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RESUMEN

Los objetivos principales de esta investigaci6n estuvieron orientados en obtener
informaci6n sobre el microclima, sus variaciones y el efecto de uno de los factores mas
importantes que 10 integran (la luz) sobre las caracterfsticas fotosinteticas y de morfologia
foliar de diez especies arb6reas presentes en un bosque primario intervenido de la Ver
tiente Atlantica de Costa Rica. Con el fin de complementar la informaci6n del compor
tamiento fotosintetico de las especies, se realizaron mediciones en el vivero del Centro
Agron6mico Tropical de Investigaci6n y Ensenanza (CATIE).

En el bosque, el estudio fue realizado en dos perfodos (epoca seca y epoca lluviosa)
y en dos parcelas con diferentes grados de apertura del dosel como resultado de dos dife
rentes conducciones silviculturales: aprovechamiento y aprovechamiento con liberaci6n de
la masa remanente.

Las especies que 10 integraron fueron: Croton killipianus (heli6fita efimera),
Simarouba amara, Laetia procera, Apeiba membranacea, Vochysia jerruginea (heli6fitas
durables), Qualea paraense, Calophyllum brasiliense (intermedias), Virola koschnyii, Penta
clethra macroloba y Minquartia guianensis (esci6fitas), todas presentes en las tres categorfas
de tamafio menores: brinzales, latizales bajos y latizales altos.

Durante los dos periodos y en cada parcela, se realizaron mediciones con un
micrologger de la densidad de flujo de fotones fotosinteticos (PPFD), temperatura y
humedad del aire y temperatura del suelo y foliar. Las plantas que conformaron el estudio,
fueron evaluadas en su situaci6n de iluminaci6n general a traves del indice de iluminaci6n
de copas; en las plantas evaluadas fotosinteticamente, se compar6 este Indice can los
factores de sitio estimados por fotograffas de dosel.

En el primer perfodo, en ambas parcelas se realizaron mediciones de tasa
fotosintetica, densidad de flujo de fotones, conductancia estomatica y respiraci6n a la
oscuridad, en cinco plantas por especie y mediciones de curso diario fotosintetico en
solamente dos plantas por especie.
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Para determinar el efecto del regimen lumfnico sobre la morfologia foliar se tom6
una muestra destructiva de tres hojas en cada una de cinco plantas, por especie y parcela;
se midi6 area foliar y peso seco y luego se calcul6 el peso especffico foliar.

Posteriormente, a todas las plantas incluidas en el estudio se les midi6 el diametro
y la altura para luego calcular el cociente diametro/altura,

De los factores del microclima, la luz result6 ser el mas variable en el espacio y el
tiempo. En todas las variables, Ia variaci6n mas importante se di6 entre perfodos; la
variaci6n entre las posiciones sotobosque y camino no fue significativa para ninguna de las
variables con excepci6n de la densidad de flujo de fotones.

La mayorla de las plantas estuvieron en similares bajas condiciones de iluminaci6n
(indice entre 2,5 y 3 de la escala) y las correlaciones entre los factores de sitio y el Indice
de iluminaci6n, fueron significativas.

Las especies difirieron significativamente en rendimiento fotosintetico y conductancia
estomatica tanto en el bosque como en vivero y los valores obtenidos para cada especie
fueron superiores en el segundo ambiente, donde las densidades de fotones fueron mas
elevadas. En general el comportamiento fotosintetico fue coherente con el grupo ecol6gico
al que pertenecian.

No hubo correspondencia entre el peso especffico foliar y la luz ambiental valorada
por el Indice de iluminaci6n de copas 0 los factores de sitio derivados de las fotograffas
hemisfericas, Sin embargo, el area foliar en Simarouba, Calophyllum y Virola mostr6 corre
lacioncon los factores de sitio directo e indirecto.

El analisis discriminante can6nico seiial6 a las dos primeras variables can6nicas
como las que contribuyeron en mayor grado resumir la variacion entre grupos; ambas
variables resumieron el 97% de dicha variaci6n.

. -: .._.._..,..~-----_---.~P" .._.......,.. ~--= ... _ ...
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ABSTRACT

The principal research objective was to expand our knowledge on microclimate
variations, in particular the effect of light, a principle component, as it affects photosynthetic
characteristics and leaf morphology of ten trees species present in a disturbed primary forest
of Atlantic slope in Costa Rica.

To complement the field study measurement were taken in a nursery of the Tropical
Agricultural Training and Research Center (CATIE). Nursery data supplemented findings
on photosynthetics activity.

Field research in the forest was conducted in two phases (dry and wet seasons) on
two plots with varying degrees of canopy opening due to two different silvicultural
treatments: explotation with and without liberation of the remaining mass.

The followingspecies were chosen: Croton killipianus (short-lived intolerant species),
Simarouba amara; Laetia procera, Apeiba membranacea, Vochysia jerruginea (long-lived
intolerant species), QuaIeaparaense, CaIophyllumbrasiliense (intermediates), ViroIa koschnyii,
PentacIethra macroIoba and Minquartia guianensis (shade tolerant). All species were present
in the three categories of smaller sizes as seedlings and both short and tall saplings.

Micrologger measurements were taken in each plot during both research phases of:
photosyntetics photon flux density, air temperature and humidity, soil and leaf temperature.
Plants under investigation were examined in general light conditions through crown
illumination index. For the plants of photosynthetics evaluation crown illumination indices
were compared with site factors estimated of canopy photographs.

Measurements were taken in both plots during the first phase of photosynthetics rate,
photosynthetics photon flux density, stomatal conductance and dark respiration for leaves
of five plants per species.
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In order to determine leaf morphology responses to the light variation a destructive
sample of three leaves for every five plants was taken for species and plot. Foliage area and
dry weight were measured with a follow-up calculation of specific leaf weight.

Subsecuently, all study plants were measured for diameter and heigt in order to
calculate diameter/height quotient.

Of all microclimatic variables, light was found to be the most significant in space and
time. The most important variation was found between phases for all variables. The
variation between the understory and forest track was not significant for any variables except
photosynthetics photon flux density.

the majority of plants were subject to similar low illumination conditions (index
between 2,5 and 3 of the scale) and the correlations between site factors and the
illumination index were significant.

Species differed significantly in the photosynthetic yield and stomatal conductance
in both the forest and nursery. Values obtained for each species were superior in the lattter
environment with a higher level photon density. Photosinthetic activity was gererally
coherent with its correspnding ecological group.

No correspondence was found between specific leaf weight and environmental light
valued by crown illimination index or site factors derived from hemispheric photographs.
Nevertheless, the leaf area for same species (Simarouba, Calophyllum and Viro/a)
demonstrated a correlation with indirect site factor. .

Canonical discriminant analysis points to the first two canonical variables as major
contributers to the explain variation between group. Both variables explained 97% of all
variation.
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1. INTRODucelON

Microc1ima es el complejo de variables ambientales tales como radiaci6n,

temperatura, humedad y viento entre otros, a las cuales las plantas se hallan expuestasy que

influyen decisivamente sobre los procesos fisiol6gicos como fotosfntesis, respiraci6n,

transpiraci6n y translocaci6n (Jones, 1985).

De estas variables ambientales, algunas de las cuales constituyen condiciones y otras

recursos (Begon et al.; 1980), la que llega a ser la limitante mas importante en los bosques

humedos tropicales para la regeneraci6n y el crecimiento de muchas especies, es la luz y

especialmente, la radiaci6n fotosinteticamente activa (las longitudes de onda de 400-700

nm).

La importancia del factor luz radica no solo en su escasez sino en su extrema

variabilidad y complejidad, ademas de su reconocido efecto sobre las otras variables del

ambiente tales como temperatura y humedad (Cabrelli, 1992).

Para lograr un entendimiento de c6mo las plantas reaccionan al microclima, es

necesario evaluar, en 10 posible en el ambiente natural, los componentes ambientales mas

importantes y los procesos en los que influyen. Informaciones de esta naturaleza son

importantes ademas, para explicar la dinamica de los bosques, el desarrollo de sucesiones

y el control en la abundancia y distribuci6n de las especies y otras interrogantes

relacionadas con el manejo de los bosques tropicales. (Fetcher et al.; 1994).

En los ultimos aiios, muchos estudios se han concentrado en obtener informaci6n

sobre la ecofisiologfa de determinadas especies y formas de vida; los temas mas explorados

en este sentido, han sido la capacidad de ac1imataci6n de las especies a los diferentes

regfmenes de luz y la respuesta a entradas de luz directa 0 " sunflecks" ; en muchos casos,

estos trabajos han utilizado las condiciones controladas de camaras de crecimiento y fuentes

artificiales de luz.

-.-- ~- ... .'1" -_. _. "
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Sin duda, los aportes de estos trabajos han sido invalorables, pero las necesidades de

informaci6n sobre la respuesta de las plantas a las variaciones de los factores en el

ambiente natural aiin persisten.

En ese contexto, este estudio tuvo como objetivos principales los siguientes:

Determinar la variaci6n espacial y temporal

principales factores del ambiente en

silviculturalmente de manera diferente.

Determinar el efecto de la variaci6n del recurso luz sobre el comportarniento

fotosintetico, la morfologia foliar y la forma general de crecimiento en diez

especies en un bosque aprovechado.

Complementar y comparar la respuesta fotosintetica de las especies en un

ambiente diferente al del bosque por medio de mediciones en el vivero.

Los objetivos especfficos han sido:

Caracterizar el microclima de las parcelas de estudio a traves de mediciones

de densidad de flujo de fotones fotosinteticos (PPFD), temperatura y

humedad del aire y temperatura del suelo y foliar.

Determinar la variaci6n espacial (dentro de parcelas y entre parcelas) y

temporal (diaria y estacional) de los principales factores ambientales de un

bosque primario aprovechado.

Determinar la situaci6n de iluminaci6n general de las plantas del estudio a

traves del indice de iluminaci6n de copas y en las plantas del estudio

fotosintetico, compararlo con la estimaci6n por fotegraffas hemisfericas,

Determinar la correspondencia entre la actual asignaci6n de las especies a los

gremios y el comportamiento fotosintetico (tasa fotosintetica, conductancia

estomatica, respiraci6n a la oscuridad) manifestado por las especies en el

bosque y en vivero.
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Establecer diferencias y similitudes en la respuesta de las especies en tasa

fotosintetica, conductancia estomatica y respiracion a la oscuridad, a la

variaci6n en PPFD en el bosque y en vivero.

Evaluar la correspondencia entre la forma general de crecimiento de la planta

y el regimen lumfnico en el que se desarrolla.

Determinar la relaci6n entre el peso especifico foliar y la situaci6n de

iluminaci6n general de la planta medida por el indice de iluminaci6n de

copas y las fotograffas hemisfericas,
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2. ANTECEDENTES

2.1 Caracterizaci6n ecoldglca del microclima de los bosques tropicales con

enfasis en la radiachia solar

La radiaci6n solar es la iinica fuente de energfa que puede ser utilizada por las

plantas verdes para la fotosfntesis y la bioproductividad (Coombs et aI., 1985).

No toda la radiaci6n que llega a las plantas es absorbida y utilizada por las hojas;

los pigmentos de clorofila absorben la radiaci6n comprendida entre las longitudes de onda

de 400 a 700 nm y que es comunmente conocida como radiaci6n fotosinteticamente activa.

La luz llega al bosque en dos formas diferentes: como radiaci6n directa y como radiaci6n

difusa por la atm6sfera terrestre.

Cuando tanto la radiaci6n directa como la difusa pasan a traves de la vegetaci6n, parte de

ella es absorbida, parte reflejada y otra transmitida.

La calidad de la radiaci6n que luego de ser (en parte) absorbida es transmitida a

otras hojas, es alterada por la absorci6n selectiva de las longitudes de onda a la que se hizo

referencia, que hacen disminuir la relaci6n rojo/rojo lejano; esta disminucion en calidad de

la luz, es tanto 0 mas importante que la disminuci6n que se produce en cantidad (Bazzaz

y Pickett, 1980) e implica efeetos importantes sobre aspectos ecol6gicos como germinaci6n

de las semillas, establecimiento, crecimiento y supervivencia de la regeneraci6n natural de

muchas especies en los bosques tropicales.

Los rayos solares que pasan a traves de orificios en la canopia, hasta alcanzar el piso

del bosque como pequefios haces de luz directa, reciben el nombre de "sunflecks"; estes

contribuyen significativamente al total de radiaci6n fotosinteticamente aetiva disponible

para las plantas en el bosque, desde un 10% hasta un 70% en algunos casos (Chazdon,

1988) y son un aporte importante en la densidad de flujo de fotones fotosinteticos

necesarios para la fotosfntesis diaria de las plantas en esas condiciones (Fasehun y Grace,

1993).
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Muchas plantas del sotobosque tienen la capacidad de aumentar rapidamente su

rendimiento fotosintetico en la presencia de sunflecks aunque sean de corta duraci6n, tal

es el caso de la especie hawaiana Claoxylon sandwicense (Mooney et al, 1984).

En muchos casos estas especies permanecen con los estomas abiertos durante mucho tiempo

y en ello radica su rapida respuesta a los sunflecks.

La luz ambiental ademas de su escasez se caracteriza por ser uno de los factores mas

variables entre bosques, entre habitats dentro del bosque y dentro de un mismo habitat. En

la mayorfa de los bosques tropicales de tierra firme, la luz es el factor del ambiente que

presenta los gradientes ambientales mas importantes mas importantes (Finegan, 1993); esas

gradientes se manifiestan tanto en sentido horizontal como vertical. Muchos trabajos se han

concentrado en el estudio de la variaci6n horizontal en el regimen lumfnico dentro del

bosque y algunos en la variaci6n en el plano verticaL

En bosques humedos tropicales primarios de Malasia, estudios del perfil vertical de

la radiaci6n fotosinteticamente activa, seiialaron una disminuci6n paulatina de 100% a un

25% entre los 58 y 47 m de altura. Hasta aproximadamente unos 30 m de altura (dosel

intermedio) se mantiene una intensidad de 25% de la plena luz del dfa; par debajo de esa

altura, hay una disminuci6n logantmica a 5% basta los 20 m y a 2% a los 10 m

(Baumgartner y Bruning, 1980, citado por Finegan, 1993).

Siempre referente a la variaci6n vertical, en la estacion biol6gica La Selva,

Oberbauer y Strain (1986), estudiaron el efecto de la radiaci6n sobre las hojas de Penta

clethra macroloba en diferentes niveles de la canopia; en este estudio encontraron que las

densidades de flujo de fotones fotosinteticos (PPFD), alcanz6 en.Ia canopia el valor mas

alto (2000 umol m_2 s') comparable ala recibida en un claro grande, aunque el 71% de las

mediciones fueron menores que 400 ~mol m-2 s". La densidad de flujo de fotones

fotosinteticos en la canopia media alcanz6 el valor maximo de 1000 ~mol m-2 sot, aunque

e181% de las mediciones fueron menores que 100 ~mol m-2 s", En el sotobosque, mas del

98% de los valores de PPFD fueron menores que 100 ~mol m-2 S-l .
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La variaci6n del regimen luminico en el plano horizontal ha sido mas frecuentemente

estudiada; asf, los sensores de cuanta y las fotografias de dosel han sido utilizadas en la

valoraci6n de la luz ambiental (Rich et al., 1993; Clark y Clark, 1992; Oberbauer et al.,

1993; Riddoch et al., 1991).

En los ultimos afios se ha utilizado el indice de iluminaci6n de copas, modificado por

Clark y Clark (1992) del original de Dawkins y Field (1978), y se 10ha comparado con las

mediciones por sensores de cuanta y por fotografia hemisferica obteniendose en muchos

casos resultados muy alentadores para la utilizaci6n de este Indice (Rich et al, 1994).

Los bosques humedos tropicales presentan un mosaico estructural originado por el

cido regenerativo del bosque (Whitmore, 1984). Las fases del ciclo son: la de claro, la de

reconstrucci6n y la fase madura. AI nivel del piso del bosque los claros son los que reciben

la mayor cantidad de iluminaci6n con los consecuentes aumentos de temperatura y

disminuci6n de humedad. Es un hecho que la cantidad de luz recibida en el claro esta

intimamente ligado a su tamano, pero aiin en los daros grandes esta iluminaci6n es siempre

menor ala recibida a cielo abierto (Finegan, 1993).

Fetcher et al. (1994), recopilaron totales diario alcanzados en diferentes posiciones

en varios microhabitats de La Selva y la diferencia entre sotobosque y claro es notable,

como asi tambien entre claros de diferentes tamaiios. Los totales diarios para el sotobosque

estuvieron entre 0,26 y 0,51 Mol m-2 d", mientras en los claros de tamano medio (150

200m2
) , oscilaron entre 2,86-3,27 Mol m-2 d', En los claros de 400 m2 se alcanzaron totales

diarios entre 5,83-6,5 Mol m-2 dol.

De la misma manera en que el proceso natural de apertura del dosel del bosque

ocasionada por la caida de arboles, con la consecuente formaci6n de un claro, provoca

cambios notables en el microclima, es en cierta manera predecible que los tratamientos

silviculturales podrfan tener influencias similares sobre el mismo. Es l6gico pensar que

cuanto mas grande sea la apertura del dosel ocasionada por los tratamientos aumentaran
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los niveles de radiaci6n en el piso del bosque, con los ya conocidos efectos sobre la

humedad y temperatura del aire y del suelo. Desde este punto de vista los tratamientos

silviculturales aceleran determinados procesos que suceden naturalmente en el bosque

aunque de manera mas lenta.

Tambien la variaci6n espacial (vertical y horizontal) en temperatura y humedad ha

sido ocasionalmente estudiada y aunque no son tan pronunciadas como en el caso de la luz

existen y su influencia en los procesos fisio16gicos deberfa ser evaluada.

2.2 Los gremios de especies arbereas de los bosques tropicales humedes

Debido a que la luz ha sido reconocida como el factor ambiental que presenta la

mayor variaci6n, las especies forestales se clasifican con referencia a su respuesta a la

variaci6n de este recurso, independientemente de su clasificaci6n taxon6mica; de esta

manera un gremio es definido como un grupo de especies que explotan la misma cIase de

recursos del ambiente de manera similar y que se solapan significativamente en sus

requerimientos de nicho (Root, 1967).

Asf, acompanando el gradiente del recurso luz en el ambiente, las especies han

desarrollado dos estrategias bio16gicas basicas conocidas como esciofitismo 0 tolerancia a

la sombra y heliofitismo 0 intolerancia.

Refiriendose a estos dos extremos, muchos autores les han asignado diferentes

nombres, algunos de ellos muy poco precisos y hasta confusos (Swaine y Whitmore, 1988)

y otros han reconocido la existencia de toda una gama intermedia entre esas dos categorias,

Finegan (1993), sefiala la importancia de considerar Ids factores bio16gicos y

eco16gicos mas importantes respecto a los recursos y condiciones del ambiente y la historia

de vida para la definici6n de los grupos de especies. De esta manera, manteniendo la

terminologfa basica y teniendo en cuenta historias de vida se distinguen: un grupo de

especies intolerantes can una tendencia de reproducci6n pr6diga 0 "r", crecimiento rapido

y vida corta, conocido como heli6fitas effmeras, Este gremio se caracteriza por la rapida

..... _ ~,.__ .~
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colonizaci6n y ocupacion de sitios abiertos no degradados y una producci6n precoz de gran

cantidad de semillas. El patron de asignaci6n de recursos de estas especies se orienta ala

producci6n de hojas y la reproduccion. Existe una tendencia intermedia en especies

intolerantes de crecimiento rapido y vida relativamente larga que define el grupo de las

heli6fitas durables. Las especies de este grupo, se apoderan de sitios abiertos una vez que

las heli6fitas efimeras desaparecen pero permanecen por mucho tiempo; su capacidad

fotosintetica y el patr6n de asignaci6n de recursos (mayor en madera que el grupo anterior)

hacen a este grupo interesante comercialmente. Un tercer grupo conocido como esci6fitas

esta integrado par especies de vida larga, crecimiento lento y tendencia de reproducci6n

prudente 0 "k",

Implicitos en ese esquema parece estar el hecho de que especies que tienen el mismo

patr6n de regeneraci6n tienen respuestas fisiol6gicas similares; sin embargo, existen

experiencias que dernuestran como algunas especies se alejan del patr6n general del grupo

ecol6gico al que pertecen (Fetcher et al., 1987).

Las generalizaciones en este sentido pueden no ser apropiadas y Bazzaz (1980)

postula que la diferenciacion en plantas de sol y plantas de sombra puede resultar poco

precisa y engaiiosa.

A pesar de 10 anterior, existen ciertas caracterfsticas que se cumplen en mayor 0

menor grado para las especies que pertenecen a los diferentes grupos ecol6gicos y que mas

bien constituyen predicciones y hasta cierto punto supuestos que sirven como marcos de

referencia pero deben ser comprobados con estudios de esta naturaleza.

Asf, las especies tolerantes a la sombra presentan tasas fotosinteticas bajas aim a

intensidades Iumfnicas altas, "un punto de compensaci6n bajo, bajas tasas de respiraci6n a

la oscuridad y un punta de saturaci6n del aparato fotosintetico a intensidades bajas de luz

(Bazzaz y Pickett, 1980; Finegan, 1993). Las bajas tasas de respiraci6n a la oscuridad y

consecuentemente el bajo punto de compensacion luminico, hacen posible que estas
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especies puedan mantener un balance positivo de carbono atin en muy bajas condiciones

de iluminaci6n, pero no son capaces de crecer rapido aiin en sitios bien iluminados.

Las especies intolerantes 0 heli6fitas, cuando se encuentran en buenas condiciones

de iluminaci6n, presentan tasas fotosinteticas muy elevadas, un alto punto de compensaci6n

lumfnico y altas tasas de respiraci6n a la oscuridad; cuando las condiciones de iluminaci6n

no son las adecuadas, su rendimiento fotosintetico puede ser inferior al de las esci6fitas y

pueden tolerar por muy poco tiempo un balance negativo de carbona resultante de las altas

tasas de respiraci6n a la oscuridad que presenta este grupo. (Boardman, 1977; Bazzaz y

Pickett, 1980; Bjorkman, 1968; Fetcher et 01., 1987).

2.3 Fotesfntesis en log bosques tropicales humedos

En los ultimos aiios se han desarrollado muchos trabajos sobre el comportamiento

fotosintetico de determinadas especies, muchos de ellos en condiciones controladas y unos

pocos en condiciones naturales, en bosques tropicales. (Fetcher et al., 1987; Oberbauer y

Strain, 1986; Riddoch et 01., 1991; Oberbauer et al., 1993; Grace et al., 1982; Dolman et al.,

1991; Ramos y Grace, 1990; Roy y Salager, 1992).

Una de las premisas que ha conducido muchos estudios esta basada en que especies

con roles ecol6gicos similares, despliegan respuestas fisiol6gicas similares; esta premisa ha

sido central en muchos estudios de tolerancia a la sombra (Fetcher et al.; 1994).

Un aspecto a considerar y que dificulta la obtenci6n de conc1usiones c1aras en este

aspecto es la variaci6n intraespedfica que se presenta en las caracterfsticas fisiol6gicas y

morfol6gicas, como resultado de diferencias geneticas, en plasticidad fenotipica, en estado

ontogenico 0 como consecuencia de la interacci6n individuo-ambiente.

Oberbauer et 01. (1993) trabajaron en la Estaci6n Biol6gica La Selva con tres

especies de historia de vida conocida: Lecythis ampla (especie tolerante de sotobosque),

Pithecellobium elegans y Simarouba amara (demandantes de luz).
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Oberbauer et al., evaluaron la luz ambiental, las caracterfsticas fisiol6gicas y de

crecimiento de las tres especies y encontraron que a pesar de que las tres especies fueron

encontradas en condiciones similares de iluminaci6n difirieron marcadamente en area foliar

e intercambio de gases. El area foliar para Lecythis fue 5 a 10 veces mas grande que para

Simarouba y Pithecellobium, respectivamente. En cambio, la fotosfntesis al punto de

saturaci6n lumfnica y las tasas de respiraci6n oscura de Lecythis fueron casi la mitad de las

de Simarouba y Pithecellobium; estos resultados fueron acordes en lineas generales a las

expectativas sobre estas especies.

Tambien Borhning y Burnside (1956, citado por Boardman, 1977)y Bjorkman (1968)

trabajando con otras especies, pero abarcando los grupos ecol6gicos mas importantes,

arribaron a conclusiones similares con respecto a los atributos fotosinteticos de los

diferentes grupos.

Siempre con base en la hip6tesis de que el comportamiento fotosintetico depende

del grupo ecol6gico 0 gremio al que pertenecen las especies, las pioneras deberian

desplegar una mayor capacidad de utilizar altas densidades de flujo de fotones fotosinteticos

asociada con la formaci6n de claros; Riddoch et al. (1991) compararon el comportamiento

de tres grupos eco16gicos y hallaron que las 'pioneras' y las herbaceas ternan atributos

fotosinteticos similares: altas tasas fotosinteticas, alto punto de compensaci6n lumfnico, altas

tasas de respiraci6n a la oscuridad, altas conductancias estomaticas y de mes6filo

comparadas con las especies 'Climax'; este punto constituy6 toda una revelaci6n en el

estudio de Riddoch et al. (1991), ya que tradicionalmente se ha considerado que las hierbas

despliegan un comportamiento fotosintetico superior al de las heli6fitas.

Un aspecto muy estudiado ha sido las respuestas de aclimataci6n de plantas de

diferentes formas de vida a cambios en la luz ambiental. En este sentido, la contribuci6n

ha sido mas que interesante al estudiar el comportamiento de las diferentes especies a

cambios en la disponibilidad de luz y mas aun, cuando estos consistieron en aumentos

repentinos, como los que podrfan ocurrir en el bosque de manera natural a can la

aplicaci6n de algun tratamiento silvicultural.
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Tambien el grado de aclimitaci6n a los cambios en el regimen luminico ha sido

asociado al gremio 0 grupo eco16gico de las especies; Fetcher et al, (1987), investigaron el

hecho de si especies con estrategias de regeneraci6n similares presentaban respuestas de

aclimataci6n semejantes; para ello seleccionaron las especies: Heliocarpus appendiculatus,

Cordia alliodora, Hampea appendiculata, Dipteryx panamensis, Virola koschnyii y Pentaclethra

macroloba; las tres primeras especies son conocidas como de sucesi6n temprana, Dipteryx

como de claros pequeiios y las dos restantes como tolerantes a la sombra.

Los resultados senalaron que la capacidad de ajuste de las tasa fotosinteticas y los cambios

en morfologia foliar ante los cambios en la luz fueron independientes del status sucesional

de las especies. Similares conclusiones obtuvieron Camacho-Calvo (1992) y Mooney et al.

(1980), aunque con otras especies.

En general, a los cambios en las caracterfsticas fotosinteticas al variar las condiciones

de iluminaci6n acompaiian cambios en la morfologia de las hojas, esto es conocido como

plasticidad fenotfpica y puede observarse en una misma planta par la formaci6n de hojas

de sol y hojas de sombra al estar sometida a diferentes condiciones de iluminaci6n.

Fisher (1986), cita un estudio referente a la plasticidad fenotfpica de Guarea en

plantas creciendo en tres condiciones de luminosidad en un bosque hiirnrdo tropical: pleno

sol, sombra parcial (50% de luz solar) y sombra profunda (1,7% de luz solar).

Las diferencias en area foliar fueron notables en las hojas formadas en una u otra

condici6n; las desarrolladas en sombra parcial y sombra total tuvieron un area foliar mayor

y un espesor y un peso especffico menor que las desarrolladas a pleno sol.

Siempre en relaci6n al fen6meno de plasticidad fenotfpica; yaha sido mencionado

el trabajo de Oberbauer et al. (1993) donde los cambios de las caracterfsticas fotosinteticas

en Lecythis, Pithecellobium y Simarouba fueron acompanados por cambios en el area foliar

para estas especies.
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Es frecuente que a los cambios en area y peso especifico acornpafien cambios en la

densidad estomatica, cantidad de tejido fotosintetico (parenquima en empalizada) y

contenido de nitr6geno (Medina, 1984; Riddoch y Grace, 1991).

Tambien el estudio de Oberbauer y Strain (1986), bace referenda a cambios

morfo16gicos en las bojas de Pentaclethra macroloba como efecto de los diferentes

regimenes de luz desde la canopia bacia el sotobosque; importantes cambios en espesor,

peso especifico y densidad estomatica acompanaron a los pequefios cambios fotosinteticos

que se produjeron en esta especie tolerante a la sombra.

..._-_. , .."-. --_ .. "
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3. MATERIALES Y METODOS

3.1 Localizacidn y descripcien de las areas de estudio

La mayor parte del estudio se desarro1l6 en un bosque primario situado al noreste

de Costa Rica, en el distrito La Virgen, Cant6n Sarapiqui, provincia de Heredia. Las

coordenadas geograficas son 10· 24' latitud norte y 84 0 06' longitud oeste. La altura sabre

el nivel del mar se encuentra entre 180 y 200 m. Segiin la clasificaci6n de Holdridge

(1982), basada en zonas de vida, la zona pertenece a la formaci6n vegetal bosque muy

humedo premontano transici6n a basal (bmh-P).

La Estaci6n Biol6gica La Selva, ubicada a 7 km del area de estudio, senala segun

sus registros, una temperatura media anual de 25,3 0 C y maximas y minimas anuales de

30,3· C y 20,2 0 C, respectivamente. La precipitaci6n media anual, segiin la misma fuente,

alcanz6 3833 mID en el periodo 1882-1986, con una epoca menos lluviosa que

invariablemente se presenta durante los meses de enero, febrero, marzo y abril.

Los suelos son oxisoles 'J ffsicamente se caracterizan por ser profundos y de buen

drenaje. Sus propiedades quimicas son: pH comprendido entre 3,9 y 4,5, baja fertilidad y

elevados niveles de aluminio que llegan a la toxicidad para los cultivos en general.

El bosque, clasificado como primario intervenido (Quir6s, 1994), presenta una

superficie total de 80 ha de las cuales 29,16 ha han sido destinadas a un experimento

silvicultural y distribuldas en parcelas de 3,4 ha en un disefio de bloques completos al azar.

Para el estudio fueron seleccionadas dos parcelas (mimeros cinco y ocho) que fueron

objeto de conducciones silviculturales diferentes, 10 que se manifestaba en aparentes

diferencias de iluminaci6n a niveles del piso del bosque que justific6 su elecci6n, ademas

de la abundante presencia de regeneraci6n de las especies de interes, La parcela cinco fue

sometida a cortas de aprovechamiento en el ano 1990 y un tratamiento de liberaci6n de

la masa remanente posterior al aprovechamiento; el aspecto general de dosel abierto con
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considerables entradas de luz fueron factores decisivos para considerarla como un

tratamiento.

La parcela ocho fue objeto de un aprovechamiento en el afio 1990sin aplicaci6n de

tratamientos posteriores al aproveehamiento, por 10 que el aspeeto del dosel es mas eerrado

que el de la parcela cinco e hizo conveniente considerarIa testigo.

Una parte del estudio, destinada especlficamente a evaluaciones fotosinteticas, fue

realizada en el vivero de las sedes del Centro Agron6mico Tropical de Investigaci6n y

Ensenanza (CATIE), en Turrialba, Costa Rica.

El area pertenece a la formaci6n bosque hiimedo premontano (bh-P) de la clasifieaci6n de

zonas de vida de Holdridge (Salcedo Calero, 1986). Las coordenadas geograficas para el

lugar son 9 0 53' 36" latitud norte y 83 0 39' 2" longitud oeste. La precipitaci6n media anual

es de 2661 rom, con lluvia todos los meses y un periodo relativamente seco entre febrero

yabriL

3.2 Selecci6n de especies

3.2.1 Estudio en el bosque

Diez especies fueron seleecionadas, teniendo en cuenta tentativamente el grupo

ecol6gico al que pertenecen (E.G. Finegan, comunicaci6n personal, CATIE, 1994), su

abundancia en las clases de tamano requeridas y su distribucion espacial, importante en el

caso de las mediciones de fotosintesis, ademas de su importancia ecologica y/0 comerciaL

••--- -~ ~ .......- ....-----..,' < ....P'.Q&¥IlA po, Ii( • • - ,;.,.----'~ ..........-~4&QQ 4k a ca:w:P &.. ,.....
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En el Cuadra 1 se presentan los nombres de las especies, familia y grupo eco16gico

correspondiente.

Cuadra 1. Las espeeies estudiadas, familia y grupo eeo/6gico al que pertenecen (HE=
heli6fita effmera, HD= heli6fita durable, 1= intermedia, E= esci6fita)

Especie

Croton ki/lipianus Croisat
Laetia procera (Poeopigg) Eic
Simarouba amara Aubl.
Apeiba membranacea Spruce
Vochysia ferruginea Mart.
Ca/ophyllum brasiliense StandI.
Qua/ea paraense Ducke
Viro/a koschnyii Warb.
Minquartia guianensis Aubl.
Pentac/ethra mecrotobe Kuntze.

Familia

Euphorbiaceae
Flacourtiaceae
Simaroubaceae
Tiliaceae .
Vochysiaceae
Guttiferae
Vochysiaceae
Myristicaceae
Olacaceae
Mimosaeeae

Gremio

HE
HD
HD
HD
HD
I
I
E
E
E

Se seleccionaran 300 plantas para el estudio en general, distribuidas en las dos parcelas

y en tres categorfas de tamafio que se presentan en el Cuadra 2. De esta manera se cont6

con una muestra de 150 individuos en la parcela cinco y 150 en la parcela ocho distribuidas

equitativamente en las tres clases de tamano,

Cuadra 2. Categorfas de tamario consideradas para el estudio

Tamado (altura-dlametro)

30 cm - 150 cm de altura
150 em de altura - 4,99 em de dap
5 em de dap - 9,99 cm de dap

Clase de tarnano

Brinzales
Latizal bajo'
latizal alto
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3.2.2 Estudio fotosintetico en vivero

En el estudio fotosintetico realizado en el vivero, se midieron las mismas especies que

en el bosque, excepto Simarouba amara que fue descartada por presentar signos de mala

adaptaci6n a las nuevas condiciones. Una especie incorporada a estas mediciones y que no

estuvo presente en el bosque fue la heli6fita efimera Ochroma lagopus. Para todas las

especies las plantas evaluadas pertenecian a la categorfa de tamafio menor, 0 sea brinzales.

3.3 Periodos de estudio

Las evaluaciones en el bosque se desarrollaron en dos perfodos, el primero abarco

parte de la estacion menos lluviosa que tipicamente se presenta en la zona, en los meses

de abril- mayo. EI segundo perfodo abarco parte de la epoca lluviosa durante los meses de

junio-julio.

En el primer periodo se realizaron las mediciones de microclima en las dos parcelas

del estudio, la evaluacion de la luz ambiental de las plantas por fotograffa y el Indice de

iluminaci6n de copas y las mediciones de fotosintesis en ambas parcelas.

Durante el segundo perfodo se continuaron con las mediciones de microclima en las

parcelas y las evaluaciones de fotosmtesis tinicamente para las plantas de la parcela ocho

por los inconvenientes ocasionados por las frecuentes lluvias.

Como una ultima etapa del trabajo y atin en el segundo periodo, se hicieron las

determinaciones de peso especffico foliar y forma de crecimiento de las plantas.

3.4 Partes integrantes

Aunque l6gicamente las partes que integran el estudio estan relacionadas, es necesario

abordar la descripci6n en forma separada para un mejor tratamiento de cada una de elIas

en la siguiente secuencia:

~ ......... , ..
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Evaluaci6n de las caracterfsticas microclimaticas de las dos parcelas de estudio.

Evaluaci6n de las caracterfsticas fotosinteticas de las especies seleccionadas y

su respuesta a las variaciones en los niveles de luz en el bosque y en vivero.

Estudio de variaci6n de morfologfa foliar.

Evaluaci6n de forma general de crecimiento.

3.4.1 Caracterizaci6n de microclima

Para las evaluaciones de los factores microclimaticos de interes, se ubic6 en un punto

fijo de cada parcela, un micrologger (Campbell 21 x) de Campbell Scientific Ltd,

Loughborough, Reino Unido, que se program6 para el registro de un promedio cada cinco

minutos de las variables microclimaticas de interes; se instalaron en el micrologger doce

sensores en total, entre elIos dos de temperatura y humedad del aire, dos termocuplas para

mediciones de temperatura de hoja, otras dos para mediciones de temperatura del suelo y

seis sensores de cuanta. Las especificaciones sobre estos sensores pueden verse en el Cuadro

1 de la secci6n de anexos.

Durante el primer perfodo de estudios se hicieron mediciones con este equipo durante

10 dias en la parcela ocho y 7 dias en la parcela cinco. Durante las mediciones, en ambas

parcelas, los sensores fueron mantenidos en el mismo Iugar durante los dos perfodos de

mediciones. La ubicaci6n definida como conveniente tanto en la parcela cinco como en la

ocho, bacia posible la distribuci6n de los sensores de manera de abarcar las situaciones

extremas de apertura de dosel en tanto 10 permitfan las extensiones de cada uno de los

sensores.

Asi, se ubic6 un sensor de humedad relativa y temperatura del aire, uno de temperatura

del suelo, otro de temperatura de hoja y un sensor de luz en un camino secundario utilizado

en los aprovechamientos del ano 1990.

En sotobosque, a 5,40 m del camino, se ubicaron el sensor restante de humedad y

temperatura del aire, el de temperatura de hoja, y el de temperatura del suelo; los cinco

sensores restantes de luz se distribuyeron en diferentes puntos del sotobosque.
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La temperatura de hoja fue medida en ambas situaciones y en las dos parcelas en hojas

de Miconia sp (Melastomataceae), comunmente conocida como "lengua de vaca". Todos los

sensores, excepto el de temperatura foliar y del suelo, fueron colocados sobre postes de

madera a 1,30 m de altura del suelo.

Durante el segundo periodo de estudio las mediciones en la parcela ocho fueron hechas

durante 8 dfas y en la parcela cinco durante 5 dtas. En ambos perfodos y en las dos parcelas

las mediciones fueron hechas durante 7 u 8 horas durante el dfa; la bora de inicio y

finalizaci6n de las mediciones fue variable pero casi siempre comenzaron entre las 7 y las

8 horas y finalizaron entre las 15 y 16 horas.

Para un conocimiento mas detallado de las condiciones de iluminaci6n a traves de una

medida relativa de la radiaci6n recibida por cada una de las 58 plantas evaluadas fotosinte

ticamente (Acapite 3.4.2), se tom6 en el segundo perfodo de estudios una fotograffa de

dosel inmediatamente sobre la copa de cada individuo; se utiliz6 para ello una camara

Nikon FM2 con una lente ojo de pez (Fisheye) Nikkor 8 mm F/2.8. Las fotograffas fueron

analizadas con un equipo perteneciente ala Organizaci6n de Estudios Tropicales (OTS),

Estaci6n Bio16gica La Selva en Costa Rica; cada fotograffa fue analizada por el mismo

operador utilizando el sistema de analisis "Canopy" (Rich,1989) para obtener los factores

de sitio directo e indirecto.

El factor de sitio total fue hallado como:

T.S.F = a . I.S.F + b. D.S.F

Donde: T.S.F = Factor de sitio total; I.S.F. = Factor de sitio indirecto; D.S.F. =

Factor de sitio directo.

Los coeficientes de proporcionalidad utilizados para calcular los componentes de

radiaci6n indirecta y directa fueron a = 0,55 y b = 0,45, respectivamente,

En el primer periodo, a todas las plantas que conformaban la muestra de la poblaci6n

en estudio se les aplic6 el metodo de Clark y Clark (1992) para evaluar, por medio de la
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asignacion de un indice de iluminacion de copas, las condiciones de iluminaci6n general de

cada individuo. Los valores extremos que toma el Indice de iluminaci6n de copas son 5 y

1 Y las situaciones de iluminaci6n de las copas en estos casos son capa totalmente expuesta

y copa no iluminada vertical ni lateralmente por luz directa, respectivamente (Anexo 2).

3.4.2 Evaluaciones fotostntetlcas

Para estas mediciones, tanto en el bosque como en el vivero se utiliz6 un analizador

de gases infrarrojos LCA-3 y una PLC (Parkinson leaf chamber) de Analytical

Development Co. Ltd, Hoddesdon, Herts, Inglaterra.

Los parametres fotosinteticos mas importantes medidos por este instrumento son:

concentraciones de CO2 en el aire y en la camara, tasa fotosintetica neta, conductancia

estomatica, adernas de otras mediciones importantes como transpiraci6n y temperatura

foliar. La camara cuenta ademas con un sensor de cuanta; el analizador de gases registra

la densidad de flujo de fotones que la hoja recibe en el momento de la medici6n de las

variables fotosinteticas. EI area foliar abarcada en la camara es de 6,2 cnr' y fue el area

medida para todas las especies, excepto para Pentaclethra donde el area promedio medida

fue de 4,9 cnr'.

3.4.2.1 Evaluaciones fotoslnteticas en el bosque

Las mediciones en el bosque, fueron hechas sobre 58 plantas de las dos categorfas de

tamano menores, esto es brinzales y latizales bajos, de nueve de las diez especies que

conformaron el estudio general; las razones de limitar las mediciones a estas categorfas de

tamanos obedecieron a cuestiones de indole netamente practicas como dificultad de

alcanzar la hoja, mantener el sensor de luzen posicion horizontal, etc.

El mimero de individuos por especie tornados en cada parcela fue variable y dependi6

de la presencia y distribuci6n espacial de los mismos; se requerfa que los individuos no

estuvieran muy alejados unos de otros para posibilitar mediciones que describieran el curso

diario de la fotosfntesis. (Cuadro 3).
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Cuadro 3. Especies y mimero de individuos por especie evaluados fotosinteticamente en
cada parcela en el bosque

Especie

Croton killipianus
Laetia procera
Simarouba amara
Vochysia ferruginea
Calophyllum brasiliense
Qualea paraense
Virola koschnyii
Minquartia guianensis
Pentaclethra macroloba

Parcela 5

5
5
5
3

3
5

5

Parcela 8

5
5
5
5

2
5

Las mediciones fueron hechas sobre la tercer hoja totalmente expandida contada desde

el apice y se trat6 de mantenerla en las mediciones sucesivas dentro de un penodo

determinado del estudio; cuando la hoja se perdi6 por alguna raz6n accidental fue

reemplazada por una hoja que estuviera en la posici6n y condiciones generales que la

original.

Durante el primer periodo de estudios se tomaron mediciones en cada una de las

parcelas durante cinco dias no consecutivos a intervalos de dos a tres horas para cada

planta; en un dfa nublado y con el objetivo de medir respiraci6n a la oscuridad se tap6 el

sensor de la camara con papel de aluminio para obtener medidas a densidades de flujo de

fotones tan bajas como 19 - 21 ILmol m-2s·2
; ann para los dfas mas nublados no fue posible

obtener densidades de flujo de fotones inferiores.

Durante un dfa seleccionado como representativo, siempre en el primer perfodo, se

hicieron mediciones de curso diario tomando dos individuos por especie; el tiempo

transcurrido entre mediciones para la misma planta vari6 entre 2-3 horas.
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En el segundo perfodo de estudio, las condiciones de lluvias frecuentes durante el dia

dificultaron las mediciones debido a las altas condiciones de humedad del aire y de la hoja;

por esta razon, solamente se logr6 evaluar durante 5 dias el comportamiento de las plantas

presentes en la parcela ocho y no se contaron con mediciones de tasas fotosinteticas para

la parcela cinco, como asi tampoco se pudieron estudiar los cursos diarios y la respiraci6n

en la oscuridad, durante ese perfodo.

3.4.2.2 Evaluaciones fotosinteticas en vivero

En vivero, se realizaron mediciones de tasa fotosintetica y conductancia estomatica a

plena luz; la dificultad de disminufr la densidad de flujo de fotones fue mayor que en el

bosque, por 10 que se consider6 poco conveniente realizar mediciones de respiraci6n a la

oscuridad.

Las mediciones de tasa fotosintetica fueron efectuadas durante seis dias, sobre una hoja

recientemente expandida de tres a cinco plantas par especie. En la mayoria de los casos las

plantas fueron extrafdas del bosque, donde se realiz6 el estudio general y en el momento

de la evaluaci6n de fotosfntesis ternan 12 semanas de permanencia en vivero. Unicamente

en el caso de Ochroma y Minquartia, las plantas fueron obtenidas por siembra en el vivero,

de semillas procedentes de Turrialba (CATIE) y de Sarapiqui respectivamente.

La extracci6n de las plantas del bosque se realiz6 de manera gradual, al igual que la

exposici6n definitiva a la luz plena en el vivero, para evitar dallas y posibilitar la mejor

aclimataci6n de las plantas a las nuevas condiciones.

En el caso de las plantas provenientes del bosque, se cambi6 el sustrato original par

el mismo utilizado para la obtenci6n de las plantas del vivero y se homogeneiz6 en 10

posible el tipo y tamafio de los contenedores (bolsas plasticas de aproximadamente 20cm

de ancho y 30 em de alto). No se aplicaron fertilizantes de ningun tipo y las plantas fueron

regadas diariamente.
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Las especies evaluadas fueron: Pentaclethra macroloba; Virola koschnyii, Minquartia

guianensis, Qualea paraense, Calophyllum brasiliense, Laetia procera, Vochysia fenuginea,

Ochroma /agopus y Croton killipianus. Simarouba amara mostr6 una deficiente adaptaci6n

a los envases utilizados, por 10 que se consider6 conveniente exclufrla de la comparaci6n

estadfstica entre especies; las demas, mostraron diferentes grados de adaptaci6n a las

nuevas condiciones y Pentaclethra macroloba y Vochysia fenuginea fueron las que mostraron

una apariencia mas saludable y mejores signos de adaptaci6n a las condiciones del vivero.

3.4.3 Estudio de morfologfa foliar

AI finalizar el segundo penodo de estudios se torn6 una muestra destructiva de tres

hojas de cinco plantas por categorfa de tamaiio por especie que fueron marcadas al inicio

del primer periodo de mediciones para garantizar que hubieran sido formadas en las

condiciones de iluminaci6n que se evalu6 para la planta. Para esta parte del estudio se

tuvieron en cuenta las tres categorfas de tamaiio mencionadas en el acapite 3.2.1.

Una vez trasladada la muestra allaboratorio se midi6 el area foliar de cada una de

las tres hojas por planta con un medidor de area foliar Ll-Cor 3100; posteriormente fueron

secadas en estufa a 65 0 durante dos dfas al cabo de los cuales se las pes6 en una balanza

de precisi6n. Luego se calcu16 el peso especffico foliar para cada planta como el cociente

entre e1 area foliar (crrr') y el peso seeo (g).

3.4.4 Forma general de crecimiento

A todas las plantas (de las diez especies y las tres categorfas de tamano) que no

presentaran bifurcaciones ni indicio alguno de haber sufrido rotura del apice, se les midi6

al final del primer perfodo de estudios, la altura total, empleando una vara telesc6pica de

siete metros de alcance y el diametro a 10 em del suelo en plantas que no tuvieran mas de

1,30 m; en plantas can mas de 1,30 m se midi6 el diametro a la altura del pecho (Dap), can

un calibre (precision de 0,1 rom).
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Los cocientes diametro-altura fueron calculados para las 230 plantas que conformaron

el estudio general y el modelo que ajust6 mejor la relaci6n entre e1 cociente y la luz fue el

ciibico, aunque los coeficientes de regresiones fueron muy bajos (en el 6rden del 4%).

La correlaci6n entre el cociente y la luz (medida por el Indice de iluminaci6n de copas)

resu1t6 no significativa para todas las especies.

3.5 Metodos de amilisis y procedimientos

Las variables microclimaticas, fotosinteticas y de morfologia foliar, mostraron

diferentes grados de asimetria al ser sometidas a pruebas de normalidad; por esta raz6n,

se recurri6 a pruebas estadfsticas no parametricas para el analisis de las mismas y en el

caso de todas las variables en las diferentes secciones del estudio se utilizaron como

medidas de tendencia central, la mediana, el maximo y minimo (Connover, 1980).

Los procedirnientos estadfsticos fueron ejecutados con el Sistema computacional

estadfstico SAS y los procedimientos mas utilizados fueron "proc univariate normal", para

120 determinaci6n de distribuci6n de los datos y "proc univariate" para el calculo de media

nas, maximos, minimos y rangos de cada una de las variables. Para determinar si existian

diferencias entre parcelas, periodos 0 especies, en cada una de las variables medidas, se

utiliz6 el procedimiento Npar1way acompanado de la opci6n Wilcoxon que da como

resultado una prueba de comparaciones multiples de Kruskal-Wallis 0 una prueba de Mann

Whitney de comparaci6n de pares segun se comparen varios niveles 0 dos, respectivamente.

Cuando fue necesario recurrir a comparaciones de a pares y la cantidad de niveles a

comparar dificultaba la aplicaci6n de la prueba de Mann-Whitney, se utiliz6 el

procedimiento "proc Rank" para la asignaci6n de rangos a los datos y posteriormente se

aplic6 una prueba de comparaciones multiples conocida como Tukey 0 Duncan (Connover

e lman, 1981).

En el caso especffico de la informaci6n referente a microclima, se obtuvieron las

medianas, maximos y minimos cada cinco rninutos para cada una de las variables, en las
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diferentes posiciones,parcelas y periodos con las que se confeccionaron las graficas de curso

diario para cada parcela, periodo y posici6n dentro de la parcela (secci6n 4.1).

La informacion de la evaluaci6n fotosintetica tanto en el bosque como en vivero se

presenta basicamente en forma descriptiva. Las curvas de respuesta fotosintetica y de

conductancia estornatica a la luz para cada especie se obtuvo por reuni6n de los los valores

obtenidos durante los seis dfasde mediciones para cada planta y parcela durante el primer

periodo; en este caso se descartaron las mediciones de respiraci6n a la oscuridad porque

las densidades de fotones tan bajas fueron obtenidas tapando el sensor de la camara y no

fueron producto de las condiciones naturales en el bosque. Las curvas de respuesta

fotosintetica y estomatica a la variaci6n lumfnica en vivero para cada especie fue obtenida

por reuni6n de las mediciones correspondientes a cada planta durante los seis dias de

mediciones en el vivero.

Aspectos del estudio asociados con la morfologfa foliar, la forma general de

crecimiento y la situaci6n de iluminaci6n de las plantas del estudio requirieron analizar el

grado de asociaci6n de variables; para ella se utiliz6 el analisis de correlaci6n de Spearman

debido al grado de asimetrfa de lasvariables involucradas; el procedimiento correspondiente

en sas fue II proc corr Spearman".

En el analisis de los datos correspondientes a situaci6n de iluminaci6n de las plantas

del estudio, la comparaci6n y correlaci6n entre los diferentes metodos de valoraci6n de la

luz empleados se limit6 unicamente para las plantas que fueron evaluadas

fotosinteticamente, aunque el Indice de iluminaci6n de copas fue utilizado para todas las

plantas del estudio. En todos los casos, se exduy6 a Virola koschnyii de la comparaci6n

entre especies debido a que la mayoria de las plantas de esta especie fueron obtenidas por

siembra artificial.

Como una etapa final del trabajo se aplic6 un analisis discriminante can6nico, con el

objetivo de construir indicadores que diferenciaran los diferentes gremios 0 grupos
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ecologicos de especies, en base a las variables cuantitativas medidas para cada uno de elIos:

tasa fotosintetica, area foliar, peso espedfico foliar y cociente diarnetro/altura. El

procedimiento utilizado en sas fue "Proc Candisc", previa estandarizaci6n de las variables

can el procedimiento "Proc Standard".
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4. RESULTADOS

4.1 Caracterizaci6n de microclima

La variaci6n temporal de las variables evaluadas en las dos parcelas del bosque y

durante los dos periodos de estudio fue significativa (Kruskal-Wallis, p < 0,05) y se di6 en

todos los casos en el senti do esperado, esto es, aumento de humedad y disminuci6n dc

temperatura y densidades de flujo de fotones en el segundo periodo, correspondiente a la

epoca mas lluviosa.

Respecto ala variaci6n espacial, la luz medida como densidad de flujo de fotones

fotosinteticos, fue la que mostr6 la mayor variaci6n dentro de cada parcela (sotobosque

camino) y entre las parcelas. Para las demas variables (Temperatura ,del aire, del suelo y

foliar), excepto para la humedad del aire, no hubo diferencias entre camino y sotobosque

dentro de cada parcela y sf las hubo entre parcelas.

En los siguientes acapites se hara referencia separadamente a los resultados

obtenidos para cada variable y las comparaciones mas importantes se centraran en la

variaci6n entre penodos, entre parcelas y entre camino-sotobosque,

4.1.1 Humedad relativa del aire

Los valores medianos, de la humedad relativa del aire para los dos sensores ubicados

en cada parcela, durante el primero y segundo perfodo, se presentan en el Cuadro 4.

Cuadra 4. Medianas de la humedad relativa del aire (en %) en las parcelas cinco y
ocho durante ambos penodos

Periodo Parcela cinco p'arcela ocho

Primero
Segundo

Camino

75,0
91 ,3

Sotobos.

76,1
93,3

Camino

73,3
88,2

Sotobos.

73,9
88,3

~----_.---_._-~----..." ..~.-..~- .-
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Las medianas de la humedad relativa en el segundo perfodo presentaron valores

comparables a promedios mencionados para la Estaci6n Biol6gica La Selva durante los

meses de abril-octubre (Fetcher et al.,1994), aunque en el presente estudio, durante el

primer penodo fueron mucho menores.

Para esta variable, la diferencia entre perfodos result6 significativa (Kruskal-Wallis,

p < =0,01) Ylas humedades relativas en las dos posiciones dentro de cada parcela (camino

y sotobosque) fueron mayores en el segundo perfodo correspondiente a la epoca mas
lluviosa (Cuadro 4) (Figuras 1 y 2). Los valores de mediana de la humedad relativa en el

primer periodo oscilaron entre 73,3 y 76,1% Ydurante el segundo entre el 88,2 y el 93,3%.

Este considerable aumento en la humedad del aire y disminuci6n en los niveles de luz

(acapite 4.1.6) durante el segundo periodo pudo estar muy relacionado con las menores

tasas fotosinteticas encontradas para las plantas medidas en el bosque durante ese perfodo

por las conocidas influencias de estas dos variables en dicho proceso.
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Medianas, rraxlmos y rnnrnos de la humedad relativa del aire en la parcela
5 durante el primer (1a) y segundo perfodo (1 b) (N6tese que la escalas de los
ejes verticales son diferentes)
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2a
Figura 2.

2b
Medianas, rraxirnos y rrinimos de la humedad relatlva del aire en la
parcela ocho durante el primer (2a) y segundo periodo (2b)

Las parcelas difirieron significativamente en humedad relativa del aire en los dos

periodos (Kruskal-Wallis, p < =0,01), pero contrariamente a 10 esperado las medianas de

la humedad fueron mayores en la parcela cinco donde el dosel se present6 mas abierto y

los niveles de luz mas elevados (Acapite 4.2.1) (Figuras la, 2a y 1b, 2b). Esto podrfa ser un

indicador de la necesidad de aumentar el mimerode sensores de humedad relativa en las

parcelas para conclufr sobre diferencias en este factor del microclima entre las parcelas.

Los valores maximos de la humedad del aire tambien fueron siempre menores en la parcela

ocho, al igual que los mfnimos (Anexo 3).

Las diferencias de humedad entre camino y sotobosque fueron significativas

(Kruskal-Wallis, p < =0,05) iinicamente para la parcela cinco durante el segundo perfodo

(Figura 3) y los valores medianos mas altos correspondieron al sotobosque coincidente con

su condicion de sitio mas sombreado.

.... . • ,.:.... . . : ·.T.
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Medianas, rnaximos y mfnimos de la humedad relativa del aire en la parcela
cinco durante el segundo perfodo en el camino (3a) y sotobosque (3b)

4.1.2 Temperatura del aire

Semejante a 10 ocurrido can 1a humedad relativa, la temperatura del aire, vari6

significativamente de un perfodo a otro para ambas parce1as (tanto en camino como en

sotobosque), aunque en este caso,16gicamenteconsisti6 en una disminuci6n, por 1are1aci6n

inversa conocida entre las dosvariables. (Kruskal-Wallis,p< =0,01). La disminuci6n aunque

significativa, fue tan solo de 1 a 2 DC entre los dos perlodos (Cuadro 5) (Figuras 4 y 5).

Cuadra 5. Medianas de la temperatura del aire (en grados C) en las parcelas cinco y
ocho durante ambos pen'odos

Periodo Parcela cinco Parcela ocho

Camino Sotobos. Cam'ino Sotobos.

Primero
Segundo

26,2
24,9

25,9
24,8

27,4
25,1

27,0
25,4
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Los valores de medianas de temperatura obtenidos en e1 sotobosque fueron

superiores a promedios citados en estudios en 1a Estaci6n Bio16gica La Selva; sin embargo

los valores obtenidos en el camino fueron comparables a los correspondientes a claros

grandes en dichos estudios.

La variaci6n entre parcelas no fue significativa en ninguno de los dos perfodos como

as! tampoco 10 fueron las temperaturas en el camino y en el sotobosque para las dos

parcelas y perfodos,

Los valores maximos y minimos mayores de 1a de la variable

no siempre correspondieron ala parcela ocho (Cuadro 4, secci6n de anexos).

4.1.3. Temperatura foliar

La temperatura foliar mostr6 ligeras aunque significativas variaciones entre periodos

(Kruskal-Wallis, p < = 0,05) (Figuras 6 y 7); las medianas oscilaron entre 26,2°C y 27,4 D C

en el primer perfodo y entre 25,0 y 25,7°C durante el segundo.
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Medianas, rraxlmos y rrinimos de la temperatura foliar en la parcela cinco
durante el primer (6a) y segundo penodo (6b)
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Figura 7. Medianas, rraxlmos y ninimos de la temperatura foliar en la parcela ocho
durante el primer (7a) y segundo psnodo (7b)

Como para la temperatura del aire, las disminuciones de la mediana de temperatura

foliar entre perfodos para sensores en la misma parcela posicion y fueron de 1 a. 2 D C

aunque el curso diario de esta variable denota una mayor sensibilidad y variabilidad

(Figuras 6 y 7) que la temperatura del aire que se puede percibir ademas en los valores

maximos mayores y minimos menores que alcanz6 esta variable (Cuadro 5, secci6n anexos).

La temperatura foliar, medida simultaneamente a la del aire y la del suelo, aunque

presenta una tendencia muy similar casi siempre se mantuvo mayor que ambas como corres

ponde a su caracter de organo de absorci6n de energia (Cuadros 5 y 6).

---.-_._--_.--.--- .. ---- . - . ' ---r- ' - -
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Cuadra 6. Medianas de la temperatura de la hoja de Miconia sp. (en grados C) en las
parcelas cinco y ocho durante ambos pen'odos

Periodo Parcela cinco Parcela ocho

Prim era
Segundo

Camino

26,9
25,0

Sotobos.

26,2
25,3

Camino

27,1
25,3

Sotobos.

27,4
25,7

Las parcelas no difirieron significativamenteen la temperatura foliar (Kruskal-Wallis,

p < =0,05) como as! tampoco lo hicieron el camino y sotobosque en cada parcela y perfodo,

4.1.4 Temperatura del suelo

La temperatura del suelo se mostr6 como una condici6n del microclima mucbo

menos variable en escalas temporales cortas que la temperatura del aire 0 la foliar y ello

se manifiest6 en el rango de variabilidad que present6 (Cuadra 6, secci6n anexos) y los

menores valores de medianas para cada parcela y perfodo.

Las graficas correspondientes no presentan picos y bajas como los obtenidos en los

dos casas mencionados y denotan un aumento gradual desde el inicio de las mediciones (7-8

boras) hasta la tarde (14 horas) (Figuras 8 y 9).
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La temperatura del suelo vari6 significativamente entre periodos para cada parcela

y posicion (Kruskal-Wallis, P< =0,01) y entre parcelas (Kruskal-Wallis, P< =0,05) no asi

entre camino y sotobosque en cada parcela (Cuadra 7).

Cuadra 7. Medianas de la temperatura del suelo (en grados C) en las parcelas cinco
y ocho durante ambos perfados

Periodo Parcela cinco Parcela ocho

Primera
Segundo

Camino

24,7
24,4

Sotobos.

24,7
24,4

Camino

24,6
24,3

Sotobos.

25,3
24,6

4.1.5 Densidad de flujo de fotones fotosintetlcos

Los valores de las medianas de esta variable y (Cuadras 8 y 9), para ambos perfodos

y parcelas, confirmaran una vez mas el hecho de que en el bosque existen mas puntos con

intensidades de radiacion bajas que sitios bien ilurninados, con los conseeuentes efectos que

ella puede tener sobre el aspecto fisio16gico de las plantas (vease Oberbauer y Strain, 1986;

Rich et al., 1993; Mooney et al., 1984 y Smith et al., 1992).

Ocasionalmente durante el primer perfodo, en la parcela cinco, se alcanzaron valores

maximos elevados (Anexos 7 y 8), entre 1000- 2000 j..£mol m-2 sol, comparables a las densida

des de fotones recibidas en claros grandes yen la canopia (Fetcher et at., 1994; Oberbauer

et al.; 1986) y sorprendentemente los valores maximos mas elevados correspondieron al

sensor tres del sotobosque.
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Cuadra 8. Medianas de la densidad de flujo de fotones fotosintBticos (en J.L mol m-2 S·1)

en el camino y en las diferentes poslciones en el sotobosque en la parcela
cinco en ambos perfados

Periodos

Primero
Segundo

51

30,7
22,2

52

29,0
25,7

53

106,6
81,2

camino

86,9
78,5

55

57,4
37,2

56

44,4
35,4

La densidad de Flujo de fotones fue la variable que se mostr6 mas sensible a la

variaci6n espacial (entre parcelas y dentro de parcelas) y a la variaci6n temporal (diaria y

estacional). Esto ultimo, coincide con la alta variabilidad y complejidad atribufda al factor

luz y muchas veces su escasa disponibilidad para las plantas (Fetcher et al., 1994; Rich et

al.; 1993).

La variaci6n estacional de la densidad de flujo de fotones fue significativa (Kruskal

Wallis, P< =0,01) y la disminuci6n durante el segundo fue importante en todas las

posiciones para ambas parcelas (Cuadros 8 y 9). Los totales diarios durante el primer

perfodo, en Ia parcela cinco, oscilaron entre 3,84 y 1,04 Mol m-2 d': los mayores totales

diarios de densidades de fotones correspondieron al camino y a una posici6n dentro del

sotobosque (Sensor 3) (Anexo 9) y fueron comparables a los totales diarios obtenidos en

el centro de claros grandes durante la epoca seca en la Estacion Bio16gica La Selva

(Fetcher et al., 1994).

.. ,-.. --:• .-l'__ " , -' -. ~ .. .... - W' ...-.
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Medianas de la densidad de flujo de fotones fotosinte ticos (;.L mol m-2 S-1) en
el camino y en las diferentes posiciones en el sotobosque en la parcela
ocho en ambos perfodos

Perlodos

Primero
Segundo

51

24,8
15,6

52

27,0
17,1

53

22,6
13,8

camino

92,2
47,9

55

22,2
15,5

56

70,0
36,4

En la parcela ocho, los totales diarios de densidades de flujo de fotones durante el

primer perfodo, oscilaron entre 3,32 a 0,80 umol m-2 d-l (Anexo 10).

Durante el segundo perfodo los totales diarios en ambas parcelas, disminuyeron

considerablemente; en la parcela cinco, estuvieron entre 2,92 - 0,79 Mol m-2 d? (Anexos 9

y 10) Yen la parcela ocho entre 1,72 - 0,56 Mol m-2 dol.

De hecho, la disminuci6n de los niveles de luz en el segundo perfodo tambien se vi6

reflejada en los valores de medianas; asi, en la parcela cinco durante el primer perfodo, las

medianas, variaron de 29 a 106 umol m-2 S-l y durante el segundo de 22 a 81 p.mol m-2 sol.

En la parcela ocho, durante el primer periodo las medianas de densidad de flujo de

fotones oscilaron entre 22 y 92 umol m-2 S·l y durante el segundo entre 14y 48 p.mol m-2 sol.

Los valores maximos alcanzados en el segundo perfodo tambien fueron menores a

los del primero y los mfnimos menores; asi, fueron frecuentes densidades de flujo de fotones

fotosinteticos muy bajas, de 15 J,£mol m-2 S·l 0 menores (Cuadros 7 y 8, secci6nde anexos)

(Figuras 10, 11, 12 Y13).
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Las diferencias entre las parcelas para cada uno de los sensores fue importante y

siempre (a excepci6n del sensor del camino durante el primer perfodo) las medianas de

flujo de fotones fueron mayores en la parcela cinco en ambos perfodos.

La variaci6n espacial dentro de cada parcela fue notable (Figuras 10, 11, 12 Y13) Y

no siempre el sensor ubicado en el camino recibi6 los flujo de fotones mas elevados, tal

como ocurri6 en la parcela cinco durante ambos perfodos; en este caso, el sensor tres

ubicado a casi 13 m del camino y casualmente en un sitio mas abierto de la parcela

present6 mayores valores de flujo de fotones y l6gicamente mayores totales diarios (Figura

10 y Cuadro 8).

En la parcela ocho se manifest6 la rnisma heterogeneidad espacial en densidad de

flujo de fotones que en la parcela cinco y el camino resu1t6 ser en los dos periodos el sitio

mas iluminado (Figuras 12 y 13).

4.1.6 Discusi6n general de los resultados de evaluaci6n mlcrocllmatlca

Todas las variables microclimaticas evaluadas mostraron una importante variaci6n

estacional que debe tenerse en cuenta cuando los estudios se refieren a aspectos fisiol6gicos,

como en este caso; si bien la variaci6n mas importante y clara correspondio a la densidad

de fotones fotosinteticos, existen variaciones en los restantes factores microclimaticos que

deberian ser tornados en cuenta por su posible efecto sobre los procesos mencionados.

Coincidente con la disminuci6n de tasa fotosintetica en el segundo periodo se dieron

drasticas disrninuciones en los niveles de densidad de flujo de fotones y considerables

aumentos de humedad en todos los puntos del bosque que pudieron haber afectado el

proceso.

Las densidades de flujo de fotones medidas en las diferentes posiciones del bosque

fueron comparables a valores obtenidos en otros estudios en la estaci6n biol6gica La selva

y a excepci6n de un sensor de sotobosque en la parcela cinco, los valores medianos de
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PPFD obtenidos en el camino fueron mayores y comparables a valores recibidos en el

centro de elaros grandes.

Los valores medianos y totales diarios mas bajos correspondieron, casi siempre, al

sotobosque y tambien concordaron can resultados anteriores (Fetcher et al., 1994).

La densidad de fotones fue la variable que present6 la mayor complejidad y

heterogeneidad espacial y temporal en el bosque. Los cambios que denotan los cursos

diarios por variaciones del angulo de incidencia de los rayos solares y la presencia de

sunflecks hacen posible hallar en una misma parcela puntos con muy diferentes condiciones

de iluminaci6n. Esta alta complejidad y variabilidad sugiere que la comparaci6n entre

camino y sotobosque 0 elaro ysotobosque podrfa resultar muy simplificadora de la situaci6n

real del bosque.

En este estudio, la mediana de la densidad de flujo de fotones fue siempre (excepto

en el camino en la parcela cinco, primer perfodo) mayor para la parcela cinco en ambos

perfodos, 10 cual fue coherente con su mayor grado de apertura de dosel y los mayores

rendimientos fotosinteticos encontrados para las planta evaluadas en esa parcela.

4.2 Evaluaciones fotosinteticas

4.2.1 Ambiente luminico de las plantas del estudio

En los siguientes puntos dentro de este acapite, se expondran los resultados

correspondientes a la utilizaci6n del Indice de iluminaci6n de copas, empleado para

caracterizar el ambiente luminico de las 230 plantas que formaron parte del estudio general;

tambien se hara referencia a los resultados de la estimaci6n de iluminaci6n par fotograffa

hemisferica y sensor de cuanta (ademas del Indice de iluminaci6n de copas), para la

submuestra de 58 plantas que fueron evaluadas fotosinteticamente,
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4.2.1.1 Indice de iluminaci6n de copas

La mayoria de las plantas evaluadas se encontraron en valores de indice de

iluminaci6n de 2,5 (alta luz lateral) y 3 (luz vertical parcial y luz lateral alta) y no se

registr6 en ningun caso individuos en situaci6n de iluminaci6n superior a la correspondiente

al Indice 3 (Cuadro 10).

Cuadra 10. Medianas dellndice de i1uminaci6n de copas por especie en las parcelas
cinco y ocho (especies cuyas median as tienen la misma letra no son
significativamente diferentes; Prueba de Duncan, alfa=0,05)

Especie Gremio Pare. 5 Parc.8
Mediana N Mediana N

Simarouba amara HD 25a 15 2,5abc 15,
Laetia procera HD 3,Oa 15 2,5ab 12
Viro/a koschnyii1 E 2,5 7 2,5 7
Pentac/ethra mecrotobe E 2 Sa 15 25bc 15, ,
Croton killipianus HE 2,58 15
Qua/ea paraense 1 2,58 14 2Oc 15,
Vochysia ferruginea HD 2 Sa 10 2,Sabc 15,
Ca/ophyllum brasiliense I 2,58 10 2 5c 11,
Minquartia guianensis E 2,58 12 25c 7,
Apeiba membranacea HD 2758 10 2,758 10,

HD: He1i6fitadurable. HE: Heli6fita efimera. E: Esci6fita. I: Intermedia.

1: Plantas provenientes de siembra artificial y excluldas de la comparaci6n entre especies.

De esta manera, los valores hallados, indican que a pesar de sus supuestos diferentes

requerimientos de luz, las especies disponen de deficiente iluminaci6n en el bosque, mas

acentuadas en las cIases de tamafios inferiores; esto Ultimo concuerda con resultados obteni

dos por Clark y Clark (1992) y Oberbauer et al. (1993) en trabajos realizados en la Estaci6n

Bio16gica La Selva, en Costa Rica.

En la parcela cinco, las especies, no difirieron significativamente en las condiciones

de iluminaci6n, medidas por el indice de iluminaci6n de copas, probablemente debido ala

mayor homogeneidad del dosel de esta parcela causada por el tratamiento de liberaci6n;
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sin embargo, las diferencias en iluminaci6n entre las especies en la parcela ocho resultaron

altamente significativas (Kruskal-Wallis, P< = 0,01) (Cuadro 10); las comparaciones entre

especies senalaron que Laetia procera difiri6 significativamente de Qualea paraense,

Minquartia guianensis y Calophyllum brasiliense en las condiciones de iluminaci6n en esta

parcela (cuadro to). Apeiba membranacea (heli6fita durable) present6la mediana mas alta

de Indice de iluminaci6n y no difiri6 significativamente de otras especies de su grupo tales

como Simarouba, Vochysia y Laetia.

Las diferencias en iluminaci6n entre las dos parcelas result6 significativa (Kruskal

Wallis, P < = 0,05), a pesar de la aparente similitud en las condiciones de iluminaci6n de

la mayoria de las especies en ellas; los mfnimos alcanzados en la parcela ocho fueron, para

la mayoria de las especies, menores que en la parcela cinco (anexo 11); la especie que

estableci6 las diferencias fue Qualea paraense que estuvo presente en las condiciones mas
bajas de iluminaci6n en la parcela ocho y la iinica que present6 diferencias altamente

significativas en iluminaci6n entre las dos parcelas (Mann-Whitney P< = 0,01).

4.2.1.2 Caracterizaci6n de regimen de radiaci6n solar con fotografias hemlsfericas

Las fotograffas hemisfericas, al igual que el Indice de ilurninaci6n de copas reflejaron

la simililitud de condiciones de iluminaci6n entre las especies. Asl, no hubo diferencias

significativas entre especies en los ·factores de sitio totales y directo (Cuadros 11 y 12,

respectivamente) en ningun de las dos parcelas; sin embargo, las especies difirieron

respecto a la radiaci6n indirecta recibida (caracterizada par el factor de sitio indirecto) en

la parcela cinco (Kruskal-Wallis, P< = 0,05) (Cuadro 12). Las comparaciones de especies

respecto a la radiaci6n indirecta recibida en la parcela cinco, senalaron que Simarouba

difiri6 significativamente de Laetia; Pentaclethra y Vochysia.
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Cuadra 11. Valores de medianas del Factor de sitio total (TSF) par especie en las
parcelas cinco y echo (especies cuyas medianas tienen la misma letra no
son significativamente diferentes; Prueba de Duncan, alfa==0,05)

Especie Gremio Pare. 5
Mediano TSF N

Pare. 8
Mediano TSF N

Simarouba amara HD 0,105 8 5 0,0628

Laetia procera HD 0,0738 5
Viro/a koschnyii 1 E 0,118 5
Pentac/ethra mecrotcoe E 0,091 8 5 0,051 8

Croton killipianus HE 0,0628 5
Qua/ea paraense I 0,0848 3 0,0408

Vochysia ferruginea HD 0,0738 3 0,051 8

Ca/ophyllum bresiliense I O,042a

Minquartia guianensis "E 0,0448

1: Plantas provenientes de slembra artificial

5

5

5
5
5
1

Cuadra 12. Valares de medianas del Factor de sitio directo (DSF) par especie en las
parcelas cinco y ocho (especies cuyas medianas tiene la misma letra no
son significativamente diferentes; Prueba de Duncan, alfa =0,05)

Espeeie Gremio Mediano DSF Mediano DSF
Pare. 5 Pare. 8

Simarouba amara HD 0,055 a 0,038 a

Laetia procera HD 0,041 a

vtrote koschnyii1 E 0,070
Pentac/ethra mectolooe E 0,058 8 0,026a

Croton killipianus HE 0,049a

Qua/ea paraense I 0,048a 0,0238

Vochysia ferruginea HD 0,0458 0,031a

Ca/ophyllum brasiliense I 0,0258

Minquartia guianensis E 0,0248

1: Plantas provenientes de siembra artificial
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Aunque las diferencias no fueron estadisticamente significativas, a las heli6fitas Ie

correspondieron los valores medianos de nSF (factor de sitio directo) mas altos,

coherentemente con sus condiciones de heli6fitas effmera y durables, respectivamente.

Pentaclethra macroloba present6 valores de factor de sitio directo que en muchos

casos fueron superiores a los de algunas heli6fitas e intermedias (Cuadro 11, 12 Y13) y los

minimos de ISF (factor de sitio indirecto) no fueron tan bajos como podria esperarse para

esta especie que segiin los otros medios de valoraci6n de la iluminaci6n utilizados en esta

investigaci6n siempre resu1t6 ser una de las especies mejor iluminadas.

Cuadra 13. Medianos del Factor de sitio indirecto (ISF) por especie en las parcelas
cinco y ocho (especies cuyas medianas tienen la misma letra no son
diferentes estadfsticamente, Prueba de Duncan, alfa=O,05)

Espeeie Gremio Mediano ISF Mediano ISF
Pare. 5 Pare. 8

Simarouba amara HD O,045a 0,0248

Laetia procera HD o029bc,
Viro/a koschnyii1 E 0,048
Pentac/ethra mecrotooe E 0,031bc 0,0238

Croton killipianus HE 0,038ab

Qua/ea paraense I 0.036abc 0,0178

Vochysia ferruginea HD 0,028° 0,0198

Ca/ophyllum brasiJiense I 0.0178

Minquartia guianensis E O,020a

1: Plantas provenientes de siembra artificial

Las especies esci6fitas e intermedias, a excepci6n de Pentaclethra, presentaron

valores bajos de TSF (factor de sitio total) DSF e ISF y los valores mfnimos de DSF fueron

los mas bajos para estos grupos.

Simarouba present6 un valor minimo de DSF muy bajo en relaci6n al concepto

clasico de heli6fita y fue el menor valor obtenido. EI DSF minimo, tal como 10 sugieren
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Oberbauer et al. (1993), puede ser util para determinar el minima de iluminaci6n directa

en que puede encontrarse una especie y podrfa esperarse que fuera mas bajo para las

especies esci6fitas; sin embargo en este estudio, no siempre se di6 esta situaci6n.

La diferencia entre parcelas en los factores de sitio directo indirecto y total para las

especies presentes en ambas parcelas fue muy clara y fueron siempre menor, para una

misma especie, en la parcela ocho, acorde a Sil condici6n de parcela con dosel mas cerrado

(Mann-Whitney P< = 0,01) (Cuadros 11,12 y 13).

Las correlaciones entre el indice de iluminaci6n de copas y cada uno de los factores

de sitio fueron altamente significativas (P< = 0,01), aunque los coeficientes de correlaci6n

fueron menores a 0,50 (Cuadro 14). Estos resultados confirman hallazgos de Clark y Clark

(1992) y Oberbauer et al. (1993) acerca de la efectividad del indice de iluminaci6n de copas

en la estimaci6n de la situaci6n de iluminaci6n de las plantas en el bosque aunque ellos

obtuvieron correlaciones mas altas (coeficientes cercanos a 0,80).

Cuadra 14. Coeflclentes de correlaci6n de Spearman (rs) entre el Indice de iluminaci6n
de copas y factores de sitio

correiacion

Indice - Factor de sitio total
Indica - Factor de sltio directo
Indice - Factor de sltlo indirecto

** = p < = 0,01

Coeficiente rs

0,47 **
0,36 **
0,43 **

4.2.1.3 Densidad de flujo de fotones fotoslnteticos (PPDF)

Con base en el registro de la densidad de flujo de fotones, simultaneo al de la tasa

fotosintetica obtenido con el conjunto analizador de gases - Camara de Parkinson, se

calcularon las medianas de densidad de flujo de fotones fotosinteticos, por especie y parcela.

La comparaci6n entre especies en la densidad de flujo de fotones recibida, seiialaron
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diferencias altamente significativas (Kruskal-Wallis, P< = 0,01) en ambas parcelas. El test

de comparaciones de Duncan, previa asignaci6n de rangos ala densidad de flujo de fotones,

senalo la existencia de diferencias estadisticamente significativas entre las especies respecto

a las condiciones de iluminaci6n en la parcela cineo (Cuadro 15). Asl, la especie que

recibi6 mayor densidad de flujo de fotones en esta pareela fue Simarouba amara que difiri6

de las especies restantes aiin de las de su grupo; tambien Pentaclethra y Croton, dos

extremos en la tolerancia, difirieron significativamente de Vochysia, pero no entre st, en la

densidad de flujo de fotones fotosinteticos recibidos (Cuadro 15).

Cuadra 15. Medianas de la densidad de flujo de fotones (PPFD) en JLmol m-2 S-1 para
cada especie y parcela (especies cuyas medianas tienen Ja misma letra no
son diferentes estadlsticamente)

Especie Parc.5
Med. PPFD N

Parc.8
Med. PPFD N

Simarouba amara
Laetia procera
Viro/a koschnyii1

Pentac/ethra mecroiobe
Croton killipianus
Qua/ea paraense
Vochysia ferruginea
Ca/ophyllum brasiliense
Minquartia guianensis

10Sa

10Sbc

94
90b

107b

9Sbc

94c

5
5
5
5
5
3
3

5

5

5
5
5
2

1 Plantas obtenidas par siembra artificial. Exclufdas de la comparaci6n estadfstica

En la parcela ocho, nuevamente la especie mejor iluminada fue Simarouba que

difiri6 significativamente de las restantes; tambien Pentaclethra, Minquartia y Vochysia

difirieron de Calophyllum y fueron las especies que recibieron menoresdensidades de flujo

de fotones fotosinteticos en dicha parcela.



50

La densidad de flujo de fotones fotosinteticos recibida por cada planta medida

fotosinteticamente result6 no estar correlacionada con el Indice de iluminaci6n de copas

asignado a cada una de estas plantas ni con los factores de sitio directo e indirecto

obtenidos de las fotografias hemisfericas; sin embargo, existi6 una correlaci6n significativa

con el factor de sitio total obtenido de las fotografias; el coeficiente de correlaci6n de

Spearman, en este caso, fue de 0,31 (P < =0,05). La falta de correspondencia entre las

diferentes formas de evaluaci6n de las condiciones de iluminaci6n de las plantas pudo

deberse a que tanto los factores de sitio como el Indice de iluminaci6n de copas

proporcionan estimaciones del potencial de radiaci6n total recibido por la planta; en

cambio, el sensor de cuanta proporciona una medici6n instantanea de la cantidad de

radiaci6n fotosinteticamante activa que recibe la planta en el momento de la medici6n y

probablemente se deberfa efectuar muchas mediciones, durante un cierto periodo de tiempo

y en diferentes partes de la copa para poder acercar los dos niveles de comparaci6n que

implican estos metodos,

4.2.2 Fotosfntesis

Las tasas fotosinteticas netas encontradas en el bosque en las especies evaluadas en

esta parte del estudio fueron considerablemente bajas (medianas de 1,26-0,21 tLmol m-2 s"),

ann, para las especies pertenecientes al grupo de las heli6fitas (effmeras y durables)

(Cuadro 16); la diferencia entre las especies, tanto en tasa fotosintetica como en conduc

tancia estomatica, result6 altamente significativa (Prueba de Kruskal-Wallis, p< = 0,01) y

a menudo se encontraron importantes similitudes en el comportamiento de especies

pertenecientes al mismo grupo ecol6gico. Muchas veces, Pentaclethra macroloba fue una

excepci6n dentro del grupo de las esci6fitas debido a que sus caracterfsticas fotosinteticas

se alejaron de 10 esperado para las especies pertenecientes a ese .gremio,
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Cuadra 16.

1:"- y' _ ..... -<i -,,\ ,
H ''( .d 6

, CelJtro foteramericana de Docl!mel1tacit.ll'l '·~'

I
eInfuffl'.aciOO Agricola i '

f #

C 4 - C I D \ p..~-??
...... ,.. -----c;~~~

Valores medianas de tasa totosintetica rieta (en J,Lmol rn" S·1 de co2) par
parcela en plantas medidas en el bosque durante el primer perlodo
(especies cuyas medianas tienen la misma letra no son significativamente
diferentes, Prueba de Duncan, alfa=0,05)

Parc.5
Especie Gremio T.F.m1

Croton killipianus HE 1 263,
Laetia procera HD O,85bC

Simarouba amara HD O,99ab

Pentac/ethra mecrotobe E 102ab,
Vochysia ferruginea HD O,80bc

Qua/ea paraense I o59c,
Ca/ophyllum brasiliense I
Viro/a koschnyii E o21 d,
Minquartia guianensis E

Parc.8
T.F.m1

HE: heli6fita effmera; HD: heli6fita durable; E: esci6fita ; I: intermedia
1 T.F.m : tasa fotoslntetlca mediana

Asociado con el comportamiento fotosintetlco en el bosque un aspecto importante

y muy relacionado al mismo consisti6 en los bajos niveles de luz alcanzados en las parcelas

en comparaci6n a los obtenidos durante los seis dfas de mediciones en el vivero (vease

pagina 53).

En la parcela cinco, se alcanzaron las intensidades de luz mas altas que en la

parcela ocho (coincidente con 10expuesto en Acapite 4.1.5), aunque densidades de flujo de

fotones mayores a 300 J.,£mol m-2 S-l no fueron muy frecuentes, esto reafirma los resultados

de las evaluaciones microclimaticas que seiialan que las intensidades de iluminaci6n en el

bosque son muy bajas, a tal punto que para las especies heli6fitas en muchos casas no se

alcanz6 la intensidad lumfnica de saturaci6n del aparato fotosintetico.

En la parcela ocho, se obtuvieron densidades de flujo de fotones frecuentemente

menores a 100 J,l.mol m-2 S-l y fue la raz6n de la concentraci6n de puntos ala izquierda en

las curvas de respuesta fotosintetica a la luz, correspondientes a esa parcela; esa tendencia
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tarnbien se manifest6 en la parcela cinco, aunque can las concentraci6n de puntas a

intensidades de flujo de fotones mas altas. Las tasas fotosinteticas mas altas en la parcela

cinco, correspondieron a Croton killipianus, Pentaclethra macroloba y Simarouba amara

(heli6fita effmera, esci6fita y heli6fita durable respectivamente) aunque nunca llegaron en

mediciones puntuales a 4 umol m-2 s-I (Cuadro 16). El comportamiento fotosintetico

desplegado por las especies en esta parcela y las diferencias resultantes de las

comparaciones estadfsticas estuvieron acordes can las-predicciones conocidas sobre los

grupos a los que pertenecen, a excepci6n de Pentaclethra.

Las comparaciones estadfsticas seiialan (Cuadro 16) que Croton, Simarouba y

Pentaclethra no difirieron significativamente entre sf en sus rendimientos fotosinteticos,

(Cuadra 16). Tampoco 10 hicieron Simarouba, Pentaclethra, Laetia y Vochysia.

Virola Koschnyii se diferenci6 claramente de las restantes especies y fue la que present6 las

tasas fotosinteticas mas bajas.

En la parcela ocho, las diferencias entre las especies se hicieron menores y

unicamente Simarouba amara se diferenci6 de las demas especies presentes en la parcela

por presentar las tasas fotosinteticas mas altas (Cuadro 16). En este caso, el

comportarniento de Pentaclethra fue mas acorde a 10 esperado. Las diferencias en tasa

fotosintetica, para cada especie, entre las parcelas fue significativa(Mann-Whitney, P <0.05).

Las tasas fotosinteticas durante el segundo perfodo fueron considerablemente

menores que en el primero para las especies presentes en la parcela ocho : Simarouba,

Vochysia, Qualea, Calophyllum, Pentaclethra y Minquartia (Cuadro 17) y las diferencias en

tasa fotosintetica entre perlodos para cada especie fueron altamente significativas (Mann

Whitney P < 0,01).
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Cuadra 17. Medianas de tasa totoslntetlca en J..'mol m-2 S·1 para las especies presentes
en la parcela ocho durante el primer y segundo perlodo

Especie Periodo 1 Periodo 2

Simarouba amara 0,81 0,70*
Pentac/ethra mecrotooe 0,37 0,30*
Vochysia ferruginea 0,45 0,10*
Qua/ea paraense 0,29 0,20*
Ca/ophyllum brasilianse 0,24 0,10*
Minquartia guianensis 0,31 0,10*

* Diferencias significativas en tasa fotoslntetlca entre perlodos para cada especie. (Mann-Whitney P< 0,01).

Es evidente que las frecuentes lluvias y las bajas densidades de flujo de fotones en

gran parte del dfa durante la epoca lluviosa tuvieron notables influencias en la disminuei6n

en la actividad fotosintetica,

Las temperaturas foliares durante las mediciones en el bosque fueron diferentes

entre las especies y oscilaron entre 28 y 34 0 C en el primer perfodo; la correlaci6n entre la

temperatura foliar y la densidad de flujo de fotones fotosinteticos fue signifieativa

(Coeficiente de eorrelaci6n de Spearman rs= 0,68).

Las mediciones de tasa fotosintetica en el vrvero resultaron en valores

considerablemente mas altos para todas las espeeies, que los obtenidos en el bosque;

tambien las densidades de flujo de fotones 10 fueron; asf, los valores de 200 a 300 J,£mol m,2

s" fueron muy frecuentes y nunea se registraron, durante los seis dfas de mediciones,

densidades menores a 150 J,£mol m·2 S,l.

Las diferencias entre las especies fueron mas aeentuadas que en el bosque; los

valores mas altos de fotosintesis y de conduetancia estomatica fueron para Ochroma lagopus

(heli6fita effrnera) (Cuadro 18) (Figura 18b). La tasa fotosintetica maxima que aleanz6 esta

especie fue de 11,9 J,£mol m~2 s" a 450 )..'mol m·2 S·l y aparenternente, segtin 10 sugiere la
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curva de respuesta a la luz, aun no se alcanz6 el punto de saturaci6n del aparato

fotosintetico que dichas curvas indican, aument6 para las plantas en el vivero.

La mediana de la tasa fotosintetica para Ochroma fue de 10,10 umol m-2 s" y nunca

fotosintetiz6 menos de 5 p,mol m-2 5-1; un factor importante que pudo haber contribufdo al

rendimiento fotosintetico de esta especie es, que al igual que Minquartia, las plantas fueron

obtenidas en vivero, 10 que pudo haber sido una ventaja para estas dos especies.

Semejante a 10 ocurrido en el bosque, el comportamiento de Pentaclethra macroloba

en el vivero fue sorprendente y resulta claro que esta especie, a pesar de su condici6n de

tolerante, es capaz de mejorar su rendimiento fotosintetico aumentando las tasas

fotosinteticas y de conductancia estomatica cuando dispone de densidades de flujo de

fotones altas (Figura 14f); tambien para esta especie, pudo haber sido una ventaja la rapida

aclimataci6n a las nuevas condiciones que mostraron las plantas de esta especie extraidas

del bosque, en comparaci6n con las demas,

Los rendimientos fotosinteticos mas bajos correspondieron a Virola koschnyii,

Minquartia guianensis (esci6fitas), y las especies intermedias Qualea paraense y Calophyllum

brasiliense, semejante a 10 ocurrido en el bosque.
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Cuadra 18. Valores medianos, maximos y mfnimos de tasa totosintetlca neta en umol
m-2 S·1 para plantas medidas en vivera

Especie Tasa Tasa Tasa
mediana maxima minima

Ochroma lagopus 10,18 11,9 5,3
Pentaclethra mecrotobe 6,1b 9,7 1,4
Croton killipianus 4,2c 7,8 1,3
Laetia procera 3,4d 6,3 0,9
Vochysia ferruginea 33d 7,2 0,1,
Calophyllum brasiliense 26e 4,0 1,1,
Minquartia guianensis 21 e1 7,0 0,4,
Qua/ea paraense 2,01 3,8 0,0
vtrote koschnyii 1,81 3,8 0,1

(1) Mediana de conductancla estomatlca en vivero
(2) Mediana de conductancia estomatica en la parcela cinco del bosque
(1) Mediana de conductancia estomatlca en la parcela ocho del bosque

De la observaci6n de las curvas de respuesta fotosintetica a la luz, resulta evidente

que las especies responden en diferentes grados a la variaci6n de densidades de flujo de

fotones pero tambien que ese grado de respuesta fue muy similar para especies pertenecien

tes al mismo grupo eco16gico can las ya mencionadas excepciones. Asi, en el bosque, Croton

Killipianus, Simarouba amara, y Pentaclethra macroloba (sabre todo en la parcela cinco)

fueron las especies que alcanzaron una tasa fotosintetica maxima mayor y respondieron en

mayor grado a las variaciones de PPDF (Figuras 14 y 16); las pendientes de las curvas para

Simarouba y Pentaclethra, result6 muy similar, como asi tambien el aparente punta de

saturaci6n del aparato fotosintetico cerca de 300 J,Lmol m-2 s-\ coincidente con valores

mencionados que senalan Oberbauer et aI. (1994) YGrace et aI. (1990); sus experiencias

senalan que para condiciones del bosque, la saturaci6n se produce~a intensidades lumfnicas

por debajo de 500 J,Lmol m-2 s".

Ramos y Grace (1990), para plantas creciendo en un ambiente controlado de sombra,

sefialaron un punto de saturaci6n luminica de 250-500 J,Lmol m-2 S-l.
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La curva de respuesta fotosintetica ala luz de Croton killipianus, sugiere que esta

especie tiene un rendimiento fotosintetico (a igual densidad de flujo de fotones) y un punto

de saturaci6n lumfnico mayor al de las anteriores.

Vochysia jermginea y Laetia procera tuvieron, en el bosque, un comportamiento muy

similar y las pendientes de las curvas fotosfntesis-luz resultaron semejantes, indicando un

punto de saturaci6n del aparato fotosintetlco a intensidades de luz un poco menores que

para las otras especies de su grupo (entre 200 y 250 JLmol m-2 s'),

Las intermedias y las esci6fitas, a excepci6n de la ya mencionada Pentaclethra,

presentan curvas bajas, denotando casi una saturaci6n a intensidades muy bajas de fotones;

especfficamente las curvas fotosfntesis-luz de Minquartia y Virola son las que presentaron

la menor pendiente indicando la saturaci6n del aparato fotosintetico a intensidades entre

150-200 umol m-2 S-l (Figuras 14, 15, 16, 17 Y18).

En el vivero, todas las especies aumentaron su aparente punto de saturacion

lumfnico, pero en general se mantuvieron las relaciones que guardaron las especies entre

sf; asi, las esci6fitas (con las conocidas excepciones) y las intermedias mostraron una

aparente saturacion a niveles de densidad de flujo de fotones menores que algunas

heli6fitas (Figuras 14, 15, 16, 17 Y 18).
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Para casi todas las especies, las graficas de curso diario de fotosintesis medido en

el bosque, seiialan que los picos mas altos de tasa fotosinteticas se registraron entre las

8,30 y las 11.00 horas can excepcion de Croton killipianus (Figura 1ge) y Minquartia

guianensis (Figura 20c). En algunos casas se alcanzo un segundo pico, mas pequefio que el

anterior en la tarde, generalrnente despues de las 14 horas, 10 que de alguna manera

implica que las plantas retoman la actividad fotosintetica cuando se superan las horas

crfticas del mediodia donde se registra una disminucion de humedad y aumento de

temperatura del aire y foliar con el consecuente aumento de deficit de presi6n de vapor.

La especie que mas c1aramente disminuy6 su ritmo fotosintetico al mediodfa fue Virola

koschnyii.
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Las conductancias estomaticas mayores fueron en general para las especies que

desplegaron tasas fotosinteticas mayores; asi, en el bosque, Croton, Simarouba yPentaclethra

(Cuadro 19) presentaron los valores mas altos y fue la heli6fita effrnera (Croton), la que

presento la mayor conductancia en el bosque. Los menores valores de conductancia

correspondieron a la esci6fita Virola koschnyii que tambien desplego bajas tasas fotosinteti

cas yalta tasa de respiracion a la oscuridad contrariamente a 10 que se espera de su

condicion de esci6fita. (Cuadros 18 y 20). En la parcela ocho, especies que no difirieron en

tasa fotosintetica sf 10 hicieron en conductancia estomatica y en el caso especffico de

Peniaclethra no difirio de Simarouba en conductancia cuando sf manifesto diferencias en

rendimiento fotosintetico en la rnisma parcela.

En el vivero, los valores de conductancia estomatica fueron de 2 a 4 veces mayores

a los obtenidos en el bosque para las mismas especies mientras las tasas fotosinteticas 10

fueron en mucha mayor proporci6n (Cuadra 19). La heli6fita effmera Ochroma lagopus, fue

la que present6 el valor mas alto de conductancia; las especies esci6fitas (a excepcion de

Pentaclethra) e intermedias tal como ocurri6 en el bosque mostraron un comportamiento

estomatico indiferente a niveles altos de densidad de flujo de fotones; muy acentuado en

el caso de Virola, Qualea y Calophyllum. Tal como ocurri6 en el bosque, Virola Koschnyii

fue la especie que present6 los menores valores de conductancia estomatica, ademas de las

menores tasas fotosinteticas de acuerdo con su condici6n de esci6fita.
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Cuadra 19. Valores medianos de conductancia estomatlca (C. E.) en J.,£mol m-2 S-1 en
vivera yen las parcelas cinco y ocho del bosque (especies cuyas medianas
tienen la misma letra no son significativamente diferentes, Prueba de
Duncan, Alfa =0,05)

Especie C.E. ViV.(1) C.E.PS(2)

Ochroma /agopus 230,4a

Pentac/ethra mecrotobe 208,gb 100,3b

Croton killipianus 162,9c 151,4a

Laetia procera 153,100 956b,
Vochysia ferruginea 1464de 65,4c,
Minquartia guianensis 137,49

Ca/ophyllum brasiliense 117,8f

Qua/ea paraense 116,09 52 SC,
Virola koschnyii 9999 49,3c,
Simarouba amara 116,6b

C.E.PS(3)

135,g8

(1) Mediana de conductancia estomatlca en vivero
(2) Mediana de conductancia estornatlca en la parcela cinco del bosque
(3) Mediana de conductancia estornatlca en la parcela ocho del bosque

Las Figuras 21, 22, 23, 24 Y 25, donde se presenta la respuesta estomatica a la

variacion lumfnica muestran para la mayorfa de las especies una dispersion considerable,

consistente con hallazgos de Riddoch et al. (1991) que aunque fueron para otras especies

hacfan referencia a los grupos ecol6gicos que se abarcaron en este estudio.
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variaci6n lumfnica de en el bosque (24a) y en vivero (24c) y de
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25b
Respuesta de la conductancia estornatica de Minquartia guianensis a la
variaci6n Jumfnica de en el bosque (25a) y en vivero (25b) .

La relaci6n de la conductancia de los estomas con la luz, result6 mas clara para las

especies heli6fitas (coincidentemente a los hallazgos de Riddoch et al., 1991; Figuras 21, 23

y 24); aspectos importantes que se deben considerar al analizar la respuesta estomatica son

que es probable que el rango de variaci6n de densidad de fotones en e1 bosque, fue

pequeno para provocar respuestas estomaticas muy pronunciadas y que dentro de este rango

de apertura, la conductancia estomatica no afecta mucho la fotosfntesis; un segundo aspecto

a considerar es que existen otros factores que influencian la conductancia ademas de la luz,

tal como el deficit de presi6n de vapor 0 la concentraci6n de CO2 (Roy y Salager, 1992).

Sf result6 evidente, la menor capacidad de respuesta de los estomas a la luz que

manifestaron las especies esci6fitas y aiin las intermedias, coincidente con las caracterfsticas

de estos grupos ecol6gicos que pueden desplegar conductancias muy bajas a altas intensida

des de flujo de fotones (Riddoch et al., 1991; Figuras 22, 23, 24 y 25). Tales fueron los casos

de Minquartia guianensis, Qualea paraense, Calophyllum brasiliense y Virola koschnyii que

fueron las especies que desplegaron los valores mas bajos de conductancia estomatica en

las dos parcelas del bosque y en el vivero (Cuadro 19).

Los valores de medianas de tasa de respiraci6n a la oscuridad medidos solamente

en el bosque, durante el primer perfodo, no fueron significativamente diferentes entre
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especies (Kruskall-Wallis, P < 0,05); los valores fueron mas bajos a los hallados en otros

estudios; asf, Oberbauer et at. (1993) seiialan para Simarouba amara una tasa promedio de

respiraci6n a la oscuridad de 0,72 tLmol m-2 S-l mientras en este trabajo la tasa mediana para

la misma especie fue de - 0,20 urnol m-2 s-1 (Cuadro 20). Las densidades de flujo de

fotones durante las mediciones, estuvieron entre 19- 24 umol m-2 S-l , valores a los que

Oberbauer et al., aiin obtuvieron valores de intercambio gaseoso positivos.

De las especies esciofitas, solamente Minquartia, fue la que present6 el valor mas

bajo de mediana de respiraci6n; el maximo valor alcanzado por esta especie aiin a tan bajas

densidades de fotones es coherente con su condici6n de esciofita,

Si bien heli6fitas no presentaron los valores mas altos de respiracion a la oscuridad,

fueron las que presentaron los valores mfnimos mas altos (mas negativos); ese

comportamiento del rendimiento fotosintetico a tan bajas densidades de fotones, tambien

resulta coherente en el caso de las heliofitas, que presentan balances negativos de carbono

a bajas densidades de flujo de fotones.
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Cuadra 20. Valores medianos, rnaxlrnos y mfnimos de respiraci6n a la oscuridad en
J,£mol m-2 s' para plantas evaluadas en el bosque

Especie Mediana Max Min

Croton kiJIipianus -0,28

° -2,7
Laetia procera -0,1 8 0,4 -1,3
vtrote koschnyii -0,48 0,6 -0,9
Simarouba amara -0,28 0,7 -1,7
Vochysia ferruginea -0 28 0,4 -2,9,
Pentac/ethra mecrotoce -0,28 0,4 -0,7
Ca/ophyllum brasiliense -01 8 0,8 -1,0,
Qua/ea paraense -01 8 0,4 -0,9,
Minquartia guianensis -0,1 8 1,0 -0,9

Especies cuyas medianas tienen ~u misma letra no son significativamente diferentes.

4.2.2.1 Comportamiento totostntetlco en el bosque y en el vivero:

comparaci6n general

Es evidente que las caracterfsticas fotoslntetlcas que presentan las plantas se

encuentran muy asociadas a las condiciones de i1uminaci6n del ambiente de desarrollo

y que las plantas son capaces de un cierto grade de adaptaci6n (plasticidad fenotfpica)

a las condiciones prevalecientes.

Una prueba de ello es que las plantas (extraldas del bosque) en el vivera

aumentaron considerablemente sus rendimientos fotosinteticos y conductancia

estornanca, al disponer de densidades de f1ujo de fotones fotoslntetlcos mayores (Cuadra

21). Consecuentemente, esas plantas, ya habituadas a las mayores disponibilidades de

luz, aumentaran el punta de saturaci6n del aparato fotoslntetlco 'I aunque no fue medido,

es facH predecir un aumento de las tasas de respiraci6n oscura y consecuentemente del

punta de compensaci6n lumfnico.
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Cuadra 21. Medianas de tasa totosintetica para cada especie en las dos parcelas del
bosque durante el primer perfodo y en el vlvero

Especie

Ochroma /agopus
Pentac/ethra mecrotooe
Croton killipianus
Laetia procera
Vochysia ferr'!ginea
Ca/ophyllum brasiliense
Minquartia guianensis
Qua/ea paraense
Viro/a koschnyii

T.F. Vivo(1)

10,1
6,1
4,2
3,4
3,3
2,6
2,1
2,0
1,8

T.F.PS(2)

1,0
1,3
0,9
0,8

0,6
0,2

T.F.P8(3)

0,3

0,4
0,2
0,3
0,3

(1) Mediana de tasa fotosintetica en vivero
(2) Mediana de tasa fotosintetica en la parcela cinco del bosque
(3) Mediana de tasa fotoslntettca en la parcela ocho del bosque

Un punto de coincidencia fue que tanto en las mediciones del bosque como en las

del vivero, las especies mantuvieron, en general, un comportamiento fotosintetico acorde

a las predicciones conocidas para los grupos a los que pertenece cada una de ellas, con la

excepciones varias veces senaladas; al respecto, la especie que se alej6 del comportamiento

esperado de acuerdo al grupo al que pertenece, fue Pentaclethra macroloba que tuvo

rendimientos fotosinteticos y valores de conductancia estomatica muy similares al de las

heli6fitas, no solo en vivero sino tambien en e1 bosque cuando estuvo mejor iluminada

(parcela cinco).

4.2.2.2 Correlaci6n Fotosfntesis-Iuz

Se intent6 el ajuste de modelos lineales y cuadraticos a -las curvas de respuesta

fotosintetica obtenidas para cada especie. En la mayorfa de los casos, los coeficientes de

regresi6n fueronbajos. En el Cuadro 22se sefialan las especies y los modelos que tuvieron

un coeficiente de regresi6n mayor al 20% y que resultaron significativos (P < 0,05) . Para

aquellas especies donde los modelos cuadraticos 0 lineales resultaron con coeficientes

menores al 20% la decisi6n fue no ajustarlas.
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Cuadro 22. Parametres y coeficiente de regresi6n obtenidos en el ajuste de modelos
a las curvas de respuesta totosintetlca a la luz

Espeeie

Croton killipianus
Laetia procera
Pentac/ethra mscrototx;

R2 del modelo

0,2676
0,3140
0,3448

Intereepto

-0,2196
-1,3802
-0,8541

luz

0,0114
0,0307
0,0213

Luz*Luz

-0,0007
-0,0003

4.3 Peso especifico foliar

Los valores medianos de los pesos especfficos foliares (Peso seco/area foliar) para

cada especie y parcela se presentan en el Cuadro 23.

Cuadra 23. Valores medianos de peso especffico foliar (grs ern") de cada especie en
las parcalas cinco y acho (especies cuyas medianas tienen la misma letra
no son significativamente diferentes; Prueba de Duncan, Alfa=O,05)

Pare 5 Pare 8
Espeeie Mpef1 N Mpef N

Simarouba amara 0,00728 15 0,0030bc 15
Laetia procera O,OO42bC 15 O,005Sbc 10
Viro/a koschnyii O,0054b 7 0,00438 7
Pentac/ethra mecrotooe 0,00758 15 O,0109c 15
Croton killipianus 0,0034c 15
Qua/ea paraense 0,00698 14 O,0066b 15
Vochysia ferruginea 0,004500 10 O,0043bC 15
Ca/ophyllum brasiliense 0,00678 10 O,0052bC 11
Minquartia guianensis 0,0052b 12 0,004200 7
Apeiba membranacea 0,0030c 10 0,0033c 10

1 Mediana de peso especffico foliar

La mayorfa de las especies presentaron un peso especffico mayor en la parcela cinco

que en la ocho, aunque las diferencias estadfsticamente significativas (Mann-Whitney, P <

= 0,05) se presentaron solamente para Simarouba; Calophyllum y Pentaclethra, tres especies
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que no difirieron en sus condiciones de iluminaci6n en las dos parcelas (Acapite 1.2.1) y

que presentaron los mayores valores de peso especifico foliar en esa parcela; las dos

primeras especies aumentaron el peso espedfico foliar en la parcela cinco, pero no fue ast

en el caso de Pentaclethra.

Tambien Laetia procera present6 mayor peso especifico foliar en la parcela ocho a

pesar de que tambien para esta especie no hubieron diferencias significativas en iluminaci6n

entre las dos parcelas.

Las diferencias entre especies en peso especffico foliar para cada parcela se muestran

en el Cuadro 23; tanto en la parcela cinco como en la ocho estas resultaron altamente

significativas (Kruskal-Wallis, P < = 0,01).

Las comparaciones estadfsticas de pares de especies (Duncan, alfa=0,05) reuni6 a

Simarouba, Pentaclethra, Calophyllum y Qualea en el grupo de las especies que presentaron

los pesos especffico foliares mayores. Siguieron Minquartia y Virola, luego Laetia y Vochysia

y finalmente Croton y A peiba.

4.3.1 Correlaciones entre peso especifico foliar y factores de sitio

Las correlaciones entre peso especffico foliar y los factores de sitio total y directo

resultaron ser no significativas en todos los casos, excepto para Calophyllum brasiliense

donde los coeficientes de correlaci6n de Spearman fueron 0,90 y 0,87 respectivamente

(P < =0,05). El peso especifico foliar y el factor de sitio indirecto no estuvieron correlaciona

dos para ninguna especie.
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4.3.2 Correlaciones area foliar-facto res de sitio

El area foliar y el factor de sitio indirecto estuvieron positivamente correlacionados

en el caso de Simarouba amara, Virola koschnyii y Calophyllum brasiliense con coeficientes

de correlaci6n de Spearman entre 0,78y 0,97;unicamente en el easo de Laetia procera hubo

una correlaci6n negativa, aunque no significativa, entre el area foliar y el factor de sitio

indirecto.

EI comportamiento esperado serfa que el area foliar de una hoja individual, disminu

yera al aumentar el valor de los factores de sitio, 10 que implicarfa la existencia de una

correlaci6n negativa entre los dos factores, pero en este caso easi nunea las correlaciones

obtenidas fueron negativas; resultados similares con tres especies, obtuvieron Oberbauer et

al. (1993) quienes hallaron las correlaciones mas importantes entre el factor de sitio

indirecto y el area foliar y en todos los casos fueron positivas.

EI area foliar estuvo significativamente correlacionado can el factor de sitio directo

unicamente para las especies Virola koschnyii y Calophyllum brasiliense, con valores del

coeficiente de correlacion de Spearman de 0,97 y 0,90 respectivamente.

Las correlaciones entre el area foliar y el factor de sitio total resultaron significativas

para Simarouba amara, Virola koschnyii y Calophyllum brasiliense can coeficientes de 0,68,

0,97 y 0,90 respectivamente.

4.3.3 Correlaciones Peso especifico foliar-tasa fotosintetlea

Para todas las especies las correlaciones entre el peso especffico foliar y la tasa

fotosintetica correspondiente no fueron estadisticamente significativas,aunque muchas veces

los coeficientes de correlaci6n de Spearman estuvieron en valores entre 0,42 y 0,77 para

Simarouba y L aetia respectivamente.

- . -~ ... ......._.~,......-..~ ....... ..~,,~ ,. ......"" .'-. --...._----- -. ~
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4.4 Analisis discriminante canonlco

Los resultados del analisis discriminante can6nico aplicado para construir indicadores

que discriminaran los grupos de especies, sefialaron que las variables can6nicas Canl y

Can2, derivadas por combinaci6n lineal de las originales, fueron las que mejor resumieron

las diferencias entre los grupos.

La primera variable can6nica, explic6 el 80% de la variaci6n entre los grupos y la

segunda tan solo un 17%. La Figura 26 muestra la proyecci6n de los diferentes grupos

sobre los dos primeros ejes del analisis discriminante can6nico. En general se evidencia una

tendencia de agrupaci6n de lasheliofitas (efimeras y durables) por un lado y las esci6fitas

con algunas intermedias por el otro. De alguna manera, esto confirma 10 obtenido en las

evaluaciones fotosinteticas donde, en general, las tendencias fueron claras y acordes a las

predicciones sobre las especies, pero tambien hubo otras que se alejaron en mayor 0 menor

grado, del patron correspondiente tal como sucedio con Pentaclethra (esci6fita) y Vochysia

(heliofita durable).
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Figura 26. Proyeccion de los grupos de especies sabre los dos primeros ejes del
anallsis descriminante canonico (1: heliofltas durables, 2: esci6fitas, 3:
heli6fitas effmeras, 4: intermedias)

Los coeficientes de las variables can6nicas 1 y 2, correspondientes a las variables

originales estandarizadas, se muestran en el Cuadra 24; se nota que en la estructura de la

variable can6nica canl domina la variable area foliar y que la variable tasa fotosintetica

foliar tiene tambien un coeficiente positivo y alto; las dos forman un efecto bipolar con las

variables peso espectfico foliar y cociente (ambas de signo negativo). Los valores altos de

Can 1 estaran asf, asociados con las heliofitas effrneras y durables y los valores mas bajos

con las especies esci6fitas y algunas intermedias.

En la variable can2 las variables originales que tuvieron mayor peso fueron el peso

especifico foliar y el cociente diametro/altura,



Cuadra 24. Coeficientes del analisls discriminante canonlco

Can 1 Can2

80

Tasa totoslntetlca
Peso especflco foliar
Area foliar
Cociente diarnetro-altura

0,484
-0,535
0,926

-0,028

0 ,314
0 ,805
0,250
0,580
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5. CONCLUSIONES

1) La distribuci6n de la luz en el bosque fue sesgada, existieron mas puntos recibiendo

bajas densidades de flujo de fotones que sitiosbien iluminados; la distribuci6n de las

especies demostr6 que a pesar de las supuestas diferencias en requerimiento

lumfnico, ellas son capaces de un cierto grado de adaptaci6n a las bajas condiciones

de iluminaci6n reinante en su ambiente de desarrollo.

2) El tratamiento de liberaci6n ejerci6 una notable influencia sobre las condiciones de

iluminaci6n de las parcelas; la que habfa sido liberada present6 mayores densidades

de flujo de fotones que la parcela testigo, coherentemente con la impresi6n visual

de presentar el dosel mas abierto.

3) Las especies, en el bosque yen vivero difirieron en tasa fotosintetica y conductancia

estomatica y en lfneas generales se ajustaron a las predicciones conocidas para los

grupos a los que pertenecen. Las condiciones de iluminaci6n reinantes en el

ambiente de desarrollo, estuvieron Intimamente asociadas al comportamiento

fotosintetico de cada una de ellas.

4) Las predicciones acerca del comportamiento fotosintetico de las especies deben ser

consideradas como tales y aunque constituyen lineamientos generales utilease debe

tener presente que algunas especies se alejan del patr6n esperado para el grupo al

que pertenecen. Una revelaci6n en ese sentido fue Pentaclethra macroloba que

demostr6 ser una especie capaz de aumentar su rendimiento fotosintetico a mayores

intensidades de luz a un ritmo muy semejante al de algunas heli6fitas durables.

5) La variaci6n estacional de las variables microclimaticas,y en especial de la densidad

de flujo de fotones fotosintetico, fue muy importante y tuvo notable influencia

sobre el rendimiento fotosintetico de las plantas en el bosque.

.~.....,.. ........-~ .-
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ANEXO 1

Especificaciones de sensores incorporados al microclogger en evaluaci6n de microclima

Sensor

Termocupla

Densidad de
fotones

Temperatura del
suelo

Humedad

Observaciones

Type K chromel-alumel
(TC LId, uxbridge, RU )

Skye quantum sensors,
(Campbell scientific,
Longhborough, RU)

Thermistor type 107
(Campbell Scientific)

MP 100 Rotronic probe
(Campbell Scientific)



Valores

5

4

3

2. 5
2
1.5
1

(1) CLa rk y CLa rK (1992).

ANEXO 2

Valores de indice de i1uminaci6n de copas (1)

situaci6n de iluminaci6n copa

Copa totalmente expuesta a luz
vertical y lateral dentro de 90 2

del cono invertido de la copa.
Luz vertical total y lateral
parcial.
Luz vertical parcial(entre al 10
90%) •
Luz lateral alta.
Luz lateral media .
Luz lateral baja.
Sin luz directa.



ANEXO 3

Maximos y rnloirnos de la humedad relativa del aire (%) en camino y sotobosque en las parcelas
cinco y ocho, durante ambos perfodos

periodo Parc cinco Parc ocho

Max 51 Min 51 Max 52 Min 52 Max 51 Min 51 Max 52 Min52

Primero 98,1 37,8 97,8 52,9 96,1 53,2 98,0 55,3

Segundo 99,1 80,8 98,3 80,3 97,8 67,4 97,3 66,1

Sl : Camino; S2: Sotobosque



ANEXO 4

Maximos y mlnimos de la temperatura del aire (Grados C) en el camino y sotobosque en las parcelas
cinco y echo, durante ambos perfodos

Periodo Pare cinco Parc ocho

Max 51 Min 51 Max 52 Min 52 Max 51 Min 51 Max 52 Min52

Prirnero 36,9 21,8 30,3 21,4 32,1 22,1 31,4 22,4

segundo 27,1 22,7 27,5 23,0 29,1 21,8 29,5 22,3

Sl : Camino; S2: Sotobosque



ANEXO 5

Maximos y mfnimos de temperatura foliar (Grados C) en el camino y sotobosque en las parcelas cinco
y ocho, durante ambos perfodos

Periodo Parc cinco Parc ocho

Max sl Min sl Max s2 Min s2 Max sl Min sl Max 52 Mins2

Primero 34,2 21,2 34,2 21,4 32,6 22,4 32,0 22,9

Segundo 28,3 23,2 30,3 23,4 33,4 22,4 32,7 22,1

Sl : Camino; S2: Sotobosque



ANEXO 6

Maximos y mlnimos de temperatura del suelo (Grados C) en el camino y sotobosque en las parcelas
cinco y ocho, durante ambos perlodos.

Periodo Pare cinco Pare ocho

Max 51 Min sl Max s2 Min s2 Max sl Min sl Max s2 Mins2

Primero 25,7 22,8 27,8 23,0 26,1 23,4 27,0 23,7

Segundo 25,4 23,6 27,2 23,7 25,7 22,9 25,9 23,4

51 : Camino; S2: Sotobosque



ANEXO 7

Maximos y mfnimos de la densidad de flujo de fotones totosintetlcos (JLmol m-2 S·1) en la parcela cinco

Sensor Primer periodo Segundo periodo

Minimo Maximo Minimo Maximo

Sotobosque 1 3,71 857 1,57 263,9

Sotobosque 2 2,83 305,9 2,61 184,3

Sotobosque 3 10,81 2188,0 6,76 857,0

camino 0,92 1472,0 5,81 1023,0

Sotobosque 5 5,01 1026,0 2,17 841 , 0

Sotobosque 6 5,88 623,9 3,27 1089,0

- T



ANEXO 8

Maxirnos y rninlmos de la densidad de flujo de fotones totoslntetlcos (urnol m-2 s") en la parcela ocho.

Sensor Primer periodo Segundo periodo

Minimo Maximo Minimo Maximo

Sotobosque 1 2,94 6 6 7 1,10 472,9

Sotobosque 2 3,05 491 / 7 1,17 796,0

Sotobosque 3 2,83 680,8 1,10 472, 9

camino 10,11 1271,0 3 ,55 965 ,-0

Sotobosque 5 1,23 876,0 2 , 1 7 355,1

Sotobosque 6 6,02 1469,0 2 , 69 84 8 , 0



ANEXO 9

Totales diarios de densidad de flujo de fotones totosintetlcos (en Mol m-2 d-1) en el camino y las
diferentes posiciones en el sotobosque de la parcela cinco en ambos perlodos

Periodo

Primero

Segundo

Sl

1,11

0,79

S2

1,05

0,93

S3

3,84

2,92

camino

3,13

2,83

S5

2,07

1,34

S6

1,60

1,27



ANEXO 10

Totales diarios de densidad de flujo de fotones totoslntetlcos (en Mol m-2 d') en e[ camino y las
diferentes posiciones en el sotobosque de la parcela ocho en ambos perfodos

Periodo

Primero

Segundo

81

0,89

0,56

S2

0,97

0,62

83

0,81

0,49

camino

3,32

1,72

85

0,80

0,56

86

2,52

1,31



ANEXO 11

Maximos y mfnimos del Indiee de i1uminaeion de eopas (Clark y Clark, 1992) por pareela.

Especie Parcela cinco Parcela ocho

Maximo Minimo Maximo Minimo

simarouba amara 3,0 2, 0 3,0 1,5
Laetia procera 3,0 2,5 3,0 2,0
Virola Koschnyii 3,0 2,5 3,0 2,0
Pentaclethra macroloba 3,0 2, 5 3,0 2,0
Croton killipianus 3,0 2, 5 3,0 1, 5
Qualea paraense 3,0 2,0 3,0 .2 , 0
Vochysia ferruginea 3 , 0 2,0 2,5 2,0
Calophyllum brasiliense 3 , 0 2,0 2,5 2,0
Minguartia guianensis 3 , 0 2,0 2,5 2,0
Apeiba membranacea 3 , 0 2,5 3,0 2,5

\ '




