1.11 Curso diario & intercambio & gases y relaciones hfdricas para A. 
nyrnpIr119iotkrm terrestre d izado  el 07/12/94, simbolos coxrespondiantes a 10s 
descrihs en el m x o  1.1.  

Tiernpv (h) Ticrnpo (h) 



1.12 Curso diario de mtermbio de gases y relaciones hfdrim para A. 
n.ymphrreifo#wm terrestre redizado el 26/01t95, shbolos correspondi* a 10s 
descritos en el anex0 1.1 .  
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1.14 Cum diario de intermbio de gases y mlacionea hidsicas para A, 
nyrnphuelfo#um terrestre realizado el 0 7/04/95, simbolos correspondientes a bs 
descritos 0neI ansxo 1.1. 
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1.15 Curso diario de inhrCBMbio de gases y relaciones hi- para A. 
nymphadfouklm ternstre mdizado el 03/10/95, simbolos cmespondi& a los 
descritos en el mexo 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 
fotosinteticamente activa (RFA), el potencial hidrico foliar minim0 (Yf min), la conductancia foliar (Gs), la transpiracion (E), la 
asimilacion (A) y la eficiencia de uso de agua (EUA). 

FECHA ESPECIE Tf Dpv RFA Yf Gs E A EUA 
PC) (KPa) (rnmolm min (mmol (mmol (mmol mmol 

-2s-1) (MPa) m-' S-') m-? S-') 111.~ s-') mol-' 
MED I MAX 1 MIN MED 1 MAX I MIN MED I MAX I MIN 



FECHA ESPECIE Tf Dpv RFA PHf Gs E A EUA mmol 
("C) (KPa) (mmolm min (mmol (mmol mol" (mmol 

-2s-1) @Pa) m-' s") In-' s-'> In-? s-9 
MED MAX MIN MED MAX MIN MED MAX MIN 

P. f. 11.80 -2.05 32.40 43.00 23.40 0.27 0.40 0.12 0.43 0.58 0.38 1.89 

21/02/95 A . n . e .  19.59 0.43 30.97 -1.15 24.58 38.90 19.20 0.13 0.19 0.06 0.33 0.42 0.22 3.28 

I A n . t  119511 0.41 1 38.001 - 0 . 7 T 3 , 8 8 - r 2 8 . 9  1 1 9 . 7 q 0 . 1 7  1 0.29 1 0.09 1 0.43 1 0.48 1 0,33 1 3.06 1 



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

ESPECIE mgn mg/g mg/m2 

C t 11.99 1.69 5.18 

P. fraxiniJolium Ca 8.39 1.18 3.62 

Cb 11.01 1.55 4.76 

C t 13.82 1.60 4.3 8 

A. Ca 10.60 1.23 3.36 
. nymphneifolium 

epifita Cb 12.35 1.43 3.91 

- .  -- 
C t 14.43 2.15 5.42 

A. Ca 11.48 1.71 4.3 1 
nynzp haeifoliu m 

terres tre C b 12.73 1.89 4.79 




