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ANALISIS DEL CRECIMIENTO DE CUATRO ESPECIES 

eieEB L. EN CONDICIONES CONTRASTANTES DE LUZ. 

DEL GENERO 

INTRODUCCION. 

De los diversos recursos que las plantas obtienen de su 

medio circundante <agua, iones, C02 y luz>, la luz representa 

la +uente inicial de energla para llevar a cabo una serie de 

reacciones que a+ectan su metabolismo, desarrollo y crecí-

miento. Esto sucede directamente mediante la +otostntesis e 

indirectamente, ejerciendo el control de una serie de proce-

sos tales como la gerrninaciOn, elongaciOn, expansiOn TOliar. 

slntesis de cloro+ila, movimientos de los estomas, +enoloqia 

el estudio de la luz, su y mor+og~nesis. Por lo anterior, 

variabilidad en el ambiente y su e+ecto sobre las plantas, es 

uno de los campos de mayor ir1ter~s desde el punto de vista de 

la +isiologta ecolOgica de las plantas; sin embargo, este 

campo representa tambien uno de los retos m~s di+lciles de 

abordar, ya que la luz, independientemente de su compleiidad 

como +enOmeno +lsico, varla en rnultiples -fer-mas en el medio 

ambiente en el que las plantas crecen y cada una de estas 

-fer-mas de variacion de la luz, 

el crecimiento y desarr-ollo 

ai 1966; Smith, 1981). 

puede a-fectar de alguna manera 

de las plantas <Bainbridge eí.. 

Algunas de las propiedades de la luz, cuya variaciOn 

a-fecta de di+erente manera a las plantas son las siguientes: 

1.- La densidad del -flujo -fotOnico, principalmente de la 



fraccion fotosint~ticamente activa del espectro luminoso (400 

a 700 nml <"Photosyntetically active radiation" - en adelante 

PAR->, que afecta a las plantas determinando la cantidad de 

energla disponible para la fotoslntesis y como consecuencia, 

los incrementos de biomasa o crecimiento <Bell y Rose,1981). 

2.- La calidad espectral de la luz o cantidad de energla dis-

tribuida en las diferentes zonas del espectro luminoso que 

incide sobre las plantas, puede afectar los procesos de qer-

minaciOn y los eventos fenol09icos, y tiene un efecto deter-

minante en la morfogenesis, o sea en el desarrollo y disposi-

ciOn de los tejidos y Or9anos vegetales; ademas, por este 

factor se ven determinados ciertos tropismos. 

Ciertas franjas del 

siolOgicos directos, come 

espectro que no tienen efectos fi­

el infrarrojo o el ultravioleta, 

el primero puede afectar a las plantas modificando su tempe-

ratura y el segundo producir alteraciones bioqulmicas a nivel 

macromolecular. 

3.- La cantidad relativa de luz directa y difusa que las 

plantas reciben, tiene influencia en la arquitectura veqetal. 

!a conformac!On fotosintetica de diferentes secciones de la 

planta y finalmente tambien en el crecimiento y la morfogéne­

sis, pues PAR y composiciOn espectral también varian con la 

direccionalidad <Monteith, 19761. 

El propOsito del estudio presentado en esta tesis, es 

analizar el efecto de cuatro diferentes condiciones de ilumi­

naciOn sobre la sobrevivencia y algunos aspectos del creci-

miento de las plantulas de 4 especies filo9eneticamente cer-

canas, que crecen en una selva alta perennifolia <terminolo­

gla de Miranda y Hernandez X, 19631 en Veracruz, México; de 



esta manera se intenta contribuir al entendimiento de la dis-

tribucibn de estas plantas en el medio natural en funciOn de 

uno de sus principales factores ecofisiolbgicos: la luz. 

El Ambiente Lumlnico de las Selvas. 

En la actualidad, es bien sabido que el dosel vegetal 

en las selvas dista mucho de ser estable, <Evans tl_¡¡¡l. • • 

19661 Martlnez,19851. Los arboles o sus ramas caen con cierta 

frecuencia, las hojas de los arboles varlan en abundancia. 

grosor y disposiciOn en el espacio y en el tiempo y la ve9e-

taciOn puede ser perturbada. Todo esto genera condiciones de 

iluminaciOn en las que la cantidad de PAR puede variar de si­

tio a sitio hasta en 3 o 4 Ordenes de magnitud y la composi­

ciOn espectral se modifica tambi~n radicalmente <Dens­

low, 1980; Chazdon y Fetcher,19841. En todas las selvas se qe-

nera un mosaico de condiciones de iluminaciOn diferentes que 

v~ c~mbiando ~ trav~s de! tiempo~ 

En las zonas de selva madura, el ambiente luminoso se 

v~ modificado ademas en un gradiente vertical <Mooney e~ 

19831 en virtud de que la cobertura vegetal superior 

captura las radiaciones, dando como resultado un incremento 

en la ref lexion y una absorciOn gradual de distintas longitu­

des de onda, de manera que a las plantas del sotobosque solo 

llega un peque~o porcentaje de la iluminaciOn inicial, pobre 

en azul y rojo y rico en ultravioleta e infrarrojo cercano 

<Whitmore, 19831; sin embargo, en sentido horizontal, las 

fluctuaciones diarias no son muy marcadas IChazdon y Fetcher. 

19841. 

En los claros, las caracterlsticas de iluminaciOn aue 



llega a las plantas, dependen del tama~o de la apertura, va-

riando entre los diTerentes sitios del mismo <Martlnez-Ramos, 

19851. En los sitios abiertos de grandes dimensiones, la luz 

no es un Tactor limitante; sin embargo en estos lugares, las 

variaciones diarias son muy marcadas !Chazdon y Fet-

cher,19841. Gracias al reciente desarrollo de sensores de luz 

destinados a usos TisiolOgicos y ecolOgicos, actualmente se 

cuenta con algunas caracterizaciones precisas del clima luml-

nico en la vegetaciOn TOrestal tropical y subtropical, como 

lo ejempliTica el trabajo de Pearcy (19831, en Hawaii, y el 

de Chazdon y Fetcher <19841 en 

Corno conclusiOn principal 

La Selva, Costa Rica. 

de esos estudios, se muestra 

que bajo el dosel denso, la cantidad de PAR disponible para 

las plantas, seguramente se encuentr-a la mayor parte del 

tiempo por abajo de la 

el punto de cornpensaciOn 

cantidad requerida para que alcancen 

+otosintética la mayor parte de 

las especies; sin embargo, 

!u: que se cuel~r• por el 

rios Ordenes de magnitud en 

los ocacionales rayos dire~tos de 

dosel, producen incrementos de va-

la energla disponible y posible-

mente constituyen la principal TUente de energla del estrato 

bajo <Mooney ~1.__aL ., 1983; 19841. 

También la composiciOn espectral de la luz cambia radi-

calmente modiTic~ndose principalmente 

jo/ rojo lejano> cuyo eTecto sobre 

la relaciOn R/RL, (ro­

el estado de activaciOn 

del Titocromo y +inalmente sobre la mor+ogénesis es bien co­

nocido <Frankland y Letendre, 1978; Holmes, i!La.l. • 

Las mediciones de la relaciOn R/RL e+ectuadas en la selva de 

ªLos Tuxtlas• por Muj aes y Del Arno !19851, utilizando el es-

pectro+otOmetro diseNado por Francois e.i:.-iaL ( 19751, indican 



valores de 0.01 a 0.29 bajo el dosel vegetal y de 0.51 a 0.66 

-fuera de este. 

La relaciOn entre la din~mica de la selva y el ambiente 

luminoso reviste gran importancia en la composiciOn florlsti-

ca del bosque tropical, ya que para que una planta pueda es-

tablecerse en un ambiente determinado, requiere de la habili-

dad para explotarlo exitosamente, y considerando que el ere-

cimiento es una manifestacicn de la adaptaciOn como un ref le-

jo de la aclimataciOn del sistema fotosintetico 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 y/o caracterlsticas del dosel veQe-

tal superior, lo cual puede aportar i nf ormac i On so.bre la 

plasticidad -fenotlpica y la capacidad para aclimatarse de es-

pecies -filo9eneticamente 

luminosos di-ferentes. 

relacionadas que ocupan ambientes 

El objetivo del presente trabajo, es evaluar mediante 

unan~i is is Cüiiiparat ! vo del la capacidad de 

aclimataciOn a distintas condiciones luminosas de 4 especies 

del genero ~~ que presentan ur1a distribu.ciOn diferente en 

el bosque tropical, bajo la hipOtesis de que su presencia. 

establecimiento y desarrollo estl>.n determinados por la luz. 

Estudios Sobre el Crecimiento de Plantas. 

La ganancia de biomasa, el crecimiento en altura, la can­

tidad y tamawo de las hojas y la longevidad de las mismas so-

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 otros factores, por presiones 

ambientales ante las cuales, las plantas pueden presentar 

una aclimataciOn que les permita ser mAs o menos eficientes 

en un ambiente dado. Una manera de evaluar dicha aclimataciOn 

es mediante el an~lisis de crecimiento, el cual permite dilu-

cidar las relaciones causales 

trolan el crecimiento, ya que 

tos componentes del crecimiento 

entre los mecanismos que con-

considera los cambios en cier-

que podrlan afectar la pro-

ducciOn de materia seca CEvans, 1972l, cambio!:> qu.:o pueden ma-

ni-testarse como incrementos de los parAmetros medidos o pre-

sentarse como una variaciOn morfol09ica o diferenciaciOn ana­

tOmica <Hunt, 1978). 

A este respecto, se han realizado numerosos trabaios 

<Bjorkman, 1963; Gauhl, 1976; Clou9h ~1-al. ., 1979, 1980> oue 

eval~an el desempe~o de al9unas especies ve9etales bajo cier­

tas condiciones de luz, tanto en el campo como en condiciones 

d~ ambi2ntc contro!?Qo~ a trav~s de un analisis de c~ecimien­

to en distintos estados del desarrollo ve9eta1. Son importan­

tes los trabajos concernientes a los estados de plAntula y 

juvenil, ya que la sobrevivencia y desarrollo en dichas eta-

pas, son decisivos para el establecimiento de las especies 

(Del Amo, 1985>. 

Trabajos como el real izado por McLaren y Smith 11978> ,han 

permitido evaluar los efectos tanto de la cantidad como de la 

calidad de la luz en el desarrollo ve9etal, a trav~s de medi­

e.iones de parAmetros cuantitativos como el peso seco, area 

foliar, y concentraciOn de pi9mentos, asl como de parAmetros 

cualitativos como estructura O 9rosor foliar. Al9unos otros 

han sido enfocados al estudio de las respuestas vegetales a 



ambitos especlf icos del espectro luminoso y los receptores 

relaciona.dos con los mismos; como por ejemplo, el trabajo re­

al iza.do por Deregibus e.í..~a.l, (1985) sobre la respuesta. de 

las plantas al incremento de luz roja,o aquellos que abordan 

el efecto del fitocromo tanto en el crecimiento Frankla.nd 

y Lettendre, 1977 >, 

Smith, 1976). 

como en la fotomorfogénesis <Holmes v 

Existen ademas traba.jos sobre la aclimata.ciOn fotosinté-

tica a !as intensidades luminosas contrastantes en el medio 

natural <Bjorkman, 1966¡ Clough ~_ai ., 1980) o aquellos que 

caracterizan mediante el analisis de crecimiento, genotipos o 

razas ecoH:igicas <Bjorl<man, 1966 y Clough e..t_ai ,1980), de 

a.cuerdo a las diferencias fotosintéticas presentadas en dis-

tintos ambientes luminosos. 

Con base en los antecedentes mencionados, se eligiO el 

a.nalisis de crecimiento para analizar y evaluar el desempeNo 

y aclimata.cien de las plantulas de las especies estudia.das en 

el presente trabajo, a intensidades contrastantes de luz. 

Las Especies. 

e.uiez: es uno de los géneros mas cara.cterlsticos de la 

vegetaciOn tropical de América., el cual cuenta. con una ~ran 

cantidad de especies de amplia distribucion, presentAndose 

mayores concentraciones y centros de dispersion en América 

La.tina y Malasia <Yunker, 1958>. Se encuentran representantes 

de este género en los distintos estados sucesionales,tanto 

en selva madura, zonas perturbadas, asi 

transicion; Semple <1974> atribuye esto, 

como en zonas de 

a que han desarro-

liado estrategias reproductivas que conducen a la sobreviven-



cia en ambientes cambiantes; estrategias tales como un gran 

nOmero de polinizadores, la +ormación de frutos pequeNos y de 

f~cil dispersión, asl como la reducción de sus partes flora­

les. Esta Oltima caracterlstica, aunada a la semejanza morfo-

lbgica de las especies de este genero, ha dado lugar a un 

gran problema taxonomico, ya que se reconocen dentro de este 

g~nero cerca de 1500 especies <GOmez-Pompa, 1966>, dentro de 

las cuales existen numerosas sinonimias que complican las re­

l~cuones sistemAtica~ dentro de este genero. Lo anteriormente 

mencionado, ha generado por otro lado, el inter~s por conocer 

su capacidad adaptativa y su tolerancia a los distintos am-

bientes en que se encuentra, existiendo trabajos con plantas 

de este g~nero en distintas etapas de su desarrollo, entre 

los que se pueden mencionar los estudios de germinacion rea-

lizados por Vazquez-Yanes (1976, 1980) y Orozco-Seqovia 

<1986) en los que se confirma que las semillas de distintas 

especies de Eilli!C responden a una amplia gama de ilumina­

cibn, o el experimento realizado por Tinoco C1985l, que ana­

liza la plasticidad fotosint~tica de e..__h,U;¡ll.d..u.m a distintas 

condiciones de luz, encontr~ndose diferencias f isiologicas. 

morfol09icas y bioqulmicas entre las poblaciones que crecen 

en ambientes luminosos contrastantes, lo cual indica que es 

un grupo con gran plasticidad fenotlpica y que puede coloni­

zar diferentes ambientes por su gran capacidad de aclimata­

ciOn. Existe adem~s un trabajo sobre el daNo realizado por 

insectos herblvoros en una especie de este genero e P~ 

~t:..i.ii.IIWD l<Harquis, 1984!, o el estudio realizado por FleminQ 

<1985) en el 

cinco especies 

que analiza 

simpAtricas 

las estrategias desarrolladas por 

de E.i~ para coexistir. Cabe 



tambien mencionar la caracterizacion +otosint~tica de algunas 

especies de Ei.J;le..c. en Los Tuxtlas realizada por Mooney eJ;. 

iil.l ( 1984). 

La +lora de Los Tuxtlas incluye 11 especies del qénero 

Ei.J;le..c. distribuidas en una variedad de habitats y estados su­

cesionales con base en lo cual pueden agruparse dentro de 

cinco categorias: 

1> Especies helio+itas, que incluye a E....iMLi::..i.±..Mm , E~u..mb..ii<l.l.a..=. 

i.!Jm y E~r;u¡il...t.at.a; 2> especies umbro+ilas, donde se encuen-

3> especies de amplia 

distribucion en un gradiente luminoso determinado por el de­

sarrollo de la vegetacion, grupo que incluye a E...._ama.La=. 

gg , E.....-1li.Jal2i!i.l.lm y E~_sani;J:.!.l.lll ; 4> especies trancisionales 

como E.._a.~u.nc..Y.ro. y E--~a.ba.l..anum ; 5> especies semiacuaticas. 

con un representante que es E~n.i.1..i.!1.um <V~zquez-Yanes, 1976>. 

Las cinco especies 

las siguientes: 

escogidas para este trabatc +ueron 

es herb~cea; ambas son 

donde a~n no se +orma 

caracterlsticas de areas perturbadas, 

el <1.osel superior; 

un arbusto de crecimiento lento y que se localiza ~nicamente 

bajo el dosel vegetal y E . a++ h.15..gi..ll.wn , arbusto pertene-

de amplia distribucion, capaz de per-ciente a las especies 

sistir en condiciones sombreadas pudi~ndose encontrar tanto 

en zonas de transicion como en 

quez-Yanes, 1966>. 

el interior de la selva IVaz-

En cuanto a algunos aspectos +isiologicos, en el Cuadro 

1 se presentan las caracterlsticas de las especies considera­

das en este estudio. 



Caracterlsticas de la zona de estudio. 

El trabajo de campo se realizo en la EstaciOn de Bio-

logla Tropical de "Los Tuxtlas", localizada a 95 04'-95 09' 

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

racruz. 

Su clima es cal ido- hamedo, con una precipitaciOn anual 

anual promedio de 27 C promedio de 4900 mm y temperatura 

<Lot-Helgueras, 19761 Aó.n cuanóo l lu<:>vc todo el a?fo, se tie-

ne una ~poca de lluvias de junio a febrero y una ~poca de se­

cas de marzo a mayo, el mes mas seco es generalmente mayo y 

los mas lluviosos van de agosto a noviembre. 

El sustrato geolOgico subyacente esta constituido oor 

rocas basatticas y andeslticas mezcladas con cenizas volc&ni­

cas encontrandose afloramientos de rocas sedimentarias como 

calizas, arcillas y areniscas Estrada, ~:l:.....á.l ,19851. 

La ve9etaciOfi de ª Lo~ Tuxtlas" es la selva alta peren-

nifolia <Miranda y Hernande-z, 1963>. Estrada, ~:t.._.;ü. (1985), 

hacen una detallada descripciOn de las caracterlsticas geo-

graficas, asl como de las comunidades vegetal y animal carac­

terlsticas de la EstaciOn, puntual>zando que existen notables 

diferencias florlstico estructurales en el sentido vertical Y 

horizontal de la comunidad, lo que se refleja en la amplia 

diversidad de especies aqul encontrada. 



1 
1 
1 
1 
1 

cuadro 1..- características comparativas de 1.as especies de piper util.izadas 
en el. presente estudio (según vázquez-Yanes, 1.976 y Mooney ~ al..,, 1.984). 

•• Area fol.iar (cm
2

) 

1 peso fol.iar 2 
·específico (g m- ) 

1 
1 
1 

•• 

Tasa máxima 
fotosintética con 

base en área 
(mol. m- 2 s-1.» 

punto 
de compensación 

(mol. m-2 ) , 

punt.::i 

1 
de saturación 

(mol. ,m-2) 

1 Nitrógeno_fol.iar 
(mg g ) 

•
Número de semil.1.as 

en un gramo 

1 
1 
1 

% germinación 
1.uz/oscuridad 

E.· auritum E.· 

485.5 

39.9 

. ~. 

6.2 

1.2 

400 

46.9 

71.42 

92/0 

umbel.1.atum E.· aff. hispidum E.· 

447 .3 64. 7-76.2 35.8 

39.7 44.1.-30.9 1.4. 4 

8.5 6.5 

1.5 20 

300 300. 

36.2 32 .6-30.2 27.6 

:<0,000 4347 7692 

96/0 92/4 76/0 



MATERIALES Y METODOS 

Se hizo un analisis comparativo del establecimiento y 

de 4 especies del género E..i.Q.ec::. crecimiento de las plantulas 

en distintas regiones de la selva. Paralelamente al trabajo 

de campo se realizo un estudio en camaras de crecimiento con 

ambiente controlado para dos especies que habitan lugares 

contrastantes e ~_a~u.aie y ~_au.r.i..t.um l, con el +in de eva-

luar la respuesta debida unicamente 

tensidad luminosa. 

a variaciones de la in-

En el presente trabajo, el crecimiento se eval~a por una 

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

tiempo 2 - tiempo 1 <ecuacicn ll 

como un lndice de la e+iciencia de las plaP.tas para incremen­

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

unidad de tiempo <Hunt, 19781 Por otro lado,se eval~a a tra­

vés de los componentes de la misma: La ProporciOn de Area Fo-

1 iar CF> y la Tasa de Asimilacicn Neta CE>. La ProporciOn de 

Area Foliar <F> representa la relaciOn entre el area +aliar y 

el peso seco total de la planta: 

En un intervalo 

F Al:.e<iL:f.121..i.ac::. 

<ecuaciOn 2l 

<Evans,1972l 

de cosechas, el valor medio !Fl, estA 

Peso seco total 



1 

1 
1 
1 
1 
1 

dado por 

F=&~~cla~Ll~~~~CL..LL~~Jclli~~L~'5.l:I~~~~ 

2 

o sea: 

F <ecuaciOn 3) 

n 

·en este trabajo se calculo: 

F= E.1..±E2±.Ea±E!i±.E~ 

5 

El otro componente de 

<Rl que fu~ ca!culado, 

<El,que es un Indice de la 

ductores de nuevo material: 

E E.eli.Q-5e.t:CL..2.--=:.~'5.J:l_j¡¡e.t:Cl......J.. 

tiempo 2 - tiernpc 1 

la Tasa Relativa de Crecimiento 

es la Tasa de AsimilaciOn Neta 

eficiencia de las hojas como Pro-

.10--a.l::.!:iL:ú:!lia.c-2=-l.D--A~a...:f.gll&U:­

~r ea foliar 2 - Area foliar 1 

lecuaciOn 4> 

<Hunt, 197Sl 

Entre ambos componentes existe una relaciOn inversia 

<Hu9hes, 1966; Evans, 1972; Hunt, 1979> como se decuce de la 

siguiente ecuaciOn: 

R E F <ecuaciOn 5> 

<Hunt, 1978) 

lo cuAl puede interpretarse en términos f isiol09icos, ya que 

ta reducciOn en F, implica un incremento en el grosor foliar 



seco total de la planta, lo que re-o un aumento en el peso 

fleja un incremento en 

C02 <ganancia de peso 

la capacidad para la asimilaciOn de 

por unidad de area foliar> <Huqhes. 

1966; Evans, 1972; Hunt, 1978>. La reducciOn en E, puede dis­

minuir el almacenamiento de materia seca en asimilaciOn y as! 

conllevar a altas medidas de area foliar con respecto al peso 

seco <F>. 

Otras variables que sa midieron, fueron el incremento en 

longitud, el n~mero de hojas y el area foliar; estas 2 ~lti-

mas, como una medida del sistema asimilador de C02o 

Se realizaron las mediciones microclimaticas, registran­

dose: inte11sidad luminosa. y PAR, tempera.tura ambiental y hu-

medad relativa en cada sitio experimental, medidas todas al 

nivel en que estaban colocadas las plantulas. 

Experimento de Campo. 

Se eli9ieron dos zonas con condiciones de luz contras-

tantes: selva madura. y una regiOn altamente perturbada, loca-

lizada en un borde del camino 

_llegada de luz directa e las 

las mismas se reportan en el 

que conduce a la estaciOn, con 

condiciones microclimaticas de 

Cuadro 2l. 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 aga.r al 1% en agua destilada. Las plantu-

las se colocaron individualmente en bolsas con tierra preve-

niente de la selva y 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 

da't!os por herbivorla. 

plastica de mosquitero para evitar 

Se realizo un registro mensual de la longitud, numero 

de hojas y sobrevivencia de las plantulas, tomandose muestras 

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 Controlado. 

llevo a cabo en camaras de creci-Este experimento se 

miento CONVIRON bajo dos condiciones lumlnicas con las si-

guientes caracterlsticas: en la camara con intensidad de luz 

alta, el sistema de iluminacic!>n estuvo compuesto por ocho 

1.llmparas SYLVANIA de luz fluorescente de 160 ~1atts, 2 -fluo-

rescentes de 20 watts y tres focos de luz incandescente de 

100 watts cada uno. La condicion de iluminacic!>n baja, se con­

siguiO mediante una lampara fluorescente de 160 watts y una 

incandescente de 15 watts (Cuadro 2l. 

Para este experimento se eligieron dos especies que ore-

sentan distribucibn contrastante en el ambiente natural: P~ 

auc..i:!:..ll.m y e..._a.ecw.ue . Se germinaron las semillas de la misma 

manera que 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 intensid¡¡o.d de luz con­

trastante. El lote e:<perirnental de E'..o-Q~IJ..a.le -fue de 115 plan­

tulas y de 60 en e..._aur:.i.!:.JJm en cada una de las 2 camaras en 

virtud de que fue el numero de plantulas que sobrevivieron al 



cambio del agar a las macetas. Las planlulas se regaron dos 

veces por semana y fueron rotadas periodicamente para evitar 

efectos por gradientes luminosos debidos a la colocacion de 

las lamparas en las camaras. 

Cada dos semanas se realizaron mediciones de longitud, 

no.mero de hojas area foliar; ademas se tomaron muestras 

mensualmente de 10 individuos para el calculo de peso seco Y 

area foliar y se hicieron registros de sobrevivencia. 

Para la cuantificacion de peso seco, las plantulas colee-

tadas se secaron en una estufa durante 48 hrs a 80 e, después 

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

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

El analisis estadistico tanto en el experimento de caro-

pe como en el de laboratorio, fu~ un Analisis de Varianza 

bifactortal, para cada una de las variables cuantificadas 

dentro de la misma especie asl como entre especies. La sobre-

vivencia se analizo mediante una pruebd " G 11 {SO\<r:ll y 

Roh 1 f , 1969 l • 



RESULTADOS. 

Los datos obtenidos acerca de Ja caracterizacion del 

ambiente f lsico presente en 

sintetizan en el Cuadro 2. 

las zonas de experimentacion, se 

Para los datos de campo, se reportan los valores minimo 

y maximo de las condiciones prevalecientes a lo largo de un 

dla del mes de mayo de 1985. Para las camaras de crecimiento, 

se presentan las condiciones mantenidas dentro de las mismas 

durante el tiempo que duró el experimento. 

Comparando entre especies y entre tratamientos, los re-

sultados se_ pueden resumir 

En las cuatro especies, 

nificativas <P <O.O 5l para 

de la siguiente manera: 

se encuentran diferencias siQ­

las R entre los distintos trata-

mientes, tanto en el el campo como en ambiente controlado. En 

todos los casos, son mayores en los sitios con alta intensi-

dad luminosa y mer1o~~s Qn ~cndiclones de luz baja. Estas di-

ferencias se aprecian en las figuras 1, z •. 5, 6, 9, 10, 13 y 

14; en las que se muestran los incrementos en altura y peso 

seco de cada una de las especies atrav~s del tiempo en las 

distintas condiciones de luz, existiendo diferencias de 2 a 3 

órdenes de magnitud en el cr-ecimiento de e-stos para.metros en 

las distintas intensidades luminosas. 

En consecuencia con lo anterior, E y F tambi~n son sig­

nificativamente diferentes entre tratamientos <P<0.05l(Cua­

dros 5, 6y7l. 

Desde el punto de vista de la comparación entre espe-

cies, se presentan diferencias significativas en los valores 

de R <P<0.05l para cada una de las condiciones de ilumina-



cibn: En la zona abierta no existe diferencia signi+icativa 

entre E~a.u~i.llm (1.771 y E:~...ae.¡;¡u..a..l.e <1.87>, ni entre E....-U.ro...­

b..el..l.a.!:.u.m <S.06ly E~ aff hililli.s.l.IUD 18.51> (p > 0.05l, pero si 

hay diferencia significativa entre estos 2 grupos <P < 0.05>. 

Bajo el dosel, E.... aff b.i~i.JilUD presenta valor·es de R 

(3) significativamente mayores que las demas especies <P < 

o.os>, E~umb.el..la.t.wn le sigue en magnitud <0.7> <P < 0.051, 

mientras que entre E~-~ilum <0.43> 

es significativamente diferente <P 

y E...._ae.¡;¡u.a.l.e t0.30) no 

> 0.05>. 

En ambiente controlado, en la camara de luz alta, los 

valores de R de E:~_al.lX.il.u.m y E:~-e.¡;¡u..a..l.e no son significati-

vamente diferentes <P >o.os>, mientras que en la camara de 

luz baja E:-G!&lUla.l.e tiene valores de R t0.73> significativa-

mente mayores que E-a.ur:.J...l:..!.lm t0.18l <P <O.OS>. 

Analizando los valores de F y E, el ANOVA muestra <Cua-

dros 5 y 61 

F es menor en el sol que en la sombra, existiendo diferencias 

significativas entre 

Por otro lado, 

tratamientos. 

E-G!&Q.U.a.l.e , presenta un comportamiento 

inverso al de las otras 3 especies, ya que su F es siqnifi­

cativamente mayor en el sol que en al sombra <P < 0.05l, en 

contrandose ademas diferencia significativa entre esta espe­

cie con respecto a las demas en el exterior de la selva 

<P<0.05l, lo que podrla estar indicando un comportamiento di­

ferente al de las otras 3 especies. 

En el interior del bosque, E.......a1U1u..a..l.e y E.... aff h.i.lilli.51.l.Lm 

presentan valores de F significativamente rnas bajos <147.5 Y 

157.1 respectivamente> que los presentados por E-Q.llc..iJ;..u.m 

<302.8) y E~wnb..el..l.a.t.IUD <485l <P < 0.051. 



1 

1 
1 

En las c:..maras de crecimiento, las 2 especies incluidas 

E.i.J:le..i::_a~ill.IJll y e_.__aes¡l.U!.~ l presentan valores de F signi­

ficativamente m:..s bajos en luz alta que en luz bala 

<P<o.o::n. 

Con respecto a lDs valores de E, estos fueron mayores en 

E~_ilU.\ü:!:..um , E....umbe..l.l..ai.Ym y E aff hl5.l:li..!11.1.Dl en las plantulas 

que creclan en el sol con respecto a sus plantulas que cre­

clan en la selva, no as! en e..__~Q.11.a.l.e. quien tuvo una E sig­

nificativamente menor en el sol que bajo el dosel <P<0.05l. 

Dentro de la selva, los valo~a~ de € para las 4 especies 

no tuvieron diferencia significativa <P > 0.05l, lo que oer­

mitirla pensar que desde el punto de vista fisiologico, las 

pl:..ntulas 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 E_.__.a!.t.C.ill.l.lll y E..,.._.e¡u;¡1.1.ali >. 

altura, tarnbien es signi-f icativamente 

diferente en las distintas condiciones de luz en las 4 esoe­

cies <P < 0.05> CFigs. 1, 5, 9 y 131, dandose un incremento 

contlnuo de la longitud cuando la intensidad luminosa es alta 

y cambios muy leves en intensidades bajas, tanto en campo co­

mo en camaras de crecimiento. 

Para los distintos tratamientos tambien existen diferen-

cias significativas para el 

especies. 

crec'imiento en altura entre las 

En la zona abierta, las 2 e~pecies heliofitas< e....._ai.u:.i..:: 

:t.um y E~1.1.mbe.lla!:.1.1Jll l presentaron alturas signi-ficativamente 

mayores que E~ aff b..i.5.Jli .. s11.1.m y e.....~i:wa.l.e. <P < 0.05>, mien­

tras que E~~i:wa.la es signi-f icativamente menor que las otras 



3 especies IP < 0.051. 

Bajo el dosel, ~ aff h.i.5.l:l.LJl.Wll es la especie que presen­

ta mayor crecimiento en altura <P < 0.051, el cual no es sig-

ni-ficativamente diferente entre 

0.05). 

las otras 3 especies <P > 

En las cAmaras de crecimiento no existieron diferencias 

significativas entre 2~a!.lc..ii.l.lm y ~~~.QJ.I.~ para luz alta 

CP > 0.051, pero si en luz baja, donde el crecimiento en al­

tura es si9nificativamente mayor en ~--"1!..U:..i..l:.IJJll • 

Con respecto al numero de hojas, las diferencias siq-

ni-ficativas se dan nuevamente entre tratamientos <P<0.05>. 

encontrAndose una mayor cantidad de ellas en los sitios con 

mayor intensidad luminosa IFigs. 3, 7, 11 y 15). 

la tendencia en los 

ambientes con mayor cantidad de luz, es aumentar el numero de 

hojas hasta un mAximo, momento en el cual comienza a darse un 

intercambio -foliar continuo <Fi9s. 3 y 11>, contribuyendo al 

incremento del Area foliar· el aumento del tama~o de las ho-

jas. En la cAmara de baja intensidad, las hojas que ~-i.c:. 

tlt.J.&m til""'a, ya no son repuestas <Fi9 .. 3 >. 

e.i..lJer._a1uu.1..al..e y ~ a-ff h.i.:¡¡_¡:¡.LJl.1.1.m aumentan cent 1 nuamente 

el numero de hojas en la luz alta, 

l lo del .llrea -foliar <Fi9s. 7, s, 

lo que permite un desarro-

15 y 16>, lo que indica. 

que en estas 2 especies, la reposicion de las hojas es maYor 

que la p~rdida de las mismas. 

En la selva, el numero de hoja~ se mantiene casi cons­

tante en las 4 especies <Figs. 3, 7, 11 y 151. 



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 tambiE:!on se presentan describiendo el desarrollo de 

cada especie en cada tratamiento. 

E...i1:uu:._aur::.iJ: .. 1.1m • 

Sobrevivencia 

ti~r::._ai.u:..it..um no presenta diferencia signi·Ficativa <P>O. 

05) en su sobrevivencia al final del experimento entre trata 

mientes en el campo (50% en el sol y 51% en la sombra>, aun-

que las variaciones son drAsticas al principio en la zona al-

tamente perturbada y c:iraduales en la sombra <Cuadro 31. 

En c:ondic:iones controladas sl existe diferencia entre 

tratamientos <P<O.OSJ. Al final del experimento, en la c:amara 

de baja intensidad luminosa es 

otra c:Amara <luz bajal 

3). 

tiene 

de 93.31%, mientras que en la 

S9.S% de sobrevivencia (Cuadro 

Comparando entre campo y ambiente controlado, no existl>' 

diferencia entre la zona abierta <SO%l y la ca.mara de luz al­

ta (59.5> CP <o.os>. En la selva es significativamente menor 

(57%> que en la cAmara de luz baja !93.3%) <P < 0.051. 

Tasa de Crecimiento Relativa Promedio <RI 

Se encentro diferencia significativa en la R entre tra-



tamientos CP < 0.05) 1 siendo mayor en la zona abierta Cl.77l, 

con respecto a la sombra CO. 43l !Cuadro 4>. 

En camaras de crecimiento, R es significativamente mayor 

en la camara de luz alta (1.08! en relaciOn a las plantulas 

con luz baja <P < 0.05l (Cuadro 4l. 

Entre campo y ambiente controlado, no existe diferencia 

significativa en E~_a1.1c:.it...um para los valores de R entre la 

zona abierta Cl.77) y la camara de luz alta Cl.08l, mientras 

que en las condiciones de baja intensidad luminosa, ~es siq-

nif icativamente mayor en la regiOn cerrada C0.43) que en la 

camara de luz baja C0.18! CP < o. 05). 

Proporcibn de Area Foliar <F> 

Los individuos de las distintas condiciones luminosas, 

presentan diferencias significativas en este parametro <P<O. 

05). Fes menor en l~s condiciones de alta intensidad lumi­

nosa <zona abierta 46.41; camara de luz alta 250.9> y mayor 

en las bajas intensidades luminosas (302.8 bajo el dosel y 

1105.3 en la camara de luz baja) (Cuadro 4l. 

Entre camaras de crecimiento y ambiente controlado, los 

valores de F en e~_au.r.ilWll para las altas intensidades lu­

minosas, son significativamente menores en el campo <Zona 

abierta> <46.41l en comparación con la F de la camara de luz 

alta C250.9l <P < 0.05). 

Para las bajas intensidades 

mente menor dentro de la selva 

luz baja <1105.3) CP < 0.05). 

de luz, F es significativa-

(302.8) que en la camara de 



Tasa de Asimilación Neta CE> 

Es significativamente mayor en la regiOn soleada (0,038 

con respecto a la sombra C0.0014> <P < 0.05). En la camara de 

altct intensidad tambi~n es significativa mente mayor <P<0.05) 

con un valor de 0.004 en comparaciOn con la camara de baja 

intensidad luminosa CO.OOOll <Cuadro 4l. 

Entre campo y camaras de crecimiento, se encuentran di-

~erencias si9nif icativas para los valores 

i.Ym , es mayor significativamente en la zona abierta (0.038> 

que en la camara de luz alta <0.004l <P < 0.05). 

Entre sombra y luz baja, es significativamente mayor en 

la primera condición C0.0014> 

!0.0001l !P < 0.05l. 

Altura 

que en la camara de luz baja 

El incremento es sigrii-ficativamente mayor <P<0,05> en la 

regiOn soleada <Fig. 1 l , mientras que en la zona cerrada es 

muy lento. En la camara de luz alta, el crecimiento en longi­

tud es mayor que en la de luz baja CP<0.05). 

Comparativamente entre campo y ambiente controlado, en 

la altura es significativamente mayor en la re-

giOn soleada !343mml que en la camara de luz alta (193 mml 

para la misma edad C4 meses> CFig. ll <P < 0.05). 

Por su parte la altura es signi-f icativamente menor bajo 

el dosel vegetal (4 mml que en la camara de luz baja <25.09 

mml !Fig. 1l !P < 0/05>. 

N~mero de Hojas y Area Foliar. 

- -- - -- --------------------------------· 



Tanto en condiciones de ambiente controlado como en el 

campo, en las situaciones con alta intensidad luminosa, e....au...: 

r..i.~m aumenta el numero de hojas hasta un maximo que se man-

tiene a través del tiempo debido a un recambio foliar conti­

nuo <Fig. 3l 

El area foliar en este clima lumlnico, aumenta continua-

mente <Fig. 4l, gracias al crecimiento de las hojas que per-

manecen sob~~e la planta. 

En la cl'J.mara con baja intensidad luminosa, después de un 

promedio de 3 hojas, el numero decrece y conjuntamente dismi­

nuye el area foliar. 

Bajo el dosel vegetal, tanto el numero de hojas como el 

area foliar, se mantienen constantes. 

Entre la camara de crecimiento con luz alta y la zona 

abier-ta. se presenta una dinamica semejante en la formacit!ln Y 

recambio i'ol iar <Fig. 3) y consecue11temente un incremento se­

mejante del area foliar !Fig. 4>. 

Sobrevivencia 

Se encentro diferencia significativa entre las poblacio­

nes de sol y sombra <P < 0.05l, lo mismo que entre las 2 

condiciones de ambiente controlado <P < 0.05). En el campo es 

mayor en la regibn soleada <24%> y en la sombra es de 11.2%. 

En ambiente contPolado la situacion se invierte, ya que 

la sobrevivencia es mayor en la baj~ intensidad luminosa 



(91%> que en la luz alta <42.9%l <Cuadro 3l. 

Esta variable es signi-ficativa.,,ente 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 luz, nuevamente es signi­

-ficativamente mayor en ambiente controlado <camara de luz ba-

ja 81.6%l que en el interior del bosqL•.e <15.2'l'.I <P < 0.05l. 

Tasa de Crecimiento Relativa Promedio <Rl 

Resultb signi-ficativamente mayor en las altas intensida-

des tanto en condiciones naturales (1.87l como en ambiente 

controlado <1.20) <P < 0.05). 

menor; en el campo es de 0.30 

de 0.73 (Cuadro 4l. 

En las bajas intensidades es 

y en la c~mara. dG" cr-ecimiento 

No existe di-ferencia significativa para R entre la re-

gibn soleada <1.S7l y la camara de luz alta <1.20l, pero si 

entre las ba_; as intensidades, 

mayor en la camara de luz baja 

ya que es significativam~nt~ 

(0.73l con respecto a la R de 

las plantulas de la selva <0.30) <P < 0.051. 

Proporcibn de Area Foliar <Fl 

En esta especie, Fes signi-ficativamente mayor en la :zo­

na abierta <P < 0.051, donde tiene un valor de 2320.80, mien­

tras que bajo el dosel, es de 147.7. En las cama.ras de creci­

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

41. 

Existe di-ferencia significativa para los valores de F 



entre los tratamientos alta intensidad luminosa <P < 

0.05!, siendo mayor en el exterior del bosque C2320.8l que en 

la camara de crecimiento de luz alta (163.4). 

Para las bajas intensidades de luz, 

ta valores de 'F signi-ficativamente mas bajos en 

presen-

el campo 

<147.5) que en la camara de luz baja Cl523.4l CP < 0.05) 

Tasa de AsimilaciOn Neta CE! 

E!"'l !~.s condiciones cie c:ampo, es signific:ativamente roa-

yor bajo el dosel vegetal (0,002) que en la zona abierta 

<0.0008! <P<0.05l. 

Para condiciones controladas, E es mayor en la alta in­

tensidad luminosa C0.007l que en baja intensidad luminosa (0. 

0004> <P<0.05) <Cuadro 4>. 

Entre condiciones ria tura les y ambiente controlado, P_. 

a!i!Qllal.e. presenta valor·es de E signi-ficativamente mayores en 

la camara de luz alta (0.007) que en la zona abierta 

(0.00081. 

Por su parte para las bajas intensidades de luz, E es 

significativamente mayor bajo el dosel vegetal C0.002) que en 

la camara de luz baja C0.0004l. 

Al tura 

La figura 5, muestra que los incrementos en longitud de 

mayores en la zona abierta, 

mientras qua bajo el dosel, son m!nimos. En las camaras de 

crecimiento, este para.metro es mayor en la camara de luz alta 

<P<0.05!. 



Existe diferencia significativa entre condiciones de 

campo y ambiente controlado con l"especto a esta variable. Es 

significativamente mayor' pal"a la camara de luz alta <158 mml 

que en la zona abiel"ta (82.3) <Pe 0.05) <Fig. 5). 

Para bajas intensidades de luz, el crecimiento en altura 

es significativamente menor' en la selva (3.21 mml que en la 

camara de luz baja (10.38 mml <P < 0.051 <Fig. 5l. 

Nl!lmero de Hojas y Area Foliar 

Estas val"iables aumentan continuamente a 

tiempo en todas las condiciones de luz <Figs.7 y 

tl"aves del 

8l. El nl!l-

mero de hojas es 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-

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

dio natural. 

El nl!lmero de hojas es mayor en la camara de luz alta. que 

en la reglen soleada y consecuentemente también lo es el area 

follar. 

Estas variables también son significativamente mayores 

en la camara de luz baja que en 

0.05) <Figs. 7 y 8l. 

el campo bajo el dosel <P < 

Sobrevivencia 

Significativamente mayor <P<0.05) en la regiOn abierta 



(68%l que en la zona cerrada !7.4l <Cuadro 3l. 

Tasa de Crecimiento Relativa Promedio IRl 

Fu~ significativamente mayor IP<0.05l en el exterior de 

la selva (8.06) que bajo el dosel 10.7). 

ProporciOn de Area Foliar <F> 

Con diferencia significativa <P<0.05l, 

sol 1150.4> que en la sombra !485>. 

Tasa de AsimilaciOn Neta <El 

es menor en el 

Significativamente mayor en la regiOn soleada 10.053) 

con respecto al interior de la selva <0.001) IPC0.05). 

Altura 

El crecimiento en longitud, tiene un comportamiento se-

mejante al de las especies anteriores, ya que es mayor en la 

zona abierta y menor en la zona sombreada <P<0.05l IFig.91. 

Nümero de Hojas y Area Foliar 

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

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

que despu~s disminuye al comenzar el recambio foliar. Por 

otro lado, el incremento del ~rea foliar es contlnuo, ya aue 



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

el incremento de estas variables es muy lento IFigs. 11 y 

12). 

E.i..sJer. af f b..i.s.i:ii.li!.1.ro • 

Sobrevivencia 

Comparando los porcentajes de sobrevivencia de esta es 

pecie en los diferentes ambientes luminosos, no se encentro 

diferencia significativa entre las poblaciones, 

sol, fu~ de 64% y en la sombra de 52% <P>0.05l 

ya que en el 

<Cuadro 31. 

Tasa de Crecimiento Relativa Promedio IRJ 

Esta variable es significativamente mayor en la rec:iiOn 

abierta fS.51) en relacion a la regibn sombreada 13> <P<0.05>. 

Proporcibn de area Foliar <Fl 

Es significativamente mayor en 

que en el sol 1101.5) <P< 0.05). 

Tasa de Asimilacibn Meta !El 

Es significativamente n1enor en 

la zona abierta !0.0831 <P<0.05l, 

la zona cerrada 1157.1> 

la sombra (0.019> que en 

lo que implica una mayor 

productividad de esta especie al incrementar la energla lumi­

nosa disponible. 



Altura 

Su crecimiento en longitud es signi+icativamente mayor en 

mientras que en el el exterior del dosel, 

que es muy lento <Fig. 13> <P<0.05l. 

NOmero de hojas y Area +ollar 

interior del bos-

En la selva madura, el nOmero de hojas se mantiene cons­

tante, pero existe un incremento en el area +oliar en virtud 

del aumento en el tama~o de las hojas <Figs. 15 y 16>. 

En la region soleada, 

nuamente a lo largo del 

cremento del ~rea +oliar. 

el n~mero de hojas aumenta contl­

tiempo, dando como resultado un in-



Cuadro 2.- Caract·;;r•ísticas, microclimáticas de los siLie:s c:::-_ .. ::::.·:r.,..::ntales~ 
Se reportan los vaJ.oi--:es. mínimos y máximo ·de laS conci ci ons.:- Dr·,.,-:va.lescien1• 

tes a lo largo de u:-i día·. dél· mes· de mayo de 19 85, p2.i'a cfr;·,¿r.¿:::. de. creci:=­
miento se muestran las coridibiories que se mantuviere~ a l~ lE~~~ del ex~ 
perimento. 

Intensidad 
(' :ixes) 

p~~ s-1) 
(''I: m 

R/RL 
(_''E m-2 s-1) 

Tempe:r'atura 
{ ~ C) 

Humedad relativa 

0~5-155 

5 3 8-12 4 3.0. 

1. 18-1; 02 

21-::is 21 .• -5-25 

5 8-92 92-'96 

Cfal1AR!-. co:: 
LUZ ALTJ ... --

8000.-12 o o o 

.. 9d-,.1.7L: .. 

4.97-~' 

24-2S 

95 

C!~·J?!-. COh~ 

:.,¡_;z ::.°SAJA 

6 0-1.ii o .. 

:! • 4~·-1. 97 



cuadro 3.- Porcentaje de sobrevivencia mensual. de l.as plántulas de 
4 especíes de piper cultivadas en condiciones de luz contrastante 
.en condiciones de campo (luz, sombra) y de< ambiente controlado 
(luz alta, luz baj<l). 

%.:.sobrevivencia 

condición Mes 
Especie luminosa l 2 3 4 5 

E..· auritum sol 63 .52 50 50 50 
sombra 96.6 '84.4 68.3 57 51 
luz alta 98.6 il.7 64.5 59.5 
luz baja 100 97 96 93.3 

E..· aeguale sol 52.9 46 36 34 24 
sombra 100 23. 17 .3 15. 2 ll.2 
luz alta 100 54.l 44.6 42. 8 
luz baja 92.l 86.7 81.6 Bl.6 

E..· umbellatum sol 75 68 68 68 68· 
sombra 91. l 29.6 16.6 7.4 7.4 

- E..· .aff hispidum sol 81.25 68 68 64 64· 
sombra 83.3 52.6 52.6 52 .4 52 

·" 



1 
1 
.cuadro .,.- ;.:c_._.::·.:.c' e>- i::c con:iiciones luminosas coni:r::stccntcos sc:)rc. l'°'"' t:é'-'"-" rel< 

tiv as a e e,-:." irc.j.c. ;-,to, · r ::zón de área :E aliar y tasa de. asirnilaciÓ;-i net:a 6c: ]JOblaci_ 
les de !'· ;c.·.:.:·::.·.:·.:;:., c;CCU<:le, _E· urnbellaturn y _E• zff hisoidUJTc CUli:ivádr.S en COO 

dicione~ de e~~~~~ en c~maras de crecimiento. 

1 

1 
p • . -

1 

·!'..· 

auritur.. 

aeaual-:.. 

urnbell?.tu:-~ 

·~: a:Ef hiso4du~ 

1 
,I 
:1 
>. 
1 
1 

condición 
luminosc. 

sol 
sombrZ; 
l.uz a1.t~ 

l.uz baje. 

so: 
sombré: 
luz al. tE. 

luz boj E 

so:!-
sornbr< 

sol 
sombrt. 

Tasa relativp, 
de crecimiento 

promedio (grne~-1.) 
(R. i-5.5) · ·. 

1.77 
0.43 
1.08 
0.18 

1.87 
0.30 
1.20 
0.73 

8.06 
o;7 

8.51 
3 

.Ra:zón deo: 
área f oliG.!:­
. (crn2 g-1) 

(F. i-5, 5 l 

46.41 
302.8 
250¡9 

1.1.05.3 

2320.8 
1.47.5 
1.6_3 .4 
1.523.4 

iso.4 
485 

1.01. 5 
157.l 

Tase:. óe 
asimilsció:--~ net 

( g cn.- 2 mes -l) 

(i: 1-5.5) 

o.038 
0.0014 
0.004 
0.0001 

O.OOOE' 
o. 00::' 
o. oo-;­
o. OOOL 

0.053 
0.001 

0.083 
0.01.9 
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1 
1 
1 
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:1 
1 
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cuadro 5.- comparación estadÍsti~a (ANOVA) de :Los datos de Tasa re:Lati 

va de crecimiento (R). 

puente de variación se GL· Cl'-'l F signi.:Eicancia 
• 01 .05 

:Luz 92.16 :L 92.16 135.52 ** * 

especie ioo.83 3 33.61 49.42 ** * 

:Luz X es~ecie 39.02 19.H ** * 

error :L0.92 
tota:L 242.93 

cuadro 6 .- comparación estadística (ANOVA) .. de 1-os ·datos de Razón de 

area :Eo:Liar (F). 

puente de v·ariación sé GL CM F signi:Eicancia 
•· ... ..oi .05 

1-uz 470442 J_ 470442 6.19 ns * 

especie 4942573 3 1647504 21.68 ** 

luz X especie 6998104 3 2332701 30. 70 ** * 

error 1215522 16 75970 

tota:L 1-3626582 23 

cuadro 7 .- comp_eración estadística (1'.NOVl'.) de :Los datos de Tasa de asi 

mil.ación neta (E). 

puente de variac"iÓn se GL CM F . signi:Eicancia· 
.oi .05 

1-uz .008 . :L .008 106.6 ** * 

especie .007 3 .002 26.6 ** * 

luz X especie .004 3 .OO:L 13.3 ** * 

error .0012 16 .000075 

tota:L .0202 
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Fig.1._ Lo~ s del crecimiento en altura en función del tiempo en Piper ouritum. 

Codo punto represento el valor promedió ·d_e 10 plántulas ± desviación -

standard. 
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Fi g. 2.- Log e de 'los incrementos en peso seco ctravé11 del tiempo en Pipar · 

curitum. Valores promedio± desviación standard. rr-10 
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Fig. 5·- Incremento del número de hojas a través: del tiempo en .P. auriturn. 
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Fig. 4.- Relocicm entre el Lag e del área foliar y el tiempo en P. auritum. 

Valores promedio± desviacio'n standard~ n=IO 
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Fig.5._ Curso temporal del Lag e de la altura an Piper.aeguale- Los puntos 
representan los ·valores promedio± desviación standard. n = 10 
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Fig._ 7- Incremento del nÓ~ero de hojas a través del tiempo eJl 

p. aeguale. Valores pra~dia ±: desviación standard n=I O 
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Fig.8:- Aumenta del Lag e oreo foliar a t revés del tiempo en P .aeguale. 
n=IO 



E 
E 

o 
o 

...J 

6.9 

4.6 

2.3 

Tiempo (meses) 

3 4 6 

f'ig._g__ Crecimiento represen1ado COJTIO el Log e de la altura en función 
del tiempo para Pipar umbelloturn. n= 10 

4.6 

2. 

"' o 
o 

" : -2. 

: 
a. 

2 

... ·. 

--"º' _ • .,....,!.-

Tiempo (meses) 

3 . 4 5 6 

Fig._fQ._ Incremento del· Log e del peso seco o· través del tiempo poro 

.f: umbellotum n=IO * 
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DISCUSIOM. 

Desarrollo en la Sombra. 

Los datos de sobrevivencia para este experimento \baja 

intensidad de luzl permiten su9er ir que 1 as bajas in te ns ida-

des de luz no afectan de manera letal a las pl&ntulas de las 

4 especies aqul estudiadas, ya que son capaca5 de sob~evivi~ 

al menos durante 5.5 meses, no solo la '*specie urnbrofila P~ 

c:orno era de esperarse; sino también, la est:.h?i::ia 

trans!cional E~hiS'Pi.!:11.Uíl Y las especies heliofitas e...__;;,~i.-

LUm Y e~UIDQelJ.a~um . Esta situacion se hace aun mas clara, 

si se toma en cuenta la alta sobrevivencia de las plantulas 

de E~auciL~m ~ e~-a~J:V,!aie en Ja camara de luz baja, candi-

cien experimental en la cual la intensidad luminosa serla el 

Onico factor que podrla estar afectando la parrnanencia de las 

plantulas. 

Hughes (1966>, propone qut lo cap~cida~ p~ra utilizar la 

cantidad mlniroa de luz a la cual la ganancia fotosintética 

compensa exactPmente la perdida respiratoria estarla d,:.ter-

minando el limite inferior para la presencia de una planta 

en un medio natUral dado; con base en esta teorla y en los 

datos de sobrevivencia, asl corno la estabilidad o el lento 

crecimiento de las especies aqul estudiadas en condiciones de 

baja luminosidad, se podrla su9erir que sus plantulas ten-

drlan la capacidad fisiolo9ica para mantenerse latentes du-

rante por lo menos 5 meses. Esta suposicion se apoya en el 

conocimiento que existe 

eles de sol a la sombra, 

sobre 

las 

compensacibn de luz, asi como 

la ac 1 i rnatac ion de las es pe-

cuales disminuyen su punto de 

sus tasas fotosintatica y res-
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piratoria con~orme disminuye la intensidad luminosa, compor­

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

en individuos diferentes de una misma especie expuestos a 

distintas condicione~ de luz <Bjorkman, 19811. 

Ejemplos de esta aclimataciOn serian los trabajos rea­

l izados en St:Llila,sn __ :,¿.ii::.gs.ur:..ea <BJorkman ;¡U, _ _al. • 1963>. 

So.J..anum__!!uJ.c.-'!m.ac..a <Gauhl, 1976; Clough ~_al. • 1979, 19801 v 

en E'.~h.ia¡)i.s\Um <Tinoc:o y \/azquez-Yanes, 1985> mantenidas en 

condiciones de luz contrustantes, en las que se observan 

adaptaciones a nivel bioqulmic:o, f isiolOgico y morfológico. 

El lento crecimiento bajo condiciones de sombra de las 

pl~ntulas consideradas en este trabajo, puede estar indicando 

que son capaces de aprovechar la poca energla luminosa de cue 

disponen bajo el dosel, lo cual era de esperarse en la esce­

cie umbrOfila< e..___;¡,e._ql.'-aLe en este caso>; sin embargo, el de­

sempe"tlo de las pl¿ntulas de las otras 3 especies, las cuales 

no son caracterlsticas del bosque maduro, podrla sugerir una 

aclimatacibn a la sombra. 

Por otro lado, el curso lento e intermitente de los in­

crementos en altura y peso seco en el tiempo <Figs. 

1,2,5,6,9,10,13> podria indic~r la presencia de mecanismos 

que les permitan la captura rapida y apr·ovecharniento de los 

breves periodos de iluminacibn debidos a la entrada ocasional 

de los rayos de luz directa, lo cual estarla influyendo tanto 

en el aspecto fotosint~tico como en el morfogenético, ya que 

estas entradas de luz aumentarlan la relación R/RL y los va­

lores de PAR. 

En cuanto al aspecto fotosintético, los rayos directos 

aumentarlan la cantidad de energla luminosa disponible para 



este fin, y 1 as pl•ntulas podr!an aprovecharla mediante la 

r•pida respuesta de Jos estomas <Mooney tl-"!l. . 1984>. 

Por su parte, Dere<;1ibus i;La.l • , (1985), comprobaron que 

al aumentar la cantidad de luz roja en un pastizal, se esti-

mula la ~ormaciOn ~e ~crraje y disminuye su mortalidad. Esta 

misma situación pudo presentarse durante este experimento, ya 

que los rayos directos que se 

crementan la c3ntidad de luz 

cuelan a traves del dosel, in­

roj a, aumentando asl la energia 

di~ponible para fotoslntesis, tomando en cuenta que el espec­

tro de absorción de la clorofila es m•ximo con Juz ro¡a. 

El que no exista diferencia entre los valores para la 

tasa de asimilacion neta <E> de Ja.s especies 1·1eliófitas E.... 

r·especto a la especie de som-

bra E~a.et¡.l.lal.e. , per·rni tirla. pensar que existe una tolerancia 

fisiológica de estas especies a las condiciones de baja in-

tensidad luminosa y al 

Ju:z. 

aprovechamiento de los incrementos de 

Este hecho se hace mas notable al comparar los valores 

de E correspondientes a las bajas intensidades en campo y en 

c•maras de crecimiento. Tomando en cuenta que en ambas candi 

cienes experimentales se tenla Ja misma cantidad de PAR <Cua-

dro 2>, Jos valores de la Tasa de Asimilacion N¡¡.ta <E> sig-

nlficativamente mayores en el campo para E~a.¡,¿ti.t...u.m. y E~~=-

qM~ie con respecto a las E de c•maras de crecimiento , pue-

den atribuirse a estas ocasionales entrcldas de luz e implican 

la capacidad de estas especies 

chamiento. 

para su utilización y aprove-

En este punto cabe pre9uY1tarse, si la cantidad de luz 

que llega al piso de una selv& madura en forma de eventuales 

rayos de luz directa, es realmente importante para tener un 



efecto sobre el desarrollo de las plantas que se encuentran 

en este sitio y si permite explicar los resultados aqul obte­

nidos. 

Cha:zdon <datos ineditosl, enr=ontro que para distintos 

lugares bajo el dosel ve9etal en la selva de ''Los Tuxtlas". 

el n~mero mlnlmo de r-ayos directos diarios que llegaron al 

piso durante 1985 fu• de O a 2 y el namero maximo de 3 a 15 , 

los cuales aportaron de o a 8 minutos de duraciOn dia~ia mi-

nima de Flujo Fotbnico Fotosint~tico Dierio directo (PPFD) y 

12 a 66 minutos de duraciOn m~>tiroa de PPFD. Orozco-Se~ovia 

(1986l, hace notar que bajo el dosel vegetal, existe un tuego 

luminoso entre rayos de luz directa, lu:z -filtrada y obscuri-

dad, lo cual tiene efecto en la respuesta germinativa, refle­

jando que estas variaciones en el clima lumlni~o de la selva, 

pueden incidir sobre el desempe1'!o 

cuentran bajo el dosel. 

de las plantas que se en-

En cuanto al aprovechamiento por parte de las plantas. 

de este tipo de aporte de luz <rayos directos>, este comoor-

tamiento fue ya demostrado por Mooney et..-al. • < 1983), QUier1es 

encontraron que estas entradas de luz hacia las partes inte-

riores del dosel, aumentaron 

t ica de ~~hlS-Piliu_m 

11otablementc la tasa fotosinté-

Desde el punto de vista morfogenetico, existe una alta 

sensibilidad de las especies no tolerantes a la sombra a los 

incrementos en radiacion RL <Morgan, 1979>, como lo demues-

tran los experimentos realizados por Fitter y Ashmore (1974) 

con ~c:.C:lnD;;a_mJJn..tan¡¡, , espet:ie tolerante a la sombra y c:on V~ 

~i::.si..ca , no tolerante; en estos estudios, la segunda presen­

ta una mayor sensibilidad morfogenatica en respuesta a un au-
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mento en la cantidad 

pecto y que bajo el 

da radiacibn RL. Considerando este as­

dosel vegetal existe una disminucibn de 

la relacibn R/RL, cabria esperar efectos morfogenéticos mar­

ca.dos en e,___auc.Ul.!.ro y E'.~_umb..el...la.t\iJJl por ser caracterlsticas 

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

se manifestarlan como elongación del tallo y extensión del 

peciolo a expensas del desarrollo del &rea foliar, lo cual no 

se observb. 

Ccn respecto a los valores de ~. el hecho de que en P~ 

a.!.!ctU!.m. , E~_wnb.2Ll.il1.1.ID y E..... aff b.i~uuoo sean significati­

vamente mayores en ).a sombra que en la regibn abierta, podria 

su9erir que presentan la capacidad de realizar ajustes morfo­

lOgicos que podrlan interpretarse como una mayor asigna.cien 

de asimilados a las hojas, produciendo una mayor expansion 

del &rea foliar con respecto a la biomasa total de la pl&n­

tula, lo que les permitirla economizar energla en un h&bitat 

sombreado. Los resultados de F obtenidos en cama.ras de creci­

miento tambien apoyar¡ esta proposiciOn, yo qua ~on si~nifica­

tivamente mas altos para ambas especies E.....aJJ.r:: .. .iJ; .. ~m. y e.._a..ea.ua= 

l..§: en la baja intensidad luminosa. 

Este par.!l.metro <Fl, vario también entre el experimento 

de campo y ambiente controlado. La. razbn por la cual los va­

lores de F son significativamente menores bajo el dosel vec::ie­

tal con respecto a la c&mara de crecimiento de luz baja, po-

drla atribuirse nuavamente a las antradas da luz directa que 

se presentan en el campo, 

cion de biomasa total, lo 

y que permitir-Jan una mayor produc­

que no sucederla en una condición 

experimental controlada, donde el 

tan te. 

estlmulo luminoso es cons-

La. comparac: Ion erotre el desempe~o de las pl&ntulas de 



sombra< E~a.equale l, las plantulas de sol< E....-"!1.U::ill.l.IO y p__. 

!.Ulltui!lle.±.um l y la e;specie tr-ancisional en 

cuanto a su sobrevivencia, tambien en cuanto a la distribu-

cibn de sus recursos, al desarrollar una determinada area +o-

liar distribuida en una hoja mas delgada y la produccion de 

una menor cantidad de material no productor, lo que se deduce 

de acuerdo con sus valores de F, !lo cual es una caracte;rlsti­

ca de las plantas de sombra !Hughes, 1966ll; y que constituye 

una estrategia que les permitirla economizar energla, y to-

mando en cuenta su capacidad para realizar ajustes +isiolb-

gicos, como lo sugieren los bajos valores de E, que se po-

drlan atribuir a bajas tasas +otosinteticas, sin que exista 

di+erencia entre especies en este aspecto !P < 0.05l, permi-

tiria pensar que en el pEriodo 

meses>, tendr1an la capacidad 

que duro el experimento (5.5 

+isiolOgica para comportarse 

como tolerantes a la sombra 

de Srnith (19761. 

de acuerdo con la clasi+icaciOn 

A pesar· de los resultados y c:onsicieroLiWn&:.:l p;,··c--..;ia¡,1ento 

expuestos, es necesa~io tomar en cuenta que en condiciones 

naturales bajo el dosel' 50lo encontramos a E....a.e.QJ.la.l.it y e . 

a++ bi.si:U.!l\.lm , y no a E!.....aUL:i..t.1.1.Ill y ~-l.l.ml2tl.l..a.t..m • 

Si bien es cierto que las especies de sol presentan una 

acl imatacion a la sombra en rnayot' o menor grado <BJorkman. 

198 ll , al di sm i nu ir sus tasas +otosintetica y respiratoria. 

tarnbien es cierto que estas tasas, son relativamente superio-

res a las de las especies tolerantes a la sombra <Hughes. 

1966), de manera que sus requerimientos energéticos son mayo­

res .. 

Un ejemplo de esto e;s el caso presentado por BJorkman 
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< 1981 l, en el que 8J;_¡::j_.i;il.~~-t.c.iangi.¡.Latilii , que es una especie 

de sol que en ese ex.perimehto tolero la sombra, requiriO de 

una radiacibn mlnima de al menos un orden de ma.gn i tud mayor 

que las especies 

k~orr:.bL1:a cultivadas en el mismo lugar. De ser asl, podrla 

ser posible que en un plazo de tiempo mayor E~aJJ.ci.t..u.m. y E.._ 

uro~l...la!.IJJD no vieran compensados sus requerimientos energé-

ticos, 1e manera que no hubiese posibilidad de almacenar re-

servas, ya que estas serlan consumidas r•pidamente durante 

los periodos en que las plantu!as se encontrasen bajo el oun­

to de compensacibn lumlnico. 

Por otro lado, muchas especies que sobreviven al periodo 

de plantula, perecen después de un periOdo de supresiOn del 

crecimiento <Richards, 19571. Bjorkman 119811 hace notar aue 

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

decrece con la edad, lo que puede deberse a la senilidad pre­

matura de las hojas, asociada a un decremento en la asigna-

ctbn de fotosintetatos a nuevas hoj~$ en crecimiento, ya Que 

una de las caracterlsticas de las plantas de sol es la forma­

cion continua de nuevas hojas <Grime, 19791, lo cual requiere 

de un gasto energético a una tasa que en la sombra no podrla 

ser mantenida. Esta si i:uacion ~e observa ero E...._a!.U!.ill.Ull en la 

camara de crecimiento con luz baja, en esta ültima condiciOn, 

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

das por las plantulas, no son repuestas. 

La capacidad para colonizar un cierto habitat esta con­

dicionada por un grupo de factores ambientales que actDan en 

conjunto pa•'a determinar el arobito ecolbgico de una especie. 

asl como por el grado de plasticidad fenotlpica de la misma. 

estos factores pueden incidir con mayor· o menor fuerza en las 



distintas etapas del ciclo de vida de un organismo, por lo 

tanto es necesario tomar en cuanta estos factores para la in-

terpi-etacion de Jos resultados. 

A pesar de Ja relativa capacidad exhibida por las pl~n­

tulas de estas especies para sobrevivir en las bajas intensi-

dades luminosas, como lo reflejan Jos resultados de sobrevi-

vencia en campo y ambiente controlado, las condiciones en oue 

fueron cultivadas en el campo, no reproducen totalmente a 

las condiciones naturales, ya que al ser instaladas entre vi­

veros, ·fueron protegidas <l~ los daWos mecAnicos a los que es-

tan expuestas, tales como los ejercidos por la caida de las 

hojas de los •rboles de niveles superiores, o de efectos de 

herviborJa que pudiesen tener 

de las plAntulas. 

Un factor de importancia 

impacta sobre la sobrevivencia 

a considerar, serla la capaci-

dad para germinar en una candiciOn ambiental dada. Oroz-

co-Segovia !1986>, ha realizado estudios sobre los requeri-

mientes luminosas de la germinacion 

en condiciones de laboratorio como en el ambiente natural y 

encentro que se trata de semillas fotoblasticas positivas. y 

presentan un mayor pareen-

taje de germinaciOn en las condiciones de mayor iluminación a 

Jo largo de un gradiente de intensidad luminosa, mientras oue 

en el piso de la selva 

cent aj es. 

na germinan o lo hacen en bajos por-

Par su parte, E . aff hl~.u!.l.l.lll no presenta diferencias 

en el porcentaje de germinacion a lo largo del gradiente lu-

minoso y adem~s germina totalmente en la selva. 

E~~Ql.laie presenta mas del 50 % de germinación a lo 



largo de condiciones de luz contrastantes, y es capaz de 

germinar totalmente bajo el dosel; y por lo tanto, tendria la 

posibilidad de pasa~ a la etapa siguiente de su ciclo de vi­

da en un hAbitat sombreado. 

El hecho de que 

nen dentro de la selva, 

.E~aJJ.r:.i:t..!J.m y .E~U-~lla.t.u.m no germ i -

m~s que eventualmente, reduce la pe-

sibilidad de encontrar a estas especies como plantulas o ~omo 

adultos en este luga~ª 

En e..._hi...sp..i.d.Y.m, su posibilidad de germinar bajo el do­

sel, su capacidad adaptaliv& p;-evinmcnte analizada por Tinaco 

y Vazquez-Yanes (19851, sus altos valores de R que reflejan 

su Optimo crecimiento en la sombra, as! como sus altos valo­

res de F que manifiestan la adaptaciOn morfolOgica de sus ho-

jas a bajas intensidades de luz, sugieren la posibilidad de 

encontrarla en lugares sombreados, 

mado en condiciones naturales. 

lo cual puede ser conf ir-

gracias a sus bajas tasas fotosintética Y 

punto de compensaciOn de luz, podrla 

hacer un uso e·Ficiente de los recursos luminosos con que 

cuenta bajo el dosel, pudiendo estas 2 ultimas especies al-

macenar ener9la e inc:luso llegar a reproducirse en sitios 

densamente sombreados como sucede en el arnblent.e natural. 

Desarrollo en Condiciones de Luz Directa. 

Los resultados de sobrevivencia, podrlan indicar que la 

luz favorece la presencia y desarrollo de las plantulas de 

estas especies, ya que si bien la sobrevivencia de e~aecw.a-



il es signi·ficativamente menor con respecto a las otras 3 

especies en la zona abierta, la no diferencia significativa 

entre esta especie y E~_aw::i.~u.m Cheliófltal en la c•mara de 

luz alta, podrla indicar que la mortalidad en el campo no 

es atribuible unicamente al incremento de la intensidad lumi-

nasa. 

En este experimento, las 4 especies presentan valores de 

R significativamente mas altos que bajo el dosel, lo oue in-

dica que todas crecen en respuesta al incremento luminoso; 

si~ embargo, el desarrollo en F y ~ es diferente entre las 

hel ibf itas y la especie de 

sombra 

Con respecto a R, el que no exista diferencia entre P~ 

a.eQ1.1a.l.e. y e~_autii.JJ.ro que es heliofita tanto en el campo como 

en c~maras de c:rec:irniento, sugiE-ra la capacidad de la primera 

para desarrollarse en condiciones de luz directa. En el caro-

po, ·fuera del dosel vegetal, las plantas reciben intensidades 

de luz maximas superiores a las maximas establecidas en la 

camara de crecimieto de luz alta lCuad~o 2i, ~sta ~itu~ciOn 

tuvo efecto en la R de ambas especies, ya que son mayores en 

el campo con respecto a las R de la camara de cr·ecimiento de 

alta intensidad de luz, sin que existiera fotoinhibicibn o 

da?to rnor-fologico aparente en E...,.._~QY.a.l.!ii1. en la región solea­

da. 

e..i.¡l.ero_WD~lla.±.wn muestra valores de R signif icativamen­

te mas altos que la otra especie heliofita, probablemente de-

bido a su porte herbaceo, ya que requiere crecer rapidamente 

para evitar ser sombreada. 

En E~ aff b.i5-Pi.sl!.Ull , su alto valor· de R sugiere una alta 



eficiencia en la captura y utilizacibn de la energla luminosa 

en este habitat. 

Analizando los valores de F, el que sean significativa-

mente menores en las especies de sol 

.U..a.1wn J y la especie plastica < ~ aff hi¡¡;,¡:¡.L!iwn l en la zona 

soleada con respecto a la sombra., indica que en esta condi-

cibn hubo una mayor ac:umulac:iOn de material total en las 

pl~ntulas de estas 3 especies, tanto en los brganos fotosin-

tetizadores, como en el resto de la planta. Bajos valores de 

Foliares especl+icas manores, y por 

lo tanto, un peso especifico mayor de la hoja <Evans, 1972J. 

BJorkman <1981J explica que el incremento en el grosor fo-

liar, aumenta la capacidad fotosintética de la hoja, en vir­

tud de un mayor desarrollo y cantidad del aparato fotosint~-

tico por unidad de area follar. Un ejemplo de esto seria el 

trabajo real izado por· Gauhl (1976) con algunos ecotipos 

que presentan adaptaciones a las condi-

cienes de luz mediante variaciones en la actividad enzimati-

ca, particularmente, en la enzima RUDP Carboxilasa. 

Con el aumento en el grosor de la hoja, se aumenta tam-

bien el area externa de células del mesbfilo expuestas por 

unidad de ~~ea ~oliarJ lo QUE::' 

tasa de asimilacibn neta. 

En el presente experimento, E....i!!.1.C.ill.!Jll , ~-l.lm..tu~..1..1..atum 

y E aff h.i.s.s;i.Ldum presentan valores de E mayores en el sol 

que en la sombra. 

E~_a!ill~a.LJ¡¡ presenta el mismo comportamiento en la con-

dicibn de ambiente controlado con luz alta <F significativa­

mente menor en la camara de luz alta que en la camar·a de luz 

baja) <Cuadro 4>, lo que podrla implicar la capacidad de esta 



especie para realizar ajustes morfol~gicos y de estrategias 

en la asi9nacibn de los recursos, corno respuesta al incremen­

to en la cantidad de luz, ya que en esta condiciOn experimen-

tal, las variaciones observadas se 

tensidad luminosa. 

deben unicamente a la in-

El hecho de que E~a.eQUa.l.e que es una es pee i e urnbrof i la 

presentara bajos valores de F y valores de E mas altos en la 

crunara de crecimiet1lo de lu2 al ta con respecto a la camara de 

luz baja, Indica que en esta especie existe una cierta acli-

mataciOn a las altas intensidades de luz. 

Con base en esto, es 

los resultados de ambiente 

e_..__ae..i;¡u_al.f! • 

interesante la comparaciOn entre 

controlado y campo obtenidos p~ra 

En el campo, el comportamiento de E...__i!e.Q!..ü;l.1.2 es dife-

rente, ya que su~ es significativamente mayor IP C O.OSl con 

respecto a las demas especies en el sitio perturbado y a su F 

en la intensidad de luz alta en la c~mara de crecimiento, si 

dad de luz, como ya fué explicado basandose en los datos ob-

tenidos en ambiente controlado, debe interpretarse tomando en 

cuenta los demas factores involucrados en el ambito ecoloqico 

considerado en este caso y los efectos que pudiesen tener so­

bre el desarrollo y crecimiento de las plantulas. 

Si bien E~-~Cll.la..le es capaz de aclimatarse y ser mas 

productiva al incrementarse la cantidad de luz, (como lo re-

flejan, sus altos valores de R en campo y camaras de creci-

miento, asl como su bajo valor de F en esta dltima condición 

<luz alta>>, la magnitud de esta aclimataciOn, tal vez no sea 

suficiente como para compensar el impacto de los demas facto-



res que est•n interactuando en el ambiente natural. 

BJ~rkman <19811, comenta que las plantas de sombra pre­

sentan un bajo potencial para la aclimataciOn a las altas in-

tensidades luminosas; en un realizado con clones de 

SQLi!lil.gg-lliJ::Sil.l!L~ 

que este bajo nivel 

el 

de 

misma autor <19661, pudo comprobar 

aclimataciOn, estaba asociado con la 

baJa capacidad de las umbrOfilas para aumentar el nivel de la 

enzima RUDP-Carboxilasa. 

Un alto valor de F, implica una disminuciOn en el desa-

rrollo de los tejidos no fotosint•ticos, incluyendo el siste­

ma radicular. Bajo el dosel vegetal, en donde las condiciones 

microclim•ticas son relativamente m•s estables en comparación 

con los sitios abiertos", esto puede no tener gran importan-

cia; sin embar~o, en el exterior de la selva, donde existen 

variaciones microclim~ticas m~s dr•sticas y una mayor densi-

dad de individuos CSarukhar1, 

cias desfavorables para 

un habitat expuesto. 

el 

1964l, podrla tener consecuen-

establecimiento de E~a.eQl.Liii..l.e. en 

En la crunara de cree i mi en to de luz alta, se observo cue 

al germinar en las macetas plantulas de semillas proveniente~ 

del banco del suelo en que fueron sembradas las 2 esoeci~G 

que fueron estudiadas, aquellas plantulas crecian mas rapida-

mente que ~~-a~i:u.1a.le , lo cual tuvo un efecto negativo sobre 

esta, llegando incluso a morir. Trat•ndose de una especie um-

brOfila, podrla pensarse que el sombreo por parte de las 

otras plantulas no la afectarla; m•s bien serla de suponerse 

la existencia de algOn tipo de interacciOn entre especies a 

nivel de las raíces, interacciOn en 

serla muy eficiente, como lo refleja su valor de F en la zona 

abierta. 
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En la camara de luz alta, la situación de la interacción 

fue resuelta eliminando las plantulas extranas al experimen­

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

en la condicion de ambiente controlado, e..__;¡¡,~\.!..ji!,Le pudo ex­

presar su respue5ta a las incrementos en la cantidad de luz. 

reflejando una cierta capacidad fisiológica para aclimatarse 

a las ... itas intensidades de luz, mientras que e1> el campo. se 

observa que esta relativa aclimatación, no es suficiente des­

de el pur1to de vista eco!Ogica. Esta suposiciOn tendrla que 

confirmarse mediante estudios que permitan comprobar e iden­

tificar el tipo de interacción que se presenta bajo estas 

condiciones experimentales. 

En las macetas que contenlan a e..__;¡¡,i.u:.ilu.m en la camara 

de luz alta, tambien crecian otras plantulas; sifl embarqo, la 

rapidez con que crecla e..__¡¡u.1.tií.l.Lm le permitia sobresalir del 

resto de las plantulas y posteriormente sombrearlas, lo cual 

c;u'=1iere que se trata de una especie altamente eficiente en la 

captura de recursos. 

Desde el punto de vista del crecimiento medido como ga­

na1>cia en altura, tarnbien existen diferencias significativas 

entre especies para las altas intensidades de luz, tanto en 

campo como en ambiente cot,trolado <P < 0.05), que podrlan de­

terminar diferencias en el establecimiento de las especies. 

En los Jugares a donde J Jega la luz directa, las plantas al 

demandar este recurso presentan altas eficiencias fotosinte­

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, que las pequenas diferencias en la estatura 



pueden tener un efecto critico, ya que el establecimiento de­

pende de la capacidad para alcanzar posiciones superiores del 

dosel. 

Como es bien sabido, el fiticromo es el pigmento que ac-

tüa detectando el sombreo mutuo mediante cambios en la cali-

dad de la radiación, as! que la intensidad de la respuestM 

esta estrechamente relacionada con el h&bitat <Morgan, 19761. 

En especies de h~bitats soleados, las respuestas al som-

breo mutuo son mas fuertes que en la sornbra (~largan ü_al. 

1976), lo cual puede ser adaptativamente ventajoso para las 

heliófilas, ya que en virtud del sitio en que se desarrollan, 

la respuesta rapida al sombreo puede mantenerlas en los llmi-

tes superiores del dosel, mientras que en las tolerantes po-

drl~ ser desventajoso, ya que tendr!an que utilizar sus re-

servas al tratar de 

Por lo tanto, 

inc:r-ementar- su estatura <Margan, 19761. 

podria suponerse que las heliOfitas de 

este experimento responden rapidamente al sombreo y crecen en 

altu~a, mi~ntra~ que 1~ ~mbrOfi!a te~rirl~ respuestas mAs len-

tas, lo cual se refleja en su crecii1)iento en altura signif i-

cativaroente menor que en las otras 3 especies en la zona 

abierta, y menor que E~-aur:..i.±..l.!.m en la camara de luz alta IP 

< 0.05). 

El nürnero de hojas fué si empre mayor en E...._a~i;11.ut..l.it Y 

en E~ • af f his_¡:¡i.slum que en las he l i óf i tas E....._al.!LilWll Y P_. 

l.!.mb.e1.la!.um ¡ el que estas dos ültimas lleguen a un cierto ma­

xlmo y_después se de un recambio continuo, constituye una ca-

racterlstica de las plantas de sol <Grime, 1979>, dAndose un 

arreiglo contlnuo de la superficie foliar. 

Le e>dste una mayor cantidad de hojas en altas intensidades 

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



ta dltima condiciOn no se observo la caida de las hojas en 

esta especie durante el experimento .. La disposicion de las 

no es espaciada y mas bien permite un 

considerable sombreo entre ellas mismas que podrla ser des-

ventajoso en lugares soleados; sin embargo, puede estar indi-

cando su tendencia a la conservaciOn 

la eficiencia en su captura por 

de la ener9la mas que a 

ser una planta de sombra 

<13rime, 1966), y pudiera tratarse de una respuesta de su ar-

quitectura para evitar la fotoinhibicion que pudiera sufrir 

una plant~ umbrbfil~ sorn~tida ~~!tas i~tensidades luminosas. 

El que sea productiva en el sol, le permitirla conservar sus 

hojas, ya que serlan 

de sol, 9racias a su 

menos costosas et1ergéti~amente que las 

menor contenido de componentes fotosin-

t~ticos, respirato1~ias y celular·es IBj~rkman, 19811, lo que 

puede deducirse de su alto valor de F en el campo. 

altos valores de R y E, sus bajos valores de F en la zona 

abierta, asl como sus requerimientos luminosos para su optima 

germlnac!bn !Orozco-Segovia, 1985>' 

de encontrar estas especies en las 

explican la posibilidad 

zonas perturbadas de la 

selva, a donde llegan altas intensidades de luz. 

Cons i dera11do el aspecto de 

1li< presenta una baja velocidad <Drozco-Segovia, 1985>, de ma­

nera que en caso de que semillas de esta especie se e11contra­

ran én la zona abierta, las altas velocidades de germinaciót1 

y crecimiento de las especies heliOfitas la sombrearlan¡ las 

pl~ntutas se verlan asl afectadas no por la disminucion de 

luz, sino por la presencia de altas densidades de individuos 

de otras especies, 1~ cu•l impedirla que esta especie llegara 



a establecerse en este habitat. 

Los resultados obtenidos, son discutidos con base en los 

significados f isiologico y morfológico de E y F respectiva­

mente <Evans, 19721. Es conveniente tomar en cuente que en 

E~his.DL~Um , una de las especies incluidas en este trabaio. 

fueron realizados an•lisis anatómicos y bioqulmicos por Tino­

co y V•zquez-Yanes 119851, en los que encuentran modificacio­

nes a estos niveles, dependiendo dol ambiente lumit)OSo er, que 

se encontraba esta especie y que est¿n de acuerdo con los re­

sultados del an~t i::;.is de crecimiento aquí pre~et1td<lü; sin -em­

bargo, serla Importante realizar estudios que permitan anali­

zar estos aspectos de una manera mAs directa, como experimen-

tos a nivel f isiologico que permitan evaluar las tasas foto-

sint•tica y respiratoria de estas especies en las condiciones 

aqul experimentadas, asi como estudios anatómicos que refuer-

cen las interpretaciones morfologicas, 

cursos y de competencia aqul sugeridas. 

de asignación de re-

la diRtribucion de estas especies en 

el medio natural; asl como el anAlisis de los resultados de 

este trabajo, se podrla sugerir que la luz, es uno de los 

-factores que juega un papel determinante en su distribución. 

al tener un ei'ecto directo sobre su f isiologla y por lo tanto 

sobre el desarrollo y desempetio de las mismas en algó.n moroen-

to de su ciclo de vida; ya que si bien en estado de pl&ntula 

las 4 especies sobrevivieron a la sombra y fueron mas produc-

tivas en la luz directa, su capacidad de germinar o no ba;o 

una cierta condición Juminosa, su posibilidad de modificar 

sus tasas fotosint•tica y respiratoria en la magnitud necesa-

ria para sobre.vivir en 

minosas y llegar asi a 

condicione~ de bajas intensidades lu­

adulto con la posibilidad de reprodu-



cirse, asl como la capacidad par·a responder rapidamente a las 

variaciones en la cantidad y calidad de luz que les permitan 

competir por el recurso, estarlan limitando la posibilidad de 

sobrevivir, establecerse y reproducirse en una determinada 

condici~n luminosa, y por lo tanto, determinando su ecologla. 
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