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ANALISIS DEL CRECIMIENTO DE CUATRO ESPECIES DEL GENERO

PIPER L. EN CONDICIONES CONTRASTANTES DE LUZ.

INTRODUCCION.

De los diversos recursos gue las plantas obtienen de su
medio circundante (agua,; iones, €02 y luz), la luz representa
la fuente inicial de energla para llevar a cabo una serie de
reacciones que afectan su wmetabolismo, desarrollo y creci-
miento. Esto sucede directamente mediante la fotoslntesis e
indirectamente, ejerciendo el control de una serie de proce-
s0s tales comp la germinacidn, elongacidn, expansion fToliar.
sintesis de clorofila, movimientos de los estomas, fenoloqia
Yy morfogénesis. Por 1o anterior, el estudio de la luzy suU
variabilidad en &1 ambiente y su efecto sobre las plantas, es
uno de los campos de mayor interds desde 21 punto de vista de
la fisiologla ecoldgica de las plantass sin embargo, estg
campo representa tambien uno de 1los retos mbas dificiles de
abordar, va gue la 1luz, independientemente de su complejidad
como fendmeno fisico, varla en multiples formas en el medio
ambiente en el que las plantas crecen y cada una de estas
+ormas de variacion de la luz, puede afectar de alguna manera
el crecimiento y desarrollo de 1las plantas (Bainbridge et
al 5 19665 Smith, 1981).

Algunas de las propiedades de la luz, cuya variacion

afecta de diferente manera a las plantas son las siguientes!

1.- La densidad del +flujo +fotdnico, principalmente de la



fraccion fotosintéticamente activa del espectro luminoso (400
a 700 nm) ("Photosyntetically active radiation" - en adelante
PAR-), que afecta a 1las plantas determinando l1a cantidad de
energla disponible para la +fotoslntesis y cowmb consecuencia,
los incrementos de biomasa o crecimiento (Bell y Rose,1981).
2.~ lLLa calidad espectral de la luz o cantidad de energia dis-
tribuida en las diferentes zonas del espectro luminoso gue
incide sobre las plantas, puede afectar los procesos de qer-
minacidn ¥y los eventos fenoldgicos, ¥y tiene un efecto deter-
minante en la morfogénesis, © sea en el desarrollo y disposi-
cidn de los tejidos vy odrganos vegetales; ademas, por este
factor se ven determinados clertos tropismos.

Ciertas franjas del espectro gue no tienen efectos fi-~

sioldgicos directos, como el infrarrojo o el ultravioleta,
el primerc puede afectar a las plantas modificando su tempe-
ratura ¥y el segundo producir alteraciones bioquimicas a nivel
macromolecular.
.- La cantidad relativa de luz directa Yy difusa que las
plantas reciben, tiene influencia en la arquitectura vegetal.
1a conformacidn fotosintética de diferentes secciones de la
planta ¥ finalmente tambi®n en el crecimiento y la morfogéne-
sis, puds PAR ¥y composicion espectral también varian con la
direccionalidad (Monteith, 197&).

El proposito del estudio presentado en esta tesis, es
analizar el efecto de cuatro diferentes condiciones de ilumi-
nacidn sobre la sobrevivencia y algunos aspectos del creci-
miento de las plantulas de 4 especies filogeneéticamente cer-
canas, que crecen €n una selva alta perennifolia (terminolo-

gla de Miranda y Hernandez X, 1963) en Veracruz, Mé&xicoj de



esta manera se intenta contribuir al entendimiento de 1la dis-
tribucidn de estas plantas en el medio natural en funcidn de

uno de sus principales factores ecofisiolbdgicos! la luz.

El Ambiente Lumlinico de las Selvas.

En la actualidad, es bien sabido que el dosel vegetal
en las selvas dista wmucho de ser estable, (Evans et _al ..
19663 Martlnez,1983). Los arboles o sus ramas caen con cierta
frecuencia, las hojas de 1los arboles varlan en abundancia.
grosor ¥y disposicidn en el espacio Yy en el tiempo ¥ la vege-
tacidn puede ser perturbada. Todo esto genera condiciones de
iluminacidn en las gue la cantidad de PAR puede variar de si-~
tio a sitio hasta en 3 0 4 Ordenes de magnitud y 1la composi-
cidn espectral se modifica también radicalmente {Dens-—
10w, 19805 Chazdon y Fetcher,1984). En todas las selvas se qe-
nera urn mosaico de condiciones de iluminacion diferentes gue
va cambiando a travéds del tiempo.

En las zonas de selva madura, el ambiente luminosao se
vé modificado ademads en un gradiente vertical (PMooney et
;1 .y 1983) en virtud de que la cobertura vegetal superior
captura las radiaciones, dando como resultado un incrementa
en la reflexidin vy una absorcidn gradual de distintas longitu-
des de anda, de manera que a las plantas del sotobosgue solo
llega un pequefflo porcentaje de la iluminacion inicial, pobre
en azuwl y rojo vy rico en ultravioleta e infrarrojo cercano
(Uhitmore, 1983}; sin embargo, en sentide horizontal, las
fluctuaciones diarias no son muy marcadas (Chazdon y Fetcher.

1984) .

En los claros, las caracterlsticas de iluminacidon que



llega a las plantas, dependen del tamafo de la apertura, va-
riando entre los diferentes sitios del mismo (Martinez—Ramos,
1983). En los sitios abiertos de grandes dimensiones, la luz
no es un factor limitante; sin embargo en estos lugares, las
variaciones diarias son nmuy marcadas {(Chazdon ¥y Fet-
cher,1984). Gracias al reciente desarrollo de sensores de luz
destinados a usos fisioldgicos y ecolégicos, actualmente se
cuenta con algunas caracterizaciones precisas del clima luml-
nico en la vegetacidn forestal tropical y subtropical, como
1o ejemplifica el trabajo de FPearcy (1983), en Hawaii, y el
de Chazdon y Fetcher (1984) en La Selva, Costa Rica.

Como conclusidn principal de esos estudios, se muestra
que bajo el dosel denso, la cantidad de PAR disponible para
las plantas, seguramente se encuentra la mayor parte del
tiempo por abajo de la cantidad requerida para que alcancen
el punto de compensacidn Ffotosintetica 1a wmayor parte de
las especies;j sin embargo, los ocacionales rayos directos de
luz Gue se cuelan por el dosel, producen incrementos de va-
rios drdenes de magnitud en la energla disponible ¥y posible-
mente constituyen 1a principal fuente de energla del estrato
bajo (Mooney ot __a3l ., 19833 1984) .

También la composicién espectral de la luz cambia radi-
calmente modificAndose principalmente 1la relacidn R/RL; (ro-
jo/ rojo lejano) cuyo efecto sobre el estado de activacion
del fitocromo y finalmente sobre la morfagénesis es bien co-
nocideo (Frankland y Letendre, 19785 Holmes, ei_al .

Las mediciones de la relaciodn R/RL efectuadas en la selva de
"Los Tuxtlas” por Mujaes ¥y Del Amo (1985), utilizandeo el es-

pectrofotémetro diseffado por Francois gt.al . (1975), indican



valores de 0.01 a 0.29 bajo el dosel vegetal y de 0.51 a 0.664
fuera de este.

La relacidn entre la dinamica de 1a selva y el ambiente
luminoso reviste gran importancia en la composicion floristi-
ca del bosque tropical, ya que para que una planta pueda es-
tablecerse en un ambiente determinado, requiere de 1a habili-
dad para explotarlo exitosamente, y considerando gque el cre-
cimiento es una manifestacidon de la adaptacidn como un refle-
jo de la aclimatacidn del sistema fotosinté&tico en respuesta
a un ambiente luminoso dado, es importante estudiar el desa-
rrollo de las plantas en distintas condiciones de luz debidas
a la presencia, ausencia vy/o caracterlsticas del dosel veae-
tal superior, lo cual puede aportar informacion Eobre la
plasticidad fenotlpica ¥y la capacidad para aclimatarse de es-—
pecies filogendticamente relacionadas que ocupan ambientes

luminosos diferentes.

El objetivo del presente trabajo, es evaluar mediante
unanaiisis comparativc dol orecimiento; l1a capacidad de
aclimatacion a distintas condiciones luminosas de 4 especies
del gé&nero Biper dgque presentan una distribucion diferente en
el bosque tropical, bajo la hipbdtesis de que su presencia.

establecimiento vy desarrollo estan determinados por 1a luz.

Estudios Sobre el Crecimiento de Plantas.

La ganancia de biomasa, €1 crecimiento en altura,la can-
tidad y tamaho de las hojas ¥ la longevidad de las mismas soO-
bre la planta, son elementos indicativos de la productividad

vegetal, que a su vez depende de la capacidad fotosintética.



la cual se ve afectada entre otreos factores, por presiones

ambientales ante las cuales, las plantas pueden precentar

una aclimatacidn que les permita ser mads o menos eficientes
en un ambiente dado. Una manera de evaluar dicha aclimatacian

es mediante el andllisis de crecimiento, 1 cual permite dilu-
cidar las relaciones causales entre los mecanismos gue con-
trolan el crecimiento; ya que considera los cambios en cier-
tos componentes del crecimiento gue podrlan afectar la pro-
duccidbn de materia seca (Evans, 1972), cambios gue pueden ma-
nifestarse como incrementos de los parametros medidos o pre-
sentarse como una variacidn morfoldgica o diferenciacidn ana-

tomica (Hunt, 1978).

A este respecto, se han realizado numerosos trabaios
(Biorkman, 19635 Gauhl, 19763 Clough i a2l .; 1979, 1980) oue
.eval&an el desempefio de algunas especies vegetales bajo cier—~
tas condiciones de luz, tanto en el campo como en condiciones
n., a través de un an3lisis de crecimien-—
to en distintos estados del desarrollo vegetal. Son importan-
tes los trabajos concernientes a los estados de plantula v
juvenil, va que la sobrevivencia vy desarrollo en dichas eta-
pas, son decisiveos para el establecimiento de las especies
{Del Amo, 1983).

Trabajos como 1 realizado por MciLaren y Smith (1228),han
permitido evaluar los efectos tanto de la cantidad como de la
calidad de 1la luz en el desarrollpo vegetal, a través de medi-
ciones de parametros cuantitativos como el peso seco; area
foltiar, Yy concentracidn de pigmentos, asl como de parametros

cualitativos como estructura & grosor foliar. Algunos otros

han sido enfocados al estudio de las respuestas vegetales a



ambitos especificos del espectro luminoso Yy los receptores
relacionados con los mismos; como por ejemplo, el trabajo re-
alizado por Deregibus et__al , (1985) sobre la respuesta de
las plantas al incremento de 1luz roja,o aguellos que abordan
el efecto del fitocrome tanto en el crecimiento { Frankland
¥y Lettendre, 1977 ), como en 1la fotomorfogénesis (Holmes v
Smith, 197&8).

Existen ademds trabajos sobre la aclimatacidn fotosinte-
tica 2 las intensidades luminosas contrastantes en el medio
natural (Bjorkman, 1944 Clough gt _31 ., 1980) o aguellos que
caracterizan mediante el anélisis de crecimiento, genotipos o
razas ecoldgicas (Bjorkman, 12466 vy Clough et a3l ,1980), de
acuerdo a las diferencias fotosintéticas presentadas en dis-
tintos ambientes luminosos.

Con base en los antecedentes mencionados, se eligid el
anadlisis de crecimiento para analizar y evaluar el desempeffa
v aclimatacidn de las plantulas de las especies estudiadas en

&l presente trabajo, a intensidades contrastantes de luz.

t.as Especies.

Biper es uno de los géneros mas caracteristicos de la
vegetacidn tropical de América, el cual cuenta con una gran
cantidad de especies de amplia distribucidn, presentandose
mayores concentraciones y centros de dispersidn en Ameérica
Latina y Malasia (Yunker, 1958). Se encuentran representantes
de este género en los distintos estados sucesionales,tanto
en selva madura, zonas perturbadas, asi como en zZonas dé
transicion; Semple (1974) atribuye esto, a gque han desarro-

1lado estrategias reproductivas gue conducen a la sobreviven-—



cia en ambientes cambiantess estrategias tales como un gran
namero de polinizadores, la formacidn de frutos pegquefins y de
facil dispersidn, asl como la reduccién de sus partes flora-
les. Esta dltima caracteristica, aunada a la semejanza morfo-
ldgica de las especies de este gé&nero, ha dado lugar a un
gran problema taxondwico, ya gue se reconocen dentro de este
género cerca de 1500 especies (Gomez-Pownpa, 1966), dentro de
las cuales existen numerosas sinonimias que complican las re-
lacuones sistemAticaz dentro de este género. Lo anteriormente
mencionado, ha generado por otro lado, el interés por conocer
su capacidad adaptativa ¥ su tolerancia a los distintos am-
bientes en gque se encuentra, existiendo trabajos con plantas
de este g&nero en distintas etapas de su desarrollo, entre
1os que se pueden mencionar los estudios de germinacion rea-
lizados por Vazquez-Yanes (1976, 1980) y Orozco~Seqovia
{1986) en los gque se contirma que las semillas de distintas
especies de Piper responden a una amplia gama de ilumina-—
cibn, o el experimento realizado por Tinoco (1985}, Que ana-
liza 1a plasticidad +Fotosintética de P._hispidum a distintas
condiciones de ' luz, encontrandose diferencias fisioldgicas,
morfoldgicas Yy bioguimicas entre las poblaciones gue crecen
en ambientes luminosos contrastantes, 1o cual indica que es
un grupo con gran plasticidad fenotipica y gue puede coloni-
zar diferentes ambientes por su gran capacidad de aclimata-
ciétn. Existe ademas un trabajo sobre el dato realizado por
inse:tos herblivoros en una especie de este género {( Pa
;nalanum Y {Marquis, 1984), o el estudio realizado por Flemina
(1985) en el que analiza las estrategias desarrolladas por

cinco especies simpitricas de Piper para coexistir. Cabe



tambien mencionar la caracterizacion fotosintética de algunas
especies de Piper en Los Tuxtlas realizada por Mooney i
al (198a).
La flora de Los Tuxtlas incluye 11 especies del génera
Piper distribuidas en una variedad de habitats vy estados su-
cesionales con base en 1o cual pueden agruparse dentro de
cinco categorias:
1) Especies helidfitas, qgue incluve a P.auritum , P._umbella=
Eum vy Ba-peltata 5 2) especies umbréftilas, donde se encuen-—
tran P. _aequale ¥ B..._lapathifolium j; 3) especies de amplia

distribucidn en un gradiente luminoso determinado por el de-

sarraollo de la vegetacidn, grupo que incluye a B._2mala=

a9 , B._hispidum ¥y P._._sanctum ; 4) especies trancisionales
como P. _ aduncun ¥ P._vzabalanum 5 5) especies semiacuaticas.

con un representante que es B, _pitidum (VazQuez-Yanes, 1976).

Las cinco especies escogidas para este trabaijoc fueron
las siguientes:

P._auritum que es una especis sirbdrea y BPaumhellatum aue
es herbaceaj ambas son caracteristicas de areas perturbadas,
donde adn no se forma el dosel superiors P._aequale que es
un arbusto de crecimiento lento vy que se localiza anicamente
bajo el dosel vegetal y P . aff higpidum , arbusto pertene-
ciente a las especies de amplia distribucidn, capaz de per-
sistir en condiciones sombreadas pudiéndose encontrar tanto
en zonas de transicidn como en el interior de la selva (Vaz-
quez-Yanes, 19&6).

En cuanto a algunos aspectos fisioldgicos, en el Cuadro
1 se presentan las caracteristicas de las especies considera-

das en este estudio.



Caracteristicas de 1a zona de estudio.

El trabajo de campo se realizd en la Estacién de Bio-

l1ogla Tropical de "Los Tuxtlas”™, lpralizada a 95 04'-95 09’

de longitud y a 18 34°- 18 76’ de latitud Norte al sur de Ve-

racruz.

Su clima es calido~ hidmedo, con una precipitacidn anual

promedio de 4900 wm vy temperatura anual promedio de 27 C

{Lot-Helgueras, 19746), AGn cuando ilusve todo =) atio, se tie~

ne una &poca de lluvias de junio a febrero y una &poca de se-

cas de marzo a mayo, el mes wmas seco es generalmente mayo ¥

los mas lluviosos van de agosto a noviembre.

El sustrato geoldaico subyacente esta constituido por

rocas basalticas y andeslticas mezcladas con cenizas volcani-

cas encontrandose afloramientos de rocas sedimentarias como

calizas, arcillas y areniscas ( Estrada, gt _al ,1985).

La vegetacidn d42 ® Los Tuxtlas® es la selva alia peren-

nifolia (Miranda y Hernandez, 1963). Estrada, gi_al (1985).

hacen una detallada descripcidn de las caracterlsticas geo-

agrdficas, asl como de las comunidades vegetal y aniwal carac-~-

teristicas de la Estacidén, puntualizando que existen notables

diferencias florilstico estructurales en el sentido vertical vy

horizontal de 1a comunidad, 1o gue se refleja en la amplia

diversidad de especies aqul encontrada.



= cuadro l.- caracteristicas comparativas de las especies de piper utilizadas
l en el presente estudio (seglin vazquez-Yanes, 1976 y Mooney et al., 1984).

p. auritum P. umbellatum Pp. aff. hispidum P. aequal

area foliar (cm?) 485.5 - 447.3 64.7-76.2 35.8

peso foliar
‘especifico (g m ) 39.9 39.7 . 44.1-30.9 14.4

rasa maxima
fotosintética con )
base en_area S
(mol m~2 s~ty 6.2 - 8.5 - 6.5 -

I punto

de compensacidn

l (mol m™%) * 12 : 15 Ll 20 -
punto :
de saturacidn e e L e »
(mol m~2) 400 300 T 1..-300: -
Nitrdgeno foliar - - o
(mg g~ ) 46.9 36.2 L 32.6-30.2 27.6
' B yimero de semillas '
en un gramo 7142 20,000 4347 7692

o, germinacidn : ' ‘
Luz/oscuridad ) 92/0 - 96/0 92/4 76/0




MATERIALES Y METODOS

Se hizo un analisis comparativo del establecimiento vy
crecimiento de las plantulas de 4 especies del género Biper
en distintas regiones de l1a selva. Paralelamente al trabajo

de campo se realizd un estudio en camaras de crecimiento con

ambiente controladoc para dos especies que habitan lugares
contrastantes ( BP._aesguale v P._auritum ), con el fin de eva-

Tuar la respuesta debida unicamente a variaciones de la in-

tensidad luminosa.

En el presente trabajo, el crecimiento se evalda por una

parte, a través de la Tasa Relativa de Crecimiento promedio:

R = ln peso. seqn 2 = 1n _peso seca L
tiempo 2 - tiempo 1 (ecuacion 1)

(Evans, i772)

como un Indice de la eficiencia de las plartas para incremen-

tar su biomasa por unidad de peso de material vegetal, en la

unidad de tiewmpo (Hunt, 1978). Por otro lado,se evalda a tra-

végs de 1los componentes de 1a mismad! La Proporcion de Area Fo-

liar (F) ¥y 1a Tasa de Asimilacidn Neta (E). La Proporcidn de

Area Foliar (F) representa la relacidon entre el area foliar vy
el peso seco total de la planta:

F = Area foliar
Peso seco total (ecuacion 2)
(Evans,1972)

En un intervalo de cosechas, el valor medio (F), esta



dado por @

F = Area foliar i/peso. . seco_ 1l + &rea_foliar 2 / peso secp 2

2
o sea:
F = El ___* {ecuacidn 3)
n
en este trabajo se calculdl

F= El+E2+EI+EJIED
S

El otro componente de la Tasa Relativa de Crecimiento
(R que Fu&d calculado, es la Tasa de Asimilacidn Neta
(E),que es un Indice de 1la eficiencia de las hojas como pro-
ductores de nuevo material:
E Eesg seco 2-Peso _gsecn 1 . ln . acea foliarp 2-1n Area foliar.
tiempo 2 - tiempo 1L aArea foliar 2 -~ area foliar §
{ecuacidn 42

{Hunt, 1978}

Entre ambos cowmponentes existe una relascitin inversa
{Hughes, 19663 Evans, 19725 Hunt, 19278) como se decuce de la
siguiente ecuacion:

R =EF (ecuacién 3)

{(Hunt, 1978)

1o cudl puede interpretarse en términos ftisioldigicos, ya que

12 reduccidn en F, implica un incremento en el grosor foliar




0 un aumento en el peso seco total de la planta, lo gue re-
fleja un incremento en la capacidad para la asimilacion de
CO2 ({(ganancia de peso por unidad de area foliar) (Hughes.
19663 Evans, 19725 Hunt, 1978). La reduccitin en E, puede dis-
minuir 1 almacenamiento de materia seca en asimilacion y asli
conllevar a altas medidas de area foliar con respecto al peso
seco (F).

Otras variables gQue se midieron, fueron el incremento en
longitud, el nimero de hojas v el area foliar; estas 2 alti-
mas, como una medida del sistema asimilador de C02.

Se realizaron las mediciones microclimaticas, registran-
dose! intensidad luminosa y FAR, temperatura ambiental y hu-
medad relativa en cada sitio experimental, medidas todas al

nivel en gue estaban colocadas las plantulas.

Experimento de Campo.

Se eligieron dos zonas con condiciones de luz contras-—
tantes: selva madura y una regidn altamente perturbada; loca~
1izada en un borde del camino que conduce a la estacidn, con
1legada de 1luz directa {las condiciones microclimaticas de
las mismas se reportan en el Cuadrn 2). Las plantulas se ob-
tuvieron a partir de semillas ( tomadas de por lo menos tres
individuos) que se pusieron a germinar en cajas de Petri so-
bre un sustrato de agar al 1% en agua destilada. Las plantu-
las se colocaron individualmente en bolsas con tierra prove-
niente de 1la selva vy previamente homogeneizada mezclandola
manualmente; se trasplantaron 120 individuos de cada especie

en ambas zonas escogidas y se protegieron por medio de vive-



ros construidos con tela plastica de mosquitero para evitar

datos por herbivorila,

Se realizd un registro mensual de la longitud, namero
de hojas ¥y sobrevivencia de las plantulas, tomandose wmuestras
constituidas por 10 plantulas escogidas al azar para cuanti-

ficar peso seco y area foliar. El experimento duro 5.5 meses.

Experimento en Condiciones de Ambiente Controclado.

Este experimento se llevdd a cabo en camaras de creci-

miento CONVIROM bajo dos condiciones luminicas con las si-

guientes caracteristicas: en la camara con intensidad de 1uz

alta, el sistema de {luminacidn estuvo compuesto por ocho
15mparas SYLVANIA de luz fluorescente de 160 watis, 2 fluo-
rescentes de 20 watts vy tres focos de luz incandescente de
100 watts cada uno. La condicidn de iluminacian baja, se con-
siguid mediante una lampara fluorescente de 160 watts y una
incandescente de 15 watts (Cuadro 2).

Para este experimento se eligieron dos especies gue pre-
sentan distribucidn contrastante en el ambiente natural: P
;unltum y P._aeguale . Se germinaron las semillas de la misma
manera gue en el experimento de campo y las plantulas se co-
locaron cada una en macetas de plastico con tierra de la sel-
va y posteriormente en dos camaras con intensidad de luz con-
trastante. El lote experimental de P.asguale fué& de 115 plan-

tulas ¥y de 460 en B, _aurilum en cada wuna de las 2 camaras en

virtud de que fu® el namero de plantulas que sobrevivieron al



cambio del agar & las macetas. LLas plantulas se regaron dos

veces por semana Yy fueron rotadas periddicawmente para evitar

efectos por gradientes luminosos debidos a la colocacian de

las lamparas en las camaras.

Cada dos semanas se realizaron mediciones de longitud,

namero de hojas vy area foliarj ademas se tomaron muestras

mensualmente de 10 individuos para el calculo de peso seco Y

area foliar v se hicieron registros de sobrevivencia.
Para la cuantificacidn de peso seco, las plantulas colec-

tadas se secaron en una estufa durante 48 hrs a 80 C, despues

de las cuales se pesaron en una balanza OHAUS BRAIN WEIGH B

300. El1 area foliar se obtuvo con un medidor LI COR 3100.

El analisis estadistico tanto en 21 experimento de cam-

pa como en el de laboratorio, fu® un Analisis de Varianza

bifactorial, para cada una de las variables cuantificadas

dentro de 1a misma especie asl cowmo entre especies. La sobre-

vivencia se analizéd wmediante uwuna prueba de " E " (Sokal vy

Rohlf, 1969).



RESULTADOS.

LLos datos obtenidos acerca de la caracterizacion del
ambiente flsico presente @n las zonas de experimentacion, se
sintetizan en el Cuadro 2.

Para 1os datos de campo, se reportan los valores minimo

v maximo de las condiciones prevalecientes a lo largeo de un
dia del mes de mayo de 1983. Fara las camaras de crecimiento,
se presentan las condiciones mantenidas dentro de las mismas

durante el tiempo gue durd el experimenta.

Comparando entre especies v entre tratamientos, los re-
sultados se pueden resumir de la siguiente manera:

En las cuatro especies, se encuentran diferencias sia-
nificativas (P <0.0 S) para 1las R entre los distintos trata-
mientos, tanto en el el campo como en ambiente controlado. En
todos 1os casos, son mavores en lps sitios con alta intensi-
dad luminosa y menores en condiciones de luz baja. Estas di-
ferencias se aprecian en las +Figuras i, 2! S5, &, 94 10, 13 y
143 en las gue se mnuestran los incrementos en altura y peso
seco de cada una de las especies através del tiempo en las
Aistintas condiciones de luz, existiendo diferencias de 2 a 3
drdenes de magnitud en el crecimiento de estos parametros en
las distintas intensidades luminosas.

En consecuencia con lo anterior, E v F tambi&n son sig-
nificativamente diferentes entre tratamientos (FP<0.05) (Cua-
dros S5, 6 v 7).

Pesde &l punto de vista de la cowmparacion entre espe-
cies, se presentan diferencias significativas en los valares

de R (P<0.0S5) para cada una de las condiciones de ilumina~



cidin: En la zona abierta no existe diferencia significativa
entre B, _auritum (1.77) y B._feguale (1.87), ni entre R._umn-
bellatum (B.08)y P. =ff hispidum (8.51) (P > 0.05), pero si
hay diferencia significativa entre estné 2 grupos (P < 0.095).

Bajo el dosel, P. aff hispidum presenta valores de E
(3) significativamente mayores que las demas especies (P <
0.035), B. unbellatum le sigue en magnitud (0.7) (P < 0,09),
mientras gue entre P.__auritum (0.43) Yy Ba.-a8sguale (0.30) no
es significativamente diferente [$34 > G.09).

En ambiente controlado, en la camara de luz alta; las
valores de R de P.__—auritum vy B._agquale no son significati~
vamente diferentes (P > 0.0%5), mientras que en la camara de
luz baja P. _acguale tiene valores de R (0.73) significativa-~
mente mayores que P. aupliium (0.18) (P < 0.05).

Analizando los valores de F b E, el ANOVA muestra (Cua-
dros 5 y &) que en P, _asuritum , E._ umbellatum vy B.hispidum .
F es menor en el sol que en la sombra, existiendo diferencias
significativas entre tratamientos.

Por otro lado, B._aequales , presenta un comportamiento
inverso a2l de las otras 3 especies, Ya gue su F es signifi-
cativamente mayor en el sl que en al sombra (P < 0.03), en
contrandose ademas diferencia significativa entre esta espe-
cie con respecto a las demads en €] exterior de 1la seiva
(P<0.0S), 1o que podrla estar indicando un comportamiento di-
ferente al de las otras 3 especies.

En el interior del bosque, B._aaguale ¥ B. aff hisgidum
presentan valdares de F significativamente mas bajos (147.5 ¥
157.1 respectivamente) que los presentados por P._auritum

(302.8) ¥y PB. umbellatum (485) (P < 0.05).



En las camaras de crecimiento, las 2 especies incluidas

{ Piper auritum v B._asguale ) presentan valores de F signi-
ficativamente mas bajos en luz alta que en luz baia
(P<0.05).

Con respecto a los valores de E; estos fueron mayores en

Pe_auritum , P.umbellatum y P aff hispidum en las plantulas

que creclan en e1 sol con respecto a sus plantulas que cre-

clan en l1a selva, no as! en B._aeguale guien tuvo una E sig-

nificativamente menor en el sol gue bajo el dosel (P<0.035).

Dentro de la selva, los vaiociaz de

i

para las 4 especies

no tuvieron diferencia significativa (P > 0.05), lo que per-

mitirla pensar que desde el punto de vista fisioldgico, las

plantulas de las 4 especies se comportan de manera semejante

en este clima lumlnico.
En las condiciones de ambiente controlado, los valores
de E son significativamente mayores en la luz alta (P < 0.05)

en ambas especies ( B.o_auritun vy B._asquale ).

Eil inciremconte en altura, también es significativamente

diferente en las distintas condiciones de luz en las 4 espe-
cies (P < 0.05) (Figs. 1, S, ? v 13), dandose un incremento
continuo de 1a longitud cuando la intensidad luminosa es alta
vy cambios muy leves en intensidades bajas, tanioc en campo co-
mo en camaras de crecimiento.

Para los distintos tratamientos también existen diferen-—
cias significativas para el crecimiento en altura entre las
especies.

En la zona abierta, lag 2 especies helidfitas( Bo_adri=

Egm v PE._umbellatum ) presentaron alturas significativamente
mayores que P, aff hispidum y B.asquale (P < 0.0%5), mien-—

tras gque P._senuale es significativamente menor que las otras



3 egpecies (P < 0,03).

Bajo el dosel, B. aff hispidum es la especie gque presen-
ta mayor crecimiento en altura (P < 0.0%5), el cual no es sig-
nificativamente diferente entre las otras 3 especies (F >
0.03).

En las camaras de crecimiento no existieron diferencias
significativas entre B, _auritum vy Ba.—__aequale para luz alta
(P > 0.03), pero =i en luz baja, donde el crecimiento en al-
tura es significativamente mayor en B._auritum .

Con respecto al ndmero de hojas, las diferencias sia-
nificativas se dan nuevamente entre tratamientos (P<0.05).
encontrandose una mayor cantidad de ellas en los sitios con
mayeor intensidad luminosa (Figs. 3, 2, 11 y 15).

En Biper_auritum y P. umbhellatum , ia tendencia en los
ambientes con mayor cantidad de luz, es aumentar el nimero de
hojas hasta un maximo, momento en el cual comienza a darse un
intercambio foliar continuo (Figs. 3 y 11), contribuyendo al
incremento del area foliar el aumento del tamato de las ho-
jas. En la camara de baja intensidad, las hojas que B.._au=
Eiium tira, ya no son ropuestas (Fig, 3 ).

Piper_asquale vy B. aff hispidum aumentan continuamente
el namero de hojas en la luz alta, 1o que permite un desarro-
11p del 3rea foliar (Figs. 7 8, 15 ¥y 16), lo que indica
que en estas 2 especies, la reposicién de las hojas es mavyor
que 1a pérdida de las mismas.

En l1a selva, el namero de hojas se mantiene casi cons-—

tante en las 4 especies (Figs. 32, 7, 11 vy 15).



SINTESIS DE RESULTADOS POR ESPECIE,

En cuanto a las respuestas de las plantulas de cada una
de las especies a las distintas condiciones de luz, los re
sultados también se presentan describiendo el desarrollo de

cada especie en cada tratamiento.
Biper_auriium .
Sobrevivencia

Piper auritum no presenta diferencia significativa (P>0.
05) en su sobrevivencia al final del experimento entre trata
mientos en el campo (50% en el sol y S51% en la sombral),; aun-
que las varilaciocnes scon drasticas al principio en la zona al-
tamente perturbada vy graduales en la sombra (Cuadrao 3).
En condiciones controladas s1 existe diferencia entre
tratamientos (P{0.05). Al final del experimento, en la camara
de baja intensidad luminosa es de 93.31%, mientras gue en la
otra camara (luz baja) tiene 59.5% de sobrevivencia (Cuadro
3).
Comparando entre campo ¥ ambiente controlado, no existe
diferencia entre 1a zona abierta (50%) y la camara de luz al-
ta (59.5) (P < 0.08). En 1la selva es significativamente menor

(57%) que en la camara de luz baja (93.3%) (P < 0.035).
Tasa de Crecimiento Relativa Promedio (E)

Se encontrd diferencia significativa en 1la R entre tra-




tamientus_(P < 0.0S5), siendo mayor en la zona abierta (1.77),
con respecto a la sombra (0.43) (Cuadro 4).

En camaras de crecimiento, R es significativamente mavor
en la camara de luz alta {1.08) en relacidn a las plantulas
con luz baja (P < 0.035) (Cuadro 94}.

Entre campo v ambiente controlado, no existe di+erencia
significativa en P, _auritum parsa los valores de R entre la
zona abierta (1.77) v la camara de luz alta (1.08), mientras
que en las condiciones de baja intensidad luminosa, R es sig-
nificativamente mavor en la regidn cerrada (0.43) gue en la
camara de luz baja (0.18) (P < 0.05).

Proporcitn de Area Foliar (F)

Los individues de 1las distintas condiciones luminosas,
presentan diferencias significativas en este parametro (P<O.
035). F es menor en las condiciones de alta intensidad lumi-
nhosa (zona abierta 46.413 camara de luz alta 250.9) y mayor
en las bajas intensidades luminosas (302.8 bajo el dosel vy
1105.3 en la camara de 1luz baja) (Cuadro 4).

Entre camaras de crecimiento y ambiente contrelado, los
valores de F en P.__auritun para las altas intensidades lu~
minosas, son significativamente wmenores en el campo (Zona
abierta) (46.41) en comparacion con la F de la camara de luz
alta (250.9) (P < 0.05).

Fara las bajas intensidades de luz, F es significativa-
mente menor dentro de la selva (302.8) que en la cimara de

luz baja (11035.3) (P < 0.05).



Tasa de Asimilacién  Neta (E)

Es significativamente mayor en la regibn soleada (0.038
con respecto a la sombra (0.0014) (P < 0.05). En la camara de
alta intensidad tambi&n es significativa mente mayor (P<0.05)
con un valor de 0.004 en comparacidtn con la camara de baja
intensidad luminosa (0.0001) (Cuadro 4).

Entre campo y camaras de crecimiento, se encuentran di-
ferencias sianificativas para los valores de E en B, .pauri-
Eum y €5 mayor significativamente en la zona abierta (0.038)
que en la camara de luz alta (0.004) (P < 0.095).

Entre sowmbra y luz baja, es significativamente mayor en
la primera condicion (0.0014) qQque en la camara de luz baja

(0.0001) (P < 0.03).

Altura

El incremento es significativamente mayor (FP<0,.05) en la
regien seoleada (Fig. 1 ), mientras que en la zona cerrada es
muy lento. En la camara de luz alta, el crecimiento en longi-
tud &5 mayor que en la de luz bsja (PL0.085).

Comparativamente entre campo Yy ambiente controlado, en

B._auritum la altura es significativamente mayor en la re-
gidtn soleada (3243mm) gque en la camara de luz alta (193 mm)
para la misma edad (4 meses) (Fig., 1) (P < 0.05).

Por su parte la altura es significativamente menor bajo

el dosel vegetal (4 mm) gue en l1a cadmara de luz baja (25.09

mm) (Fig. ) (F < 0/05).

Namero de Hojas y Area Foliar,




Tanto en condiciones de ambiente controlado come en el
campo, en lasg situaciones con alta intensidad luminosa, P.au=
Eitum aumenta el namero de hojas hasta un maximo Qque se man=-
tiene a traveés del tiempo debido a un recambio foliar conti-
nuo (Fig. 3)

El area foliar en este clima luminico, aumenta continua-
mente (Fig. 4), gracias al crecimiento de las hojas que per-
manecen sobirre Ia planta.

En la chmara con baja intensidad luminosa, después de un
promedio de 3 hojas, el ntmero decrece y conjuntamente dismi-
nuye el area foliar.

Bajo el dosel vegetal, tanto el nimero de hojas como el
area foliar, se mantienen constantes.

Entre la camara de crecimiento con iuz alta y la zona
abierta se presenta una dinamica semejante en la formacidn v
recambio foliar (Fig. 3) v consecuentemente un incremento se-

mejante del area foliar (Fig. 4).
Piper_ aesquale .

Sobrevivencia

Se encontrd diferencia significativa entre las poblacio-
nes de sol ¥y sombra (P < 0.05), 1o wmismo gue entre las 2
condiciones de ambiente controlado (P < 0.05). En el campa es
mayor en la regidn soleada (24%) y en la sombra es de 11.2%.
En ambiente controlado la situvacidn se invierte; ya que

1a sobrevivencia es mayor en 1a baja intensidad lumninosa



{81%) qQue en la luz alta (42.8%) (Cuadro ).
Esta variable es significativamente mayor en la camara
de luz alta (42.8%) que en la zona de alta intensidad lumino-

sa en el campo (34%) para la misma edad (4 meses) (P < 0.05).

Para las bajas intensidades de 1uz, nuevamente es signi-
ficativamente mayor en ambiente controlado (camara de luz ba-

ia 81.8%) que en el interior del bosgue (15.2%) (F < 0.05).

Tasa de Crecimiento Relativa Promedio (R)

Resultd significativamente mavor en las altas intensida-
des tanto en condiciones naturales (1.87) como en ambiente
controlado (1.20) (P £ 0. 05). En las bajas intensidades es
menhori en el campo es de 0.30 vy en ia cimara de crecimiento
de 0.73 (Cuadro 4).

No existe diferencia significativa para R entre la re-
gidn soleada (1.87) vy la camara de luz alta (1.20), pero si
entre las bajas intensidades, ya que es significativaments
mayor en la camara de luz baja (0.73) con respecto a 1a R de

las plantulas de 1a selva (0.30) (P < 0.05).

Proporcitn de Area Foliar (F)

En esta especie;, F es significativamente mayor en 1la zo-
na abierta (P < 0,05), donde tiene un valor de 2320.80, mien-
tras que bajo el dosel, es de 147.7. En las camaras de creci-~

miento, F es mayor en la baja intensidad (1523.48) (Cuadro

4) .

Existe diferencia significativa para 1los valores de F



entre los tratamientos de alta intensidad luminosa (P <
0.05), siendo mayor en el exterior del bosgue (2320.8) gue en
la camara de crecimiento de luz alta (1&63,4),

Para las bajas intensidades de luz, B._asgquale presen-—
ta valores de F significativamente mas bajos en el campo

(147.5) qgue en la cdmara de luz baja (13523.4) (P < 0.0%5)

Tasa de Asimilacidn Neta (E)

En lps condiciones de campo, es significativamente ma-

=

yor bajo el dosel vegetal (0.002) Que en la zona abierta
(0.0008) (P<G.0%5).

Para condiciones controladas, E es mayoyr en ia alta in-—
tensidad l1uminosa (0.007) gue eh baja intensidad luminosa (0.
0004) (P<0.0S5) (Cuadro 4).

Entre condiciones naturales v ambiente controlado, P»
Eguuale presenta valores de = significativamente mayores en
la camara de luz alta‘ {0.007) gque  en ia zopna abierta
{G.0003).

FPor su parte para las bajas intensidades de luz, E es
significativamente mavor bajo el dosel vegetal (0.002) que en

la camara de luz baja (0.3004).
Altura

La figura 5; muestra que 103 incrementos en longitud de
lag plantulas de P, _aequale son mayores &n la zona abierta,
mientraz que bajo el dosel, sen minimos. En las camaras de
crecimiento, este paramelro es mavyor en la camara de luz alta

(P<0.035).



Existe diferencia significativa entre condiciones de

campo vy ambiente controlado con respecto a esta variable., Es

signiticativamente mavor para la camara de luz alta (1958 mm)

que en la zZona abierta (82.3) (P < 0.05) (Fig. 5).

Para bajas intensidades de luz, el crecimiento en altura

es significativamente menor en 1a selva (3.2 mm) gue en la

camara de luz baja (10.38 mm) (P < 0.05) (Fig. 5).

Namero de Hojas y Area Foliar

Estas variables aumentan continuamente a traveées del
tiempo en todas las condiciones de luz (Figs.Z7 y 8). El na-~

mero de hojas &5 mayor en las intensidades de luz altas., tan-

to en el campo como en laboratorio, lo cual favorece el in-
cremento del area foliar., Este es minimo en las bajas inten-

sidades de luz tanto en ambiente controlado como en el me-

dio natural.
El namero de hojas es mayor en la camara de luz alta que

en la reqgidtn soleada y consecuentemente también lo es el area

foliar.

Estas variables tambi®n son significativamente mavores

en la clmara de luz baja gque en el campo bajo el dosel (P <

0.03) (Figs. 7 v 8).
Biper _umbellatum .

Sobrevivencia

Significativamente mayor (P<0.0S5) en la regitdn abierta



{68%) que en la zona cerrada (7.4) (Cuadro 3).
Tasa de Crecimiento Relativa Promedia (R)

Fué& significativamente mayor (P£0.05) en el exterior de

la selva (8.06) que bajo el dosel (0.7).
Proporcidn de Area Foliar (E)

Con diferencia significativa (P<0.05), es menor en el

s0l (150.4) que en 1a sombra (4835).

Tasa de Asimilacisn NMeta (E)

Significativamente mavor en la regidn soleada (0.053)

con respecto al interior de la selva (0.001) (P<0.05).

Altura

El crecimiento en longitud, tiene un comportamiento se-

mejante al de las especies anteriores, va que es mayor en ia

zona abierta y menor en la zona sombreada (P<O.05!(Fig.?).

Namero de Hojas y Area Foliar

El aumento en el namero de hojas se observa en la Figura

11. En la zona abierta, se produce un cierto namero de estas

que degspués disminuvye al comenzar el recambio foliar. Por

otro lado, el incremento del area $oliar es contlinuo, ya aue



el tamatio de las hojas aumenta constantemente. En la selva,

el incremento de estas variables es muy lento (Figs. 11 vy

12).

Biger af+ hispidum .

Sobrevivencia

Comparando los porcentajes de sobrevivencia de esta es
pecie en los diferentes ambientes luminosns, ho se encontrd
diferencia sighnificativa entre las pablaciones, ya gue en el
s0l, fud de 44% vy en la sombra de 52% (P>0.05) (Cuadro 3).

Tasa de Crecimiento Relativa Fromedioc (R}

Esta variable es significativamente mayor en la reqion

abierta (8.51!) en relacidn 2 la regidin sombreada (3) (P<0.05).

Proporcitdn de area Foliar (F)

Es significativamente mayor en 1a zona cerrada (157.1)

que en el sol (101.3) (P< 0.05).

Tasa de Asimilacidn Neta (E)

Es significativamente menor en l1a sombra (0.019) que en
1a zona abierta (0.083) (P<0.05), 1o que implica una mayor

productividad de esta especie al incrementar la energla lumi-

nosa disponible.



Altura

Su crecimiento en longitud es signiticativamente mayor en
el exterior del dosel, wmientras que en el interior del bos-

que es muy lento (Fig. 13) (P<0.05).

Namerpo de hojas y Area foliar

En 1a selva madura, ! namero de hojas se mantiene cens-
tante, pero existe un incremento en el area foliar en virtud
del aumento en el tamafio de las hojas (Figs. 15 y 16),

En la regidn soleada, el namero de hojas aumenta conti-
nuamente a lo largo del tiempo, dando como resultado un in-

cremento del area foliar.



Cuadro 2.- CaracL:v.ﬂlqucas mlcrocln.matlcas de- los
Se reportan los vc;_lo“es minimos: v max:Lmo -de - las’ con
tes a lo large de un dia . del mes de mayo -dé 1985, D
miento se muestran- 1a.> condlc:.ones que se mantuvlerO'
perimento.

creci-.
el ex-’

CON
BAJA
Intensidad R
(" uxes) 80-1D0
s B 5382121430 e
("L m s 7)) ey
R/R .
i L-1.97
C'E 2 s~ 1.4 97
Temperatura
1) 2628

Humedad relativa



Cuadro 3.- Porcentaje de sobrevivencia mensual de las plantulas de
4 especies de piper cultivadas en condiciones de luz contrastante
.en condiciones de campo (luz,
(luz alta, luz baja).

Especie

P. auritum

P. aequale

P. umbellatum

~ p. .aff hispidum

condicidn
luminosa

sol
sombra
luz alta
luz baija

sol
sombra
luz alta
luz baja

sol
sombra

sol
sombra

]‘.

o%.Sobrevivencia

sombra) y .derambiente controlado

63
96.6
98.6
100

52.9
100
100

'92.1

75

91.1

81.25
83.3

1
2

.52

'84.4
71.7
97

46
23.
54.1
86.7

68
29.6

68
' 52.6

Mes

3

50
68.3
64.5

36

17.3
44.6
8l.6

68
16.6

68

52.6

50

—
’

59.5
93.3

34

15.2
42 .8
8l.6

64
52.4

50
51

24 .
11.2

668 -

64 -
52
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N

lcua"ro = , .. izc condiciones juminosas contrzstan o lug TeE
+rivas de C &no o Zrea foliar y tasa de cS.'Lml_LcC"O" netes Ge POLLaCL
es de T. R p. umbellatum v-P- =£f hisvpidum cultivadas en con

diciones

de crec :.mlento .

.pasa relativea Tasz de

condicion

'ESPEClE Luminoss dex creclm:.ento LAl aslmllaelo‘ EEt
nromedlo (g mes (g cne = mes )
(R 1-5.5)" (T 1-5.3)
suriturn sol 1.77 46,41 0.038
sombrz 0.43 - ¢ 30208 0.0014
iuz zlte 1.08 ¢ - 250:2 : 0.00%
iuz baje 0.18 1105._> . ' 0.0001
aeguslc sol 1.87 . : 2320.8 0.000¢
sombre . 0.30 . o 147.5 c.o0o2
iuz slte ) 1.20 163.4 - 0.007
iuz bade 0.73 ] 1523.4 0.0002
umbellatun soL - 150.4 0.053
sombre 485 . 0.001
2ff hispidum = sol : - P RO , 101.5 0.083
sombre ) 3T . 157.1 0.01¢




. cusdro 5.- comparacién estadistica (ANOVA) de los datos de Tasa relati
va de crecimiento (R)- .

ruente de variacion sc GL- cM F signi'ficancia
) . . .01 .05
luz E 92.16° 71 '92.16. 135.52 *x *
especie 100,83 030 133 49.42 % *
luz x especie (039,02 ETEB 19.11 * % *
error : 10.92 716
23

total 242.93 7

cuadro 6.- comparacidn estadistica (ANOVA)de los datos de Razdn de
Area foliar (F). L i S i

ruente de variac ién

“sc - ‘eL CM T F significancia
T .0l .05
luz “ 470442 1 470442 6.19 ns *
especie . : 4942573 3 1647504 21.68 * %
luz X especie 6998104 3 2332701 30.70 * % *
error 1215522 16 75970
total 13626582 23

cuadro 7.- ‘Compgracién estadistica (ANOVA) de los datos de Tasa de asi
. milacidn neta (E)-

Fuente de variacién scC GL cM F . . significancia-
. .01 .05
luz .008 1 .oo8 106.6 s *
especie .007 3 .002 26.6 * % *
luz x especie .004 3 .00l 13.3 *k *
error .0012 16 . 000075 -

total .0202
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NISCUSIOCH.
Desarrnllo en la Sombra.

Los datos de sobrevivencia para este experimento (baja

intensidad de 1l1uz) permiten sugerir que las bajas intensida-—

des de Juz no afectan de wanera letal 2 las plantulas de las

4 especies agul estudiadas, ya que son capaces de sobrevivir
al menos durante 5.5 meses, no solo la especie umbrdfila Pa
;gnua_le_ s cOmo era de esperarsej sino tambieén, la especis
transicional P, _hispidun ¥ las especies hglidfitas P._puri-
Eum vy Paumhellatum . Esta situacidin se  hace adn mas clara,

si se toma en cuenta la alta sobrevivencia de las plantulas

de PR, _auritum v P._asguale en la camara de luz baja, condi-

cidn experimental en la cual la intengidad luminosa seria el

dnico factor nue podrlia estar atectando la parmanencia de las

plantulas.

Hughes (19664), propone gue 1a capacidad para utilizar la

cantidad miniwma de 1wz a l1la cuwal la ganancia fotosintética
compensa exactamente la pérdida respiratoria estaria deter-—
minando €1 limite inferior para la presencia de una planta

en un medioc natural dados; con base en esta teorla y 2n los
datos de sobrevivencia, asl como la estabilidad o el lento
crecimiento de las especies aqul estudiadas en condiciones de
baja luminosidad, se podrla sugerir que sus plantulas ten-
drian la capacidad fizsioldgica para mantenerse latentes du-~
rante por lo menos S meses. Esta suposicidn se apoya en el
conocimiento que existe sobre la aclimatacion de las espe-
cies de sol a la sombra, lag cudles disminuyen su punto de

compensacién de luz, asl como sus tasas fotosintetica y res-—



piratoria conforme disminuve la intensidad luminosa, compor-

tamiento que se ha observado en hojas de un miswmo individuo o

en individuos diferentes de una misma especie expuestos a

distintas condiciones de luz (Bjorkman, 1981),

Ejemplos de esta aclimatacién serilan los trabajos rea-

lizados en Splidago ___virgauwrea (Bjorkman =i ___al . 1963),

Snlanum dulcamara (Gauhl, 1976;F Clough gi_al . 1979, 1930) v

en P, _hispidum (Tinoco v Vazquez-Yanes, 1985) mantenidas en

condiciones Jde luz contrastaentes, en las que se observan

adaptaciones a nivel bioquimico, fisioldgico v morfolégico.

El lento crecimientc bajo condiciones de sombra de las

plantulas consideradas en este trabajo, puede estar indicando

que son capaces de aprovechar la poca snergla luminosa de aue

disponen bajo el dosel, lo cual era de esperarse en 1la espe-

cie unbrofilal P._asquale en este casod); sin embargo, el de-

sempetio de las plantulas de las oiras 3 especies, las cuales

nro son caracteristicas del bosque maduro, podrlia sugerir una

aclinatacion a la sowmbra.

For otro lado, €l curso lento e intermitente de i1os in-~

crementos en altura vy peso seco en &1l

tiempa {(Figs.

1,2,5,6,9,10,13) podria indicar la presencia de mecanismos

que les permitan la captura rapida y aprovechamiento de los

breves periodos de iluminacidn debidos a l1a entrada occasional

de los rayos de luz directa, 1o cual estaria influyendo tanto

en el aspecto fotosinté&tico como en el morfogenglico, ya que

estas entradas de luz aumentarian la relaciotn R/RL y los va-

lores de PAR.

En cuanto =al aspecto fotosintético, los rayos directos

aumentarian la cantidad de enerala luminosa disponible para



este fin, v las plantulas podrlan aprovecharla mediante la
rapida respuesta de los estomas {(Moonev =t _al . 1984).

Par su parte, Deregibus gt_al .,{198%5), comprobaron que
al aumentar la cantidad de luz roja en un pastizal, se esti-
mula lea formecidn de foarraje v disminuye su moirtalidad. Esta
misma situacidn pudo presentarse durante este experimento, va
que los rayos directos gque se cuelan a travées del dosel, in-
erementan la cantidad de luz roja, aumentando asil la energla
disponible para fotoslintesis, tomando en cuenta gque el espec-—
tro de absorcidn de la clorofila es maximo con luz roja.

El gue no exista diferencia entre los valores para la
tasa de asimilacidn neta (E) de las especies heliofitas Bo
;unitum y P.umbellatum con respecto a l1a especie de som-—
bra P. _.asguale ; permitiria pensar gue existe una tolerancia
fisioldgica de estas especies a las condiciones de baja in-
tensidad luwminosa y al aprovechamiento de los incrementos de
Tuz.

Este hecho se hace wmas notable al comparar los valores
de E correspondientes a las bajas intensidades en campo y en
camaras de crecimiento. Tomando e cuenta gue en ambas condi
ciones experimentales se tenia 1a misma cantidad de FAR (Cua-
dro 2), los valores de la Tasa de Asimilacidin Neta (E) y sig-
nificativamente mavores en el campo para P._auriitum ¥y Bo_de-
;ualg con respectp a las E de camaras de crecimiento , pue-
den atribuirse a estas ocasionales entradas de luz e implican
1a capacidad de estas egpecies para su utilizacidn y aprove-
chamiento.

En este punto cabe presuntarse, si l1a cantidad de 1luz
que llega al piso de una selva madura en forma de eventuwales

rayos de luz directa, es realmente inportante para tener un



efecto sobre el desarrolic de las plantas gque se encuentran
en este sitio y si permite explicar los resultados aqul obte-
nidos.

Chazdon (datos ineditos), encontrd que para distintos
lu@ares bajo el dosel vegetal en la selva de "Los Tuxtlas".
el namero minimo de rayos directos diarios gue llegaron al
piso durante 1985 fud de Q a 2 v =1 namero maximo de 3 a 1S .
los cuales aportaron de 0 a & minutos de duracibdn diaria mi-
nima de Flujo Foltlnico Folosintditico Diario directo (PPFD) vy
12 a 66 minutos de duracidn maxima de FPFD. Orozco-Seqovia
(1984), hace notar que bajo &l dosel vegetal, existe un juego
Juminoso entre ravos de luz directe; luz +filtrada y obscuri-
dad, lo cual tiene efecto en la respuesta germinativa, refle-
iando que sstas variaciones en el clima lumlinico de 1a selva,
pueden incidir sobre el desempeto de las plantas que se en-—
cuentran bajo el dosel.

En cuanto al aprovechamiento por parte de las plantas.
de este tipo de aporte de luz (rayos directos), este compor-
tamiento fue va demostrado por Moonsy gi _al . {(1983), quienes
encontraron gue estas entradas de luz hacia las partes inte-~
riores del dosel, aumentaron notablements 1z tasa fotosinte-
tica de B, _bispidum .

Desde el punto de vista morfogenetico, existe una alta
sensibilidad de las especies no tolerantes a la sombra a los
incrementos en radiacidon RL {Mor-aan, 197%9), como lo demues-—
tran los experimentos realizados por Fitter v Ashmore (1974}
con Verdnica maontana , especie tolerante a la sombra y con V.
Eﬁnﬁi;a s no tolerante; en estos estudios, la segunda presen—

ta una mayor sensibilidad worfogendtica en respuesta a un au-



mento en la cantidad de radiacidn RL. Considerando este as-

pecto vy gue bajo el dosel vegetal existe una diswminucidon de

la relacidn R/RL, cabrla esperar efectos morfogendticos mar-

cados en B, _auritum v P.__unbellatum por ser caracteristicas

de las zonas perturbadas de la regidn de estudio, efectos que

se manifestarlan comwmo elongacidn del tallo ¥ extensidn del

peciolo a expensas del desarrollo del 3rea foliar, 10 cudl no

se observo.

Con respecto a los valores de E, el hecho de que en P.

avritum , B._umbellatum v B, aff hispidum sean significati-

vamente mayores 2n la sombra gue en la regidn abierta, podria

suqQerir que presentan la capacidad de realizar ajustes mortfo-

1dgicos que pedrian interpretarse como una mayor asignacion

de asimilados a las hojas, produciendo una mayor expansidén

del area foliar con respecto a la biomasa total de 1a plan-

tula, 1o que les permitiria economizar eneraia en un habitat

sombreado. Los resultados de F obtenidos en camaras de creci-

miento también apoyan stz proposicion, yo Ggue son sianifica-

tivamente mas altos para ambas especies Poauwriiun ¥y B._aggua-

ig en l1a baja intensidad luminosa.

Este parametiro (F), varid también entre el experimento

de campo y ambiente controlado. La razdn por l1la cual los va-

lores de F son significativamente menores bajo el dosel veae-

tal con respecto a la camara de crecimiento de luz baja, po-

dria atribuirse nuevamente a las entradas de luz directa que

se presentan en el campo, ¥ que permitirlan una mayor produc-

cidn de biomasa total, 1o que no sucederlia en una condiciodn

experimental controlada, donde el estinuwlo luminoso es cons-

tante,

.2 comparacidn entre el desempefio de las plantulas de



sombra ( B._asguale ), las plantulas de sol( P, _awritun ¥ P.
;mhellatum ) v la especie trancisional ( P, aff hispidwum ) en
cuwanto a su sobrevivencia, tambi&n en cuanto a la distribu-
cidn de sus recursos, al desarrollar una determinada area fo-
liar distribuida en una hoia was delgada ¥y la produccion de
una menor cantidad de wmaterial ne productor, 1o gue se deduce
de acuerdo con sus valores de E,(lo cual es una caracteristi-
ca de las plantas de sombra (Hughes, 1966)); ¥y que constituve
una estrategia que les permitiria echDéizar enerqala, ¥y to-
mando en cuenta su capacidad para realizar ajustes fisiold-
gicos, como lo sugieren 1o0s bajos valores de E, que se po-
drian atribuir a bajas tasas fotosintéticas, sin gque exista
diferencia entre especies en este aspecto (P £ 0.035), permi-
tirla pensar gue &n el perioda que dufb el experimento (5.8
meses), tendrilan la capacidad Ffisiolégica para comportarse
como tolerantes a la sombra de acuerdo con la clasificacion
de Smith (1974).

A pesar de 1los resultados ¥y consideraciones previamante
expuestos, es necesario tomar en cuenta que =n condiciones
naturales bajo 1 dosel, =510 encontramos a B.aeguale ¥y B .
é++ hispidum , v nd a Beauritum y B._umbellatn .

Si bien es cierto que las especies de sel presentan una
aclimatacién a la sombra en mayor © menor grado (Bjorkman.
19281), al disminuir sus tasas fotosintética y respiratoria.
también es cierto que ¢stas tasas, son relativamente superio-
res a las de las especies tolerantes a la sombra (Hgghes.
1966), de manera que sus reqguerimientos energéticos son mayo-

res.

Un ejemplo de esto es el caso presentado por Bjorkman



(1981), en el qgue Alriplex triangularis , Que 25 una especie

de sol que en ese experimento tolerd 1a sombra, requirid de

una radiacidn wminima de al menos un orden de wagnitud nmayor

que las especies umbrdfilas Cordyline _rubra v Alocasia_ma-z

crhorrhiza cultivadas en e1 mismo lugar-. De ser asi, podria

ser posible gue en un plazo de tiempo mayor BP._aucilum v B.

umbellatum no vieran cowmpensados sus regquerimientos energé-

ticos, 4e manera que no hubiese posibilidad de almacenar re-

servas, va que estas serlan consumidas rapidamente durante

los periodos en que las plantulas se encontrasen bajo el pun-

to de compensacidn luminico.

FPor otro lado, muchas especies gue sobreviven al periodo

de plantula, perecen después de un periddo de supresion del

crecimiento (Richards, 1957). Bjiorkinan (1981) hace notar aue

la tolerancia a la sombra por parte de las especies de sol,

decrece con la edad, 1o que puede deberse a la senilidad pre-

matura de las hojas, =zsociada &a un decremento en la asigna-—

cidn de fotosintestatos a nuevas hoj=z en crecimiento; ya qQue

una de las caracteristicas de las plantas de sol es la forma—

cidn continua de nuevas hojas (Grime, 1979}, 1o cual requiere

de un gasto energdtico a una tasa que en la sombra no podrila

ser manhtenida. Esta situacidn ze observa en Bie_auritum en la

camara de crecimiento con luz baja, en esta Gltima condicidn,

no solo se detiene el crecimiento, sino gue las hojas perdi-

das por las plantulas, no son repuestas.

LLa capacidad para colonizar un cierto habitat estd con-

dicionada por un grupo de factores ambientales que actiéan en

conjunto para determinar el ambito ecoldgico de una especie.

asl como por el grado de plasticidad fenotipica de la wisma.

estos factores pueden incidir con mayor © menor fuerza en las



distintas etapas del ciclo de wvida de un organismo, por lo
tanto es necesario tomar en cuenta estos factores para la in-
terpretacion de los resultados.

A pesar de l1a relativa capacidad exhibida por las plan-
tulas de estas especies para sobrevivir en las bajas intensi-
dades luminosas, como lo reflejan 1los resul tados de sobrevi-
vencia en campo ¥y ambiente controlado, las condiciones en aue
fueron cultivadas en &1 campo, no  reproducen totalmente a
las condiciones naturales, vya gue al ser instaladas entre vi-
veros, fueron protegidas e los dawos mecanicos a los que es—
tan expuestas, tales como los ejercidos por la caida de las
hojas de los arboles de niveles superiores, o de efectos de
herviborla que pudiesen tener impacto sobre la sobrevivencia
de las plantulas.

un factor de importancia a considerar, serla la capaci-
dad para germinar en una condicion ambiental dada. Qroz-
co-Segovia (19863, ha realizado estudios sobre los requeri-

mientons luminosos de la germinacion de estas eccopotis Lanion

u

en condiciones de laboratorio como en o1 ambiente natural vy
encontrd gue se trata de semillas fotoblasticas positivas. v
que P._aurirum Yy R.__umbellatum presentan un mayor parcen-
taje de germinacidbn en las condiciones de mayor iluminacion a
1o largo de uh gradiente de intensidad luminosa, mientras gue
en el piso de la selva no germinan o 1o hacenh en bajos por-
centajes.

Por su parte, P . af¥ bhispidum no presenta diferencias
en el porcentaje de germinacion a lo larco del gradiente lu-~
minoso v ademds gernina totalmente en la selva.

P .aequale presenta mas del S0 % de germinacion a 1o



largo de condiciones de 1luz contrastantes, v es capaz de
germinar totalmente bajo el dosel; y por lo tanto, tendria la
posibilidad de pasar a la etapa siguiente de su ciclo de vi-
da en un habitat sombreado.

El hecho de gue B. auritum v P. o bellatum no germi-
nen dentro de la selva, mas que eventuvalmente, reduce la po-
sibilidad de encontrar a estas especies como plantulas o como
adulitos en este lugar,

En P._hispidum , su posibilidad de germinar bajo el do-
sel, su capacidad adaptaltiva previaomonte analizada por Tinoco
Yy Vazguez~Yanes (198%5), sus altos valores de R que reflejan
su optimo crecimiento en 1a sombra, asl como sus altps valo-
res de F gue manifiestan la adaptacién mnrfdlbgica de sus ho-
jias a bajas intensidades de luz, sugieren la posibilidad de
encontrarla en lugares sombreados, 1o cual puede ser confir-
mado en condiciones naturales.

P._2eqQuale , aracias a sus bajaz tasas fotosintética v
piratoria v su bajo punto de compensacién de luz, podria
hacer un uso eficientse de los recursos luminosos con gue
cuenta bajo el dosel, pudiendo estas 2 dltimas especies al-
macenar energla e incluso 1legar a reproducirse en sitios

densamente sombreados como sucede en el ambients natural.

Desarrollo en Condiciones de Luz Directa.

Los resultados de sobrevivencia, podrlan indicar que la
luz favorece la presencia vy desarrolle de las plantulas de

estas especies, va que si bien la sobrevivencia de B, _asaua-



le es significativamente menor con respecto a las otras 3
especies en la zona abierta, la no diferencia significativa
entre esta especie v BP._auritum (helidfita) en la camara de
luz alta, podria indicar que 12z mortalidad en el campo no
es atribuible unicamente al incremento de la intensidad lumi-
nosa,

En este experimento, las 4 especies presentan valores de
E'significativamente mas altos que bajo el dosel;, lo que in-
dica que todas crecen en respuesta al incremento luminosos
sin embaraop, el desarrolle en F b E es diferente entre las
helidfitas ¢ P,.__auritum ¥y P. __umbellatum ) ¥ la especie de
sombra ( B._aequale ).

Con respecto a E, el que ho exista diferencia entre P.
genuala v Pe_auritum gque es helidfita Lanto en el campo como
en camaras de creciniento, sugiere la capacidad de la primera
para desar%nllarse en condiciones de luz directa. En el cam-
po, fuera del dosel vegetal, las plantas reciben intensidades
de 1uz maximas superiores a las wmaximas establecidas en la
camara de crecimieto de 1luz alta (Cuadro 27

s esta =ituccian

]

tuvo efecto en la R de ambas especies, ya gue son mayores en
el campo con respecto 2 las R de la camara de crecimiento de
alta intensidad &e luz, sin gue existiera fotoinhibicidén o
datio morf$oldgico aparente en EBE. __aeguale en 13 region solea-—
da.

Piper unbellatum muestra valores de R significativamen-—
te mas altos gue la otra especie helidfita, probablemente de-
bido a su porte herbiceo, va que reguiere crecer rapidamente
para evitar ser sombreada.

En B. af+ hispidum , su alto valor de R sugiere una alta



eficiencia en la captura y utilizacidn de la energla luminosa
en este habitat. )

Analizando los valores de E, el gue sean significativa-
mente menores en las especies de sol ( Bx_auritum v P._umbe-
Ila&um ) v 1la especie plastica ( P, af+ hispidum ) en la zona
soleada con respecto a la sombra, indica que en esta condi-
cidn hubo uhna mavyor acumulaciétn de material total en las
plantulas de estas 3 especies, tanto en los organps fotosin-
tetizadores, como en el resto de 1a planta. Bajos valores de
F implican tambié&n &reas foliares especlficas menores, y por
1o tanto, un peso especlfico wmavor de la hoja (Evans, 1972).
Bijorkman (1981) explica que el incremento en el grogor fo-
liar, aumenta 1a capacidad fotosintética de la hoja, en vir-
tud de un mavor desarrcllo vy cantidad del aparato fotosintée-
tico por unidad de area Ffoliar. Un ejemplo de esto seria el
trabajo realizado por Gauhl (1278) con algunos ecotipos
de Solanum dulcamara gque presentan 3adaptaciones a las condi-
ciones de luz mediante variaciones en la actividad enzimiti-
ca, particualarmente, en la enzima RUDP Carboxilasa.

Con 21 aumento en el grosor de la hoja, se aumenta tam-—
bien el area externa de célulaz del mestdfilo expuestas por
unidad de area foliar, 1o gue pudiera dar lugar a una WMayo
tasa de asimilacion neta.

En el presente experimento, B.aupiium , B._unbellatum
y P . a+f% hispidum presentan valores de E mavores en el sol
que en la sombra.

B._asguale presenta el mismo comportamiento en 1a con-
dicidn de ambiente controlado con luz alta (F significativa-
mente menor en la camara de luz alta que en la camara de luz

baja) (Cuadro 43, 1o gQue podrla implicar la capacidad de esta



especie para realizar ajustes morfolbgicos ¥y de estrategias
en la asignacidn de los recursos, como respuesta al incremen-
to en 1a cantidad de luz, va gue en este condicion experimen-—
tal, las variaciones observadas se deben unicamente a la in-
tensidad luminosa.

El hecho de gue P._aeguale que es una especie umbrafila
presentara bajos valores de F Y valores de E mas altos en 1a
chmara de crecimiento de luz alta con respecto a la camara de
luz baja, indica gue en esta especie sxiste una cierta acli-
matacion & las altas intensidades de luz.

Con base en esto, es interesante la comparacion entre
los resultados de ambiente controlado ¥y campo obtenidos para

B._aequale .

En el campo, el comportamiento de P._ _asquale es dife-
rente, va gue su F es significativamente mayor (F < G.035) con
respecto a2 las demds especies en el sitio perturbado ¥y a su F

en la intensidad de luz alta en la camara de crecimiento; si

[
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este resultado no puede piribu
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dad de luz, como va fué explicado basandose en los datos ob-
tenidos en ambiente controlado, debe interpretarse tomando en
cuenta los demds factores involucrados en el ambito ecoloqico
considerado en este caso vy los efectos gue pudiesen tener so-
bre el desarrollo v crecimiento de las plantulas.

Si bien P._aenuale es capaz de aclimatarse y ser mas
productiva al incrementarse la cantidad de luz, (como lo re-
flejanysus altos valores de R en campo y camaras de creci-
miento, as) como su bajo valor de E en esta Altima condicion
(luz alta)), la magnitud de esta aclimatacion, tal vez no sea

suficiente como para compensar el impacto de los demas facto-



res gque estan interactuando en €l ambiente natural.

Bjarkman (1981) , comenta gue las plantas de sombra pre-
sentan un bajo potencial para la aclimatacian a las altas in-
tensidades luminosas; en un trabajo realizado con clones de

Splidaca virgauwrea ., el wismo autor (1964), pudo comprobar
que este bajo nivel de aclimatacidn, estaba asociado con la
baja capacidad de las umbrdfilas para aumentar el nivel de la
enzima RUDP-Carboxilass.

Un alto valor de E, implica una disminucion en el desa-
rrallo de los tejidos no fotosinté&ticos, incluyendo el siste—
ma radicular. Bajo el dosel vegetal, en donde las condiciones
microclimaticas son relativamente mas estables en comparacion
con los sitios ébiertos; esto puede no tener gran importan-—
ciaj sin embarco, en el exterior de la selva, donde existen
variaciones wmicroclimaticas wmas drasticas vy una mayor densi-
dad de individuos {Sarukhan, 19464), podria tener consecuen—
cias desfavorables para el establecinmiento de B._aeguale en
un habitat expuesto.

En la camara de crecimiento de luz alta, s observd aue
al germinar en las macetas plantulas de semillas provenientes
del! banco del suelo en qgue fueronh sembradas las 2 especies
que fueron estudiadas, aguellas plantulas creclan wmas rapida-
mente que P, _aeguale , 1o cual tuvo un efecto negativo sobre
esta, llegando inclusep a morir. Tratindose de una especie um-
br&dfila, podrla pensarse gque el sombreo por parte de las
otras plantulas no la afectarlas mas bien serla de suponerse
la existencia de algin tipo de interaccien entre especies a
nivel de las raices, interaccion en la cual B, _aeguale no
seria muy eficiente, como lo refleja su valor de F en la zona

abierta.



En la cdmara de luz alta, la situacién de la interaccion

fud resuelta eliminando las plantulas exiranas al experimen-—

to, esto no fue posible realizarlo en el campo, de manera que

en la condicidn de ambiente controlado, B._asquale pudo ex-

presar su respuesta a las incrementos en la cantidad de luz.

reflejando una cierta capacidad fisioldgica para aclimatarse

a las altas intensidades de luz, mientras que en el campo, se

aobserva que esta relativa aclimatacidn, no es suficiente des-

de el punto de wvista ecoldaico. Esta suposiciédn tendria que

confirmarse wmediante estudips que permitan comprobar e iden-

tificar el tipo de interaccién que se presenta bajo estas

candiciones experinmentales.

En las macetas que contenlan a P.o_auritum en la canmara

de luz alta, tambi&n creclan otras plantulas; sin embargo. la

rapidez con gque crecla B.__auritun le permitia sobresalir del

resto de las plantulas vy posteriormente sombrearlias, lo cual

suaiere gue se trata de una especie altamente eficiente en la

captura de recursos.

Desde el punto de vista del crecimiento medido como ga-

nancia en altura, también existen diferencias significativas

entre especies para las alias intensidades de luz, tanto en

campo como en ambiente controlado (P < 0.05), que podrian de-

terminar diferencias en el establecimiento de las especies.

En los lugares a donde 1llega 1la luz directa, las plantas al

demandar este recurso presentan altas eficiencias fotosinté-

ticas, que dan como resultado un rapido crecimiento que las

mantiene a un nivel adecuado para captar la luz del sol. De

esta manera, las plantas comienzan a crecer y a sombrearse

mutuamente; asl, gue las pequelas diferencias en la estatura



pueden tener un efecto critico, ya gque el establecimiento de-
pende de la capacidad para alcanzar posicionhes superiores del
dosel.

Como es bien sabido, el fiticromo es el pigmento que ac-
taa detectando el sombreo muluo mediante cambios en la cali-
dad de la radiacion, asi que la intensidad de la respuesta
estd estrechamente relacionada con el habitat (Morgan, 1976).

En especies de hibitals soleados, las respuestas al som—
brec mutuo son mas fuertes que en la sombra (Morgan gi_al ..
1976), 1o cual puede ser adaptativamente ventajoso para ias
helidfilas, ya gue en virtud del sitio en gque se desarrollang
la respuesta rapida al sombreo puede mantenerlas en los limi-
tes superiores del dosel, mientras gque en las tolerantes po-
dria ser desventajoso, ya que tendrilan gue utilizar sus re-
servas al tratar de incrementar su estatura (Morgan, 1976).

Por lo tanto, podria suponerse que las helidfitas de

este experimento responden rapidaments al sombreo y crecen en

altuy b

&, wmientiras gquo 12 unmbradil

1

tendria respuestas mas len-
tas, lo cual se refleja en su crecimiento en altura signifi-
cativamente menor que en las otras 3 especies en la zona
abierta, ¥ menor que P._auritum en 1a camara de luz alta (P
< 0.08).

E1l nimero de hojas fud siempre mayor en B..asQuale Vv
en P. . aft hispidum gue en las helidfitas Po_auritum v P.
;mhgllatum i el gue estas dos Altimas lleguen a un cierto ma-
ximo v despues se de un recambio continuo, constituye una ca-
racteristica de las plantas de sol (Grime, 1979), dandose un
arreglo contlinuo de la superficie +Foliar. En Ba__acaua-~
Ig existe una mayor cantidad de hojas en altas intensidades

de luz, tanto en el cawpo como en ambiente controlado; en es-—



ta Altima condicidn npo se observd la caida de las hojas en
esta especie durante el experimento. La disposicién de las
hojas en P._asfuale no es espaciada vy mas bien permite un
cansiderable sombreo entre ellas wmismas que podria ser des-
ventajose en lugares soleados; sin embargo, puede estar indi-
cando su tendencia a la conservacidn de 1a energla mas que a
l1a eficiencia en su captura por ser una planta de sombra
(Grime, 1966); v pudiera tratarse de una respuesta de su ar-
quitectura para evitar la Fotoinhibicion gue pudiera sufrir
una plants unbrdfila zometida 2 a2ltas ictensidades luminosas.
El que sea productiva en o1 sol, le permitiria conservar sus
hojas, va que serlan menos costosas energéticamente gue las
de sol, gracias a su menor contenido de componentes fotosin-
téticos, respiratorios v celulares (BjBrkman, i981), 10 gque
puede deducirse de su alto valor d= F en el campo.

En B.__auritum . P.__umbellatum Yy E. aff hispidum , sus
altos wvalores de R y E, sus bajos valores de F en la zona
abierta, asl como sus requerimientos luminosos para su Optima
germinacidn (Orozco-Segovia, 1985y, explican la posibilidad
de encontrar estas especies en las zonas perturbadas de la
selva, a donde llegan altas intensidades de luz.

Considerando el aspecto de ia germinacidn, P _a2duss
ie presenta una baja velocidad (Orozco-Segovia, 1985), de ma-—
nera que en caso de gue semillas de esta especie se encontra-
ran en la zona abierta, las altas velocidades de germinacidn
y crecimiento de las especies helidfitas la sombreariani las
plantulas se verlan asl afectadas no por la disminucion de
luz, sino por la presencia de altas densidades de individuos

de otras especies, 1o cual impedir-ia que esta especie llegara



a establecerse en este habitat.

Los resultados obtenidos, son discutidos con base en los
significados fisioldgico y morfolégico de E v E respectiva-
mente (Evans, 1972). Es cgonveniente tomar en cuente gue en
E;.hlﬁniﬂum s una de las especies incluidas en este trabaio.
fueron realizados anidlisis anatémicos vy bioguimicos por Tina-
co v Vazquez-Yanes (i1985), en los que encuentran modificacio-
nes a estos niveles, dependienrdao del ambiente luminhoso en que
se encontraba esta especie ¥ gque sstan de acuerdo con los re-—
sultados del andlicsis de crecimiento agui presenteado; sin om-
bargo, serla importante realizar estudios que permitan anali-
zar estos aspectos de una manera mas directa, como experimen-—
tos a nivel fisioldgico que permitan evaluar las tasas foto-
sintética v respiratoria de estas especies en las condiciones
aqul experimentadas, asil como estudios anatémicos que refuer-
cen las interpretaciones morfoldgicas, de asignacidon de re-
cursos ¥y de competencia agul sugeridas.
omande on cuenta la distribucion de estas especies en
el medio natural; asl como =1 andlisiz de los resultados de
este trabajo, se podria sugerir gque la 1luz, es uno de los
factores que juega un papel determinante en su distribucion.
lal tener un efecto directo sobre su fisiologla y por lo tanto
sobre el desarrollo v decempefio de las mizmas en algdn momen-—
to de su ciclo de viday yva que si bieh en estado de plantula
las 4 egpecies sobrevivieron a la sombra y fueron mas produc-—
tivas en la luz directa, su capacidad de 9ermin$r o nd baio
una cierta condicidn Juminosa, su posibilidad de wmodificar
sus tasas fotosintetica vy respiratoria en la magnitud necesa-
ria para sobreviwvir en condicionhes de bajas intensidades lu-

minosas ¥y llegar asil a adulto con la posibilidad de reprodu-



cirse, asl como la capacidad para responder rapidamente a las
variaciones en la cantidad v calidad de luz gue les permitan
competir por el recurso, estarlan limitando la posibilidad de

sobrevivir, establscerse vy reproducirse en una determinada

condicitn luminosa, ¥y por 1o tanto, determinando su ecologia.
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