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FE DE ERRATAS

- En el apartado 5, correspondiente a RESULTADOS, el dltimo enunciado del segundo péarrafo de la
pagina 43 dice: “Los analisis estadisticos correspondientes indicaron que no existen diferencias
significativas entre ninguna de las categorias (F(3 se) = 2.51, p = 0.09) (Apéndice 5). Debe decir:
“Los anidlisis estadisticos correspondientes indicaron que existen diferencias significativas

entre las hojas maduras y las hojas viejas (F(3 95y = 4.14, p = 0.03) (Apéndice 5)".

- En el apartado 5, correspondiente a RESULTADOQOS, el primer enunciado del ultimo parrafo de la
pagina 44 dice: "En lo que atafie a la eficiencia del uso del agua, los valores maximos de esta
variable fisiolégica se presentaron en las hojas maduras de Buddleia cordata, pero sélo fueron
significativamente mayores que los valores de las hojas jovenes de Senecio praecox y que los de las
hojas maduras de Buddleia cordata. Debe decir: “En lo que atarie a la eficiencia del uso del agua,
los valores maximos de esta variable fisiolégica se presentaron en las hojas maduras de
Buddleia cordata, pero sélo fueron significativamente mayores que los valores de las hojas
jovenes de Senecio praecox y que los de las hojas viejas de Buddleia cordata”.

- En la pagina 68 del apartado 7, correspondiente a CONCLUSIONES, el primer enunciado del quinto
y Ultimo parrafo dice: “La eficiencia del uso del agua no experimenta modificaciones estadisticamente
significativas en el curso de la vida de las hojas en Buddleia cordata, mientras que en Senecio
praecox solo hay diferencias entre las hojas jovenes y las hojas maduras. Lo anterior..." Debe decir:
“La eficiencia del uso del agua presenta modificaciones estadisticamente significativas
unicamente entre las hojas jovenes y las hojas maduras de Senecio praecox y entre las hojas
maduras y las hojas viejas de Buddleia cordata. La constancia en los valores de esta variable

fisiolégica...”".

- Enla pagina 82, correspondiente al APENDICE 5, la ltima tabla —(c) Eficiencia del uso del agua-,
tiene como valor de p, en la comparacion entre hojas maduras y hojas viejas, 0.13. Debe tener, como

valor de p en esta comparacion, 0.02899.
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RESUMEN

En este trabajo se midieron la asimilacién de CO; y la transpiracién de varias
hojas provenientes de cuatro individuos de Senecio praecox (especie
perteneciente al estrato herbaceo) y de cuatro individuos de Buddleia cordata
(especie perteneciente al estrato arbustivo o arboreo), todos ellos propagados a
partir de estacas colectadas en el Pedregal de San Angel. Las mediciones se
efectuaron, en promedio, cada cinco dias, desde que las hojas brotaron hasta que
las mismas murieron, utilizando un analizador de gases infrarrojo abierto y portatil
(PP-Systems, CIRAS-1); con los resultados obtenidos, se calculé la eficiencia del
uso del agua. La finalidad de tales mediciones y calculos fue observar el
comportamiento de estas variables en el curso de la ontogenia foliar, a fin de
relacionarlo con la fenologia de estas especies, puesto que S. praecox es una
especie caducifolia mientras que B. cordata es una especie perennifolia.

Senecio praecox exhibi6 valores mas altos de asimilacion de CO, (11.08 umol
CO, m?s™)y de transpiracion (9.20 mmol H,0 m?s™) que Buddleia cordata (8.02
umol CO, m?s” y 6.07 mmol H,O m?s’, respectivamente), pero no hubo
diferencias significativas entre la eficiencia del uso del agua presentada por estas
dos especies.

El comportamiento de la asimilacion de CO; y de la transpiracién en Senecio
praecox y en Buddleia cordata, asi como de la eficiencia del uso del agua en esta
ultima, se caracterizo por presentar, al inicio, una fase de ascenso en los valores
de tales variables, seguida por una fase en la que dichos valores fueron maximos
y, finalmente, una fase de descenso en los mismos. La eficiencia del uso agua de
S. praecox, en cambio, solo presento las dos primeras etapas.

Las hojas jovenes de S. praecox exhibieron los valores mas altos de
asimilacién de CO, vy de transpiracién, lo que significa que alcanzé en un
momento anterior de su desarrollo ontogenético, si se le compara con B. cordata,
su maximo desempefo fisiolégico, puesto que Buddleia presentd los valores

maximos de estas dos variables en la etapa de maduracién de las hojas.
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Con la finalidad de establecer el posible efecto de las estaciones sobre el
crecimiento del area foliar y la longevidad de las hojas en estas dos especies, se
realizaron mediciones semanales de la longitud y de diversas anchuras de
numerosas hojas, provenientes de catorce individuos de Senecio praecox y de
doce individuos de Buddleia cordata, desde el momento en que brotaron hasta el
momento en que murieron. Previamente, se efectuaron correlaciones lineales
entre las areas foliares de un conjunto de hojas (obtenidas con un medidor de area
foliar LI-COR, modelo LI-1600) y las areas calculadas utilizando sus longitudes y
anchuras. A partir de esos calculos se estimé la Tasa Relativa de Crecimiento
foliar, que fue significativamente mayor en las hojas de Senecio praecox (0.049
cm? cm™d™) que en las hojas de Buddleia cordata (0.028 cm? cm?d™'), mientras
que, en el caso de la longevidad foliar, S. praecox exhibié valores
significativamente mas bajos (103 dias) que los caracteristicos de B. cordata (153
dias).

Estos resultados fueron perfectamente congruentes con la fenologia de cada
una de estas especies, ya que Senecio praecox es una especie caducifolia
mientras que Buddleia es una especie perennifolia.

La Tasa Relativa de Crecimiento foliar fue, lo mismo para Senecio praecox que
para Buddleia cordata, significativamente mayor en las hojas de invierno (0.071
cm? cm'zd'1y 0.036 cm?cmd, respectivamente) que en las hojas de verano (que
exhibié un valor de 0.044 cm? cm?d'en S. praecox y uno de 0.024 cm? cm?d ™’ en
B. cordata), mientras que la longevidad fue significativamente menor en las hojas
de invierno de ambas especies (con 100 dias en la primera de estas especies y
137 dias en la segunda) que en las hojas de verano (variable que exhibio un valor

de 114 dias en Senecio praecox y uno de 171 dias en Buddleia cordata).



1. INTRODUCCION

El Pedregal de San Angel es un area de gran riqueza biologica, pues en ella
habitan numerosas especies, tanto de climas tropicales como templados, sin
importar su pequena superficie y la disponibilidad irregular de algunos recursos,
como el agua (pues el clima es marcadamente estacional) o los nutrientes (pues,
en general, el suelo es de muy poca profundidad y pobre en nitrégeno y fosforo).
La abundancia y heterogeneidad de especies que caracterizan al Pedregal son
atribuibles a su accidentada topografia, que determina la presencia de gran
cantidad de microambientes con condiciones Iluminicas, térmicas y de
acumulacién de suelo muy diversas (Cano y Meave, 1996). Por otro lado, tal
riqueza de especies hacen necesaria la conservacién y expansion de esta zona,
cuya extensién se reduce ano tras aino a consecuencia de la urbanizacion.

En el Pedregal de San Angel, las especies de fenologia caducifolia representan
una fraccién muy importante del total, habiendo menor abundancia de especies de
fenologia perennifolia (Rojo, 1994). Las primeras presentan caracteristicas
particulares que las hacen muy distintas de las especies perennifolias. Asi,
mientras que las primeras exhiben altas concentraciones de nitroégeno foliar,
mayores tasas de crecimiento relativas, niveles superiores de nitrégeno asignados
a la construccion de tejido fotosintético y longevidades foliares relativamente
cortas, las segundas tienen contenidos de nitrégeno foliar menores por unidad de
masa, tasas de crecimiento relativas mas pequenas, niveles considerablemente
menores de nitrogeno destinado a formar parte del tejido fotosintético y
longevidades foliares mayores (Lambers et al., 1998). Debido a sus altos niveles
de nitrégeno asignado para la construccion de tejido fotosintético, las plantas
caducifolias presentan indices de asimilacion de carbono y, por consiguiente, de
fotosintesis, mayores que las especies perennes, pero tienden a habitar ambientes
0 microhabitats ricos en recursos y capaces de mantener sus elevadas tasas de
crecimiento (Reich et al.,1991a), mientras que las especies perennifolias muestran
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mayor resistencia en lugares donde las condiciones ambientales (como la
temperatura, la cantidad de agua o el contenido de nutrientes del suelo) son
marcadamente desfavorables (Reich et al., 1992), creyéndose, por tanto, que este
tipo de fenologia incrementa la eficiencia del uso de nutrientes de las plantas
(Jonasson, 1995).

Los niveles de fotosintesis son afectados, ademas, por otros factores, entre los
cuales hay que destacar la edad de la hoja (Sicher y Bunce, 1997), puesto que
estos drganos, en el curso de su desarrollo ontogenético, atraviesan por tres fases
(la fase logaritmica, la fase exponencial y la fase de senescencia) en las que la
tasa fotosintética y la conductancia estomatica exhiben valores muy diferentes.

No obstante, puede decirse, en términos generales, que el comportamiento de
estas variables se caracteriza por presentar un agudo incremento hasta llegar a un
valor maximo, alcanzado casi siempre antes de que concluya la expansion de la
hoja, tras lo cual sobreviene un declive mas lento en la tasa fotosintética (Sestak,
1981). Se dice que las hojas progresan de un estado heterotréfico (que
corresponde a su etapa de juventud) a un estado autotréfico (correspondiente a la
etapa de madurez) (Esau, 1987), volviendo, durante la senescencia, a perder su
caracter autosuficiente. Este conjunto de cambios, que conforman la ontogenia
foliar, ha sido estudiado basicamente en plantas cultivadas, habiendo muy pocas
investigaciones en plantas silvestres (Woolhouse, 1987).

Dadas las diferencias entre las caracteristicas que son propias de las especies
caducifolias y las que lo son de las especies perennifolias, y considerando que la
longevidad de las hojas se maodifica, incluso, en funcion de la estacion del afo en
que éstas brotan, es muy posible que la manera de enfrentar el cambio de
estaciones sea muy distinta en Senecio praecox (de fenologia caducifolia)
respecto a Buddleia cordata (que es una especie perennifolia); estas dos especies
habitan en el Pedregal de San Angel y se cuentan entre las mas dominantes en la
parte baja de este habitat.

Las variables fisiologicas utilizadas en este trabajo, realizado bajo condiciones
de irrigacién controlada (asimilacién de CO,, transpiracion y eficiencia del uso del

agua en el curso de la ontogenia foliar, Tasa Relativa de Crecimiento foliar y
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longevidad de las hojas) constituyen indicadores muy Utiles sobre las diferencias
fisiolégicas que exhiben las plantas en funcién de su fenologia y, por ello, sobre la
manera en que deben ser empleadas en un proyecto de restauracion ecolégica en
el Pedregal de San Angel.

Este trabajo forma parte del proyecto nimero G0011-N financiado por el
CONACYT, cuyo nombre es “Restauracion Ecoldgica: investigacion basica sobre

propagacion, establecimiento y sobrevivencia de plantas nativas”.



2. ANTECEDENTES

2.1 La longevidad de las hojas: sus implicaciones ecolégicas y

caracteristicas de acuerdo a la fenologia de las plantas

Las especies que se caracterizan por tener longevidades foliares cortas y otras
caracteristicas relacionadas, como una alta concentracion de nitrégeno foliar con
base en la masa o un Area Foliar Especifica alta, tienden a habitar ambientes ricos
en recursos o microhabitats que se caracterizan por su abundancia aunque estén
localizados en ambientes pobres en recursos. En cambio, las especies con
mayores longevidades foliares y menor contenido de nitrégeno foliar o Area Foliar
Especifica, crecen en ambientes con temperaturas bajas, con escasez de agua o
con bajos contenidos de nutrientes (Reich et al., 1992).

De acuerdo con lo anterior, la mayor longevidad foliar ha sido observada en
lugares infértiles (Aerts, 1995; Berendse y Aerts, 1987, en Lambers ef al., 1998) y,
en cualquier especie, la retencion de las hojas se incrementa en lugares con alta
infertilidad (Lambers ef al., 1998).

Por ello, la extension del tiempo de retencién de las hojas en las especies
perennifolias, que es, a menudo, mayor que en las especies caducifolias, se
considera una adaptacion fisiolégica de gran importancia en el mejoramiento del
balance de carbono y en el aprovisionamiento de las nuevas hojas con nutrientes.
Ademas, las especies perennes reabsorben un mayor porcentaje de nutrientes,
antes de la abscicion de las hojas, que las plantas caducifolias. Se cree que la
combinacién de una mayor eficiencia en la reabsorcion de nutrientes y un mayor
lapso de vida de las hojas, deriva en un mayor tiempo de residencia de los
nutrientes en las plantas perennes, lo que da como resultado una mayor
asimilacién de carbono por unidad de nutrientes invertida que en las especies
caducifolias. Por ello, la forma de vida perennifolia incrementa la eficiencia del uso
de nutrientes en las plantas (definida como la ganancia de carbono por unidad de

nutrientes invertida -Jonasson, 1995-) y, con ello, reduce la limitacion de nutrientes



en suelos con baja disponibilidad de los mismos (Small 1972, Schlesinger y
Chabot 1977, Chapin 1980, Chabot y Hicks 1982, Aerts y van der Peil 1993). En
sentido inverso, las longevidades foliares pequefas y la caducifoleidad son
consideradas adaptaciones que conducen a una rapida tasa de crecimiento (Coley
1988) y a evitar la sequia (Axelrod 1966, en Reich et al., op. cit.) u otros estreses
estacionales, como los inviernos frios (Reich et al., 1991b).

Lo mencionado en el parrafo anterior significa que la forma de vida caducifolia
parece ser favorecida en lugares en los que se alternan periodos marcadamente
favorables con periodos poco benignos para la ganancia de carbono, mientras que
las comunidades conformadas por especies perennifolias dominan en regiones
estacionales, en las que siempre hay condiciones poco favorables debido a la baja
fertilidad del suelo y/o a la disponibilidad del agua y en las que hay estaciones
favorables muy breves y estaciones desfavorables muy prolongadas, o tienen
alguna combinacién de estos u otros factores (Reich et al., 1992).

Aparentemente, los costos de la construccion de la hoja (considerados en
términos de la inversion de carbono y energia requeridos) estan positivamente
correlacionados con la longevidad foliar, dado que el riesgo de herbivoria se
incrementa con la duracion de la vida de la hoja y, por consiguiente, las hojas que
tienen una vida mas larga invertiian mayores recursos en la sintesis de
estructuras o compuestos de proteccion (Feeny 1976, Rhoades y Cates 1976,
Bryant et al. 1985, en Williams et al., 1989), como la lignina, diversos taninos o
compuestos fendlicos. Dado que la inversion inicial para la produccion de hojas de
vida larga es mayor que la requerida para las hojas de vida corta, un incremento
en el tiempo de residencia de estos d6rganos garantiza la recuperacion de la
inversion inicial de carbono; en el caso de las hojas de vida corta, éstas tienen
costos de construccion iniciales posiblemente menores que aquellos de las hojas
perennes o de vida mas larga, o bien mayores tasas de ganancia de carbono que
las ultimas (Chabot y Hicks, 1982; Mooney y Gulmon, 1982; Johnson y Tieszen
1976, Miller y Stoner 1979, en Williams et al., 1989). En este sentido, varios
investigadores han probado, en experimentos efectuados en diversas especies de

plantas, que la Tasa Relativa de Crecimiento de las hojas decrece a medida que



se incrementa su longevidad, que la Tasa de Crecimiento Absoluta de la altura de
arboles jovenes disminuye al incrementarse la longevidad foliar (Reich et al.,
1992), que las hojas con longevidades pequefias tienen mayor Area Foliar
Especifica, mayor concentracion de N (con base en la masa) y son mas delgadas
que las hojas con longevidades mas grandes (Chabot y Hicks 1982, Mooney y
Gulmon 1982).

La longevidad de las hojas presenta valores que fluctian entre algunas
semanas (en las especies de mas rapido crecimiento), hasta anos en ciertos
organismos perennes e, incluso hasta una década, en algunas plantas (Chabot y
Hicks, 1982; Ewers and Schmid 1981, en Jonasson, 1995). En todo caso, esta
caracteristica esta vinculada con otras que pueden, eventualmente, reflejar el
habitat o el nicho de una especie en particular (Reich et al., 1991a). Estos vinculos
parecen ser universales en la naturaleza y, por ello, pueden brindar una relacion
cuantitativa que permita efectuar comparaciones ecolégicas entre varios sistemas;
por ejemplo, la longevidad foliar propia de cada especie esta relacionada con la
tasa fotosintética, el Area Foliar Especifica (o la relacion entre el area foliar y la
materia seca de la hoja), la concentracion de nitrégeno foliar, la proporcién de
Area Foliar (o la proporcién entre el area foliar total de un individuo y la materia
seca del mismo) y la Tasa Relativa de Crecimiento foliar, variables, todas ellas,
que tienen valores mas altos en las especies con longevidades foliares mas
breves (Reich et al., 1992). Aun mas, de acuerdo con algunos autores, en
comunidades vegetales compuestas por especies con hojas de vida larga, aunque
las diferencias entre el desempeno fisiolégico de las distintas especies quizas
sean ligeras, las diversas longevidades podrian tener una fuerte influencia sobre la
acumulacion de follaje y el reciclaje de los nutrientes (o la eficiencia en el uso de
los mismos) en dichas comunidades (Aerts, 1990; Gosz 1981, en Reich et al,,
1992).

El incremento en la elevacién (Ewers y Schmid 1981, en Reich et al., 1992), la
disminucién de la luz incidente (provocada, por ejemplo, por el sombreado de las
hojas superiores) (Schoettle, 1990; Nilsen ef al. 1987, en Reich et al., 1992) y la

contaminacion cronica del aire (Reich 1983, en Reich et al,, 1992) son factores



que incrementan la longevidad de las hojas en diversas especies. Asimismo, la
magnitud de esta caracteristica depende, en plantas que producen hojas
continuamente, del momento de nacimiento o emergencia de las mismas; en
algunas especies, esta variable tiene un valor mayor en las hojas que nacen en
invierno, mientras que en otras especies dicho valor es mas alto en las hojas que
emergen en verano. Lo anterior implica que las plantas asignan diferentes
cantidades de recursos a sus nuevas hojas de acuerdo a la disponibilidad
temporal de los mismos; asi, una hoja a la que le fueron asignados pocos recursos
durante su etapa de crecimiento, vivira poco tiempo pero habra contribuido
fotosintéticamente, al morir, con la planta (Meave, 1987). Otro factor que altera la
longevidad de las hojas en algunas especies es la posicion de las mismas en la
rama o en la planta (Bazzaz, 1984a; Bazzaz y Harper 1977, Jones 1985, Porter
1984, en Meave, 1987).

2.2 Transpiracion, fotosintesis y eficiencia del uso del agua

Las hojas son organos vegetales cuya contribucion para la adquisicion de
nutrientes y agua por parte de la planta es fundamental, pues la apertura de los
estomas posibilita el ascenso de este liquido como resultado de la fuerza de
succion producida por el gradiente de potencial hidrico existente entre el suelo, la
planta y la atmosfera. Asimismo, en dichos 6rganos se llevan a cabo los diferentes
procesos que, en conjunto, constituyen la fotosintesis y la respiracion, entre los
cuales estan la captacion de CO; proveniente de la atmoésfera y la liberacion de
este compuesto cuando es desechado como producto de la respiracion (Salisbury
y Ross1994, Jones 1992).

La evaporacion del agua contenida en las plantas se denomina transpiracion
y es dada a la atmasfera principalmente a través de los estomas, ubicados casi
siempre en el envés de las hojas (Jones, 1992). A través de los estomas sale de
las plantas mas del 90% del agua que transpiran e ingresa a las mismas el CO,
(Jones, op. cit). Debido a que para las plantas es vital absorber dioxido de

carbono, comunmente se dice que el aparato estomatico evolucioné a causa de



este requerimiento y la consecuencia desventajosa es la transpiracion. No
obstante, este fenomeno puede haberse convertido en una ventaja, pues se
considera que la evaporacion del agua es un potente proceso refrigerante y, en
ocasiones, el unico medio de transferencia neta de calor al medio (Salisbury y
Ross, 1994).

La fuerza impulsora de la transpiracion es el gradiente de densidad de vapor
del agua, del interior de la hoja a la atmésfera; tal gradiente esta fuertemente
influenciado por tres factores: 1) el grosor de la capa limite, que es la zona de
transferencia de un fluido que se encuentra en contacto con un objeto, en este
caso la hoja; 2) el déficit de presion de vapor; 3) la temperatura de la hoja. De este
modo, un crecimiento del gradiente de temperatura incrementa agudamente el
gradiente de densidad de vapor, dado que la densidad de vapor maxima del aire
aumenta conforme lo hace la temperatura (Salisbury y Ross, 1994; Jones, 1992).

La fotosintesis, por otro lado, es el Unico mecanismo de entrada de energia
para la biosfera, con la Gnica excepcion de los productos del metabolismo de las
bacterias quimiosintéticas (Salisbury y Ross, 1994). Parte de la energia libre que
se almacena en los productos de la fotosintesis es transferida, posteriormente, al
proceso de la respiracion en forma de compuestos de alta energia que pueden ser
empleados para procesos de sintesis y mantenimiento del vegetal (Jones, 1992).

El proceso global consiste en la oxidaciéon de agua y en la reduccion de CO;
para formar compuestos organicos, entre los que destacan los carbohidratos, lo

cual se describe en la formula de la reaccion de Hill (Jones, 1992):

cloroplastos

COz + 2H20 + luz » COz+ 4H + O;— (CH20) + H,0 + Oy

En la respiracion, los carbohidratos atraviesan un proceso de oxidacién que
culmina con la formacion de moléculas de dioxido de carbono, mientras que el
oxigeno es reducido y da origen a moléculas de agua, exactamente al contrario de
lo que ocurre en la fotosintesis (Salisbury y Ross, 1994).

En esta formula aparece la luz, que tiene las siguientes funciones esenciales:

1) impulsar a los electrones provenientes del agua a reducir el NADP" y convertirlo



en NADPH: 2) suministrar la energia necesaria para obtener ATP a partir de ADP
y P.. Una vez que se forman el ATP y el NADPH, la energia de estas moléculas se
emplea en el proceso de reduccion de CO; vy la sintesis de carbohidratos
(Gepstein, 1988; Jones, 1992; Salisbury y Ross, 1994). El efecto neto del proceso
fotosintético es, entonces, la transformacion de un mol de agua y la produccién de
un mol de O, por cada mol de CO; que es reducido hasta la formacion de
azucares ((CH;0)s). Se puede definir la fotosintesis neta (P,) como la diferencia
entre el indice de fijacion de CO; (Pg) y el indice de pérdida de CO; debido a la
respiracién (R) (Jones, 1992).

La fotosintesis esta dividida en tres componentes separados, los cuales son: (I)
las reacciones luminosas, en las cuales la energia radiante es empleada para
generar NADPH y ATP; (Il) las reacciones oscuras, en las que el CO; es reducido
bioquimicamente, hasta formar azlcares, empleando los compuestos de alta
energia (NADPH y ATP) generados en las reacciones luminosas; (lll)
aprovisionamiento de CO; a partir del aire, tras lo cual esta molécula es transferida
al lugar de reduccion en los cloroplastos (Gepstein, 1988; Jones, 1992; Lambers et
al., 1998).

La tasa fotosintética maxima que puede alcanzar una hoja es llamada
capacidad fotosintética foliar, definiéndosele como la tasa fotosintética por
unidad de area foliar cuando la irradiacién esta en el punto de saturacion, las
concentraciones de dioxido de carbono y de oxigeno molecular son normales, la
temperatura es optima y la humedad relativa es alta (Salisbury y Ross, 1994).

Varios factores influencian la fotosintesis, y entre ellos es imposible olvidar el
potencial hidrico del suelo, que se relaciona de manera lineal con la tasa
fotosintética (Marin Ch. y Pérez de Azkue, 1999), la edad de la hoja, que también
influye de manera decisiva en este proceso (Sicher y Bunce, 1997) y la presencia
de flores o frutos adyacentes, que genera incrementos en la tasa fotosintética de
las hojas de hasta 23% y aumentos en la conductancia estomatica de hasta 29%
(Chapin lll et al., 1991).

Incluso la edad del individuo determina el valor de la tasa fotosintética en las

herbaceas, donde los valores maximos de este parametro a menudo



10

corresponden a las plantas que han atravesado el primer tercio de la fase
vegetativa de su vida (Sestak, 1981). Las tasas fotosintéticas pueden variar
incluso entre las hojas de un mismo individuo; asi, las hojas sombreadas de la
parte inferior de una planta contienen menos azlcares y almidén que aquellas de
la parte superior, ademas de exhibir menores tasas respiratorias. Lo anterior
permite afirmar que la capacidad fotosintética de muchas hojas es muy plastica y
depende de las condiciones microambientales (Lambers et al., 1998; Salisbury y
Ross, 1994).

Es interesante mencionar que las especies con breves temporadas de
crecimiento (como las especies alpinas —que viven en ambientes donde la
duracién diurna es moderada y hay altos niveles de irradiacion— o las especies
articas —donde los dias son largos y hay bajos niveles de irradiacion-) presentan
capacidades fotosintéticas que exceden tanto a la respiracion que son capaces de
duplicar su peso seco en un mes o menos (Salisbury y Ross, 1994).

La eficiencia del uso del agua (WUE, por sus siglas en inglés) puede ser
descrita como la proporcion de materia seca producida respecto al consumo de
agua de una planta (Salisbury y Ross, 1994) o como la relacion entre la
asimilacion neta y la pérdida de agua (Jones, 1992). Las definiciones precisas de
la asimilacion o uso del agua difieren entre autores, dado que, por ejemplo, la
pérdida de agua puede ser expresada en unidades de masa o en moles, mientras
que la asimilacion puede ser expresada en términos del intercambio neto de CO;
(P, ya sea en unidades de masa o molares), del crecimiento o produccion de
materia seca (Yq) 0 de la productividad (Y) (Jones, 1992). La pérdida de agua
puede ser expresada en términos de agua transpirada (E;) o evaporacion total (E)
(Jones, op. cit.).

Independientemente de la forma en que la eficiencia del uso del agua es
expresada, hay gran evidencia de que, para una especie dada, la WUE en un
ambiente estacional puede ser sorprendentemente constante en una amplia gama
de condiciones ambientales (como distintos suministros de agua —la WUE no sufre
modificaciones por el grado de aridez ambiental-, o de nutrientes). Sin embargo,

cuando el clima cambia en un ambiente dado, los valores absolutos de eficiencia



del uso del agua son variables (Jones, 1992).

En todo caso, las diferencias entre las especies son muy consistentes y estan
claramente relacionadas con la ruta fotosintética. Asi, segun analisis hechos en
plantas sembradas en macetas, para las plantas C3 los valores de WUE,
expresados como Yg/E, fluctian entre 0.88 x 10° y 2.65 x 10° kg/kg m’s™,
mientras que en el caso de las plantas Cs, los valores de WUE se ubican entre
3.88 x 10°y 2.44 x 10° kg/kg m?s™ (Jones, 1992).

2.3 La ontogenia foliar
2.3.1 Descripcion del proceso ontogenético

La ontogenia se define como el “desarrollo de un organismo, érgano, tejido o
célula desde el comienzo hasta la madurez” (Esau, 1987).

La ontogenia foliar ha sido estudiada, primordialmente, en unas pocas
especies de plantas cultivadas (como varios cereales, el tabaco, el rdbano y el
frijol, entre otros) escogidas para la investigacion en virtud de su abundancia e
importancia economica. Tales estudios, si bien han contribuido al conocimiento de
este fenomeno, han sido efectuados en especies que tienen hojas con una vida
relativamente corta y con una alta proporciéon de clorénquima respecto al tejido
vascular y el de soporte (Woolhouse, 1987).

El desarrollo de la hoja es una secuencia de cambios bioquimicos y fisiologicos
programados genéticamente (Stoddart y Thomas, 1982).

Uno de los procesos mas visibles que ocurren durante el desarrollo
ontogénetico es el aumento del tamafo de los individuos o de los 6rganos que los
constituyen, fenémeno que es llamado crecimiento. A continuacioén, se presenta
un modelo del crecimiento del maiz (Salisbury y Ross, 1994) (Figura 2.1).

En la fase logaritmica que se muestra en la Figura 2.1, el tamano del érgano
o individuo aumenta en forma exponencial con el tiempo (Salisbury y Ross, 1994).
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Figura 2.1 Modelo sigmoidal del crecimiento de numerosas plantas anuales
y las partes individuales de multiples vegetales. Se caracteriza por
la presencia de tres fases principales: |a logaritmica, la lineal y la

de senescencia (Sinnot, 1960; Richards 1969, en Salisbury y Ross,
1994).

En esta fase, el contenido de clorofila del follaje se incrementa linealmente con
el logaritmo de la edad y la tasa de asimilacion fotosintética neta esta
correlacionada positivamente con el contenido de clorofila (Hutchinson et al., en
Rodriguez et al., 1990).

Durante la fase lineal, por otro lado, el incremento en el tamafo continta a
una velocidad constante (y, usualmente, la mayor en el curso de toda la vida de la
planta u 6rgano de la misma) por algin tiempo (Salisbury y Ross, 1994). El
aumento en el area foliar esta acoplado con el incremento no solo en el volumen
de las células, sino tambien en el numero de cloroplastos. El tamano de estos
organelos aumenta a la par que el tamafno de la lamina foliar y el contenido de
clorofila. El incremento en el tamano de la hoja también esta acompanado por
cambios en la frecuencia de cloroplastos juveniles, maduros y en proceso de
degeneracion (Sestak, 1981).

Tras las dos primeras fases, sobreviene el periodo de madurez de las hojas,

en el que se modifican tanto la fisiologia como la morfologia de las hojas. En
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Hedera, por ejemplo, las hojas maduras parecen mas masivas (lo que significa
que son mas gruesas y tienen un peso foliar especifico mayor) y presentan una
Tasa de Asimilacion Neta por unidad de area mas alta que el follaje joven,
posiblemente debido a una frecuencia estomatica mayor y a un consecuente
incremento en la conductancia (Hutchinson et al., en Rodriguez et al., 1990).
Finalmente, la fase de senescencia (que se entiende como el proceso de
deterioro -genéticamente programado- que acompana al envejecimiento y que
conduce a la muerte de un érgano u organismo) se caracteriza por una velocidad
de crecimiento decreciente y corresponde al periodo en el cual la planta u érgano
de la misma alcanza su madurez (Sestak, 1981; Leshem et al., 1986; Salisbury y
Ross, 1994); dicho proceso no es una interrupcion cadtica de las funciones de las
células, sino una pérdida gradual y ordenada de tales funciones que, vista desde
un nivel autoecologico, tiene funciones adaptativas importantes, pues permite a los
organismos retranslocar los nutrientes desde las hojas viejas (Lal et al., 2001) y
hacer frente a un ambiente cambiante o que, repentinamente, presenta
condiciones estresantes, como deficiencia de agua (Noodén, 1988a).

Aparentemente, el proceso de senescencia se inicia cuando la tasa
fotosintética disminuye hasta estar debajo de cierto nivel umbral. Dicho nivel se
aproxima o es igual al punto de compensacion en el cual la hoja no aporta mas
carbono fijado o reducido al resto de la planta. Los mecanismos exactos que
inician el envejecimiento de las hojas en respuesta a la disminucion de la
fotosintesis son desconocidos, aunque diversas hipotesis apuntan a los niveles
intracelulares de azlcares u otros productos fotosintéticos (Hensel et al. 1993,
King et al. 1995, en Gan y Amasino, 1997).

Paralelamente, la senescencia es acompafnada por el declive en la
concentracién de N foliar, en el Area Foliar Especifica (Reich et al., 1992) y en la
masa de la hoja, la cual disminuye aproximadamente 10%, en la mayoria de las
especies, durante esta etapa (Jonasson, 1995).

En términos moleculares, el proceso ontogenético se describe, muy
apropiadamente, en el esquema que se muestra en el Cuadro 2.1, tomado de
Woolhouse (1987).
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Si la hoja ha de beneficiar a la planta, su ganancia de carbono debe superar la
cantidad de este elemento que la planta destind a su formacion, mantenimiento y
proteccion. Sin embargo, como se puede ver en el Cuadro 2.1, cuando la hoja es
joven debe usar mas carbono previamente fijado del que ella misma capta; los
recursos importados provienen de las hojas exportadoras mas viejas que estan
conectadas vascularmente con las hojas en desarrollo (Esau, 1987). Cuando la
expansion de la hoja se completa, es provechosa o (til para la planta porque fija
mas carbono del que usa (Salisbury y Ross, 1994). Al sobrevenir la senescencia,
la hoja experimenta una disminucion en la fijacion de carbono y grandes
cantidades de nitrogeno (proveniente, basicamente, de la clorofila, diversas
proteinas y ARN, de acuerdo con Matoo y Aharoni, 1988) y de otros minerales son
movilizados y expulsados antes de que caiga la hoja (Salisbury y Ross, 1994). Asi,
Thomas (1978) encontrdé que, en hojas cortadas de Lolium temulentum, mas del
85% de la clorofila desaparecid cinco dias después de haberse efectuado la
abscision, al tiempo que la cantidad de proteinas solubles descendio en un 70%.

La disminucién en la fijacion de carbono que sobreviene con el final de la etapa
de madurez y con la etapa de senescencia se ve acompariada por alteraciones en
la ultraestructura de los cloroplastos, mismas que afectan directamente la cadena
de transporte de electrones (que experimenta, en el frijol, una disminucion de,
aproximadamente, 80%) que es requerida para la produccion de NADPH y ATP y
que estd acoplada al proceso de activacion de algunas enzimas que son
esenciales para la reduccion del CO; (Woolhouse, 1987) durante el ciclo de Calvin,
lo que, inevitablemente, reduciria la asimilacion de CO; (Jenkins y Woolhouse
1981, Bricker y Newmann 1982, Holloway et al. 1983, en Gepstein, 1988). A pesar
de estas alteraciones, la envoltura de los cloroplastos mantiene su integridad
hasta que el proceso de degradacion de las membranas internas practicamente
ha concluido (Gepstein, 1988). En el curso de la senescencia, se degrada mas del
80% de la ribulosa-1,5-bisfosfato carboxilasa/oxigenasa (Rubisco) y la actividad de

diversas enzimas proteoliticas y ARNasas experimenta un agudo incremento,
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Cuadro 2.1 Esquema en el que se muestra el desarrollo ontogenético de las hojas dividido

en cuatro fases. Los procesos gue

las componen se mencionan, en forma sintética,

debajo del nimero de cada una de ellas. Py, Pz y Pas representan los periodos de

transicion entre las diferentes fases.



mientras que se afectan los indices de sintesis y/o degradacion de ciertas
proteinas de los cloroplastos (Gepstein, 1988).

Se dice que las hojas progresan de un estado heterotréfico a uno autotréfico,
importando fotosintatos durante su rapida expansién y exportando fotosintatos
cuando alcanza su propia capacidad para fotosintetizar (Esau, 1987). Durante la
senescencia, las hojas pierden su caracter autotréfico, siendo productoras muy
deficientes de fotosintatos, pero se convierten en una fuente primordial de
nitrogeno a medida que las proteinas contenidas en ella se hidrolizan y las
moléculas resultantes de este proceso se redistribuyen en distintas partes de la
planta, como podria ser el tallo (Gan y Amasino, 1997). La funcion de las hojas
senescentes, entonces, es analoga a la de organos de almacenamiento como el
endospermo o los cotiledones de una semilla en curso de germinacion (Thomas,
1978).

La velocidad del proceso de desarrollo de las hojas, la duracion relativa del
mismo Yy la duracién de cada una de sus fases es controlada por diversos factores
ambientales. Entre aquellos que aceleran el proceso de senescencia (y, con ello,
contribuyen a disminuir el consumo de agua por parte de las hojas mas viejas y
menos productivas) se encuentran las temperaturas extremas, la sequia, el ozono,
la deficiencia de nutrientes, las infecciones provocadas por patogenos, la falta de
luz o la calidad de la misma, las heridas, etcétera. En sentido inverso, la
senescencia se inhibe o retrasa, en muchos casos, si se impide que la planta
florezca o produzca frutos (Engvild, 1989).

La senescencia foliar interviene de forma significativa en la composicion de
muchos productos agricolas. La acumulacién o reduccién en el almacenaje de
proteinas y carbohidratos en érganos vegetales como las hojas, las semillas, las
raices o los frutos, son afectadas por cambios, dependientes de la edad, en las
rutas metabdlicas (Peoples y Dalling, 1988; Leshem et al., 1986). En este sentido,
se ha visto que el rendimiento de ciertas especies de cultivos se relaciona
inversamente con el indice de senescencia foliar después de la antesis (Wolfe et
al., 1988a).
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Las hojas pueden experimentar dos patrones esenciales de senescencia. En el
primero de ellos, caracteristico de las especies con fenologia perennifolia, estas
estructuras envejecen en el marco de una senescencia progresiva, en la cual las
hojas mas antiguas se vuelven viejas mientras se producen hojas nuevas. En el
segundo patron de senescencia, correspondiente a las plantas con fenoclogia
caducifolia, todas las hojas envejecen juntas, relativamente, lo cual corresponde a
un envejecimiento sincronizado sobre una base estacional (Noodén, 1988a)

Por otra parte, Hardwick y otros investigadores encontraron, en 1968, que en
hojas de Perilla que ain no se escindian de la planta, el gran incremento en la
respiracion ocurrié unicamente en los estados mas avanzados de la senescencia
(Stoddart y Thomas, 1982, en Boulter y Parthier, 1982).

2.3.2 Cambios anatomicos foliares durante la ontogenia

El primer signo de desarrollo foliar consiste en divisiones en una de las tres
capas de células mas externas ubicadas en la proximidad de la superficie del
apice del tallo. Estas divisiones periclinales son seguidas del crecimiento de las
células hijas, con lo que se produce el primordio foliar, cuya area superficial
aumentara por las divisiones anticlinales. El ulterior desarrollo de las hojas
consiste en la extension continua hacia el exterior del primordio provocada por
divisiones, tanto periclinales como anticlinales, que ocurren en la punta del mismo.
Cuando la hoja tiene alrededor de un milimetro de longitud, se inicia la actividad
meristematica en todas sus células. En las dicotiledoneas, la mayoria de las
divisiones celulares se detiene mucho antes de que la hoja se haya expandido por
completo; frecuentemente, el proceso de division celular concluye cuando la hoja
tiene la mitad o menos de su tamano final (Dale 1988, en Salisbury y Ross, 1994).
Las células de la hoja joven son, entonces, pequefas y compactas. Cuando la
hoja se expande, las células del mesofilo concluyen su crecimiento antes de que lo
hagan las células de la epidermis, por lo que ésta, durante su proceso de

expansion, separa a las células del mesofilo y produce una gran cantidad de
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espacios intercelulares, los cuales son llamados aerénquima (Salisbury y Ross,
1994).

El area y el numero de células de una cierta regién de las hojas se incrementan
exponencialmente durante los dos primeros tercios de la duracién del desarrollo.
En esta etapa, la Tasa Relativa de Expansion (RER, por sus siglas en inglés) y la
Tasa Relativa de Division (RDR, por sus siglas en inglés) son constantes y
similares en todas las zonas de una hoja; una vez transcurrido este periodo, RDR
y RER se reducen de acuerdo con un gradiente que va de la punta a la base de
las hojas (Granier y Tardieu, 1998).

El incremento en el area de la lamina de la hoja es, casi siempre, mas rapido y
termina antes que el incremento en la anchura de la hoja, mientras que la materia
seca de una hoja y la materia seca por unidad de area foliar continiian
acrecentandose lentamente durante casi toda la vida de la hoja (Sestak, 1981); en
cierto momento, estas dos variables se estabilizan, durante algin tiempo v,
finalmente, declinan (Lal et al., 2001). En las dicotiledéneas, la division celular y la
expansion de las hojas se desarrollan a lo largo de varias semanas y se
sobrelapan temporalmente en todas las zonas de la hoja, mientras que en las
monocotiledéneas estos fenédmenos ocurren en el curso de unas horas (Granier y
Tardieu, 1998). En ambos casos, sin embargo, la expansién de la superficie de la
hoja esta asociada con un aumento en el nimero y tamano de los cloroplastos y
en la cantidad de clorofila (Esau, 1987).

Los tejidos ubicados alrededor del sistema vascular de las hojas, los cuales
son requeridos para el transporte de nutrientes, son los Gltimos en envejecer (Gan
y Amasino, 1997).

En casi todas las especies, la abscision de las hojas es precedida por la
formacién de una zona o capa de abscisién en la base del érgano implicado; dicha
zona consiste en una o mas capas de células parenquimatosas de paredes
delgadas que son producto de divisiones anticlinales a través del peciolo
(Salisbury y Ross, 1994). En esta zona (que es estructuralmente débil) se
distinguen dos capas: la capa de abscision o separacion, a través de la cual ocurre

la separacion, y una capa protectora, la cual, durante la caida de las hojas,
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protege a la superficie que queda expuesta de la desecacién o invasion por
parasitos (Esau, 1987). Antes de la caida, la lamina media de algunas células de
la region distal de la zona de abscision es digerida por una enzima degradadora
de celulosa (la celulasa) y por varias pectinasas, que son sintetizadas y liberadas
en y desde el citoplasma.

Paralelamente, se registra un rapido aumento en la respiracién de las células
de la region proximal de la zona de abscisién, en donde, ademas, una o mas
capas de células aumentan de tamano. La digestion de la pared y las presiones
derivadas de un crecimiento desigual en las células distales y las proximales
provocan, en conjunto, la ruptura del peciolo y la consecuente caida del érgano
(Salisbury y Ross, 1994). Tras la caida, se forma una capa protectora, o cicatriz,
formada por sustancias como la suberina, que se acumulan en las paredes

celulares y en los espacios intercelulares (Esau, 1987).

2.3.3 Cambios de la conductancia estomatica y la asimilacion de CO; durante

la ontogenia

A medida que la hoja madura, la apertura de los estomas es mas veloz y las
aperturas logradas por los mismos se incrementan hasta que alcanzan un nivel
6ptimo o maximo de actividad. Posteriormente, a medida que la senescencia de
las hojas avanza, las respuestas estomaticas se hacen mas lentas y sus aperturas
son cada vez mas pequefias. No obstante, los estomas de las hojas senescentes
siguen siendo funcionales mucho después de que las células del mesofilo de la
hoja se han vuelto amarillas. Por lo anterior, es posible decir que los estomas
tienen la capacidad de funcionar a plenitud aun cuando sus células hayan
envejecido, pero que factores como el contenido de carbono o de iones minerales
de la hoja regulan la magnitud de sus aperturas (Willmer y Fricker, 1996).

En lo referente a la conductancia foliar maxima (gmax), Su comportamiento en el
curso de la ontogenia puede verse en la Figura 2.2, que representa los datos
obtenidos a lo largo de la vida de la hoja primaria de Phaseolus vulgaris (Jones,
1992).
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Figura 2.2 Variacion en la conductancia estomatica de las hojas primarias de  Phaseolus

vulgaris en funcién de la edad de las mismas.

Se ha encontrado que, al menos en plantas que no experimentan estrés, la
resistencia estomatica (o su inverso, la conductancia estomatica) no experimenta
alteraciones importantes hasta estados muy avanzados del proceso de
senescencia, en los que la retranslocacién de nutrientes ha avanzado mucho y el
amarillentamiento de las hojas esta a punto de comenzar, momento en el que
dicha resistencia atraviesa por un incremento importante (Noodén, 1988b).

El comportamiento de la tasa fotosintética en el curso de la ontogenia foliar, por
su parte, se caracteriza por un agudo incremento hasta llegar a un valor maximo,
alcanzado casi siempre antes de que concluya la expansion de la hoja, tras lo cual
sobreviene un declive mas lento en la tasa fotosintética (Sestak, 1981).

El curso de la actividad fotosintética durante la ontogenia foliar puede
modificarse por la produccion de flores o frutos en casi cualquier especie

(Salisbury y Ross, 1994), ya que se desarrolla una competencia por los
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nutrimentos entre los 6rganos vegetativos y los 6rganos reproductivos. Los dltimos
tienen gran capacidad de extraer minerales, azlcares y aminoacidos de las hojas,
por lo que no son extrafas las observaciones que indican que la tasa de formacion
de hojas nuevas disminuye al avanzar la formaciéon de los frutos, a los cuales
aumenta el traslado de fotosintatos (Marin Ch. y Pérez de Azkue, 1999). Asi,
durante el proceso de acumulacion de esas sustancias en las flores o los frutos, se
desarrolla con frecuencia un decremento simultaneo de las cantidades presentes
en las hojas, particularmente aquellas adyacentes a los érganos reproductivos.

Contrariamente a lo antes mencionado, Stoddart y Thomas (1982) sugirieron
que la remocion de los vertederos en los que se depositan los recursos producidos
por las hojas maduras (tales como las hojas jévenes o las estructuras
reproductivas) provoca que los carbohidratos se acumulen en las hojas maduras,
que decrezca la fotosintesis de las mismas y se induzca su senescencia (Crafts-
Brandner ef al., 1984a).

Hay que destacar que la asimilacion de CO; y la respiracién no cambian de
manera similar en las hojas senescentes; cominmente, el descenso en la primera
comienza antes que el declive en la segunda, caracterizandose por un mayor
indice de disminucion (Woolhouse, 1987), lo que coincide con las observaciones
de que las mitocondrias mantienen su ultraestructura por un mayor periodo que los
cloroplastos.

Schulze y Hall (1982) demostraron que existe una correlacion lineal entre la
conductancia estomatica y la asimilacion maxima de CO; durante la senescencia,
por lo cual la concentracion interna de CO, permanece inalterable en el curso de
este proceso (Gepstein, 1988).

Como resultado del proceso de envejecimiento, se ha observado que el punto
de compensacion de CO; de las hojas senescentes es mucho mas alto que el de
las hojas maduras (Sestak, 1981), ademas de que hay un incremento en los
niveles de fotoinhibicion a medida que las hojas empiezan a envejecer (Murchie et
al., 1999).
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3. HIPOTESIS

Dado el contraste entre la fenologia foliar de Senecio praecox (caducifolia) y
Buddleia cordata (perennifolia), habra diferencias entre la asimilacién de CO, la
transpiracién y la Eficiencia del Uso del Agua de estas especies, siendo
mayores en S. praecox, cuando ambas son mantenidas en un invernadero y en
condiciones de irrigacion semejantes y controladas.

Bajo un régimen de irrigacién semejante y controlado, se encontraran
diferencias entre la Tasa Relativa de Crecimiento foliar y la longevidad de las
hojas en individuos de Senecio praecox y Buddleia cordata mantenidos en
invernadero; dado que la primera de estas especies es caducifolia, presentara una
mayor Tasa Relativa de Crecimiento foliar y una menor longevidad foliar promedio
que la segunda, que es perennifolia.

En condiciones de irrigacion controlada y constante, se hallaran diferencias
entre la Tasa Relativa de Crecimiento foliar y la longevidad de las hojas en la
época fria y en la época calida en cada especie, dado que el metabolismo de las
plantas depende de la temperatura del ambiente; probablemente, ambos
parametros presentaran mayores valores en la época calida, en individuos

mantenidos en un invernadero, tanto en S. praecox como en B. cordata.

4. OBJETIVOS

GENERAL

Describir el efecto de la ontogenia sobre diversas caracteristicas fisioloégicas de
las hojas de Senecio praecox D.C. y Buddleia cordata H.B.K., dos especies
dominantes del Pedregal de San Angel, asi como el efecto de la época fria y

calida a través del ano.
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PARTICULARES

- Cuantificar la asimilacion de CO; en el curso de la existencia de las hojas de
S. praecox y B. cordata.

- Cuantificar la transpiracién en el transcurso de la vida de las hojas de S.
praecox y B. cordata.

- Evaluar la eficiencia del uso del agua a través del desarrollo de las hojas de
S. praecox y B. cordata.

- Determinar la Tasa Relativa de Crecimiento foliar de S. praecox y B. cordata
durante el periodo frio y el periodo calido del afo.

- Determinar la longevidad de las hojas de S. praecox y B. cordata durante el

periodo frio y el periodo célido del afio.
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4. MATERIALES Y METODO

Sitio de estudio

Se trabajo con individuos de Senecio praecox y de Buddleia cordata obtenidos
a partir de estacas colectadas en el Pedregal de San Angel, area constituida por el
derrame de lava proveniente del volcan Xitle hace, aproximadamente, 2,500 afios
(Schmitter, en Rojo, 1994). Debido a lo anterior, esta zona presenta una topografia
heterogénea caracterizada por la presencia de hoyos, grietas, cuevas, pendientes
y planos que, en conjunto dan lugar a una gran cantidad de microambientes,
caracterizados por condiciones luminicas, de acumulacion de suelo e, incluso, de
temperatura, muy diversas (Cano y Meave, 1996). El suelo del Pedregal es, en
general, de muy poca profundidad, habiéndose originado por la acciéon conjunta
del viento y de la acumulacion de compuestos organicos. Se le clasifica como
litosol, es moderadamente acido, de textura arenosa-limosa y contiene gran
cantidad de Potasio, Calcio y materia organica, si bien sus concentraciones de
Nitrogeno y Fasforo aprovechables son, mas bien, pobres (Rzedowski, 1994). Su
clima es Cb (wy) (w) que corresponde a templado con régimen de lluvias en
verano, de acuerdo con la modificacién a la clasificacion climatica de Képpen
hecha por Garcia (1964) y citada por Soberon ef al. (1991). La precipitacion media
anual es de 870 mm, distribuidos en una época seca (de noviembre a mayo, en la
cual cae el 11% de la precipitacion total) y una época humeda (de junio a octubre,
en la que ocurre 89% de la precipitacion total) (Rzedowski, 1994).

La temperatura media anual es de 15.1 °C, correspondiendo a abril y mayo las
temperaturas maximas que, en promedio, son de 29.4 °C. Las temperaturas
minimas, por otro lado, fluctian entre -0.4 °C y —1.1°C y se presentan en los
meses de enero y febrero (Ramos, 1998).

El tipo de vegetacion del Pedregal de San Angel es considerado por
Rzedowski (1991), un matorral xerofilo y, de acuerdo con este autor, esta
conformado por un estrato herbaceo bien desarrollado, un estrato arbustivo medio

menos abundante y un estrato arboreo representado por, relativamente, pocos
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individuos.
4.1 Material Vegetal

Las especies que se escogieron para realizar este trabajo fueron Senecio
praecox (CAV.) DC. var. praecox y Buddleia cordata HBK, especies dominantes
del Pedregal de San Angel.

Senecio praecox es un miembro de la familia Compositae cuyos nombres
comunes son chipiachi (en purépecha), cineraria, hierba olorosa, palo loco o palo
bofo, candelero, tesapacle y tezacpatli (Bello, 1993).

Se trata de un arbusto candelabriforme o planta arborescente de 1 a 4 m de
altura. Comunmente tiene varios tallos que parten de la base, los cuales son
erectos, suculentos, quebradizos y tienen la corteza de color gris claro. Las hojas
estan en fasciculos y aglomeradas en el extremo de las ramas, presentando
margenes con 5-8 lébulos acuminados con el borde entero; son glabras en ambas
superficies. Las flores se disponen en inflorescencias con forma de cimas
corimbiformes, cada una de las cuales tiene de 5 a 6 flores liguladas y amarillas.
Los frutos son aquenios maduros claviformes a subcilindricos, de 3-4 mm de
largo, estriados y glabros, de color café. Esta planta carece de hojas durante la
temporada seca del afo, en la cual ocurre su floracién, aunque aparecen algunas
hojas por muy poco tiempo un poco antes de la floracién; una vez que las flores se
marchitan y empiezan a caer, las hojas aparecen (Rzedowski y Rzedowski, 1985).

El follaje de esta especie y sus flores son usadas para arreglar templos y
casas, asi como para elaborar coronas el dia de muertos. Asimismo, la resina que
mana de la corteza se usa para aliviar la resequedad de la piel y disminuir las
grietas en los talones de los pies (Bello, 1993).

Se le encuentra, particularmente, en matorrales xerofilos que crecen sobre
sustratos rocosos y basalticos.

Se extiende desde Zacatecas, San Luis Potosi y Jalisco a Puebla y Oaxaca
(Rzedowski y Rzedowski, 1985).



26

Esta especie es considerada una planta evasora de la sequia y, como muchas
de las plantas pertenecientes a esta “categoria”, es colectora de agua (o
suculenta) y tiene un sistema radical somero (Salisbury y Ross, 1994).

Buddleia cordata es un miembro de la familia Loganiaceae cuyos nombres
comunes son batowi o matowi (en purépecha), salvia silvestre, tepoza, tepozan o
tepozan blanco (Bello, 1993).

Es un arbusto o arbol de 4 a 6 metros de alto (Sanchez, 1974), de tallos
tetrangulares y extremadamente tomentosos en las ramas jovenes. Las hojas
tienen el limbo lanceolado, oblongo, ovado o eliptico, el apice agudo, acuminado o
largamente acuminado y la base obtusa y cuneada; la venacion es muy
prominente en el envés, el cual presenta una profusa pubescencia de pelos
estrellados con un color blanco brillante, los cuales también se encuentran en el
haz, aunque con una menor densidad. Las inflorescencias son grandes paniculas
terminales provistas de flores blancas o amarillentas, campanuladas, de caliz
tomentoso y de 1.5-3 mm de longitud. El fruto es ovoide-elipsoide con dehiscencia
septicida y loculicida. (Rzedowski y Rzedowski, 1985).

Es utilizada para el tratamiento de heridas o raspones, calenturas, Ilagas. y
lceras; en los dos ultimos casos se ponen cataplasmas de las hojas en la parte
afectada (Bye, 1985). También se utiliza como pesticida, pues el extracto acuoso
de esta planta repele al gusano cogollero (Reyes y Roldan, 1992), y en el
tratamiento de algunas enfermedades de animales (Bye, 1985).

Se encuentra en matorrales, pastizales y bosques de pino-encino, aunque se
ubica, también, en la vegetacion secundaria y en lugares intensamente
perturbados, incluyendo zonas urbanas, a una altitud de 2250-3000 msnm. Esta
ampliamente distribuida en el Valle de México. Es de fenologia perennifolia
(Rzedowski y Rzedowski, 1985)

Se distribuye desde Chihuahua hasta Tamaulipas y, de Norte a Sur, hasta
Guatemala (Rzedowski y Rzedowski, 1985).

Tiene una sinonimia, la cual es Buddleja humboldtiana Roem et Schult.



4.2 Desarrollo experimental

Este trabajo estuvo compuesto por dos partes, en las que se utilizaron estacas
de Senecio praecox y de Buddleia cordata después de haber transcurrido un afno
desde su establecimiento. En la primera de ellas, se midieron la asimilacion de
CO; (A) vy la transpiracion (TRP), en condiciones de laboratorio, de las hojas de
Senecio praecox y Buddleia cordata, dos especies nativas del Pedregal de San
Angel; a partir de estas variables, se calculé la eficiencia del uso del agua (WUE)
a lo largo de la vida de las hojas. En la segunda parte del trabajo se midid la
expansion de las laminas foliares en estas dos especies en el curso del tiempo, y

también se determind la longevidad de sus hojas.

4.2.1 Medicion de la asimilacion de CO; y la transpiracion, calculo de
la eficiencia del uso del agua y descripcion de su comportamiento en

el tiempo.

Alrededor de un afio antes de que se empezara a realizar este experimento, se
colectaron estacas provenientes de individuos situados en el Pedregal de San
Angel. Los individuos donantes fueron seleccionados, para cada una de las
especies, de tal manera que tuvieran, todos ellos, un aspecto saludable y una
altura aproximadamente igual. Después de que las estacas fueron colectadas, se
plantaron en bolsas de 24 x 24 cm de polietileno negro, utilizandose tierra de
monte como sustrato, y se colocaron en un invernadero de malla, situado en las
instalaciones del Instituto de Ecologia de la UNAM, de manera que, al brotar el
follaje, no se dieran sombra unas a ofras. La temperatura y la humedad
ambientales no fueron controladas.

Una vez que transcurrié un afo desde su colecta y posterior siembra, fueron
seleccionadas cuatro estacas (que a partir de ahora seran llamadas plantas o
individuos) de Senecio praecox y cuatro de Buddleia cordata, escogiéndolas en
virtud de que tuvieran un aspecto saludable, una longitud del tallo y una densidad

del follaje muy semejantes.
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En el tiempo previo a la realizacion de este experimento, las plantas no fueron
fertilizadas, dejandose que crecieran exclusivamente con los nutrientes de la tierra
de monte contenida en las bolsas en las que estaban colocadas, si bien fueron
regadas cada semana.

Posteriormente, se seleccionaron varias de las hojas mas pequenas en cada
uno de los individuos, que fueron marcadas con etiquetas de hilo y papel e
identificadas con un nimero. En Senecio praecox, las hojas se identificaron en
cuanto fue posible ver brotar un primordio foliar nuevo en el tnico meristemo
apical de cada individuo (ya que, para esta parte del experimento, fueron
escogidas plantas que no estuvieran ramificadas y constaran, Unicamente, de un
tallo) y se marcaron una semana después.

En el caso de Buddleia cordata, se seleccioné una sola rama en cada
individuo, en la que se marcaron las hojas a ser medidas en cuanto el primordio
foliar alcanz6 una longitud de 2 mm, si bien es cierto que el mismo todavia estaba
debajo de las hojas precedentes, por lo que la etiqueta fue colocada en la rama de
la que salia ese grupo especifico de hojas. Lo anterior fue hecho de esta manera
porque se ha visto que las tasas fotosintéticas de las hojas de un mismo individuo
varian en funcién de su ubicacion en el tronco o tallo, asi como de la irradiacion
por la que son alcanzadas (Salisbury y Ross, 1994). Por otra parte, sélo se
incluyeron en el experimento aquellas hojas cuya emergencia fue posterior a la de
las inflorescencias en la misma rama, a fin de evitar que las hojas sujetas a
medicion carecieran de los recursos que el individuo desvia de los érganos
vegetativos a las estructuras reproductivas (Salisbury y Ross, 1994; Marin y Pérez
de Azkue, 1999).

En el caso de ambas especies, el dia en el que fueron revisados por primera
vez (Senecio praecox) y marcados (Buddleia cordata) los primordios de las nuevas
hojas, fue considerado el Dia 0 de las mismas.

Una vez seleccionados los individuos en los que se efectuarian los
experimentos, los mismos fueron fertilizados con seis gramos de Osmocote ®
NPK, 14-14-14 aplicada cada cuatro meses, teniendo en cuenta las

consideraciones del fabricante respecto a la cantidad de fertilizante recomendado
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de acuerdo al diametro de las bolsas y al tamano de las plantas a ser fertilizadas.
Por otro lado, las bolsas o macetas se colocaron en el piso del invernadero en el
que crecieron las estacas, procurando que todos los individuos recibieran,
aproximadamente, la misma cantidad de luz y que no hubiera ninguna planta u
objeto que les proporcionara sombra.

Las plantas se regaron dos veces a la semana (una de ellas siempre un dia
antes de llevarse a cabo las mediciones) hasta superar la capacidad de campo del
sustrato contenido en las bolsas de polietileno (es decir, hasta que el agua
empezaba a salir por los orificios ubicados en la parte inferior de las mismas).

Aproximadamente dos meses después de que las plantas escogidas se
fertilizaron, se seleccionaron ocho hojas en cada uno de los individuos de S.
praecox y cuatro en cada uno de los individuos de B. cordata (debido a que, en
esta especie, solo se utilizaron hojas provenientes de la misma rama y, aun mas,
del mismo meristemo). Las mediciones de la asimilacion de CO, y de la
transpiracion fueron iniciadas en cuanto el tamafo de las hojas permitid que se
introdujeran en la camara del analizador de intercambio gaseoso sin que el
peciolo se rompiera. En las primeras cinco semanas de vida, aquellas en las que
la expansion de la lamina foliar fue muy evidente, las determinaciones se
realizaron cada tres o cuatro dias. Una vez que las hojas alcanzaron el area foliar
maxima o que no se incrementd mas en forma evidente, las mediciones se
efectuaron cada siete dias. Cuando las hojas empezaron a ser monitoreadas, a
menudo tenian un area foliar menor a la de la camara de medicion; en esos casos,
la lamina en medicién se copiaba en un acetato y, asi, la figura delineada se
trasladaba a un papel negro y su area se midi6 empleando un medidor de area
foliar (LI-COR, modelo LI-1600, Lincoln, Nebraska, U.S.A.).

Antes de que las hojas se colocaran en la camara de medicion del analizador
de gases infrarrojo, se aclimataron a una densidad de flujo fotonico de alrededor
de 600 umol m?s™" durante una hora, que fue medida con un quantémetro (LI-
COR, modelo LI-188, Lincoln, Nebraska, U.S.A.) y emitida por lamparas haldégenas
OSRAM de 50 watts. Estas mediciones se realizaron en el laboratorio.

Las mediciones de A y TRP se efectuaron entre junio y noviembre del afo
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2000, entre las 12:00 y las 18:00 hrs., empleando un analizador de gases
infrarrojo abierto y portatil (PP-Systems, CIRAS-1, Cambridge, U.K.). Las variables
mencionadas se midieron manteniendo constante la densidad de flujo foténico de
600 pmol m?s™, un flujo de aire de 200 ml min ', una temperatura foliar de 25 °C y
una concentracion de CO; de alrededor de 400 umol (concentracion ambiental).

Cada valor de A y TRP empleados en el analisis de los datos fue el promedio
de los cinco datos que eran registrados cada vez que se media una hoja. Los
valores de WUE se calcularon con la relacion: WUE = A/TRP.

4.2.2 Medicion del crecimiento y longevidad de las laminas foliares

Para determinar el crecimiento y la longevidad de las hojas se eligieron
catorce individuos de Senecio praecox y doce individuos de Buddleia cordata. Se
escogieron plantas con tallos de alturas heterogéneas, con grados de ramificacion
muy diversos y con follajes de distinta amplitud, a fin de obtener una muestra lo
mas representativa posible del conjunto total de hojas de los individuos
monitoreados. En cada uno de los individuos se seleccionaron siete hojas, que se
marcaron de la manera mencionada en el apartado precedente. En este caso, sin
embargo, las hojas de los individuos de Buddleia cordata se eligieron sin distincion
de la rama o grupo de hojas en que se encontraban. Las mediciones se efectuaron
entre mayo y noviembre de 2001 (en el caso de Senecio praecox) o entre mayo de
2001 y mayo de 2002 (en lo referente a Buddleia cordata).

Una vez que el tamano de las hojas, en S. praecox, o la separacion de las
mismas, en B. cordata (ya que las hojas, que tiene filotaxia opuesta, estan unidas
en pares al iniciar su crecimiento) lo permitieron, se dibujaron los contornos de las
laminas foliares en acetatos cada siete dias. Estas mediciones cesaron una vez
que las hojas se escindieron de la planta o, cuando debido a su envejecimiento, se
rompieron al manipularlas. Una vez que todas las hojas marcadas murieron y sus
laminas foliares fueron calcadas, se seleccioné un total de quince hojas en cada
una de las especies (que constituian alrededor del 15% del nimero total de hojas)

y se copiaron las siluetas de sus laminas de los acetatos a hojas de papel negro.
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Previamente, en el caso de ambas especies, a cada area copiada en acetato se le
midio, con ayuda de un vernier, la longitud, la anchura en la linea imaginaria que
indica el término del primer tercio de la hoja, la anchura en la linea imaginaria
situada a la mitad de la lamina y la anchura en la linea correspondiente a la
finalizacion de las dos terceras partes de la hoja (Figura 4.1 y Figura 4.2).

Las areas foliares copiadas en papel negro se midieron en un medidor de area
foliar (LI-COR modelo LI-1600, Lincoln, Nebraska, U.S.A.). Posteriormente, se
realizaron varios ajustes de regresiones simples entre la longitud y las diferentes
anchuras de las hojas, asi como entre la longitud y los productos de las anchuras
[es decir, (1a Anchura)(2a. Anchura), (1a. Anchura)(3a. Anchura) y (2a. Anchura)(3a.
Anchura) ] a fin de encontrar cual de estas relaciones se acercaba con mayor
precision a las areas reales, particularmente en S. praecox, cuyas hojas presentan
una forma muy irregular. En cada una de las especies, entonces, se eligio aquélla
regresion que relacionaba, con el mayor coeficiente de determinacion () posible,
el producto de multiplicar la longitud de las hojas por una, dos o tres de sus
anchuras con el area medida empleando el medidor de area foliar. Con las
ecuaciones que presentaron una r* mas alta, se calcul6 el area foliar de las hojas
que se monitorearon desde su nacimiento hasta su muerte.

Una vez seleccionadas las ecuaciones, los productos de la longitud por la
anchura o anchuras obtenidos en el resto de las hojas (aquellas que no fueron
copiadas en las hojas negras) fueron modificados o corregidos utilizando tales
ecuaciones.

El dia en el cual las hojas se marcaron o fueron observadas se considero el
Dia 0. A partir de entonces, se registré la duracidon de la vida de cada una de las
hojas, que fue utilizada en analisis posteriores.

Por otro lado, partiendo del supuesto de que las especies utilizadas en este
trabajo presentan, tal como ha sido encontrado en otras plantas (Chapin lil, 1980),
un almacenaje de minerales y carbohidratos sintetizados en estaciones previas v,
dado que en el Pedregal de San Angel se registran diferencias apreciables entre
las temperaturas de las distintas estaciones, se procedi6 a clasificar las hojas en

funcién de las mismas. Asi, las de Senecio praecox se dividieron en dos
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categorias; aquellas que nacieron entre el 12 de mayo y el 21 de junio fueron
consideradas “Hojas de Invierno” (pues probablemente fueron producidas con los
recursos que los individuos sintetizaron durante el periodo primaveral precedente
—en el que la temperatura ambiental promedio fue de 17.4 °C y la temperatura
minima mensual de 7.9 °C- o con los recursos generados en los ultimos dias de
invierno, antes de que las plantas perdieran sus hojas —en los que la temperatura
ambiental promedio fue de 11.7 °C y la temperatura minima mensual de 3.0 °C,
aproximadamente) y las que nacieron entre el 22 de junio y el 23 de agosto se
categorizaron como “Hojas de Verano” (pues recibieron, durante su formacion, los
recursos producidos por las hojas en la época mas calida —con 17.5 °C de
temperatura ambiental promedio y 11.6 °C de temperatura minima- y lluviosa del
ano). Es importante destacar, no obstante, que en condiciones naturales S.
praecox no presenta hojas durante el invierno.

En lo que se refiere a Buddleia cordata, fueron consideradas “Hojas de
Primavera” aquellas que nacieron entre el 12 de mayo y el 21 de junio (y, por
consiguiente, fueron producidas durante el periodo que exhibié una temperatura
ambiental promedio de 17.4 °C y una temperatura minima mensual de 7.9 °C),
“Hojas de Verano" a las que lo hicieron entre el 22 de junio y el 21 de septiembre
(que recibieron, durante su formacion, recursos sintetizados en el periodo cuya
temperatura ambiental promedio fue de 17.8 °C y su temperatura minima mensual
de 11.1 °C) y “Hojas de Otono" a las que brotaron entre el 22 de septiembre y el
23 de octubre (y, por consiguiente, fueron producidas en los meses que exhibieron
una temperatura ambiental promedio de 17.6 °C y una temperatura minima
mensual de 11.8 °C). Dado que se considerd que las Hojas de Primavera fueron
el producto de los recursos sintetizados por los individuos durante la estacion
invernal, las Hojas de Verano y las Hojas de Otofio se agruparon en un solo
conjunto (el cual se homologé con las Hojas de Verano de S. praecox) y se las
comparo6 con las Hojas de Primavera (las que fueron consideradas equivalentes a
las Hojas de Invierno de tal especie).

Las temperaturas reportadas en los dos parrafos anteriores fueron obtenidas

por el observatorio meteorolégico del Colegio de Geografia, adscrito a la Facultad
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de Filosofia y Letras, que se ubica a un costado de la Alberca Olimpica de Ciudad
Universitaria.
Con los datos obtenidos de la manera descrita en este apartado, por otro lado,

se efectuaron analisis estadisticos ulteriores.

4.3 Analisis de suelo

Una vez finalizadas las mediciones de asimilacién de CO,, de transpiracion, de
incremento en la longitud y la anchura de las hojas y de longevidad de las mismas,
se tomaron muestras del sustrato de cada una de las bolsas de polietileno en que
fueron plantados los individuos utilizados en este experimento, con ayuda de una
pala de jardin, procurando que tales muestras fueran representativas de todas las
profundidades del sustrato. La tierra de todas las bolsas con plantas de Senecio
praecox se coloco en una cubeta y se revolvid para homogeneizarla tanto como
fuera posible. Lo mismo se hizo con toda la tierra extraida de los contenedores
con individuos de Buddleia cordata.

Posteriormente, se tamizaron ambas muestras con un cernidor marca FIICSA
(Numero 18; abertura en mm: 1.00) a fin de remover todas las piedras o tejidos
vegetales que pudieran contener. De cada muestra de sustrato tamizado, cada
una correspondiente a una especie, se tomaron 200 gramos y se pusieron a secar
en un horno (RIOSSA, Modelo HSCFME) a 60° C durante un periodo aproximado
de 24 hrs. Una vez transcurrido este tiempo, las muestras de tierra se extrajeron
del horno y se dejaron enfriar durante una media hora a la temperatura del
laboratorio para posteriormente guardarlas en dos bolsas de polietieno negro
para su traslado a un Laboratorio de Analisis de Suelo del Instituto de Ecologia,
A.C. donde fueron analizados sus contenidos de Nitrégeno total (mediante el
método de Kjeldahl), Foésforo (utilizando la técnica de Olsen) y Potasio
intercambiable (mediante su extraccion con acetato de amonio y su posterior
lectura con flamémetro)

El contenido de Nitrégeno de las muestras de suelo se analizé utilizando una

prueba no parametrica de Mann-Whitney, puesto que estos datos no se ajustaron



34

a una distribucion normal, mientras que el contenido de Fdsforo y de Potasio
intercambiable de las mismas fue analizado con una prueba de t-Student para
cada nutriente. Ambos andlisis estadisticos se efectuaron con el programa
SigmaStat 2.0 Demo (1992-1995, Jandel Scientific Corporation, San Rafael, CA).

4.4 Analisis de los datos

El conjunto total de valores obtenidos para cada una de las variables
fisiolégicas medidas se ajusto a las funciones matematicas con el programa Table
Curve 2D (version 3, AISN. Software, Inc.). Se utilizaron las mismas funciones
para ambas especies, salvo en el caso de la eficiencia del uso del agua, a fin de
poder comparar los resultados.

El nimero total de datos obtenidos mediante la metodologia descrita en el
apartado 4.2.1 (correspondientes a la asimilacion de CO, la transpiracion y la
eficiencia del uso del agua) se analizo, en el caso de cada variable fisioldgica,
utilizando la prueba de t-Student para muestras independientes, a fin de
determinar si habia diferencias significativas en estas variables entre Senecio
praecox y Buddleia cordata. Dado que el numero de datos obtenidos para cada
especie fue distinto, el tamafo de las muestras se hizo lo mas semejante posible
para poder efectuar las comparaciones interespecificas.

A partir del conjunto total de valores obtenidos para cada especie, se
seleccionaron tres categorias de edad (hojas jovenes, hojas maduras y hojas
viejas) cuya duracion dependio de la longevidad de las hojas de cada una de las
especies. La longevidad se escogid como un criterio para la delimitacion de cada
una de las categorias de edad pues se ha visto que la tasa fotosintética es
influenciada por la demanda de nutrientes de los 6rganos a los cuales son
enviados los productos sintetizados por las hojas maduras (Noodén, 1988). Se
empled un Analisis de Varianza (ANOVA) multiple complementado con una prueba
de Tukey para establecer la existencia de diferencias significativas en estos
parametros entre las distintas categorias de edad de cada una de las especies

estudiadas. A continuacién, se compararon entre si las seis categorias de las dos



especies empleando para ello los mismos analisis que en el caso anterior.

Se procesaron los valores obtenidos con el método descrito en el apartado
4.2.2 (correspondientes al crecimiento y la longevidad de las laminas foliares)
empleando una t-Student para muestras dependientes; tal prueba fue hecha con el
fin de establecer la presencia o no de diferencias en la Tasa Relativa de
Crecimiento foliar (TRCy), el Area Foliar Maxima (AFM) y la longevidad entre las
hojas correspondientes a las diferentes estaciones en cada una de las especies.
En Senecio praecox, antes de efectuarse el analisis de la TRCs se realizd una
transformacion, utilizando el logaritmo natural, de los datos correspondientes a
esta variable; lo mismo se hizo con el conjunto de valores de Area Foliar (AF) de
Buddleia cordata, puesto que ninguno de los dos se ajustd a una distribucion
normal.

La Tasa Relativa de Crecimiento foliar (TRCy), se calculd con la siguiente

relacién (Charles-Edwards et al., 1986):
TRCs = (In Aty = In Atp) / Dt

donde At; es el Area Foliar alcanzada por las hojas al concluir su crecimiento, Atg
es la primer Area Foliar calculada para cada una de las hojas y Dt es el nimero de
dias transcurrido entre la primera vez que se copi6 el area de las hojas y el ltimo
dia en que tal cosa pudo hacerse.

Para comparar si existen diferencias en TRCy y la longevidad de las hojas
entre Senecio praecox y Buddleia cordata se utilizé una prueba de t-Student para
muestras independientes. El analisis, en el caso de estas variables se realizdé
empleando los logaritmos naturales de los datos. Los datos referentes al tiempo
en que se alcanzé el AFM de cada especie se analizaron con una prueba no
paramétrica de Mann-Whitney.

Finalmente, los incrementos del Area Foliar en funcion del tiempo se ajustaron
a la ecuacion que describiera, con la mayor r* posible, su comportamiento. Se
analizd el contenido de Nitrégeno total en el suelo de ambas especies con la

prueba no paramétrica de Mann-Whitney, mientras que el contenido de Fésforo y
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de Potasio intercambiable se compard con una prueba de t-Student. Asimismo, a
la mayor concentracion de cada uno de los nutrientes se le asigné el valor de
100% vy, utilizando la regla de tres, se obtuvo el porcentaje correspondiente a la
concentracion de dicho nutriente en el sustrato de la otra especie, con lo que se
calcularon las diferencias, expresadas como porcentajes, entre las
concentraciones de estos tres nutrientes en el sustrato de Senecio praecox y en el
de Buddleia cordata.

Para saber si habia diferencias significativas en las variables fisiologicas
medidas en funcion de las categorias de edad se utilizé un Analisis de Varianza
(ANOVA), acompanado por una prueba de Tukey. Dicho analisis, al igual que las
pruebas de t-Student para muestras dependientes y para muestras
independientes, se hicieron con el programa Statistica (version 6.0, StatSoft. Inc.,
1998).

Las pruebas no paramétricas utilizadas en este trabajo, asi como las dos
pruebas de t-Student que se realizaron para encontrar si habia diferencias en el
contenido de nutrientes del suelo entre las especies utilizadas se efectuaron con el
programa SigmaStat 2.0 Demo (1992-1995, Jandel Scientific Corporation, San
Rafael, CA).
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5. RESULTADOS

5.1 Comportamiento de la asimilacion de CO,, de la transpiracion y de la

eficiencia del uso del agua

El comportamiento de la asimilacion de CO, (A) respecto a la edad de las
hojas, tanto de Senecio praecox como de Buddleia cordata, se ajusto
significativamente a una ecuacion logaritmica del tipo: y = a + b exp (-
0.5(In(x/c)/d)?, donde, para S. praecox, a = 0.95, b = 10.86, ¢ = 43.69 y d = 0.51
(p = 0.00000, = 0. 63) (Figura 5.1a), mientras que para B. cordataa =-4.34, b
=13.61,¢c= 67.56yd = 0.66 (p = 0.00000; r* = 0. 44) (Figura 5.1b) (Apéndice 1).

Si se observan cuidadosamente la Figura 5.1a y la Figura 5.1b es posible
identificar un conjunto de valores maximos, relativamente estables, de la
asimilacion de didxido de carbono en ambas especies.

Asi, se puede decir que la asimilacion maxima de CO; (Amax) de Senecio
praecox, cuyo valor promedio fue de, aproximadamente, 11.08 umol CO, m?s™,
se alcanz6 hacia los 32 dias y empez6 a disminuir al llegar a los 61 dias. En el
curso de este tiempo, los valores de A permanecieron relativamente constantes
(desviacion estandar = 3.30). La fase de descenso de A se prolongd hasta los
105 dias, cuando la tasa fotosintética se redujo a aproximadamente 2.66 pmol
CO; m?s”'. En Buddleia cordata, el analisis de la Fig. 5.1b evidencia que,
alrededor de los 37 dias, hubo un conjunto de datos maximos, relativamente
estables, que se mantiene hasta los 115 dias, edad en la que esta variable
fisiologica comenzd a decrecer. En el caso de esta especie, Ayax presenté un
valor promedio de alrededor de 8.02 umol CO, m?s™ (desviacién estandar = 3.57).
La fase de decrecimiento de A se prolongé hasta los 180 dias, momento en que la
tasa de asimilacion de CO, disminuyé a 0.55 pmol CO, m™s™', aproximadamente.

A partir del analisis de estas graficas (Fig. 5.1a y Fig. 5.1b) y, considerando
que la primera derivada maxima representa, en este caso, la velocidad con la que
la asimilacion de CO; alcanza sus valores maximos, es interesante mencionar que

este parametro tuvo, en S. praecox, un valor de 0.53 pmol CO, m™s '/dia, mientras
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que en B. cordata fue de 0.40 pmol CO, m™s'/dia; lo anterior permite afirmar que
la velocidad con la que S. praecox alcanz6 su Amax fue, aparentemente, mayor
que aquella con la que lo hace B. cordata. No obstante, ambas especies
alcanzaron en un tiempo semejante la maxima velocidad de ascenso. Asi, la
primera derivada maxima se presentd, en S. praecox, a los 23 dias, mientras que
en B. cordata fue a los 27 dias.

Por otro lado, el periodo de maxima asimilacion de CO; se prolongé durante 30
dias en S. praecox, y en B. cordata tuvo una duracion de 79 dias. Mientras que la
fase de decrecimiento de la asimilacion de CO, fue mas rapida en Senecio que en
Buddleia (muy similar a la fase de ascenso de esta variable), como lo muestra el
hecho de que la primera derivada minima fue de -0.19 umol CO, m?s '/dia en la
primera de estas especies, exhibiendo un valor menor (-0.10 pmol CO, m™s™'/dia)
en la segunda especie. Ademas de lo anterior, es interesante mencionar que el
periodo de decremento de esta variable fisiolégica se inicié considerablemente
antes en S. praecox (a los 65 dias) que en B. cordata (especie en la que comenzé
a los 109 dias). A partir del conjunto total de valores de cada una de las especies,
se encontrd que la asimilacion de CO; de S. praecox fue mayor (8.0 + 3.71 umol
CO;m?s™) que la de B. cordata (7.2 + 4.24 pmol CO, m?s™) (taoo, 0.05) = 2.34; p =
0.02).

El comportamiento temporal de TRP que presentaron tanto Senecio como
Buddleia se ajusto significativamente a una relacion logaritmica: y = a + blnx +
c(lnx)z + d(lnx)s, enlaque a=2538 b= -3744, c= 1668y d =-209 (p =
0.00000, I = 0.53) (Figura 5.2a) para S. praecox y para B. cordata, a=54.89, b =
-54.95, ¢ =17.74 yd = -1.76 (p = 0.00000, r* = 0.32) (Figura 5.2 b) (Apéndice 2).

La Fig. 5.2a muestra que la TRPuax (considerada aqui como el promedio del
conjunto de valores mas altos y con un grado apreciable de estabilidad) en
Senecio praecox fue de alrededor de 9.20 mmol H,O m?s™ y se alcanzo a partir
de los 29 dias de edad, empezando a decrecer a los 55 dias, si bien es cierto que
se presentaron valores maximos hasta los 77 dias; en el transcurso de los 29 a los
55 dias, los valores de TRP presentaron una desviacion estandar relativamente

pequena (1.73). La fase de descenso en esta variable fisiologica se prolongoé hasta
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los 106 dias, cuando la misma alcanzo, aproximadamente, 1.7 mmol H,0 m?s™".

La Fig. 5.2b muestra que, en Buddleia cordata, la TRPuax (determinada en la
misma forma en que se hizo en S. praecox y cuyo valor fue, en este caso, de 6.07
mmolH,0 m?s”') se presenté alrededor de los 37 dias y se mantuvo
relativamente constante hasta los 116 dias, momento en el que empezd a
descender. En este periodo, los valores de TRP mostraron una variabilidad
ligeramente mayor que en Senecio praecox (desviacion estandar = 2.70). La fase
de descenso en la transpiracion se prolongd hasta los 189 dias, momento en
que la misma alcanzd un valor de 1.2 mmol H;O mZs?, aproximadamente.

Empleando nuevamente el analisis de la primera derivada maxima, se
encontré un valor considerablemente mayor en S. praecox (0.52 mmol H,0 m™s’
'/dia) que en B. cordata (0.19 mmol H,0 m?s™'/dia). De esto puede inferirse que
Senecio se caracteriza por presentar una mayor velocidad de ascenso en la TRP
que Buddleja, ademas de que el veloz incremento de esta variable se inicia en S.
praecox a los escasos 13 dias, en contraste con B. cordata, en que lo hace a los
25 dias. En cuanto a la duracion del periodo en el cual se desarrolla la
transpiracion maxima, éste se prolonga durante 27 y 80 dias en S. praecox y B.
cordata, respectivamente.

Para finalizar, la fase de descenso en la transpiracion se caracterizé por
presentar una mayor velocidad en Senecio praecox (expresada por la primera
derivada minima de -0.17 mmol H,O m?s’'/dia) que en Buddleia cordata (cuya
primera derivada minima fue de -0.07 H,O mmol m™s'/dia). Es interesante hacer
notar que el periodo de declive en esta variable fisiologica comenzé mucho antes
en Senecio (alrededor de los 55 dias) que en Buddleia (especie en la que esta
fase comenzo alrededor de los 113 dias). A partir del conjunto total de valores de
cada una de las especies, se encontré que hay diferencias significativas entre la
transpiracién de Senecio praecox (x = 7.19 + 3.15 mmol H,O m?s™") y Buddleia
cordata (x = 6.07 + 2.67 mmolH,0 m?s™") (t300, 0.05) = 3.33, p = 0.001).

La eficiencia del uso del agua en funcién de la edad de la hoja se ajusto

significativamente, en S. praecox, a una ecuacién logaritmica del siguiente tipo:
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y=a + binx/x%, en la que a =133y b =-73.79 (p = 0.00000, r* = 0.46) (Fig.
5.3a). Mientras que en B. cordata la ecuacion que expres6 mas adecuadamente el
comportamiento de esta variable en las hojas fue:

y=a+b/inx + c/(Inx)?; siendo a = -17.62, b = 155.64 y ¢ =-321.22 (p = 0.00000,
= 0.38) (Fig. 5.3b) (Apéndice 3).

Como se menciona en el parrafo anterior, la eficiencia del uso del agua
mostro, en las especies utilizadas, un comportamiento tan diferente entre si que
éste no pudo ser ajustado a la misma ecuacion en ambas, como sucedié con la
asimilacion de CO; y la transpiracion. Asi, en S. praecox, después de que este
indice alcanzo su valor maximo, no experimentd disminucion en el curso de la vida
de las hojas, en tanto que en B. cordata se observd un comportamiento en el que,
tras un periodo de WUE maxima, esta variable presenté un continuo descenso que
se prolongd hasta la muerte de las hojas. Esto se debe a que, en el caso de
Senecio praecox, la primera derivada minima de A fue casi idéntica (-0.19 pmol
CO, m?s"'/dia) a la que correspondi6 a la TRP (-0.17 mmol H,O m’s '/dia), lo que
implica que el descenso de estas dos variables transcurrio en forma casi
simultanea. Si se recuerda que el valor de la eficiencia del uso del agua es el
resultado de dividir la asimilacién de CO; entre la transpiracion (Jones, 1994), no
es de extrafar que la primera derivada minima de la eficiencia del uso del agua
en S. praecox fuera practicamente imperceptible (exhibiendo un valor de
0.0004 umol CO, m?s'/mmol H,0 m?s™) | lo que se reflejo, a su vez, en la forma

dia

que caracterizé a la curva de esta variable en esta especie. En Buddleia cordata,

en cambio, la primera derivada minima de A fue de -0.10 umol CO, m?s”'/dia,
mientras que a la de TRP le correspondié un valor de -0.07 mmol H,O0 ms™'/dia.
Dada la apreciable diferencia entre la primera derivada minima de una y otra
variable, es comprensible que la eficiencia del uso del agua en esta especie
descendiera en forma paulatina y perceptible, como lo muestra la Figura 3b) y el
valor de la primera derivada minima de esta variable (que ascendio a -0.0081

umol CO, m2s™/mmol H,0 m%s™).

dia
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Figura 5.3 Eficiencia del uso del agua (WUE) en funcion de la edad de las hojas en
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La mayor eficiencia del uso del agua (considerandola como el promedio del
conjunto superior de valores, caracterizado por una clara estabilidad) en Senecio
praecox presentd un valor aproximado de 1.27 pmol CO; m™s™'/mmol H,O0 m?s™,
que se alcanzo entre los 44 y los 66 dias de edad. Como se mencion6 con
anterioridad, la WUE no experimentd disminucién alguna en el desarrollo
subsecuente de la vida de las hojas y tuvo una desviacion estandar de 0.38.

En lo que atafie a Buddleia cordata, en la Fig. 5.3b se puede observar que
este indice alcanzo su valor maximo, considerado de la misma manera que en S.
praecox, a los 48 dias de edad y se mantuvo relativamente estable hasta los 101
dias de edad, momento en el que empezé a disminuir a una gran velocidad hasta
los 189 dias, cuando alcanzé el valor de 0.42 pmol CO, m™?s™/mmol H,0 m2s™.
En el periodo de 54 dias durante el cual se mantuvo la maxima eficiencia del uso
del agua (cuyo valor giré alrededor de 1.43 umol CO; m?s™ /mmol H,0 m'zs'1). la
desviacion estandar propia de este conjunto de datos fue de 0.32, casi idéntica a
la presentada por S. praecox.

En esta ocasion, el analisis de la primera derivada maxima muestra que, lo mismo
que en A y en TRP, su valor fue ligeramente mayor en Senecio praecox que en
Buddleia cordata.
En S. praecox, su valor fue de 0.14 pmol CO, m2s™/mmol H,0 m?s™, mientras

dia

que en B. cordata exhibi6 un valor de 0.12 pmol CO, m™s™'/mmol H,0 m?s™.

dia

Ademas de Ic anterior, Senecio exhibid la maxiina velocidad de ascenso de
esta variable fisiolégica a partir de los 13 dias de edad de las hojas, en tanto que
en Buddleia ocurrié a los 28 dias de emergencia. En S. praecox la fase de
maxima eficiencia del uso del agua se prolongé por 60 dias, mientras que en B.
cordata lo hizo por un periodo de 54 dias. En general, y contrariamente a lo que
sucedio con A y TRP, no se encontraron diferencias significativas en la eficiencia
del uso del agua entre Senecio praecox (donde tuvo un valor promedio de 1.17

umol CO, m2s™/mmol H,O m?s™ + 0.40) y Buddleia cordata (con una media de



1.15 umol CO, m™?s™/mmol H,0 m?s™" + 0.93).

El comportamiento de la asimilacion de CO;, la transpiracion y la eficiencia del
uso del agua también se analizé (tal como se mencioné anteriormente), dividiendo
en tres categorias de igual duracién la vida de las hojas en cada especie, con el
proposito de fragmentar en varias partes simeétricas la vida de las hojas de ambas
especies Yy, con ello, poder analizar, con una escala mas pequefa, en cual de ellas
se inicia antes el periodo de maxima asimilacién de CO,, de maxima transpiracion
y de maxima eficiencia del uso del agua (que puede suponerse que es el periodo
de madurez) y en cual de ellas se prolonga por mas tiempo, sin importar las
diferencias en la longevidad foliar existentes entre estas dos especies. El
comportamiento de la A, la TRP y la WUE en funcion de tales categorias de edad
se muestra en la Fig. 5.4a, la Fig. 5.4by la Fig. 5.4c, respectivamente.

En Senecio praecox, las hojas vivieron hasta los 123 dias; por ello, la categoria
de las hojas jovenes comprendid a aquellas de entre 13 y 50 dias de edad, la
categoria de las hojas maduras incluyé a las de 51 a 87 dias de edad y la
categoria de las hojas viejas fue constituida por las de entre 88 y 123 dias de
edad. El promedio de asimilacién de CO; de las hojas jovenes fue de 8.38 umol
CO, m?”, el de las hojas maduras de 7.67 umol CO, m?s™ y el de las hojas
viejas tuvo un valor de 4.43 pmol CO, m?s’'. El Analisis de Varianza
complementado con una prueba de Tukey, mostrdé que existen diferencias
significativas entre la asimilacién de CO; de las hojas jovenes y las hojas viejas y
entre las hojas maduras y las hojas viejas (F(s 131y = 13.40, p = 0.0000) (Apéndice
4). En lo referente a la transpiracion, el valor medio de esta variable en las hojas
jovenes fue de 8.14 mmol H,O m™?s™, en las hojas maduras de 5.87 mmol H,O m°
sy en las hojas viejas tuvo un valor de 3.65 mmol H,O m?s™". Hubo diferencias
significativas entre las hojas jovenes y las hojas maduras, las hojas jovenes y las
hojas viejas y las hojas maduras y las hojas viejas (F3, 131) = 26.75, p = 0.0000)
(Apéndice 4). En lo correspondiente a la eficiencia del uso del agua, este
parametro tuvo un valor de 1.03 en las hojas jovenes, de 1.36 en las hojas

maduras y de 117 en las hojas viejas. Los anadlisis estadisticos
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correspondientes indicaron que hubo diferencias significativas entre las hojas
jovenes y las hojas maduras (F3, 131y = 8.78, p = 0.0003) (Apéndice 4).

En Buddleia cordata, las hojas sobrevivieron hasta los 189 dias de edad; por
ello, la categoria de las hojas jovenes comprendio a aquellas de entre 25 y 79 dias
de edad, la categoria de las hojas maduras incluyé a las de 80 a 134 dias de edad
y la categoria de las hojas viejas fue constituida por las de entre 135 y 189 dias de
edad. El promedio de asimilacion de CO; de las hojas jovenes fue de 7.37 umol
CO, m?s, el de las hojas maduras de 9.12 umol CO, m?s™ y el de las hojas
viejas tuvo un valor de 4.99 umolCO; m?s” (Apéndice 5). El Analisis de Varianza
combinado con una prueba de Tukey mostré que existen diferencias significativas
entre la asimilacién de CO; de las hojas maduras y las hojas viejas (F3, g8) = 8.60,
p = 0.0004) (Apéndice 5). En lo referente a la transpiracion, el valor medio de este

parametro en las hojas jovenes fue de 5.97 mmol H,0 mZs™,

en las hojas
maduras de 7.34 mmol H,O m™s™ y en las hojas viejas tuvo un valor de 5.26 mmol
H,0 m™s™". El mismo tratamiento estadistico utilizado en el caso anterior demostro
que hay diferencias significativas entre las hojas maduras y las hojas viejas (F,
g8) = 4.69, p = 0.01) (Apéndice 5). En lo correspondiente a la eficiencia del uso del
agua, este parametro tuvo un valor de 1.20 umol CO; m™s™/mmol H,0 m?s™” en
las hojas jovenes, de 1.50 pmol CO; m?s™'/mmol H,O m?s™ en las hojas maduras
y de 0.94 pumol CO; m?s”'/mmol H,0 m?s” en las hojas viejas. Los analisis
estadisticos correspondientes indicaron que no existen diferencias significativas
entre ninguna de las categorias (F(3 g8 = 2.51, p = 0.09) (Apéndice 5).

E! Analisis de Varianza, complementado con una prueba de Tukey en la que
fueron consideradas las tres categorias de edad de las dos especies, arrojo los
resultados que seran mencionados en este y los parrafos subsecuentes. En el
caso de la asimilacion de CO,, hubo diferencias significativas entre las hojas
jévenes y las hojas viejas de S. praecox, siendo mayor esta variable en las hojas
jovenes que en las hojas viejas (Fs, 131y = 13.40, p = 0.00004); también hubo
diferencias significativas, de acuerdo con esta prueba, entre las hojas maduras y
las hojas viejas de esta especie, en la que las hojas maduras exhibieron un valor

mas alto que las hojas viejas (F3, 131y = 13.40, p = 0.001). En el caso de B. cordata,
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se presentaron diferencias significativas entre las hojas maduras y las hojas viejas,
teniendo las primeras una mayor asimilacién de CO; que las segundas F3 131 =
8.60, p = 0.0004). Considerando todas las categorias de edad de las dos
especies, las hojas jovenes y las hojas maduras de S. praecox exhibieron valores
de asimilacion de CO; significativamente mayores que las hojas viejas de B.
cordata, mientras que las hojas viejas de Senecio praecox se caracterizaron por
presentar una asimilacion de CO; significativamente menor que las hojas jovenes
y las hojas maduras de B. cordata (Apéndice 6). Es importante hacer notar que no
hubo diferencias significativas entre ninguna de las categorias de edad de
Senecio praecox y las correspondientes categorias de edad de Buddleia cordata.

En lo referente a la transpiracion, las hojas jévenes de S. praecox presentaron
un valor significativamente mayor de esta variable que las hojas maduras y las
hojas viejas de la misma especie, diferencia que también se presenté entre las
hojas maduras, que exhibieron el mayor valor de transpiracién, y las hojas viejas
de esta planta caducifolia; en cuanto a B. cordata, solamente hubo diferencias
significativas entre las hojas maduras, que presentaron los valores mas altos de
esta variable, y las hojas viejas de esta especie. Al comparar entre si todas las
categorias de edad de ambas especies, se encontré que las hojas jévenes de
Senecio praecox exhibieron valores significativamente mas altos que las hojas
jovenes y las hojas viejas de Buddleia cordata, mientras que las hojas maduras de
esta especie mostraron una transpiracion significativamente mayor que las hojas
viejas de la misma (Apéndice 6). Es de destacar el hecho de que la transpiracion
exhibiera sus valores mas elevados en las hojas jovenes de S. praecox (que
fueron solamente iguales, desde el punto de vista estadistico, a los de las hojas
maduras de B. cordata); también es sobresaliente el comportamiento de esta
variable en dicha especie, que se caracterizd por un descenso continuo vy
practicamente constante en el curso de la vida de las hojas.

En lo que atafie a la eficiencia del uso del agua, los valores maximos de esta
variable fisioloégica se presentaron en las hojas maduras de Buddleia cordata, pero
solo fueron significativamente mayores que los valores de las hojas jovenes de

Senecio praecox y que los de las hojas maduras de B. cordata. En este caso, hay
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que destacar la constancia de los valores de esta variable mostrado en el curso de
la vida de las hojas de S. praecox, que contrasta con la conducta del mismo en
Buddleia cordata, caracterizada por una clara fase de descenso en el ultimo tercio
de la vida de las hojas. La diferencia entre el comportamiento de la eficiencia del
uso del agua entre las dos especies es muy evidente al compararse la Fig. 5.3a
con la Fig. 5.3b. En este sentido, de las tres variables relacionadas con el
desempeno fotosintético empleadas en este trabajo, la Unica cuya evolucién en el
curso del tiempo no fue descrita por la misma ecuacién en S. praecox y B.
cordata fue la eficiencia del uso del agua.

En la Figura 5.4a y Figura 5.4b puede observarse, con relativa facilidad, que
mientras que Senecio praecox exhibi6, en ambos casos, una tendencia a
presentar los valores maximos en la categoria de las hojas jovenes, mismos que
experimentaron una disminucion casi constante hasta la muerte de las hojas, en
Buddleia cordata la tendencia fue al incremento de los valores hasta llegar a la
categoria de las hojas maduras, donde éstos fueron maximos y los cuales
disminuyeron hasta su nivel minimo en la categoria de las hojas viejas. La Figura
5.4c muestra que la misma tendencia caracterizé el comportamiento de los valores
de la eficiencia del uso del agua en B. cordata, mientras que esta variable, en el
caso de S. praecox, presenté sus valores minimos en las hojas jovenes y alcanzé
sus valores maximos en las hojas maduras, mismos que no sufrieron cambios
importantes posteriormente, lo que contrastdé con el comportamiento de las otras
dos variables en esta especie.

El andlisis estadistico que evalia el efecto de la edad de las hojas sobre el
conjunto total de los datos correspondientes a la asimilacion de CO,, a la
transpiracion y a la eficiencia del uso del agua, tanto en Senecio praecox como en

Buddleia cordata, se muestran en el Apéndice 7.

5.2 Comportamiento de la Tasa Relativa de Crecimiento foliar, del Area Foliar

y de la longevidad foliar
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Las numerosas regresiones lineales realizadas entre el area medida de las
hojas de Senecio praecox y el area estimada (AE) de las mismas, arrojaron como
resultado que, en esta especie, el producto de la longitud de las laminas por la
anchura medida en la linea imaginaria que da final a la primera tercera parte de
las mismas (12 Anchura) fue el que tuvo un mayor coeficiente de correlacion. Por
lo anterior, las areas foliares estimadas en la citada especie se obtuvieron con la

formula:
AE = -0.58 (longitud) (12 Anchura) + 1.36 (r2 = 0.94,; p = 0.00000) (Figura 5.5a)

Por otra parte, en Buddleia cordata, la regresion lineal con mayor
coeficiente de correlacion  fue aquella que relaciondé el area medida con el
area estimada obtenida multiplicando la longitud de las laminas por la
anchura medida en la linea imaginaria que dividia en dos partes iguales a las

mismas. En el caso de esta especie, entonces:
AE = -1.69 (longitud) (22. Anchura) +1.35 (** = 0.99; p = 0.00000) (Figura 5.5b)

La Tasa Relativa de Crecimiento foliar (TRCy) de las hojas de Senecio praecox
en invierno fue de 0.071 cm? cm™d™, mientras que aquella de las hojas de verano
fue de 0.044 cm? cm™d™: el analisis de t-Student mostré que la diferencia entre
ambas tasas fue estadisticamente significativa (t (13, 0.0sy = 6.52; p = 0.000019), de
lo cual se concluye que las hojas de invierno crecen con una velocidad mayor que
las hojas de verano. Las hojas de invierno vivieron un promedio de 100 dias, en
tanto que las de verano tuvieron una sobrevivencia media de 114 dias. El analisis
de t-Student indico que existe diferencia significativa entre estas dos categorias (t
(13, 0.05) = -3.39; p = 0.005); por lo anterior, se puede decir, con toda objetividad, que
las hojas de verano tienen una mayor longevidad que las hojas de invierno
(Apéndice 8). El area foliar fue la misma en las hojas de invierno que en las de

verano (t (13.0.05) = 1.51, p= 015)
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Figura 5.5 Relacion lineal entre el Area medida y el Area estimada de Senecio praecox

(AE = (-0.58) + (1.36)(Area medida)) (a) y Buddleia cordata (AE = (-1.69) + (1.35)(Area
medida)) (b).
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La Tasa Relativa de Crecimiento foliar de las hojas de primavera de Buddleia
cordata (o, a fin de establecer una analogia con S. praecox, de las hojas de
invierno) exhibié un valor de 0.036 cm? cm™d™, en tanto que la correspondiente al
conjunto formado por las hojas de verano y las hojas de otofo (designadas, con
fines de comparacion interespecifica, como hojas de verano, exclusivamente) fue
de 0.024 cm? cm™?d’. Dado que la prueba estadistica t-Student indicé que la
diferencia entre ambos valores fue significativa (t g 005 = 2.58, p = 0.032), es
posible afirmar que la TRC; de las hojas de invierno es mas alta que la TRCy de
las hojas de verano. El andlisis de t-Student mostré que la longevidad de las
hojas de verano (171 dias, en promedio) fue significativamente mayor que la
propia de las hojas de invierno (cuyo valor medio fue de 137 dias) (t (s, 0.05 = -2.77,
p = 0.024) (Apéndice 9). En lo que se refiere al area foliar, no se encontraron
diferencias significativas entre las hojas de invierno y las hojas de verano (t (s, 0.05)
=0.83, p=0.43).

Al compararse la TRCy, el AF y la longevidad entre la totalidad de los datos de
Senecio praecox y la de Buddleia cordata, se encontré que la Tasa Relativa de
Crecimiento foliar de la primera de estas especies (cuyo valor fue de 0.049 cm?
cm‘zd") fue significativamente superior que aquella de la segunda (con un
promedio de 0.028 cm?cm™d™) (t (162, 0.05) = 7.06, p = 0.00000). En lo referente a la
longevidad, la de Buddleia cordata (con un promedio de 153 dias) fue
significativamente mayor que la de Senecio praecox (que presenté una media de
103 dias) (t (162, 0.05) = -11.86, p = 0.00000) (Apéndice 10). En cuanto al area foliar,
no se hallaron diferencias significativas entre ambas especies (p = 0.76).

También se encontré que la ecuacién que describié6 mejor el crecimiento foliar
a través del tiempo en las dos especies fue la relacion exponencial y = a [1 + (b
exp(-c(x-d)) -c exp(-b(x-d))) / (c-b)]. En S. praecox a =55.12, b=0.098, ¢ = 0.099
y d = 14.88 (p = 0.00000, r* = 0.57); en B. cordata, por su parte, a = 54.69, b =
0.094, ¢ = 0.094, d = 32.29 (p = 0.00000, r* = 0.45) (Apéndice 11).

Las curvas resultantes presentaron una forma sigmoidal, estando
caracterizadas por un breve periodo inicial de estabilidad, seguido de un periodo

corto de rapida expansion (y por supuesto, de pronunciada pendiente) y, dando
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final al proceso, un nuevo y prolongado periodo de estabilidad. En el caso de
Senecio praecox, la primera fase de la curva antes descrita se prolongé hasta los
24 dias (Figura 5.6a), mientras que en Buddleia cordata esta fase del proceso
ontogenético culminé a los 37 dias (Figura 5.6b). En cuanto al periodo
correspondiente a la veloz expansion de las laminas foliares, en S. praecox tuvo
una duracion aproximada de 26 dias (desarrollandose entre los 24 y los 50 dias),
en tanto que en B. cordata se prolongd durante 38 dias (teniendo lugar entre los
37 y los 75 dias). Lo anterior implica que las hojas de S. praecox alcanzaron su
area maxima al transcurrir 32.5% de su tiempo de vida, mientras que las hojas de
B. cordata culminaron su proceso de expansion al completar el 39.7% de su propio
tiempo de vida. Un analisis no paramétrico de Mann-Whitney mostré que las hojas
de Senecio praecox se expandian por completo significativamente antes (a los 50
dias) que las hojas de Buddleia cordata (que lo hicieron a los 75 dias) (T =
4014.500, p = 0.000). Respecto al comportamiento temporal del area foliar, sélo
hay que agregar que, en S. praecox, la Ultima parte del mismo se prolong6 hasta
los 154 dias (teniendo una duracién de 105 dias y ocupando 67.5% del tiempo de
vida de las hojas), mientras que en B. cordata alcanzé los 189 dias
(prolongandose, por lo tanto, durante 115 dias y 60.4% del lapso de vida de las
hojas). Si se analizan brevemente estos resultados, se observard que Senecio
presenta su area foliar maxima durante un periodo de su desarrollo ontogenético
11% mayor al periodo durante el cual Buddleia exhibié los valores maximos de
esta variable, lo que constituye otra prueba de que S. praecox alcanzd con mayor
rapidez su area foliar maxima.

Comparando también, en este caso, la primera derivada maxima de cada
especie, se encontrd que la de Senecio praecox fue ligeramente superior (1.99)
que la de Buddleia cordata (1.84); de lo anterior puede concluirse que la velocidad
de incremento del area foliar es ligeramente mayor en la primera de estas
especies que en la segunda, aunque no se hizo prueba estadistica alguna para
comparar ambas derivadas. Por otro lado, el agudo aumento de esta variable se
inici6 antes en Senecio (a los 25 dias) que en Buddleia (donde lo hizo a los 43

dias, casi tres semanas después que en S. praecox).
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En el caso de las dos especies, el area foliar maxima se alcanzé tras haberse
registrado los mayores valores de asimilacion de CO, (a los 32 dias, en S.
praecox; a los 37 dias, en B. cordata) de transpiracion (a los 29 dias, en Senecio;
a los 37 dias, en Buddleia) y de eficiencia del uso del agua (a los 51 dias, en el

caso de Senecio praecox; a los 48 dias, en Buddleia cordata).

5.3 Contenido de nutrientes de los suelos

Las muestras de suelo se tomaron al finalizar las mediciones efectuadas en el
curso de este trabajo, tanto las de asimilacion de CO,, transpiracion y eficiencia
del uso del agua, como las de incremento en el area foliar y longevidad. Aunque
las mismas no fueron extraidas al ser iniciado el trabajo experimental, todas ellas
(sin importar la especie) procedian del mismo sitio y, dado que el suelo
proveniente de cada una de las macetas fue homogeneizado con el resto en el
caso de ambas especies, es posible afirmar que, si bien no se conoce el contenido
original de nutrientes del suelo, éste fue el mismo para todos los individuos.

Los datos correspondientes al nitrogeno total (expresados en porcentaje)
fueron analizados empleando una prueba no paramétrica de Mann-Whitney, que
arrojo como resultado que no existen diferencias significativas entre el contenido
de este nutriente en el suelo en el que fueron plantados los individuos de S.
praecox (0.275% + 0.005) y aquel en el que se encontraban los especimenes de
B. cordata (0.240% + 0.005). En cuanto al fésforo (cuantificado en mg/kg), el
analisis de t-Student evidencié diferencias significativas entre el contenido de
este nutriente en las muestras correspondientes a S. praecox (4.150 mg kg +
0.05) y aquellas propias de B. cordata (5.650 mg kg™’ + 0.05) (tis, 005 = -36.74, p =
0.00000); en el caso del potasio (expresado en cmol kg'), se encontraron,
también, diferencias significativas entre Senecio praecox (0.255 cmol kg™’ + 0.005)
y Buddleia cordata (0.965 cmol kg™’ + 0.005) (t4 0.0s) = -173.91, p = 0.00000).
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6. DISCUSION

6.1 Sobre el comportamiento de la asimilacion de CO, la transpiracién y la
eficiencia del uso del agua

La forma caracteristica de las curvas que describieron mas apropiadamente el
comportamiento de la asimilacién de CO; y de la transpiracion (caracterizada por
un periodo de lento ascenso inicial hasta alcanzar los mayores valores de estas
variables, una segunda etapa de relativa estabilidad y maximo desempefio y un
ultimo lapso de constante descenso en los valores de estas variables) es debido a
que, en el primero de los periodos descritos, la hoja esta construyendo, todavia, su
propio aparato fotosintético, mientras que en la Gltima de las etapas, éste es
gradualmente “desmantelado” y sus componentes exportados hacia otras partes
de la planta, entre ellos la mitad, aproximadamente, del nitrégeno y del fésforo
contenidos en la hoja (Aerts y Killingbeck, en Lambers et al., 1998).

Para entender la razén de que Senecio praecox exhibiera una mayor tasa de
asimilacion de CO; y de transpiracion que Buddleia cordata es importante apelar al
hecho de que es una especie de caracter caducifolio, lo que determina que esté
caracterizada por presentar breves temporadas de mayor crecimiento relativo que
B. cordata alternadas con lapsos de inactividad metabdlica casi total. En este

sentido, se encontré reportado que “..las hojas de plantas perennes tienen
tipicamente menores tasas maximas de fotosintesis neta...que las especies
caducifolias”™ (Lal ef al., 2001) y que los altos indices fotosintéticos son
caracteristicos de especies con crecimiento rapido (Salisbury y Ross 1994,
Lambers et al. 1998, Reich et al. 1991a, Reich et al. 1992).

Varios autores coinciden en que lo anterior es resultado de la estrategia
adquirida por las diferentes especies en el curso de su desarrollo evolutivo. Asi,
éstas pueden asignar recursos que posibilitan que las hojas presenten un alto
indice de asimilacién fotosintética por poco tiempo o destinarlos a la sintesis de
elementos que las hagan mas resistentes a algunos factores ambientales (como la

presencia de herbivoros) durante periodos de tiempo mayores, lo que deriva en
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un indice de asimilacion fotosintética menor (Reich et al., 1991a); de esta manera,
los nutrientes que podrian ser utilizados para la sintesis de compuestos
involucrados en la fotosintesis, son empleados, parcialmente, para la formacion
de estructuras defensivas, como compuestos alelopaticos, acidos tanicos,
cuticulas gruesas, tricomas, etcétera. En el mismo sentido, Lambers et al. (1998)
afirman que las plantas de bajo crecimiento invierten mayores recursos
(particularmente nitrégeno) en la formacién de paredes celulares o de fibras,
mismos que, de esta manera, no son empleados en la formacion de dérganos
involucrados en la fotosintesis, como si sucede, en cambio, en las plantas de alto
crecimiento. Esto coincide con algunas observaciones efectuadas en el curso de
este trabajo, pues las hojas de B. cordata son mas gruesas que las de S. praecox
(lo que significaria que la primera tiene una mayor Area Foliar Especifica que la
segunda, en coincidencia con lo reportado por Reich et al., 1991a) y presentan
una gran densidad de tricomas, si bien estas caracteristicas no fueron medidas.

Dado que S. praecox se caracteriza por tener un crecimiento veloz durante un
periodo de tiempo muy breve, debe presentar un transporte de agua muy intenso
desde el suelo, a fin de contar con la cantidad de minerales requerida para el
crecimiento. El reflejo de dicho transporte es la transpiracion, por lo que no es
sorprendente que ésta haya exhibido un valor promedio mayor en Senecio que en
Buddleia, debido a que la dltima presenta un crecimiento mas lento pero que se
mantiene en el curso de todo el afio. A lo anterior hay que anadir que S. praecox
es una planta suculenta que almacena gran cantidad de agua fundamentalmente
en el tallo, por lo que puede exhibir una conducta menos conservadora de agua
que B. cordata. Sin embargo, tal dispendio de agua ocasiona que esta especie no
tolere la sequia, a la que responde escindiendo sus hojas, mientras que Buddleia
cordata, que no exhibe tal dispendio como medio de alcanzar un crecimiento veloz
(el cual se evidenciaria en un mayor indice de transpiracion), no recurre a la
escision de las hojas.

Un fenémeno que ilustra la existencia de un indice elevado de transpiracion
como medio de lograr un rapido crecimiento fue encontrada por Pozos-Hernandez

(1991), quien hallé que el contenido de agua simplastica en las hojas de Senecio
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praecox es muy alto cuando la escision de las mismas esta proxima, lo que parece
indicar que esta especie es capaz de movilizar, en un tiempo muy reducido,
grandes cantidades de agua. Asimismo, muestra cuan eficientes son sus estomas
para detectar cambios en el déficit de presién de vapor del aire (eficiencia que le
permite a la planta retranslocar el agua de las hojas hacia el tallo en lapsos muy
breves antes de la caida de las mismas), puesto que, de acuerdo con Wolfe ef al.
(1988a) “...la conductividad estomatica se ajusta a los cambios en la
conductividad del mesofilo de manera que las variaciones en el COzinterno y en la
eficiencia del uso del agua son minimizadas”. Lo anterior sugiere que S. praecox
podria contar con mecanismos de control de la concentracion interna de CO;
caracterizados por una gran eficiencia.

La notable diferencia entre el valor de la primera derivada maxima de TRP en
S. praecox (0.52) y aquella de B. cordata (0.19) conduce a pensar que,
probablemente, buena parte de las especies caracterizadas por un rapido
crecimiento deben basar el mismo en el desarrollo extremadamente precoz del
aparato estomatico, que posibilitaria la veloz movilizacién de nutrientes requerida
para que los organos fotosintéticos empiecen a funcionar a su maxima capacidad
en el menor tiempo posible. Las especies perennifolias, en cambio, son capaces
de realizar actividades fotosintéticas durante todo el afio, por lo que no estan
sujetas a esta presion temporal.

Paradojicamente, S. praecox requirid de periodos de tiempo mayores para
lograr la asimilacion de CO, maxima y la transpiracion maxima, ademas de que los
lapsos de descenso de estas variables se prolongaron mas que en B. cordata. Lo
anterior derivé en periodos mas breves de Amixy TRPuax, lo cual, sin embargo,
no fue impedimento para que estas variables fisiologicas tuvieran valores
significativamente mayores en Senecio que en Buddleia. Probablemente, el hecho
de que la ultima presentara valores significativamente menores de A y de TRP que
la primera, a pesar de exhibir por periodos de tiempo mas prolongados los valores
maximos de estas dos variables, se deba a que Buddleia cordata exhibid, en
ambos casos, desviaciones estandares aparentemente mayores (puesto que no

fueron comparadas con andlisis estadistico alguno) que las que caracterizaron a
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Senecio praecox durante la mayor parte del desarrollo ontogenético, como se vera
en parrafos posteriores; es factible que el incremento en el valor de tales
desviaciones sea producto de la propia arquitectura de B. cordata, caracterizada
por la presencia de numerosas ramas y, en individuos en etapas tempranas de
crecimiento, por la presencia de mas de un eje principal. Aunque se seleccionaron,
para esta parte del experimento, hojas que brotaron siempre de la misma rama, la
posesion de dos o mas ejes principales y de multiples ramas parece asegurar que
el suministro de minerales y aun de fotosintatos no esta estrictamente
predeterminado para cada una de las zonas meristematicas que presenta un
individuo (Lambers et al. 1998, Salisbury y Ross 1994); a lo anterior hay que
afadir la presencia de estructuras reproductoras, que, aunque no se ubicaron en
la rama donde se efectuaron las mediciones, pudieron afectar el aporte de
nutrientes destinado al lugar donde se ubicaron las hojas monitoreadas (Salisbury
y Ross 1894). Los individuos de S. praecox utilizados nunca presentaron, en
cambio, estructuras reproductoras (debido a la irrigacion constante) y solo
estaban constituidos por un eje principal, en cuyo extremo apical brotaron todas
las hojas monitoreadas.

Por otro lado, podria pensarse que B. cordata deberia haberse caracterizado
por presentar un mayor indice de transpiracion, que se aproximara mas a aquel de
S. praecox o que no difiriera estadisticamente del mismo, dado que posee un
sistema radicular con grandes posibilidades de desarrollo, de acuerdo con
Corona-Velazquez (1999), quien supone que esta especie presenta raices
superficiales y profundas que le permiten disponer del agua contenida en el
sustrato pedregoso en el que se encuentra. No obstante, en el trabajo antes
mencionado se cita a Fernandez (1994), quien afirma que las raices de olivo se
desarrollan muy bien en condiciones secas, lo que incrementa el movimiento de
agua a través del sistema radicular. En un sentido semejante se pronuncia Chapin
(1980) quien, basandose en numerosas investigaciones, afirma que, entre menor
es la disponibilidad de nutrientes en un sustrato determinado, mayor es la cantidad
de recursos que las plantas asignan al crecimiento de las raices. Es probable,

entonces, que el crecimiento extensivo de las raices de Buddleia sea una
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conducta que soélo se manifiesta cuando los individuos se ven sometidos a
condiciones de estrés hidrico y/o cuando sus raices no estan confinadas a
espacios pequenos como los de las macetas que se emplearon. En todo caso, es
innegable la gran plasticidad que caracteriza al sistema radicular de B. cordata, la
cual posibilita que esta especie tenga gran éxito en la explotacion de recursos
hidricos en lugares en donde éstos son escasos.

En cuanto a las diferencias intraespecificas de estas variables fisiologicas,
expresadas por los valores de sus desviaciones estandares, Woolhouse (1987)
reportd que el comportamiento ontogenético de las hojas puede variar incluso
entre hojas sucesivas, mientras que Porter (1984), Jones (1985), Bazzaz y Harper
(1977) (citados en Meave, 1987) y Bazzaz (1984a) afirman que la longevidad de
las hojas es alterada por la posicion de las mismas en la planta o, en algunos
casos, en la rama. Si la ontogenia y la longevidad de las hojas se vieran
modificados por estos factores que, en primera instancia, carecen de importancia,
no es remoto que el desempefio fisiolégico de las hojas (expresado por la A, la
TRP o la WUE) también lo sea, entonces.

La ausencia de diferencias significativas entre la WUE de las especies
estudiadas evidencia, por otro lado, una divergencia interesante entre las dos. Si
se observa la Figura 5.4 c) se verd, claramente, que S. praecox tuvo una mayor
eficiencia del uso del agua, en las hojas viejas, que B. cordata, ademas de que no
experimenté una tendencia tan notable hacia la disminuciéon de este parametro
como Buddleia. Probablemente, en ambas especies, una vez que en una hoja
determinada el margen de diferencia entre los valores de asimilacion de CO; y de
transpiracién se reduce por debajo de cierto limite y, por consiguiente, una vez
que la eficiencia del uso del agua lo hace también, los individuos responden
escindiendo dicha hoja; no obstante, B. cordata tolera diferencias de menor
magnitud entre Ay TRP (y, por lo tanto, menores valores de WUE) que los que
tolera S. praecox. Asi, Buddleia cordata exhibié, entre los 116 dias (edad maxima
que alcanzaron las hojas de Senecio praecox) y los 189 dias (edad maxima que
alcanzaron las hojas de B. cordata) valores de eficiencia del agua

considerablemente mas bajos (con un promedio de 0.84 pmol CO, m™?s/mmol
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H,O0 m™s™) que los caracteristicos de las hojas viejas de S. praecox. Ello podria
hacer pensar que, si se considera el aporte de fotosintatos que cada hoja hace al
individuo al que pertenece, las hojas del palo loco son mas “productivas” que las
hojas del tepozan. Sin embargo, si se contempla la diferencia en el lapso de vida
de las hojas entre ambas especies, es factible decir que B. cordata compensa la
baja eficiencia del uso del agua desarrollada en la ultima parte de su vida
prolongando la misma y, por consiguiente, el periodo de asimilacién de COg, lo
que es expresado, adecuadamente, por la falta de diferencias significativas en la
WUE instantanea entre ambas especies.

Dado que no hubo diferencias significativas entre la WUE de las especies
utilizadas, unicamente la medicién de la produccién de materia seca habria podido
determinar cual de las dos es mas productiva a nivel individual. En este sentido,

“

Jonasson (1985) menciona que “...el largo periodo de retencion sirve
principalmente para prolongar el periodo fotosintético e incrementar la ganancia de
carbono en el curso de la vida de las hojas..."” (lo que influiria, directamente, en la
produccion de materia seca de la planta), mientras De Lucia y Schlesinger (1995)
afirman que “La Eficiencia en el Uso de Nitrégeno Fotosintético (PNUE)
Instantanea .. no predice la Eficiencia en el Uso de Nutrientes de toda la planta..”.
Quizas lo que es cierto para el uso de nutrientes también lo sea para WUE vy, por
ello, habria sido necesario utilizar un indice que considerara la productividad
durante periodos mas extensos de tiempo.

No obstante, la informacion encontrada en la literatura (Aerts 1990, Aerts 1995,
Chabot y Hicks 1982, Chapin Ill 1980, De Lucia y Schlesinger 1995, Jonasson
1989, Jonasson 1995, Reich et al. 1992) permite suponer que B. cordata presenta
una mayor productividad debido a su fenologia perennifolia y a que tiene un mayor
periodo de retencién de las hojas que S. praecox.

Es paradojico que Senecio praecox, que desarrolld, durante cerca del 60% de
su vida, la maxima eficiencia del uso del agua, no haya tenido una WUE
significativamente mayor que la que caracterizdé a Buddleia cordata. En este caso,
quizas la desviacion estandar pueda dar, también, parte de la respuesta, pues en
S. praecox su valor fue de 0.38, mientras que en B. cordata fluctu6 alrededor de
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0.32, aunque es probable que tales desviaciones no hayan sido diferentes desde
el punto de vista estadistico.

Una de las cosas que se hizo mas evidente durante el desarrollo de este
trabajo, es que las especies caracterizadas por un rapido crecimiento (que, en
este caso, estuvieron representadas por Senencio praecox) tienen hojas cuyo
metabolismo es bastante mas veloz que el caracteristico de las hojas de especies
de crecimiento lento, como quizas sea ilustrado por los valores de la primera
derivada maxima y la primera derivada minima de la asimilacién de CO;, de la
transpiracion y de la eficiencia del uso del agua, que fueron aparentemente
mayores (puesto que no fueron comparados estadisticamente) en S. praecox que
en Buddleia cordata (salvo en el caso de la primera derivada minima de WUE).

Los andlisis estadisticos mostraron que la longevidad estuvo fuerte y
negativamente correlacionada con la asimilacién de COy, la transpiracion y la Tasa
Relativa de Crecimiento foliar. En el mismo sentido, Reich ef al. (1991a) afirman
que la longevidad foliar estd altamente correlacionada con la conductancia
estomatica ( = 0.74) y con la fotosintesis neta basada tanto en el area (? =0.91)
como en la masa foliar (* = 0.75), mientras que Delucia y Schlesinger (1995)
mencionan, en cambio, que variables fisioldgicas como la fotosintesis neta sobre
la base del area foliar o la eficiencia del uso de nutrientes a nivel de la hoja no
estan relacionados con la longevidad sino con la masa foliar especifica o SLM
(masa foliarlarea foliar). Reich et al. (1992) sostienen, articulando sus propios
hallazgos con los de Delucia y Schlesinger, que las hojas de las plantas perennes
se caracterizan por presentar una mayor masa foliar especifica (lo que implica que
son mas gruesas), una mayor dureza y un menor contenido de nitrogeno por
unidad de masa foliar que las hojas de plantas caducifolias, lo que ocasiona que
los valores maximos de fotosintesis neta (con base en la masa seca) sean
menores que los de las hojas caducifolias. Asimismo, mencionan que en las
plantas perennes los contenidos de N foliar y de P foliar son significativamente
menores que en las plantas caducifolias, y que estas dos variables estan
significativamente correlacionadas con la fotosintesis neta basada en la masa

foliar.
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Reich et al. (1992), asimismo, encontraron que las especies con lapsos de vida
cortos exhiben una tendencia a tener una mayor Tasa Relativa de Crecimiento
foliar que las especies con lapsos de vida largos, mientras que Lambers et al.
(1998) encontraron que una alta Tasa Relativa de Crecimiento foliar esta asociada
con un indice fotosintético alto, lo cual correspondié perfectamente con lo
encontrado en el curso de este trabajo.

El comportamiento de la transpiracion en Senecio praecox, caracterizado por
exhibir los valores mas altos en la categoria de las hojas jévenes vy, a partir de ese
momento, experimentar unicamente un descenso continuo y practicamente
constante en el curso de la vida de las hojas, parece evidenciar que la madurez
del aparato estomatico finaliza en forma muy temprana durante el desarrollo
ontogenético de las hojas de esta especie. Ademas, sugiere que tras la
maduracién de dicho aparato, sobreviene el incremento en la sensibilidad del
mismo, que posibilita que responda mas eficazmente a las diferencias en el déficit
de presion de vapor existentes entre la hoja y la atmésfera y, con ello, que se
minimicen las pérdidas de agua derivadas de la indispensable actividad
estomatica. Este comportamiento parece reforzar la idea, mencionada
anteriormente, de que para las especies con breves periodos de crecimiento y, en
particular, para Senecio, es fundamental desarrollar, tan pronto como sea posible,

la maxima movilizacion de nutrientes a través del xilema.

6.2 Sobre el comportamiento de la Tasa Relativa de Crecimiento foliar,

del Area Foliar y de la longevidad

Se encontré reportado en la literatura (Bazzaz, 1984a; Bazzaz y Harper 1977,
Jones 1985, Porter 1984, en Meave, 1987) que la longevidad de las hojas es
alterada por la posicién de éstas en la rama o en la planta, lo cual es comprensible
si se considera que las hojas experimentan una disminucion en su lapso de vida
entre mas intensa es la luz que incide sobre ellas (Jurik et al., 1979). Como pudo
constatarse en este trabajo, la longevidad esta inversamente relacionada con la

Tasa Relativa de Crecimiento foliar, por lo que parece contradictorio que, al
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compararse la desviacion estandar de este indice, a primera vista y sin el empleo
de analisis estadisticos, se encontrara que la de Buddleia cordata es menor (1.54)
que la de Senecio praecox (1.79), siendo que los individuos de la primera de estas
especies contaban con diversas ramas, con diversos puntos de crecimiento de
hojas y, por consiguiente, con multiples grados de intensidad luminosa, mientras
que los individuos de la segunda contaban, exclusivamente, con un eje principal y
un meristemo apical Unico.

Si se observa la desviacion estandar de la Tasa Relativa de Crecimiento foliar
de las dos especies utilizadas y de las dos estaciones consideradas, se observara
que, en ambas estaciones, S. praecox tuvo una desviacion estandar de la TRC;
superior a la de B. cordata hasta por dos ordenes de magnitud (Apéndice 8). En el
caso de Senecio, el valor de la desviacion estandar disminuy6, apreciablemente,
del invierno a el verano, lo que sugiere que esta especie estaria adaptada a
modificar bruscamente sus actividades metabélicas como respuesta a la alteracién
de los factores ambientales que, en los casos mas severos ocurridos en la
naturaleza (como lo son fuertes estreses hidricos) conducen a la caida de las
hojas; de ser asi, una buena parte de las hojas de invierno (que, como debe
recordarse, no existen en condiciones naturales) corresponderia al periodo de
modificacion metabédlica que culmina con el establecimiento de la actividad
fisiolégica propia del verano, lo que quizas explicaria que la desviacion estandar
invernal de la TRCs haya sido mayor que la veraniega. Asimismo, en el transcurso
del verano posiblemente se desarrollen ajustes metabdlicos (aunque menos
intensos que los ocurridos en el invierno) en cada una de las hojas de los
individuos de Senecio, derivados del incremento en el nimero de las mismas. La
gran magnitud de estas modificaciones (particularmente las del periodo de
transiciéon del invierno al verano) podria ser la causa de la mayor desviacion
estandar de la TRCy que caracterizo a Senecio praecox respecto a Buddleia
cordata.

Curiosamente, por otro lado, la desviacién estandar de la longevidad no difirid
en forma apreciable entre las hojas de invierno y las hojas de verano de Senecio

praecox (Apéndice 8).
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Es interesante mencionar que la temperatura fue, posiblemente, el factor
determinante que condujo a las variaciones en la longevidad y en la Tasa Relativa
de Crecimiento foliar como resultado de la estacién en la cual se desarrollaron las
hojas, pues el suministro de agua fue constante en el curso de todo el
experimento, sin importar si se trataba de invierno o de verano. La importancia de
la temperatura en la regulacion de la fenologia de las plantas es mencionada en
por Meave (1987), quien apunta que la longevidad de las hojas depende de la
estacion en la que ocurre la emergencia de las mismas) y por Lal et al. (2001),
quienes, citando a Singh y Singh (1992), afirman que en la selva tropical
estacionalmente seca la caida de las hojas se inicia con el descenso de la
temperatura; asimismo, haciendo referencia a los trabajos de Walter (1971) y de
Murphy y Lugo (1986), sostienen que la emergencia de las hojas y de las flores se
inicia con el aumento de la temperatura y alcanza sus valores maximos en el
periodo mas caliente del ano. En lo que respecta al efecto de las variaciones
térmicas en el Pedregal de San Angel, Pozos-Hernandez (1991) encontré que en
noviembre las hojas de Senecio fueron, morfolégicamente, distintas de las que
aparecieron el resto del periodo de medicion, habiéndose reportado en este mes
las temperaturas minimas mas bajas de ese afio, aunque también el valor
mensual minimo de precipitacion pluvial; sin embargo, si se tiene en cuenta el
pequeno lapso transcurrido desde la finalizacion de la temporada lluviosa, es
factible afirmar que el potencial hidrico del suelo era bastante bajo en ese mes y
que, por lo tanto, la precipitacion no fue la causa principal de las diferencias
exhibidas por las hojas.

En lo referente a Buddleia cordata, las estaciones parecieron tener una
influencia importante sobre la desviacién estandar de la Tasa Relativa de
Crecimiento foliar y de la longevidad, que fueron apreciablemente mayores en el
verano (Apéndice 9). Posiblemente, al igual que sucede en Senecio praecox, el
numero de hojas se incrementa, en los individuos de B. cordata, durante el verano
(si bien esto no fue monitoreado), lo que aumentaria la variacion de la intensidad
luminica recibida por las hojas (en virtud de la intercepcién de la misma provocada

por un creciente numero de hojas), la competencia entre éstas y la complejidad en
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la distribucién de los recursos (debido al incremento en el numero de vertederos o
estructuras que requieren la importaciéon de los mismos). Ello derivaria en una
mayor variacion de los lapsos de vida de las hojas, tal como es mencionado por
Bazzaz (1984a), Schoettle (1990), Meave (1987) (quien cita a Bazzaz y Harper
1977, Jones 1985 y Porter 1984) y Reich ef al. (1992) (quien cita a Nilsen et al.,
1987).

Observaciones hechas durante la realizacion de este trabajo en individuos de
Senecio praecox en el Pedregal de San Angel mostraron que, antes de que la
floracién de esta especie ocurra (lo que sucede al finalizar la época seca del aio)
brotan, durante pocas semanas, algunas hojas que son de apariencia muy
diferente a la que presentan las hojas el resto del afio y que, probablemente,
contribuyan a la produccién de gran parte de los recursos requeridos para la
formacion de flores. En las hojas utilizadas en este experimento, por otra parte, se
encontrd que éstas presentan varias diferencias en funcion de si nacieron con los
recursos producidos en invierno o con los que se generaron en verano.
Posiblemente, las hojas que brotan antes de la emergencia de las flores y que
contribuyen, con su actividad fotosintética, al desarrollo del proceso reproductivo,
corresponden a las hojas de Invierno de los individuos de Senecio praecox
monitoreadas en este experimento.

La Tasa Relativa de Crecimiento foliar de las hojas que brotaron en Invierno
fue significativamente mayor que la de las hojas de Verano, mientras que su
longevidad, por el contrario, fue menor. Las hojas que preceden a la floracion de
S. praecox deben, coincidentemente, crecer a una gran velocidad (y, con ello,
producir, en un periodo de tiempo muy pequefio, los fotosintatos requeridos para
la formacién de flores y frutos) y viven muy poco tiempo, tal como fue observado.
En el caso de Senecio, las hojas de Invierno son de una enorme importancia
adaptativa, puesto que estan relacionadas con el ciclo reproductivo de la especie,
como es mencionado, también, por Van Schaik et al. (1993) quienes, citados por
Lal et al. (2001), afirman que es probable que la emergencia de las hojas y de las
flores durante los periodos de alta iluminacidn solar posibilite la disminucion del

fenébmeno de la herbivoria e incremente, con ello, la fotosintesis neta de las
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plantas en este periodo y, por consiguiente, los recursos que seran utilizados para
la formacion de estructuras reproductoras; por otro lado, la ausencia de otras
especies que florecen en esa época aumenta el éxito de la polinizacion de las
plantas que exhiben esta estrategia.

En lo que al comportamiento del Area Foliar en el curso del tiempo se refiere,
los resultados obtenidos (en el sentido de que Senecio praecox alcanza la
expansion total de la lamina foliar significativamente antes que Buddleia cordata)
concuerdan con lo mencionado por Lal et al. (2001), de acuerdo con los cuales el
crecimiento de las hojas observado en las especies con mayor longevidad foliar es
relativamente menor al exhibido por las especies de menores lapsos de vida, lo
que es explicado, por Reich et al. (1992), como resultado de las menores tasas
maximas de fotosintesis neta.

En la literatura se reportan valores de longevidad de las hojas muy variables;
no obstante, la mayoria de dichos valores son muy superiores a los mostrados por
las plantas empleadas en este experimento. Asi, por ejemplo, Bentley (1979)
reporté que 39% de las hojas pertenecientes a 27 especies de la selva de Costa
Rica vivio, aproximadamente, dos afos, siendo producido un promedio de 3.17
hojas nuevas en cada individuo por afno; Lal et al. (2001) observaron, en las
especies que investigaron, una longevidad de entre 7 y 13 meses, mientras que
Williams et al. (1989) reportan longevidades que fluctuaron entre 6 meses y un
ano y Reich et al. (1992) mencionan longevidades promedio de 6 a 7 meses para
las especies caducifolias y de 18 meses para las especies perennes.

Entre los factores ambientales que influyen en la abscision de las hojas (y, por
ello, en la longevidad de las mismas), estan la temperatura, la luz (Wolfe et al.
1988b, Williams et al. 1989 y Jurik et al. 1979), el agua, la humedad del suelo, la
aireacion del mismo y su contenido de elementos minerales (Addicott y Lyon 1973,
en Bentley, 1979). Es de destacarse, entonces, la brevisima longevidad y el gran
nimero de hojas producidas por los individuos utilizados en este experimento;
considerando que casi todos los factores ambientales mencionados anteriormente
fueron iguales en todos los especimenes utilizados, pueden inferirse, como causa

de tal diferencia, dos razones. La primera es que la adicion de macronutrientes al
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suelo alteré la longevidad y la tasa de produccién de nuevas hojas en los
individuos, dando como resultado que ambos procesos tuvieran lugar a una
velocidad mucho mayor que la que tendrian en condiciones naturales. La segunda
inferencia es que la alta humedad del suelo, producto de un riego regular y
abundante, ejerci6 un efecto conjunto con la disponibilidad irrestricta de
macronutrientes (al menos durante el periodo de medicion), dado que el flujo de
savia fue mayor que en condiciones naturales y, con ello, el metabolismo de las
plantas fue acelerado en forma considerable. Apoyando ambas ideas esta el
hecho de que solo Jurik et al. (1979), quienes trabajaron con individuos de fresa
salvaje procedentes del este de Estados Unidos, sometidos a fertilizacion e
irrigacion constantes, reportaron longevidades foliares semejantes a las obtenidas
en este trabajo (de 51 a 74 dias).

En el mismo sentido, Meave (1987) menciona que, en Pseudolmedia
oxyphillaria, la mayor mortalidad foliar en algunas de las ramas monitoreadas tuvo
lugar en los periodos de mayor precipitacion, lo cual podria deberse a un aumento
sUbito en la retranslocacién de nutrientes hacia nuevos érganos como resultado de
un incremento en la transpiracion y, con ello, en el flujo de savia a través del
xilema. En cuanto a la inferencia de que la abundancia de macronutrientes puede
funcionar como acelerador de los procesos fenolégicos naturales, es congruente
con lo reportado en la literatura, de acuerdo con la cual la mayor longevidad foliar
ha sido observada en lugares infértiles (Aerts 1995, Berendse y Aerts 1987, en
Lambers et al., 1998) y la retencion de las hojas se incrementa en dichos sitios, sin
importar la especie sobre la que se esté investigando (Lambers et al. 1998).

6.3 Sobre el contenido de nutrientes del suelo de cada una de las especies

De acuerdo con Reich et al. (1992), los contenidos de P foliar y de N foliar son,
en las plantas perennes, significativamente menores que en las plantas
caducifolias; si se considera que el contenido de nutrientes en las hojas esta
directa y positivamente relacionado con la tasa de adquisicion de éstos por medio

de las raices, puede decirse que lo reportado en la literatura se vio reflejado en los
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resultados de los analisis de suelo, que mostraron que la concentracion de fésforo
foliar fue menor en el sustrato de los individuos de Senecio que en el de los
individuos de Buddleia, mientras que la concentracion de nitrégeno en el suelo de
S. praecox fue igual, estadisticamente hablando, que en el suelo de B. cordata.
Los resultados obtenidos respecto al P pueden ser atribuidos a que las especies
caducifolias, como producto de su gran requerimiento de nutrientes, absorben del
suelo mayores cantidades de fésforo que las plantas perennes, ademas de que no
tienen mayor eficiencia en la retranslocacién de este nutriente que las ultimas; ello
deriva en una mayor absorcion de este elemento en Senecio que en Buddleia.
Respecto a lo anterior, Delucia y Schlesinger (1995) reportaron que las especies
perennes tienen una eficiencia en el uso de nutrientes mas alta que las hojas
propias de especies caducifolias, especialmente en lo que al fosforo se refiere; en
el caso del nitrégeno, no obstante, los resultados de este trabajo apuntaron en un
sentido diferente, como se discutira en el parrafo siguiente.

El nitrogeno es requerido en mayores concentraciones, también, en las
plantas caducifolias que en las plantas perennes, pero, de acuerdo con Lambers
et al. (1998) y Reich et al. (1992), las especies de caracter caducifolio presentan
mayores tasas de retranslocacion de este elemento (o mayor Eficiencia del Uso de
Nitrogeno fotosintético) que las especies de habito perennifolio, lo que se tradujo,
en el caso del presente trabajo, en una concentracion igual de este nutriente en el
suelo en que se encontraban los individuos de S. praecox que en el que se
hallaban los de B. cordata. El valor de la primera derivada minima de A y TRP,
que fue mayor, en ambos casos, en S. praecox que en B. cordata, posiblemente
constituya también un reflejo de la mayor tasa de retranslocacion de Senecio, en
vitud de que el descenso de estas dos variables fisiolégicas transcurre
paralelamente con el desmantelamiento del aparato fotosintético, cuyo
componente principal es el nitrogeno.

Asi, al compararse las diferencias entre el porcentaje de nutrientes
provenientes del suelo requeridos por las especies caducifolias y las especies
perennes reportado en la literatura (Lal et al., 2001), se tiene que Senecio praecox

requirio, en este experimento, una cantidad de nitrogeno 12.7% menor que
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Buddleia cordata, mientras que la bibliografia reporta que las especies caducifolias
necesitan cantidades de nitrégeno entre 14% y 23% mayores que las especies
perennes. En cuanto al fésforo, S. praecox presentd un requerimiento 26.6%
mayor de este nutriente que B. cordata, en consonancia con la literatura, de
acuerdo con la cual las especies caducifolias requieren concentraciones de 14% a
21% mayores que las especies perennes. En el caso del potasio, finalmente, se
encontré que Senecio requirié una concentracién 73.6% mayor que la necesitada
por Buddleia, lo que nuevamente apunta en el sentido de que S. praecox presentd
una retranslocacion bastante menos eficiente de este elemento que B. cordata.
Estas diferencias ponen de manifiesto, aparentemente, que la Tasa Relativa de
Crecimiento foliar de Senecio praecox incrementa, tal como se menciona en la
literatura (Lal et al. 2001, Lambers et al. 1998), los requerimientos de nutrientes de
esta especie.

De acuerdo con Lal et al. (2001), las concentraciones foliares de nitrégeno,
fosforo y potasio no estan relacionadas con la longevidad de las hojas, que es una
caracteristica que tiene una estrecha relaciéon con la fenologia de las plantas. Esto
no contradice los resultados obtenidos en este trabajo, pues las concentraciones
foliares de estos nutrientes pueden no ser diferentes entre las dos especies
utilizadas, pero si lo son los requerimientos que éstas tienen de los mismos en

funcion de su TRCy y de su eficiencia en la retranslocacion de tales elementos.

6.4 Sobre cual de las dos especies presenta la estrategia mas adecuada para
establecerse en el Pedregal de San Angel y ser incluida en proyectos de

restauracion ecologica

A pesar de que, de acuerdo con Grime (1979) y Bazzaz y Picket (1980)
(citados por Williams et al., 1989), las especies propias de la sucesion temprana
compiten por la luz con un crecimiento rapido y una veloz emergencia e indice de
recambio de las hojas, lo que conduciria a pensar que Senecio praecox retine
caracteristicas mas apropiadas para las etapas tempranas de la restauracion

ecologica del Pedregal de San Angel, hay que destacar que Buddleia cordata
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tiene, en cambio, mayor capacidad que S. praecox de encontrar agua en
microambientes donde ésta es escasa, en virtud de la plasticidad de su desarrollo
radicular, tal como parece indicar que el potencial hidrico minimo (Psimin) de
Buddleia es dos veces mas grande que Psimi, de Senecio en las mismas
condiciones naturales (Pozos-Hernandez, 1991).

Ademas, mientras que las longevidades foliares breves y/o la caducifoleidad
son consideradas adaptaciones que posibilitan el crecimiento rapido (Reich et al.,
1991a), en ambientes relativamente ricos en nutrientes (Uhl, 1987) mediante la
veloz adquisicion y retranslocacién de los mismos (Field y Mooney, 1986), se cree
que la longevidad foliar prolongada, el crecimiento lento, los bajos contenidos de
nutrientes en las hojas, los indices fotosintéticos bajos y las grandes inversiones
en defensas contra la herbivoria son caracteristicas de la planta que fueron
seleccionadas, evolutivamente, como respuesta a habitats limitados en recursos
(Chabot y Hicks, 1982; Bazzaz 1979, Coley et al. 1985, en Reich et al., 1991a).
Adicionalmente, Jonasson (1989) afirma que un bajo indice de crecimiento de las
hojas hace posible la explotacion de nutrientes escasos a un ritmo mas lento
durante un periodo extenso de tiempo, mientras que Lambers et al. (1998)
reportan que, en experimentos de competencia, las plantas perennes son mas
exitosas a concentraciones bajas de nitrogeno debido a su mayor tiempo de
residencia, que es, segun estos autores, el mecanismo mas importante de
conservacion de nutrientes en lugares infértiles, ya que favorece un bajo indice de
perdida de los mismos.

De acuerdo con todo lo anterior, al compararse S. praecox con B. cordata, se
encontrara que la Gltima cuenta con las caracteristicas que son sefaladas por
varios autores (en particular Lambers et al., 1998) como las mas adecuadas para
sobrevivir en ambientes donde no solo el agua, sino también los nutrientes, son
limitados, como es el caso del Pedregal de San Angel; en el mismo sentido, en
observaciones efectuadas en la ciudad, se encontrd que B. cordata crece en
lugares increiblemente pobres en suelo y, por consiguiente, en nutrientes, como

son las grietas de las azoteas.
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Otros autores, sin embargo, brindan informacion que no permite hacer juicios
que favorezcan a una u otra especie; asi, Reich et al. (1992) afirman que la forma
de vida caducifolia es favorecida en sitios caracterizados por presentar periodos
marcadamente favorables para la ganancia de carbono alternados con periodos
extremadamente desfavorables (como lo es, en este caso, la temporada en la cual
Senecio no presenta hojas), mientras que las especies perennifolias dominan en
zonas en las que hay condiciones poco favorables en el curso de todo el afo,
debido a la baja fertilidad del suelo y/o a la deficiente disponibilidad del agua,
caracteristicas que parecen presentarse, en mayor o menor medida, en el
Pedregal de San Angel.

Ademas, es importante mencionar que hay una inconsistencia aparente entre
lo encontrado en la literatura y lo encontrado en el Pedregal de San Angel, pues
los individuos de Senecio praecox ocupan, en este lugar, sitios caracterizados por
presentar cantidades de suelo que son, aparentemente, mucho menores que las
de los sitios donde se localizan, con mayor frecuencia, los individuos de Buddleia
cordata.

Esto pone de manifiesto que se carece de informacién sobre otros elementos
que son tan importantes como la asimilacion de CO; o la eficiencia del uso del
agua de las especies empleadas en este trabajo; tal es el caso, por ejemplo, de
las interrelaciones de cada una de las especies utilizadas con otras especies de
plantas o animales, las diferencias en la sobrevivencia de los individuos de cada
una de ellas en las distintas etapas de su ciclo de vida, el grado en que
contribuyen a la formacion de suelo o la medida en que ayudan a la conservacion
de éste y previenen la erosién, etc. Aunque Buddleia cordata seria,
probablemente, mas eficaz en lo referente a la conservacion del suelo, pues
retransloca con menor eficiencia el nitrogeno desde las hojas senescentes hacia el
resto de la planta (con lo que proveeria mayor cantidad de este nutriente, al
escindirse sus hojas, que Senecio) y requiere menores aportes de fésforo y de
potasio (con lo que agotaria las reservas de estos dos nutrientes con mayor
lentitud que S. praecox), no es posible afirmar que una de estas especies es mas

apropiada para la restauracion ecologica del Pedregal de San Angel que la otra,
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puesto que ambas han sido capaces de establecerse en él y, a juzgar por su
abundancia, constituyen elementos fundamentales de esta comunidad biolégica.
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7. CONCLUSIONES

- Senecio praecox se caracteriza por presentar una mayor asimilacion de
CO; que Buddleia cordata lo que es congruente con su fenologia caducifolia.

- Senecio praecox se caracteriza por presentar una mayor transpiracion
que Buddleia cordata, en congruencia con su caracter caducifolio.

- Senecio praecox y Buddleia cordata no exhiben diferencias significativas
en lo que se refiere a la eficiencia del uso del agua. La diferencia en la
fenologia de estas especies se evidencia, posiblemente, en el comportamiento
de esta variable fisioldgica, que en B. cordata presenta una conducta
semejante a la de la asimilacién de CO; y a la de la transpiraciéon y en S.
praecox presenta un comportamiento atipico, que parece estar relacionado con
la mayor eficiencia en la movilizacién de recursos, provenientes de los érganos
senescentes, que caracteriza a las especies caducifolias al compararseles con
las perennifolias.

- En congruencia con las diferencias existentes en la fenologia de las dos
especies utilizadas, la asimilacién de CO; y la transpiracién exhiben, en
Senecio praecox, sus valores maximos en la etapa de las hojas jovenes, lo que
parece evidenciar que el desarrollo del aparato fotosintético culmina antes en
esta especie que en Buddleia cordata, en la cual las hojas maduras presentan
los valores mas altos de estas variables. No obstante, unicamente hay
diferencias estadisticamente significativas entre la transpiracion de las hojas
jovenes y la transpiracion de las hojas maduras. A las hojas viejas les
corresponden, en todos los casos, los valores mas bajos de estas dos
variables.

- La eficiencia del uso del agua no experimenta modificaciones
estadisticamente significativas en el curso de la vida de las hojas en Buddleia
cordata, mientras que en Senecio praecox solo hay diferencias entre las hojas
jovenes y las hojas maduras. Lo anterior parece indicar que las especies, sin

importar su fenologia, sélo mantienen sus hojas mientras éstas presentan una
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diferencia entre la asimilacién de CO; y la transpiracion tal que el valor de la
eficiencia del uso del agua no caiga por debajo de cierto nivel. B. cordata
tolera valores de eficiencia del uso del agua menores que S. praecox, lo que es
comprensible si se considera que es una especie menos conservadora del
agua que Buddleia cordata.

- La Tasa Relativa de Crecimiento foliar de Senecio praecox tiene un valor
significativamente superior a la Tasa Relativa de Crecimiento foliar de Buddleia
cordata, por lo que el incremento del area foliar concluye antes en Senecio
praecox que en Buddleia cordata.

- La longevidad de las hojas de Senecio praecox es significativamente
menor que la longevidad de las hojas de Buddleia cordata.

- La Tasa Relativa de Crecimiento foliar de las hojas de invierno es mayor
que la Tasa Relativa de Crecimiento foliar de las hojas de verano, tanto en
Senecio praecox como en Buddleia cordata.

- La longevidad de las hojas de invierno es significativamente menor que la
longevidad de las hojas de verano, lo mismo en Senecio praecox que en
Buddleia cordata.

- Dada la falta de diferencias estadisticamente significativas entre la
eficiencia del uso del agua de las dos especies utilizadas en este trabajo, no es
posible afirmar que el uso de una de ellas seria mas adecuado, en el marco de
un proyecto de restauracion ecologica en el Pedregal de San Angel, que el uso
de la otra. Por el contrario, debido a que las dos son colonizadoras exitosas y
miembros muy valiosos de esta comunidad vegetal, a juzgar por su abundancia
y distribucion dentro de la misma, es probable que lo mejor sea incluir tanto a
Senecio praecox como a Buddleia cordata en un proyecto de esta indole.
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APENDICE 2

Tabla 3. Nivel de significancia de los parametros de la ecuacién logaritmica
[y=a+blnx+c(Inx)*+d(Inx)’] que describe el comportamiento de la
transpiracion en funcion de la edad de las hojas de Senecio praecox.

PARAMETROS |  VALORES | ERROR ¢ R
| ESTANDAR ;
a 29.93 42.19 0.71 ' 0.48
b 4152 35.06 118 0.24
c | 17.89 960 | 186 0.06
d ‘ 2.21 0.87 2,55 0.01
1

Tabla 4. Nivel de significancia de los parametros de la ecuacién logaritmica
[y=atbinx+c(Inx)*+d(Inx)’] que describe el comportamiento de Ila
transpiracion en funcion de la edad de las hojas de Buddleia cordata.

PARAMETROS VALORES ERROR t P>t
ESTANDAR

a -6.71 124.39 -0.05 0.96

b -14.16 88.24 -0.16 0.87

C 8.89 20.71 043 0.67

d -1.12 1.61 -0.70 0.49
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Tabla 5. Nivel de significancia de los parametros de la ecuacion logaritmica
[y=a+blnx/x?] que describe el comportamiento de la eficiencia del uso del

agua en funcion de la edad de las hojas de Senecio praecox.

PARAMETROS VALORES ERROR t P>t
ESTANDAR

a 133 0.021 62.79 0.00000

b 7410 553 13.40 0.00000

Tabla 6. Nivel de significancia de los parametros de la ecuacion logaritmica
[y=a+b/Inx+c/(Inx)’] que describe el comportamiento de la eficiencia del uso

del agua en funcién de la edad de las hojas de Buddleia cordata.

PARAMETROS VALORES ERROR t P>t
ESTANDAR
a -17.45 262 -6.66 0.00000
b 153.14 21.68 7.06 0.00000
c -313.15 44 41 -7.05 0.00000




Tabla 7. Prueba de Tukey empleada para comparar el efecto de las tres
categorias de edad sobre la asimilacion de CO; (a), la transpiracion (b) y la
eficiencia del uso del agua (c), en las hojas de Senecio praecox. En el primer
renglon aparecen los promedios; los valores de p que representan una

APENDICE 4

diferencia significativa aparecen en cursivas.

(a) Asimilacion de CO; (A)

Hojas jovenes |Hojas maduras| Hojas viejas
. 8.38 7.67 4.43
| Hojas jovenes 0.55 0.00004
Hojas maduras| 055 0.00067
Hojas viejas 0.00004 0.00067
(b) Transpiracion (TRP)
Hojas jovenes|Hojas maduras| Hojas viejas
8.14 5.87 365
Hojas jovenes 0.000097 0.000022
Hojas maduras | 0.000097 0.00401717
Hojas viejas 0.000022 0.00401717

(c) Eficiencia del uso del agua (WUE)

Hojas jovenes|Hojas maduras| Hojas viejas
1.03 1.36 147
Hojas jovenes 0.00011 036
HopRmedicE)  opaoss 0.14
Ho =
iz viens 0.36 0.14




Tabla 8. Prueba de Tukey empleada para comparar el efecto de las tres
categorias de edad sobre la asimilacion de CO; (a) la transpiracion (b) y la
eficiencia del uso del agua (c), en las hojas de Buddleia cordata. En el primer
renglon aparecen los promedios; los valores de p que representan una

APENDICE 5

diferencia significativa aparecen en cursivas.

(a) Asimilacion de CO; (A)

Hojas jovenes|Hojas maduras| Hojas viejas
7.37 9.12 4.99
Hojas jovenes 0.1 0.09
Hojas maduras 0.11 0.00116748
Hojas viejas 0.09 0.00116748
(b) Transpiracion (TRP)
Hojas jovenes|Hojas maduras| Hojas viejas
597 7.34 526
Hojas jovenes 0.08 0.66
Hojas maduras 0.08 0.032
Hojas viejas 0.66 0.032
(c) Eficiencia del uso del agua (WUE)
Hojas jovenes|Hojas maduras| Hojas viejas
120 1.50 0.94
Hojas jovenes 037 0.63
Hojas maduras 0.37 0.13
Hojas viejas 063 0.13
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APENDICE 6

Tabla 9. Resultados de un Analisis de Varianza con una prueba de Tukey en
el que se muestran todas las categorias de edad de las hojas, lo mismo de
Senecio praecox que de Buddleia cordata. {1} = hojas jovenes de Senecio
praecox; {2} = hojas maduras de Senecio praecox; {3} = hojas viejas de
Senecio praecox; {4} = hojas jovenes de Buddleia cordata; {§} = hojas
maduras de Buddleia cordata; {6} = hojas viejas de Buddleia cordata. En el
renglén superior aparecen, debajo del nUmero de la categoria, los promedios
de la asimilacion de CO; (a), la transpiracion (b) y la eficiencia del uso del
agua (c). Se muestran con cursivas y en negritas las diferencias
significativas.

(a) Asimilacion de CO; (A)

) @ 3} 4} 5} (6}

8.38 7.67 4.42 7.37 9.12 4,99
1) 0.92 0.00004 0.77 0.93 0.00255
{2} 0.92 0.00106 0.99 0.40 0.03602
{3} 0.00004 0.00106 0.00915 0.00002 0.99
{4} 0.77 0.99 0.00915 0.26 0.12
{5} 0.93 0.40 0.00002 0.26 0.00021
{6} 0.00254 0.03602 0.99 0.12 0.00021

(b) Transpiracion (TRP)

{1} {2} (3} {4} {5} (6}

8.14 5.87 3.65 5.97 7.34 5.26
{1} 0.00037 | 0.00002 | 0.00262 0.73 0.00041
{2} 0.00037 0.00487 0.99 0.12 0.95
{3} 0.00002 | 0.00487 0.00587 | 0.00002 0.27
{4) 0.002624 0.99 0.00587 0.24 0.92
{5} 0.73 0.12 0.00002 0.24 0.04551
{6} 0.00041 0.95 0.27 0.92 0.04551

(c) Eficiencia del uso del agua (WUE)

(1) 7 @) 4) 5) )
1.03 136 1.17 1.20 1.50 094
{1} 017 0.96 087 0.02201 0.99
2} 0.17 0.84 0.90 0.93 0.16
{3} 0.96 0.84 0.99 0.37 0.84
(4 0.87 090 099 | | o4 071
{5} 0.02201 093 037 | 042 | 0.02899
{6} 099 | 016 084 | 071 | 0.02899
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APENDICE 7

Tabla 11. Analisis de Varianza con una prueba de Tukey que muestra el
efecto de la edad sobre la asimilacion de CO,, la transpiracion y la eficiencia
del uso del agua en las hojas de Senecio praecox.

VARIABLE FISIOLOGICA

F p
Asimilacion de CO, (A) 13.40 0.000005
Transpiracion (TRP) 26.75 0.000000
Eficiencia en el Uso del Agua (WUE) 8.78 0.00026

Tabla 12. Anadlisis de Varianza con una prueba de Tukey que muestra el
efecto de la edad sobre la asimilacion de CO;, la transpiracion y la eficiencia
del uso del agua en las hojas de Buddleia cordata.

VARIABLE FISIOLOGICA

F p
Asimilacion de CO; (A) 8.60 0.00036
Transpiracién (TRP) 469 0.01129

Eficiencia en el Uso del Agua (WUE) 2.51 0.08663
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Tabla 13. Comparacion, efectuada con una prueba de t de Student para
muestras dependientes, de la Tasa Relativa de Crecimiento foliar (a) y la
Longevidad de las hojas (b) entre las hojas de Invierno y las hojas de Verano
de Senecio praecox.

(a) Tasa Relativa de Crecimiento foliar

DESVIACION
MEDIA ESTANDAR t P
INVIERNO 0.071 cm® cmdia’ 0.344
VERANO 0.044 cm? cm’dia” 0.294 6.525 0.00002
(b) Longevidad
DESVIACION
MEDIA ESTANDAR t P
INVIERNO 99 57 dias 18.02
VERANO 114.14 dias 19.23 -3.39 0.00480
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Tabla 14. Comparacion, efectuada con una prueba de t de Student para
muestras dependientes, de la Tasa Relativa de Crecimiento foliar (a) y la
Longevidad (b) entre las hojas de Invierno y las hojas de Verano de Buddleia

cordata.

(a) Tasa Relativa de Crecimiento foliar

DESVIACION
MEDIA ESTANDAR t P
INVIERNO 0.036 cm?cmdia” 0.006
VERANO 0.024 cm?cm?dia’ 0.011 258 0.032
(b) Longevidad
DESVIACION
MEDIA ESTANDAR t P
INVIERNO 137.33 dias 16.47
VERANO 171.11dias 34.58 277 0.024
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Tabla 15. Comparacion, efectuada con una prueba de t de Student para
muestras independientes, de la Tasa Relativa de Crecimiento foliar (a) y la
Longevidad (b) entre el total de hojas de Senecio praecox y Buddleia

cordata.

(a) Tasa Relativa de Crecimiento foliar

Senecio praecox Buddleia cordata t P
0.049 cm?cm?dia’ | 0.028 cm?’cm?dia’ 7.058 0.0
(b) Longevidad
MEDIA MEDIA ¢
Senecio praecox Buddleia cordata P
104 dias | 153 dias -11.86 00
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APENDICE 11

Tabla 16. Parametros de la ecuacion (y = a [1 + (b exp(-c(x-d)) -c exp(-b(x-d)))
/ (c-b)]) que describe el comportamiento del area foliar en funcién del tiempo
en Senecio praecox.

PARAMETROS VALORES DR t p>It]
a 5512 117 4715 0.00000
b 0.098 496 0019 0.8
c 0.098 5.04 0019 0.98
d 14.88 2,00 713 0.0000

Tabla 17. Parametros de la ecuacion (y = a [1 + (b exp(-c(x-d)) -c exp(-b(x-d)))
/ (c-b)]) que describe el comportamiento del area foliar en funcion del tiempo
en Buddleia cordata.

ERROR

PARAMETROS |  VALORES S TAND R t p> It
a 54.69 1.08 50.57 0.00000
b 0.094 18.31 0.005 099
c 0.094 18.41 0.005 0.99
d 32.29 2.96 10.91 0.00000
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