M
s
a2

UNIVERSIDAD DE LOS ANDES
FACULTAD DE CIENCIAS
POSTGRADO EN ECOLOGIA TROPICAL

EFECTO DEL REGIMEN LUMINICO EN LA RESPUESTA
FOTOSINTETICA Y CARACTERISTICAS MORFO-
ANATOMICAS DE Heliconia bihai.

TRABAJO PRESENTADO ANTE LA UNIVERSIDAD DE LOS ANDES
COMO REQUISITO PARCIAL PARA OPTAR AL GRADO DE MAGISTER
SCIENTIAE EN ECOLOGIA TROPICAL

Estudiante: Lic. Sairo Rangel.
Tutor: Dr. Carlos Garcia Naiiez.
Cotutor: Dr. Ramén Jaimez.
Mérida, Venezuela.

2014



AGRADECIMIENTOS

- Quiero agradecer muy especialmente al Dr. Carlos Garcia Niifiez tutor de este
trabajo, por sus ensefianzas, colaboracién, estimulo, paciencia y amistad que

siempre me brindo.

- Al Dr. Ramén Jaimez cotutor por su apoyo y guia durante la realizacién de

todo el trabajo.

- A la Dra. Francisca Ely por todo su valioso apoyo y guia, especialmente en el

trabajo de anatomia.

- A la profesora Osmary Araque por su ayuda en la realizacién de las curvas de

luz.

-Al profesor Daniel Castillo por toda su colaboracién en el trabajo de campo e

identificacién de las especies de heliconias.

- Al Dr. Fermin Rada por todo su apoyo, buenas criticas y recomendaciones

para mejorar el trabajo.
- Al Dr. Oranys Marin por revisar el presente manuscrito.

- A la Universidad Nacional Experimental Sur del Lago "Jestis Maria Semprum"

por todo su apoyo.

- A la estaciéon INIA Chama, CORPOZULIA KM 41 y Finca Judibana por

permitirme trabajar en sus instalaciones.



Indice general

Lista de tablas

Lista de figuras

Lista de anexos

Resumen

Introduccion

Planteamiento del problema
Objetivos

Hipoétesis

Materiales y Métodos

Area de estudio

Mediciones de intercambio de gases
Fluorescencia de la clorofila
Medicién del estado hidrico
Fenologia reproductiva

Medicién del contenido de Nitrégeno y clorofila foliar
Anatomia Foliar

Angulo de inclinacién de la hoja
Vivero (ensayo de aclimatacion)
Resultados

Variables microclimaticas

Relaciones hidricas

Pag.

v
VII

IX

16
17
18
19
23
24
25
26
27
28

29



Intercambio de gases
Eficiencia Cnantica Maxima (Fv/Fm)

Rendimiento cuantico

Coeficiente de extincién fotoquimico y no fotoquimico

Transporte de electrones fotosintéticos
Anatomia Foliar

Contenido de clorofila y nitrégeno

Peso foliar especifico y angulo foliar
Fenologia

Ensayo de aclimatacion

Fotoquimica

Intercambio de gases

Anatomia

Contenido de clorofila y nitrégeno foliar
Peso foliar especifico y angulo foliar
Discusién

Intercambio de gases

Fotoquimica

Anatomia

Contenido de clorofila y nitrégeno foliar
Fenologia

Ensayo de Aclimatacion

Fotoquimica

43
44
45
45

58

55

57

69
72
74
75

75

80

82

85

92



Heliconia bihai en el contexto ecolégico del Sur del Lago de Maracaibo 95
Conclusiones 96
Bibliografia 97

Anexos 103



Tabla

ul

\D

10

11

Lista de tablas

Caracteristicas generales de las hojas umbrdfilas y helicfilas.
Fechas y drea de estudio de mediciones de intercambio de gases.

Condiciones experimentales Iuminicas en vivero bajo lIas cuales
fueron sometidos los individuos de H. bihai.

Variables microclimaticas medidas en seis cursos diarios en los
ecotipos de sombra y sol de H. bihai.

Valores promedios de variables microclimaéticas para seis cursos
diarios en los ecotipos de sombra y sol de H. bihai.

Potenciales hidricos en seis cursos diarios para los ccotipos de
sombra y sol de H. bihai.

Valores promedios de los potenciales hidricos para seis cursos
diarios en os ecotipos de sombra y sol de H. bihai.

Intercambio de gases medidos en seis cursos diarios en los
ecotipos de sombra y sol de H. bihai. Asimilacion, conductancia
estomatica, transpiracion y eficiencia en el uso de agua (EUA)

Tasas promedio de intercambio de gases para seis cursos diarios
en los ecotipos de sombra y sol de H. bihai.

Fotoquimica en tres cursos diarios los dias 31/1/12, 3/2/12 y
13/4/12 en ecotipos de sol y sombra de H. bihui: Eficiencia
cuéntica del fotosistema II (Ppsn), coeficiente de extincién
fotoquimico (gP), coeficiente de extincién no fotoquimico (NPQ),
transporte de electrones (J), densidad de flujo de fotones (DFF) y
temperatura (°C).

Tasas promedio de la eficiencia cudntica del fotosistema I {Dpsu),
coeficiente de extincién fotoquimico (qP), coeficiente de extincién

34

36

37

39

42

43

47



12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

no fotoquimico (NPQ), transporte de electrones (J), densidad de
flujo de fotones (DFF) y temperatura foliar (°C), para tres cursos
diarios en los ecotipos de sombra y sol de H. bihai.

Caracteristicas anatomicas de cortes transversales de la parte
media de la ldmina foliar de los ecotipos de sol y sombra de H.
bihai.

Caracteristicas de los estomas de la parte media de la lamina
foliar de los ecotipos de sol y sombra de H. bihai.

Contenido de Nitrégeno y clorofila en ecotipos de sol y de
sombra de H. bihai.

Peso foliar especifico (n=10) y Angulo de la hoja (n=30) en
ecotipos de sol y de sombra de H. bihai.

Caracteristicas de las sinflorescencia para los ecotipos de sol y
sombra de H. bihai.

Fenologia reproductiva en los ecotipos de sol y sombra de H.
bihai.

Nivel de significancia entre los tiempos de mediciones de
fotosintesis en curvas de luz en plantas de H. bihai bajo los
diferentes tratamientos de intensidad luminica en el experimento
de aclimatacion

Caracteristicas anatémicas en plantas de H. bihai de los
diferentes tratamientos de intensidad luminica en el experimento
de aclimatacion

Caracteristicas de los estomas en plantas de H. bihai de los
diferentes tratamientos de intensidad luminica en el experimento
de aclimatacién

Contenido de nitrégeno y clorofila foliar en plantas de H. bihai
de los diferentes tratamientos de intensidad luminica en el
experimento de aclimatacion.

48

50

52

55

56

56

68

70

72

73



22

Peso foliar especifico (n=5) y Angulo de la hoja en plantas (n=>5)
de los diferentes tratamientos de intensidad luminica en el
experimento de aclimatacién de H. bihai.

74

jii



Figura

10

11

12

13

14

15

Lista de figuras.

Sistema de reemplazo en el Sur del Lago de Maracaibo.
Relicto de selva Vera de Agua entre los limites de los estados
Zulia y Mérida.

Bosque de galeria estacién INIA-CORPOZULIA. Km 41 El
Vigia Santa Barbara del Zulia.

Eco-region Sur del Lago de Maracaibo.

Heliconia marginata. Creciendo a plena exposicién solar (A).
Sinflorescencia (B).

Heliconia platystachys. Borde de bosque (A). Sinflorescencia (B).

Heliconia marige. Planta dentro del bosque (A). Sinflorescencia

(B).
Heliconia latispatha.
Heliconia episcopalis. Borde de bosque (A). Sinflorescencia (B).

Heliconia hirsuta,

Heliconia bihai. Creciendo a plena exposicion solar (A).
Creciendo al borde de bosque (B). Sinflorescencia (C).

Distribuciéon mundial de Heliconia bihai segin Lennart (1981).

Patrén de distribuciéon de precipitacion y temperatura.
Estacion El Vigia Fuerza Aérea Venezolana (08> 36' N 71°
37'W). Estado Mérida para el periodo 2000-2012.

Patrén de precipitacion y temperatura. Estacién La Glorieta.
Santa Béarbara de Zulia (08° 57' N 72° 01' W), Estado Zulia para
el periodo 2007-2013.

Forma en que se midi6 el &ngulo foliar.

Pag.

21

21
31



16

17

18

19

20

21

23

24

25

Protocolo del experimento de aclimatacién de plantas del
ecotipo de sombra de H. bihai a un incremento en la radiacion.

Curso diario de temperatura de la hoja y aire (°C), asimilacién
de CO2 (A), conductancia estomatica (gs), tasa de transpiracién
(E), eficiencia en el uso del agua (EUA). densidad de flujo de
fotones (DFF) y potencial hidrico foliar (Wh) el dia 31/1/2012
para ecotipos de sol y sombra de H. bihai.

Fluorescencia méaxima de la clorofila (Fv/Fv) para los dias
31/1/12 y 13/4/12 en la finca Judibana en ecotipos de sol y
sombra de H.bihai.

Fotoquimica para un curso diario realizado en Judibana el
31/1/2012 en ecotipos de sol y sombra de H. bihai:
rendimiento cuantico de fotosistema II (®psn), coeficiente de
extincion fotoquimico (qP), coeficiente de extincién no
fotoquimico (NPQ), transporte de electrones (J), densidad de
flujo de fotones (DFF) y temperatura (°C).

Corte transversal de la parte media de la lamina foliar de
planta del ecotipo de sol de H. bihai.

Corte transversal de la parte media de la ldmina foliar de
planta del ecotipo de sombra de H. bihai.

Estomas de la parte media de la lamina foliar del ecotipo de Sol
de H. bihai. 40X.

Estomas de la parte media de la lamina foliar del ecotipo
sombra de H. bihai. 40X.

Eficiencia cuéntica méaxima del fotosistema II ®psip (Fv/Fm)
para los diferentes tratamientos de DFF en el experimento de
aclimatacién de H. bihai.  ~250 pmol m2 s, O ~600 pmol m?
s1, ¥ plena exposicion.

Eficiencia cuéantica de fotosistema II (®rsn), coeficiente de
extincién fotoquimico (qP), coeficiente de extincién no
fotoquimico (NPQ), tasa de transporte de electrones (J) a los 7
dias de aclimatacién de H. bihai. ® =250 pmol m? s1, O ~600

34

41

46

51

51

53

57



26

27

28

29

30

pmol m2s1, ¥ plena exposicion.

Eficiencia cuantica del fotosistema II (®psn), coeficiente de
extincién fotoquimico (qP), coeficiente de extincion no
fotoquimico (NPQ), tasa de transporte de electrones (J). A los
40 dias de aclimatacion de H. bihai. =250 pmol m-2 s, O ~600
pmol m2 s1, ¥ plena exposicién.

Eficiencia cuéntica del fotosistema II (®resu), coeficiente de
extincién fotoquimico (qP), coeficiente de extincibn no
fotoquimico (NPQ), tasa de transporte de electrones (J). A los
70 dias de aclimatacion de H. bihai. e ~250 pmol m2 s1, O =600
pmol m2 51, ¥ plena exposicién.

Asimilacion a los 7, 40, 70 y 120 dias en respuesta a la radiacién
fotosintéticamente activa en plantas de H. bihai aclimatadas a
diferentes intensidades luminicas. ® =250 pmol m-2 s, O ~600
pmol m-2 s, ¥ plena exposicion.

Corte transversal de la parte media de la lamina foliar de una
planta de H. bihai crecida a ~250 pmol m2 s. 40x.

Corte transversal de la parte media de la lamina foliar de una
planta de H. bihai crecida a Plena exposicion. 40x.

59

61

67

vi



An

¢l

[&0]

s

fista de anexos.

Condiciones microcliméticas en ecotipos de sol y sombra para

el 7/10/2011. Densidad de flujo de fotones (Dl F), temperatura
aire (°C), temperatura foliar (°C) y diferencia de presion de
vapor hoja- aire {DPV).

Potenciales hidricos ('h) e intercambio de gases para ecotipos
de sol y sombra el 7/10/2011. Asimilacion (A), transpiracion
(E), conductancia estomética (gs) y eficiencia en el uso del agua
(EUA).

Condiciones microcliméticas en ecotipos de sol y sombra el
8/10/ 2911 Densidad de flujo de fotones {DFF), temperatura
aire (°C), temperatura foliar (°C) y diferencia de presion de
vapor ho;am aire {DPV).

Potenciales hidricos (W'h) e intercambio de gases para ecotipos
de sol y sombra el 8/10/2011. Asimilacién {A), transpiracion
(E}, conductancia estomdtica (gs) y eficiencia en el uso del agua
(EUA).

Condiciones microclimaticas en ecotipos de sol y sombra el
4/11/2011. Pensidad de flujo de fotones (DFY), temperatura
aire (°C), temperatura foliar (°C) y diferencia de presion de
vapor hoja- aire (DPV).

Potenciales hidricos (Wh) e intercambio de gases para ecotipos
de sol y sombra el 4/11/2011. Asimilacién (A), transpiracion
(E), conductancia estomatica (gs) y eficiencia en el uso del agua
(EUA).

Condiciones microcliméticas en ecotipos de sol y sombra el
3/02/2012. Densidad de flujo de fotones (DEY), temperatura
aire (°C), temperatura foliar (°C) y diferencia de presién de
vapor hoja- aire (DPV).

Potenciales hidricos (Wh) e intercambio de gases para ecotipos
de sol y sombra el 3/02/2012. Asimilacién (A), transpiracion
(E), conductancia estomdtica (gs) y eficiencia en el uso del agua

104

105

106

107

108

109

110

vii



10

11

12

13

14

15

(EUA).

Condiciones microclimaticas en ecotipos de sol y sombra el
13/04/2012. Densidad de flujo de fotones (DFF), temperatura
aire (°C), temperatura foliar (°C) y diferencia de presion de
vapor hoja- aire (DPV).

Potenciales hidricos (Wh) e intercambio de gases para ecotipos
de sol y sombra el 13/04/2012. Asimilacion (A), transpiracién
(E), conductancia estomatica (gs) y eficiencia en el uso del agua
(EUA).

Promedio de medidas microcliméaticas en las seis mediciones
en ecotipos de sol y sombra. Densidad de flujo de fotones
(DFF), temperatura aire (°C), temperatura foliar (°C) y
diferencia de presién de vapor hoja- aire (DPV).

Promedio de medidas de potenciales hidricos (Wh) e
intercambio de gases en las seis mediciones en ecotipos de sol
y sombra. . Asimilacién (A), transpiracién (E), conductancia
estomatica (gs) y eficiencia en el uso del agua (EUA).

fotoquimica para ecotipos de sol y sombra el 3/2, 2012:
Rendimiento cudntico del fotosistema II (®rsi), coeficiente de
extincién fotoquimico (gqP), coeficiente de extincion no
fotoquimico (NPQ), transporte de electrones (J), densidad de
flujo de fotones (DFF) y temperatura foliar (°C).

fotoquimica para ecotipos de sol y sombra el 13/4/2012:
rendimiento cuantico del fotosistema II (®psn), coeficiente de
extincién fotoquimico (qP), coeficiente de extincion no
fotoquimico (NPQ), transporte de electrones (J), densidad de
flujo de fotones (DFF) y temperatura foliar (°C).

Promedio de medidas fotoquimica en ecotipos de sol y sombra
para las tres mediciones en campo: Rendimiento cuéntico del
fotosistema II (®psn), coeficiente de extincién fotoquimico (qP),
coeficiente de extincién no fotoquimico (NPQ), transporte de
electrones (J), densidad de flujo de fotones (DFF) y
Temperatura foliar (°C).

111

112

113

114

115

116

117

118

viii



Resumen

El género Heliconia pertenece a la familia Heliconaceae del 6rden de los
Zingiberales, se distribuye principalmente en el neotrdpico, en ambientes
luminicos muy variables, desde especies adaptadas a condiciones umbréfilas,
bordes de bosques, hasta ambientes marcadamente heliéfilos. En Venezuela se
han reportado 24 especies de heliconias de las cuales 9 se encuentran en el Sur
del Lago de Maracaibo. Una de ellas, Heliconia bihai crece naturalmente en
ambientes contrastantes de luminosidad, por lo que en este trabajo se
estudiaron algunos aspectos ecofisiolégicos relacionados con la respuesta
fotosintética in situ en poblaciones asociadas a condiciones contrastantes de
radiacion asi como su plasticidad morfoanatémicas y su fenologia reproductiva.
Con el fin de estudiar su plasticidad o capacidad de aclimatacién a diferentes
condiciones luminicas, se estudio la respuesta fotosintética bajo condiciones
experimentales controladas en vivero, exponiendo las plantas a 250 pmol m?2 s-
1, =600 pmol m? s y plena exposicion solar. Se realizaron cursos diarios de
variables microambientales, intercambio gaseoso y potenciales hidricos foliares
en condiciones naturales. Se estudiaron caracteristicas morfolégicas y
anatémicas foliares como grosor del mesofilo y densidad estomatica y se
determinaron concentraciones de nitrégeno y clorofila en las hojas de campo y
en vivero. La fenologia reproductiva se estudio en 30 plantas por condicién
luminica durante un afio. La respuesta ecofisioldgica in situ revel6 diferencias
significativas entre los ecotipos de sol/sombra respecto a los siguientes
caracteres estudiados: tasa maxima de asimilacién de CO2 (6,00 + 0,3 y 3,46 £ 0,2
pmolCO2 m? s), espesor del parénquima esponjoso (74,03 + 0,7 y 79,02 + 1,0
pm), espesor de epidermis (12,11+0,6 8,48+0,4 pm), tamano de estomas (20,26 +
2,0y 32,66 £ 1,6 pm), densidad de los estomas (243,38 + 129 y 177,75 + 8,2
n°/mm? ) peso especifico (58,42 + 1,46 y 44,13 + 1,28 g/m?), angulo de
inclinacion de la hoja (160,2 + 3,27 y 115,2 + 4,22°), contenido de clorofila total
(232+ 0,22y 7,00 + 0,50 mg/g ). Mientras que para el ensayo de aclimatacion A

los 7 dias se observé una disminucion significativa de Amax y del Fv/Fm en los

ix



tratamientos de ~600 y plena exposicion (4 - 5 pmol m? s1; 0,79 - 0,74
respectivamente) con respecto al control (7,29 pmol m? s1; 0,81
respectivamente). Entre los 40 y 70 dias la Amax de los tratamientos =600 y
plena exposicion se habian recuperado alcanzando los mismos valores que el
control. Finalmente a los 120 dias en el tratamiento de plena exposicion se
registraron valores de Amax similares al control, indicando que en plena
exposicion el aparato fotosintético se recuperd de la regulacion descendente
inicial. Las caracteristicas anatémicas foliares de los tratamientos ~600 pmol m?
s1 y plena exposicion no mostraron diferencias entre si, pero ambos se
diferenciaron del control, mientras que el angulo foliar vario entre los tres
tratamientos. Se determiné que H. bilai posee una importante plasticidad
ecofisiologica y anatomica que le permiten adaptarse exitosamente a diferentes
condiciones luminicas, y desempefiar un papel ecolégico importante como
planta pionera en los fragmentos de bosques hiimedos del Sur del Lago de

Maracaibo.

Palabras Clave: aclimatacion, anatomia foliar, ecotipos sol/sombra, fotosintesis,

curvas de luz, fluorescencia de la clorofila a.



1) Introducciéon

El orden de los Zingiberales abarca un grupo de monocotiledéneas tropicales
que estd constituida por ocho familias: Musaceae, Strelitziaceae, Lowiaceae,
Heliconiaceae, Zingiberaceae, Costaceae, Cannaceae y Marantaceae. La familia
de Heliconiaceae comprende tunicamente el género Heliconia con 250-300
especies distribuidas en areas del neotrépico desde el norte de México hasta el
sur del Brasil (Kress 1990), e incluye un grupo conformado por ocho especies

que se encuentran en el Pacifico Sur (Kress 1985).

Las heliconias son plantas, herbédceas, perennes, con rizoma simpodialmente
ramificado, un pseudotallo aéreo, erecto, formado por un eje constituido por las
bases de hojas alternas que se solapan. Hojas grandes de nervadura
generalmente peni-paralela que se prolonga hasta los bordes del limbo. Su
verdadero tallo estd constituido por un vigoroso rizoma provisto de yemas
vegetativas y abundantes. Las raices son largas, fuertes y fibrosas (Jerez 2007).
Ademads posee varias caracteristicas que las hace de fécil reconocimiento; hojas
de lamina amplia y grandes inflorescencias, protegidas por bracteas

endurecidas de vistosos colores (Jerez 2007).
1.1) Distribucion del género Heliconia

Estan presentes en casi todos los ambientes de la franja tropical de América, en
especial por debajo de los 2000 metros de altitud, la mayoria crece en zonas
hiimedas entre los 500 a 1000 m con temperaturas que oscilen entre los 18 y 34
°C y precipitaciones entre 800 y 2000 mm (Jerez 2007). Para la produccién
comercial de sus flores se utiliza una temperatura promedio de 28°C con un
rango entre 25 y 32 °C y se realiza en sitios con una precipitacion superior a los

2000 mm anual y una humedad relativa mayor de 80% (Sosof y col. 2006).

Por su importancia ecolégica como flora originaria de las selvas humedas
tropicales, las heliconias han sido utilizadas como especie indicadora de

cambios en la estructura de los bosques, producto de la fragmentacién. Bruna y
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col. (2002) usaron Heliconia acuminata para estudiar los cambios en el desarrollo
que puede presentar esta especie, producto de las alteraciones de las
condiciones abiéticas inducida por la fragmentacion de la selva amazonica del
Brasil, demostrando que H. acuminata tiene un 20% menos de crecimiento,
posiblemente inducido por un aumento del estrés dentro de los fragmentos
durante la época seca, en donde existe aumento de la temperatura y del déficit

hidrico.
1.1) Efecto de las condiciones de luz en el género Heliconias

Existen dos tipos de plantas segin su aclimatacién a diferentes ambientes
luminicos, las de sombra umbroéfilas y las de ambientes expuestos a plena
exposicién solar heli6fitas. Muchas caracteristicas desde el punto de vista
fisiologico, morfologico, anatémico y fenolégico se han descrito como
respuestas de aclimatacién a diferentes regimen luminicos (Boardman 1977). En
la tabla 1, se presentan las caracteristicas generales de las hojas umbrdfilas y

heliéfilas adaptada Boardman 1977.

Tabla 1: Caracteristicas generales de las hojas umbréfilas y helitfitas. Adaptado
de Boardman 1977.

Rasgos Sol Sombra
Respuesta fotosintética a la luz

Punto de saturacién de la fotosintesis Alta Baja
Punto de compensacion de la fotosintesis Alta Baja
Respiracién en la oscuridad Alta Baja
Bioquimica

Contenido de N, rubisco y proteina|Alta Baja
soluble/peso




Clorofila total Baja Alta
Clorofila a /clorofila b Alta Baja
Clorofila / Proteina soluble Baja Alta
Anatomia y Morfologia

Espesor de la epidermis Alto Bajo
Espesor de la hipodermis Alto Bajo
Espesor del parénquima esponjoso Bajo Alto
Espesor del parénquima empalizada Alto Bajo
Tamaiio de los cloroplastos Pequefio Grande
Tilacoide / Grana Baja Alta
Peso de hoja / Area Alta Baja
Tamano de los estomas Pequetio Grande
Densidad estomatica Alta Baja
Mesofilo empalizada / Mesofilo esponjoso Alta Baja
Area mesofilo / Area foliar Alta Baja
Orientacién de la hoja Vertical Horizontal

El género Heliconia presenta un amplio espectro de distribucién a lo largo de
gradientes luminicos, desde especies adaptadas a ambientes sombrios, muy
hiimedos, hasta especies que crecen en bordes de bosque y ambientes
totalmente expuestos a la radiacion solar (Rundel y col. 1998). Esta distribucion
de las heliconias implica el desarrollo de una plasticidad que le permite

adaptarse a condiciones luminicas muy variables.



Para el caso especifico del género Heliconin Rundel y col. (1998) estudiaron
adaptaciones estructurales y fisiologicas en diferentes especies adaptadas a
diferentes ambientes de luz, sometiendo plantas a diversas densidades de flujo
fotonico, encontrando que H. latispatha que crece a plena exposicién solar
presento6 saturacién a una densidad de flujo fotonico (DFF) de 1400 pmol m2 s,
y una tasa de asimilaciéon (Amax) de 14-16 pmol m2 s1; mientras que la especie
que crece al borde de los bosques H. mathiasiae presenté saturacién a una DFF
de 1000 pmol m2 51 y Amax de 7.5-8.5 pmol m? sy la especie de sotobosque H.

irrasa a una DFF de 250 pmol m-2 s la Amax fue de 3.5 pmol m2 s-1.

De igual modo, He y col. (1996) estudiaron la respuesta fotosintética para las
especies: H. rostrata, H. psittacorum y H. psittacorum x H. spathocircinata bajo tres
intensidades luminicas: plena exposicién solar (1800 pmol m? s'1), sombra
moderada (300 pmol m?2 s1) y sombra intensa (80 pmol m-2 s-1) y registraron
una menor eficiencia fotosintética en las plantas bajo plena exposicién solar.
Estos autores ademas sefialan que los incrementos observados en la extincion
fotoquimica sugerian que la fotoinhibicién ocurria probablemente por la
disipacion de energia como parte de un proceso de fotoproteccion, pero
también He y col. (2000) encontraron que este proceso de fotoinhibicién, se
produce cuando el aporte de nutrientes a las plantas era limitado, y que

desaparece cuando se aplican nutrientes y en particular de nitrégeno.

Las heliconias también presentan caracteristicas morfoanatémicas que le
permiten distribuirse en un amplio intervalo de intensidades luminicas, Simao
y Scatena (2001) reportaron que en Heliconia angusta y Heliconia velloziana
caracteres como: canales de aire en diferentes érganos, lamina foliar ancha con
un mesdfilo delgado y células epidérmicas con una delgada pared celular, son
propias de plantas adaptadas a las condiciones de sotobosque en donde viven y
en donde practicamente no hay escases de agua. Por otra parte Rundel y col.
(1998) senalan que especies de heliconias que crecen en sitios abiertos como H.

latispatha presenta menor area foliar, mayor masa especifica y un colénquima



mads grueso comparado con las especies de sombra H. mathiasiae y H. irrasa que

presentan hojas méas grandes y delgadas con menor densidad estomatica.

Grubb y Jackson (2007) sefialan que las heliconias poseen sus hojas jovenes
plegadas o enrolladas hasta que alcanza un 75-100% de su tamario final que les
permiten ganar rigidez estructural, pero sugieren que esta caracteristica puede
tener ademas una funcién de proteccion ante herbivoros invertebrados, ya que
la carencia de un borde libre, puede ser un efectivo impedimento al ataque de
muchos invertebrados. En el mismo orden de ideas, Henao y Ospina (2008),
reportan la ausencia de insectos fit6fagos en heliconias, pero un gran nimero
de entomofauna benéfica para cultivos presentes en los agroecosistemas en los

cuales se cultivan comercialmente en Colombia.
1.2) Distribucién del género Heliconia en Venezuela

En Venezuela se han citado 24 especies de heliconia y el centro de diversidad
se encuentra principalmente en las laderas orientales y occidentales de los
Andes, desde el nivel del mar hasta los 1400 m. A pesar de que la mayoria de
las especies se encuentran distribuidas en la regién de los Andes y del
Amazonas; al Norte de la Cordillera de la Costa, se localizan dos especies

endémicas H. villosa y H. rodriguensis (Kress 1997).

Entre las especies de heliconias que se han reportado para Venezuela, H. bihai
presenta un amplio intervalo de distribucion geografica (Anzoategui, Sucre,
Monagas, Nueva Esparta, Bolivar, Delta Amacuro, Apure, Portuguesa, Aragua,
Carabobo, Distrito Federal, Miranda, Yaracuy, Falcon, y Zulia). Varios de sus
biotipos han sido confundidos o identificados como una especie diferente, como
es el caso de H. caribae y H. humilis por Aristeguieta y H. schaeferiana por
Rodriguez (Kress 1997).



1.3) Distribucion y habitat del género Heliconia en la Eco-Region Sur del

Lago de Maracaibo en el occidente de Venezuela

Como Eco-Regién, el Sur del Lago de Maracaibo constituye un ecosistema
propicio para el crecimiento y desarrollo de heliconias. Se han citado 9 especies
para esta region: H. marginata, H. latispatha, H. aurea, H. acuminata, H.
platystachys, H. episcopalis, H. bihai, H. caribeae y H. mariae. (Castillo y Valbuena
2000) dos de estas, Heliconia episcopalis y Heliconia caribeae fueron reportadas por
Romero (1995) en los relictos de selva. Posiblemente pueden existir algunas
otras especies en los bosques inundables, los cuales poseen un alto grado de
endemismo floristico, y que Steyermark (1966) citado por Romero (1995)
denominé "Centro Catatumbo".

El Sur del Lago de Maracaibo comprendia una selva hiimeda tropical que fue
deforestada para ser transformada y sustituida por un sistema de reemplazo
ganadero (Figura 1) (Romero 1995), en donde los grandes arboles descritos por
Goering en 1893 fueron sustituidos por pastizales en un proceso que comenzé
en 1940, con una tasa de deforestacion anual de 7,43% entre 1975-1988, periodo
en el que se elimin6 el 89,2% de la selva original y para 1995 solo quedaba el 3,0
% restringido a pequefios relictos selvaticos (Figura 2 y 3) (Romero 1995), los
cuales hoy en dia estan amenazados por el temor que poseen los propietarios de

que los declaren como tierras ociosas.

El Sur del Lago de Maracaibo constituye una unidad regional con fines de
administracién y planificacién que ocupa unas 795.000 ha y sus limites son: al
Este el rio Mucujepe, al Oeste los rios Zulia y Catatumbo, al Norte las mérgenes
cenagosas del Lago y al Sur la carretera panamericana en la cota de los 90 m.
Politicamente comprende entidades federales de los estados Mérida, Tachira y
Zulia. Se excluye el estado Trujillo, entidad que indiscutiblemente comprende
territorios que forman parte de la gran unidad ecolégica-socio-econémica que

es el Sur del Lago (Figura 4) (Romero 1995).



Figura 1: Sistema de reemplazo en el Sur del Lago de Maracaibo.

Figura 2: Relicto de selva Vera de Agua entre los limites de los
estados Zulia y Mérida.



Figura 3: Bosque de galeria estacién INIA-CORPOZULIA. Km
41 El Vigia Santa Barbara del Zulia.

Lago de Maracaibo
Sierra Nevada de Mérida

Rio Catatumbo

Sur del Lago de
Maracaibo

Sierra de Perija

Figura 4 Eco-region Sur del Lago de Maracaibo.



La distribucion de las especies de heliconias apreciadas por el autor de este

trabajo en los pequefios relictos de selva y dreas intervenidas indican que:

H. marginata: Plena exposicion solar, pero en suelos saturados de agua. Alta

presencia en las ciénagas de Juan Manuel (Figura 5).

H. platystachys: Sombra parcial al borde de bosques (Figura 6).

H. marige: Sombra, dentro del bosque (Figura 7).

H. latispatha: Sombra parcial al borde de bosques. Pie de monte (Figura 8).

H. episcopalis: Sombra parcial al borde de bosques, puede observarse a plena

exposicion solar si esta a la orilla de cafios (Figura 9).
H. hirsuta. Sombra parcial al borde de bosques al pie de monte (Figura 10).

Heliconia bihai: es una especie que se observa creciendo al borde de los relictos
de selva, orillas de carretera y margenes de los rios, bajo sombra y a plena
exposicion solar, desde las planicies aluviales hasta pie de monte, demostrando

una alta capacidad de adaptarse a diferentes ambientes luminicos (Figura 11).



Figura 5: Heliconia marginata. Creciendo a plena exposicion solar (A). Sinflorescencia

(B).

Figura 6: Heliconia platystachys. Borde de bosque (A). Sinflorescencia (B).
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Figura 7: Heliconia mariae. Planta dentro del bosque (A).

Figura 8: Heliconia latispatha.

Sinflorescencia (B).
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Figura 9: Heliconia episcopalis. Borde de Bosque (A). Sinflorescencia (B).

Figura 10: Heliconia hirsuta.
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Figura 11: Heliconia bihai. Creciendo a plena exposicion solar (A). Creciendo al
borde de bosque (B). Sinflorescencia (C).
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1.4) Distribucién mundial de H. bihai

La distribucién mundial de H. bihai comprende las Antillas Menores, Brasil,
Colombia, Guyana, Haiti, Jamaica, Republica Dominicana, Surinam vy
Venezuela. Siendo especificamente de distribuciéon tropical (Lennart 1981, Kress
y col. 2004) (Figura 12). Por su parte Standley y Steyermark (1946) citado por

Sosof y col. (2006) la reportan también en Guatemala.

THEPIL S AN EN

Figura 12: Distribucién mundial de Heliconia bihai segn Lennart (1981).

1.5) Caracteristicas de H. bihai

Kress y col. (2004), describen a H. bihai como un musoide, de 2-5 metros de
altura. Hoja con peciolo de 50-130 cm de largo y lamina de 100-240 por 25-30
cm. Inflorescencias erecta, de 30-55 cm de largo. Raquis recto, por lo general
rojo, algunas veces con amarillo y verde, y glabro. Espatas disticas, 7-11 por

inflorescencias, orientadas 40-70°, rojas a anaranjadas, mdrgenes amarillo-
14



verdosas, glabras y de 10-18 por 10-14 cm. Flores blancas hacia la base con un
tercio distal verde palido, sépalos esparcidamente hirsutos hacia el apice, y
débilmente paraboélica a sigmoides. Standley y Steyermark (1946) citado por
Sosof y col. (2006) senalan que las flores de aproximadamente 3 cm de largo con

segmentos verdes brillante y fruta turquesa-azul.

Por su importancia econémica como planta de cultivo en la floricultura
tropical, H. bihai cuenta con estudios dirigidos a alcanzar un manejo
agronomico, entre ellos se encuentran: germinacién utilizando métodos de
escarificacion mecanica (Gomez-Merino y col. 2010), aclimatacién de explantes
provenientes de cultivos in-vitro (Viegas y col. 2005) y manejo de sombra para la

produccion comercial de inflorescencias (Ospino y Pifieros 2006).

En cuanto al sombreado de H. bihai en cultivos de flores, Ospino y Pifieros
(2006) indican que algunas variedades requieren 100% de radiacion solar y otras
50% aunque Maciel y Rojas (1991) sefialan que no encontraron diferencias
significativas en cuanto al area foliar entre plantas de H. bilai que crecian a
plena exposiciéon solar y bajo umbraculos con 40% de radiacién. Ospino y
Pifteros (2006) recomiendan que para la produccién comercial en condiciones de
campo abierto se deben sembrar de forma intercalada con arboles como la
Melina (Melina arbérea), La Higuerilla (Ricinos cmmunis), el Poro (Eritrina sp) u

otro tipo de drbol que no compita por nutrientes ni luminosidad.
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1.6) Planteamiento del problema

La posible plasticidad de H. bihai de adaptarse a diferentes condiciones
luminicas, que van desde condiciones helitfitas hasta areas expuesta a plena

exposicion, solar hacen que surjan las siguientes preguntas:

¢Cémo se afectan las caracteristicas fisiolégicas y morfoanatomicas en

ambientes contrastante de luminosidad para esta especie?

(Cudl es la condicién luminica en la que podria ocurrir fotoinhibicion en
individuos de poblaciones expuestas y en individuos de poblaciones que crecen

bajo sombra?

¢Cual es la plasticidad fotosintética de la especie cuando se someten plantas de
condiciones de baja radiaciéon (=250 pmol m-2 s'') a moderada (=600 pmol m2 s

1) y plena exposicién solar?

(Como es la fenologia reproductiva en poblaciones que crecen en condiciones
naturales en cuanto a la produccion de flores en ambientes de luminosidad

contrastantes?

Para responder estas preguntas, el problema lo vamos a abordar estudiando los
patrones de intercambio de gases en individuos de poblaciones que crecen
naturalmente en ambientes contrastantes de luminosidad (bajo sombra en
relictos de bosque y a plena exposicién) en campo y experimentalmente
utilizando diferentes condiciones de sombra (exposicion total y sombra parcial

(=600 pmol m2 51 y =250 pmol m2 s1).
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1.7) Objetivos:
Objetivo general:

Estudiar la respuesta ecofisiolégica, concretamente el intercambio de gases, la
morfoanatémicas y la fenologia reproductiva de Heliconia bihai en condiciones

luminicas contrastantes.
Objetivos especificos:

1) Evaluar la respuesta fotosintética de individuos de poblaciones de Heliconia
bihai que se encuentren en condiciones contrastantes de luz (sombra y plena

exposicién solar).

2) Comparar la conductancia estomética y tasas de transpiracién en Heliconia

bihai bajo sombra y plena exposicién solar.

3) Comparar el potencial hidrico foliar de individuos que crecen bajo sombra y

a plena exposicién solar.

4) Comparar contenido de clorofila y nitrégeno por unidad de peso seco
(relacion clorofila/ nitrogeno) en individuos que se encuentren en condiciones

contrastantes de luz.

5) Comparar las caracteristicas anatomicas foliares y la fenologia reproductiva

de individuos de sol y de sombra.

6) Conocer la capacidad de aclimatacion fotosintética de plantas de H. bihai del
ecotipo de sombra en un gradiente luminico bajo condiciones controladas de

luz en vivero.
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1.8) Hipotesis:

1) La amplia distribucién de H. bihai en condiciones luminicas contrastantes
indica que esta planta podria tener una alta plasticidad fenotipica a
cambios en el ambiente luz, lo cual se manifestaria por una alta
capacidad de aclimatacion del aparato fotosintético y de la morfologia y

anatomia de la hoja debido a cambios repentinos en la irradiancia.

2) Los individuos que se encuentran creciendo en condiciones naturales
heliéfitas presentardn mayores tasas fotosintéticas, conductancia
estomatica y de transpiracion en respuesta a una mayor cantidad de luz
y DPV, asi como una menor cantidad de clorofila por unidad de
nitrégeno foliar, en comparacion a las que crecen en condiciones

naturales umbroéfilas.

3) Los individuos que se encuentran en condiciones helidfitas, presentaran
una lamina foliar més gruesa, mayor densidad estomética, mesoéfilo mas
diferenciado v mayor peso foliar especifico en comparacién a los que

crecen bajo sombra.

4) Los individuos que se encuentran en condiciones heli¢fitas, podrian
presentar mayores niveles de produccion de flores, posiblemente debido
a las altas tasas fotosintéticas; no obstante el tamano de las

sinflorescencias podrian variar entre las poblaciones.
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2) MATERIALES Y METODOS:

2.1) Eco Regi6n Sur del Lago de Maracaibo

El Sur del Lago de Maracaibo es una unidad regional con fines de
administracién y planificacion que ocupa unas 975.000 ha distribuida entre siete
municipios de los estados Zulia, Tachira y Mérida (Romero 1995). Actualmente
es una zona de gran desarrollo agropecuario en donde destaca la ganaderia de

doble propésito, cultivos de platano, cacao y frutales.
Clima

Las condiciones climaticas generales prevalecientes en la zona corresponde a
las tropicales de la faja megatérmica, afectada por los vientos alisos, por el
relieve del terreno y por la proximidad a la costa del mar Caribe, a cuyo largo
circula la rama septentrional de la Corriente Ecuatorial del Atlantico Sur (MOP.
1972). El clima es modificado por las caracteristicas propias del drea, como son:
Las variaciones altitudinales, la cercania al Lago de Maracaibo, la presencia de

la Sierra de Perija y la cordillera de Mérida (Chacén y Lopez 2001).

Las precipitaciones varian de manera ascendentes en sentido Norte - Sur y
abarca desde los 1300 mm (estaciones Santa Barbara y Puerto Concha) cerca del
lago, pasando por los 1900 mm en el Vigia y sus alrededores en contacto con el
piedemonte andino y alcanza los 2500 mm en la estacion la Fria. De acuerdo a
estos valores el gradiente de precipitacién aumenta 100 mm por cada 10 Km en
sentido Norte - Sur (Romero 1995). La diferencia espacial de la precipitaciéon se
debe a dos factores principales: por una parte la presencia de las cordilleras de
los Andes y Perija, las que a modo de barreras constituyen un obstaculo para la
circulacién de los vientos del NE que ingresan por el Golfo de Venezuela; el
segundo factor son las masas de aire maritimo incidente que se deslizan sobre
las vertientes montafiosas andinas y que aportan masas de aire descendentes

que se unen con los vientos del Norte; dando como resultado que en su punto
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de contacto, entre los limites Zulia - Tachira, se encuentren las mas altas

precipitaciones de la region (Andressen 1965).

La figura 13, corresponde al patr6n de distribucién de lluvia y temperatura
elaborado con datos de la estacion meteorolédgica el Vigia de la Fuerza Aérea
Venezolana entre el 2000 y el 2012. Los meses de mayor precipitacion fueron
Abril y Noviembre mientras que Febrero y Junio, fueron los meses de menor
precipitacion. Por otra parte la figura 14, corresponde al patrén de distribucién
de lluvia y temperatura elaborado con datos de la estacion meteorolégica La
Glorieta de Santa Barbara del Zulia entre 2007 y el 2013. Los meses de mayor
precipitacion fueron Junio y Noviembre mientras que Enero y Febrero los de
menor precipitacion. Para el drea de estudio podriamos senalar que los suelos

tuvieron una buena disponibilidad de agua.

En relaci6n a la temperatura, se estima una temperatura media mensual de 26,9
°C. La diferencia del mes maés calido con respecto al menos célido, es de 1,6°C
(mayo 27,6°C; enero 26°C). Las mayores temperaturas maximas medias ocurren
en los mese de agosto y septiembre con 31,9°C y 32°C, respectivamente. Las
menores medias se presentan en los meses de febrero y marzo con 22,1°C y

22,9°C, respectivamente (MARNR. 1981).

La humedad relativa del Sur del Lago de Maracaibo es de 83%. El mes de
diciembre (85%), presenta el valor mas alto, siendo marzo (81%), abril (79%) y
julio (81%) los meses que tienen valores mas bajos (MARNR. 1981).
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Figura 13. Patrén de distribucién de precipitacién y temperatura. Estacién El
Vigia Fuerza Aérea Venezolana (08° 36' N 71° 37'W). Estado Mérida para el
periodo 2000-2012. Promedio anual de precipitacion y temperatura
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Figura 14. Patrén de precipitacion y temperatura. Estacién La Glorieta, Santa
Bérbara de Zulia (08° 57' N 72° 01' W). Estado Zulia para el periodo 2007-2013.
Promedio anual de precipitacion y temperatura.
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Hidrografia

Entre los rios mas importantes Sur del Lago de Maracaibo se encuentran: el rio
Catatumbo, Zulia, Chama, Mucujepe y Escalante los cuales desembocan sus

aguas en el Lago de Maracaibo (MARNR. 1981).
Suelos

El informe técnico del MARNR (1981), sefala que ha habido poca
incorporacion de materia organica al suelo y ésta se ha mas o menos
estabilizado formando un horizonte Al; los horizontes cambricos estan
caracterizados por el lavado de carbonatos, que se ha movilizado en la mayoria
de los suelos formando concreciones en los horizontes inferiores de algunos de
ellos; en otros ha habido recarbonataciones. La meteorizacién y redistribuciéon
del hierro es comiin en muchos de estos suelos; el recubrimiento de las
particulas de arena y limo coadyuvados por la accién de los microorganismos
han originado en la mayoria de los casos una estructuracién débil; en otro

grupo de suelos se ha podido observar ademas un fuerte lavado de bases.
Vegetacion

El Sur del Lago de Maracaibo tiene una vegetacién original tipica de Selva
Macrotérmica Pluvial (MARNR. 1981). Segin Romero (1995), la vegetacion
natural fue eliminada en el 97% y reemplazada principalmente por pastizales
para la ganaderia y por plantaciones de platano, quedando pequefios relictos de
selva compuestos por tres estratos; en el primer estrato llamado dosel y
emergentes, destacan la Ceiba (Ceiba pentandra), el Higueron (Ficus sp), el Charo
negro (Tropis racemosa) y el Trompillo (Guarera guinodia). En el segundo estrato
Hamado intermedio destacan las plantas Bactris sp y en el tercer estrato llamado
sotobosque destacan el Coralito (Camelia patens), el Cafecito (Palicourea demissa),
el Pilon (Andira inermis) el Cojon de verraco (Neoxythece dura) y los platanillos

(Heliconia episcopalis y Heliconia caribeae).
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Area de Estudio

El estudio se realizé en un area que comprende un relicto de bosque de galeria
entre las estaciones Chama INIA y CORPOZULIA, Km 41 de la carretera El
Vigia Santa Béarbara del Zulia estado Zulia (8° 37' 30" N; 71°42' 18" W) y por otra
parte la finca Judibana propiedad de la Universidad de los Andes, ubicada en el
Vigia estado Mérida (8° 43' 30' N; 71° 44' 20" W) en donde crece Heliconia bihai

de manera natural en poblaciones de sol y sombra.

El ensayo de aclimatacion fotosintética a cambios en el ambiente de luz, se
realiz6 en el vivero de la Universidad Nacional Experimental del Sur del Lago

"Jestis Maria Semprum" de Santa Barbara de Zulia estado Zulia.
2.2) Variables microclimaticas

Se realizaron medidas de temperatura del aire con un termémetro digital y
termopares cobre-constantan y medidas de humedad relativa con un
higrometro digital aproximadamente a las 10:00 am, 12:00 m, 2:00 pm y 4:00

pm.

Se realizaron medidas de temperatura foliar con termopares de cobre-
constantan conectados a la hoja. Se midi6 la temperatura foliar en 3 individuos
colocando una termocupla foliar en el envés de una hoja completamente
expandida. Al lado de cada termocupla foliar se colocé una termocupla para la
temperatura de aire. La humedad relativa se midié con un higrémetro digital a

las mismas horas que la temperatura.

La Diferencia de Presién de Vapor hoja-aire (DPV), que es la diferencia entre
la presion de vapor de saturacién a la temperatura de la hoja (pn) y la presion
de vapor ambiental (pa). El célculo se hizo a través de la humedad relativa
ambiental y tablas de presion de vapor de saturacion (Pearcy y col. 1989)
utilizando la siguiente férmula: DPV: pp - (pa xHR/100) donde:

pn= Presion de vapor de saturacién a la temperatura de la hoja (KPa).
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pa= Presion de vapor de saturacion a la temperatura del aire (KPa).
HR= Humedad relativa (%).
2.3) Mediciones de intercambio de gases

Se realizaron 6 cursos diarios de mediciones de intercambio de gases en un
periodo de tiempo comprendido entre octubre del 2011 y abril del 2012 (Tabla
2).

Se utilizé un sistema portatil (ADC Lci, Hoddesdon RU) para la determinacion
de intercambio gaseoso foliar, se realizaron medidas de asimilacién de COz (A),
transpiracion (E) y conductancia estomética (gs). Este equipo consta de una
camara foliar, una unidad de suministro de aire y un analizador de gases
infrarrojo. La eficiencia en el uso de agua instantdnea (EUA) se calcul6é como la

relacion A/E.

Tabla 2. Fechas y édrea de estudio de mediciones de intercambio de gases

Area de Estudio Fechas

Relicto de bosque de galeriaentrelas | 7/10/11
estaciones Chama INIA y
CORPOZULIA, Km 41. Estado Zulia

8/10/11

Finca Judibana. Universidad de los 4/11/11
Andes. Vigia estado Mérida

31/1/12

3/2/12

13/4/12

El material foliar se coloc6é dentro de la cdmara por la cual pasa un flujo de aire
controlado, con concentraciones conocidas de vapor de agua y CO». Las tasas

de asimilacién, conductancia estomdtica y transpiraciéon se determinaron a
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través de las tasas de flujo de aire, del area foliar encerrada dentro de la camara
y de las diferencias de concentraciones de vapor de agua y CO2 que entra y sale

de la camara (referencia y analisis).

Se seleccionaron 5 individuos por poblacién de cada condicion luminica
(sombra y plena exposicién solar). Se calcularon tasas promedios de fotosintesis
y transpiraciéon en hojas nuevas completamente expandidas (5 replicas),
aproximadamente a las 10:am, 12:00 m, 2:00 pm y 4:00 pm las cuales se
presentarén en tablas. Se utiliz6 la prueba estadistica no paramétrica U Mann-
Whitney usando el programa estadistico SPSS Version 20 para comparar

(P<0,05) los promedios y los méximos de fotosintesis y transpiracion.
2.4) Fluorescencia de la clorofila

Para medir la posible fotoinhibicion de las plantas en los diferentes

tratamientos se usé un fluorimetro PAM-2500 Waliz.

En la finca Judibana los dias 31/1/12 y 13/4/12 se tomaron mediciones en
hojas pre-adaptadas a la oscuridad en cinco individuos en cada condicion
luminica. Las hojas se taparon cerca de las 9:00 am y a la hora se midi6 la
actividad fotoquimica y se determin¢ la eficiencia cuantica potencial [Fv/Fm =
(Fm-Fo)/Fm], donde Fm y Fo son los rendimientos de fluorescencia maximo y
minimo respectivamente para hojas adaptadas a la oscuridad, el valor 0,84 sera
tomado como la fraccion general de la radiacién total absorbida por las hojas

(Demmig y Bjorkman 1987).

Adicionalmente para tres cursos diarios en los dias: 31/1/12,3/2/12y 13/4/12

en cinco individuos se midieron también los pardmetros de fluorescencia de:

Eficiencia cuantica del PSII (®PSI): Mide la proporcién de energia absorbida

que esta siendo usada para impulsar el proceso fotoquimico.

®psy=(Fm'-Fs)/Fm'
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Coeficiente de extincion fotoquimico (qP): Representa la proporcién de la
energia de excitacién atrapada por los centros de reaccion abiertos y que ha sido

usada para el transporte de electrones.
qP=(Fm'-Fs)/ (Fm'-Fo")

Coeficiente de extincion no fotoquimico (NPQ): Representa la proporcién de

energia disipada térmicamente.
NPQ=Fm-Fm'/Fm'

Transporte total de electrones (J): Representa la tasa de transporte de

electrones.
J= ((Fm'-Fs)/Fm') x 0,84 x 0,5 x PAR (m2 s7)
0,84: Equivale a la proporcion de luz que es absorbida.

0,5: Equivale la proporcion de luz que es transferida a cada uno de los

fotosistema.

Las medidas fueron realizadas aproximadamente a las 10:00 am, 12:00 m, 2:00
pm y 4:00 pm. Se calcularon los promedios y tasas méaximas por hora en cada
curso las cuales se presentaran en tablas y se analizaron a través de la prueba
estadistica no paramétrica U Mann-Whitney (P<0,05) usando en programa
estadistico SPSS version 20.

2.5) Medicion del estado hidrico

El estado hidrico de las plantas se midi6 realizando un corte en la parte apical
de la lamina foliar adulta, para asi exponer la nervadura central, esta hizo el
papel del peciolo de la hoja cuando se emple6 la camara de presion de
Scholander.

Con esta técnica, antes del corte, la columna de agua en el xilema se encuentra
bajo tensién, pero cuando se rompe por efecto del corte del 6rgano, el agua en el

xilema se encuentra sin una tension de oposicién. La superficie del corte
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aparece mas opaca y seca. Para medir el potencial hidrico se presuriza la
camara con gas de nitrégeno comprimido, hasta que el agua del xilema regrese
a la superficie del corte, la presién necesaria para llevar el agua a la superficie,
es llamada presién de equilibrio y es facilmente detectable por el cambio en la
apariencia en la superficie del corte, que se vuelve himeda y brillante. La
presion de equilibrio es igual en magnitud (pero opuesta en signo) a la presion
negativa que existe en la columna del xilema antes del corte del érgano (Taiz y

Zeiger 1998).

Para cada curso diario en cada condicién luminica, se midi6 el potencial
hidrico en cuatro hojas, comenzando entre las 10:00 am (potencial maximo), al
medio dia (potencial minimo) y en la tarde entre las 4:00 y 5:00 pm al final de

las mediciones de intercambio gaseoso.
2.6) Fenologia reproductiva

En el campo se realizo el marcaje de plantas que se encontraban bajo sombra y
a plena exposicion solar para hacer el estudio de la fenologia reproductiva bajo

estas dos condiciones contrastantes.

Se marcaron 30 plantas en sombra y 30 plantas a plena exposiciéon solar a una
distancia que se considerdé que las seleccionadas no eran clones de un mismo
genet, y en las cuales se midieron mensualmente: bracteas por sinflorescencia,
largo de las bracteas y largo de la sinflorescencia. Adicionalmente en otras 10
plantas marcadas por condicion luminica se midieron mensualmente, el
nimero de flores inmaduras, flores maduras, frutos inmaduros y frutos

maduros.

Los resultados obtenidos se analizaron estadisticamente con un analisis de

varianza (ANOVA) usando el programa estadistico SPSS Version 20.
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2.7) Medicion del contenido de Nitroégeno y clorofila foliar

Para muestras foliares de tres individuos de cada condicién luminica se midi6
el contenido de nitrégeno foliar total a través del método micro Kjeldahl, de
digestion acida, destilacién y titulacion con HCL 0.01 N (Miiller 1961) en
muestras tomadas en la parte media de la lamina foliar de la hoja anterior a la
hoja bandera. Las cantidades medidas se expresaron en mg de N total/g de
peso seco de muestra. Se calcularon los promedios los cuales se presentaran en
tablas y se analizaron a través de la prueba estadistica no paramétrica U Mann-
Whitney (P<0,05) para las plantas de campo y Kruskal Wallis para el ensayo de

aclimatacion, usando el programa estadistico SPSS version 20.

Para la medicién del contenido de clorofila, se tomaron discos de la parte
central de la hoja anterior a la hoja bandera en tres individuos para cada
condicién luminica y se colocaron en Acetona al 80% (v/v), se homogenizé el
tejido, se tomaron 25 ml del filtrado para las determinaciones de clorofila

espectrofotométricamente a una absorbancia de 645 y 663 nm (Arnon 1949).

Las ecuaciones utilizadas para los calculos del contenido de clorofila (mg/litro)

son las siguientes:

Ct=20.2 Dess + 8.02 Desa
Ca=12.7 Dgsa + 2.69 Dess
Cb= 22.9 Dess + 4.68 Des3

Donde: Ct: Contenido de clorofila total, Ca: Contenido de clorofila a, Cb:
Contenido de clorofila b y D son los valores de absorbancia a las respectivas

longitudes de onda obtenidas en el espectrofotémetro (Arnon 1949).

Se calcularon los promedios y se realizé la prueba estadistica no paramétrica de
U Mann-Whitney (P<0,05) para las plantas de campo y Kruskal Wallis (P<0,05)

para el ensayo de aclimatacién usando el programa estadistico SPSS Version 20.
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2.8) Anatomia Foliar

Se realizaron mediciones del espesor de la lamina foliar, del meséfilo, la
hipodermis, la epidermis y densidad estomaética. Para ello las muestras de la
hoja anterior a la hoja bandera fueron tomadas en campo y fijadas en FAA
(Formalina 45%, acido acético 45% y alcohol etilico 70%) a razén de cinco
individuos de sombra y cinco de sol, y de tres individuos de cada condicién
luminica para el ensayo de aclimatacién. se realizaron cortes de la seccion
transversal y longitudinal del tejido y se observé al microscopio de luz, para
tomar informaciéon del espesor del parénquima y de la lamina foliar,
adicionalmente se hicieron raspados de epidermis para la determinacion de

densidad de estomas.

Se tomaron fotografias de los montajes al microscopio 6ptico y se realizaron las
mediciones utilizando el programa AutoCAD Version 2011 (Alvarez 2009), Se
calcularon los promedios y se realiz6 la prueba estadistica no paramétrica de U
Mann-Whitney (P<0,05) para las plantas de campo y Kruskal Wallis (P<0,05)

para el ensayo de aclimatacion usando el programa estadistico SPSS Version 20.
Cortes a mano alzada
Se utilizo el protocolo sefialado por D 'ambrogio (1986).

- Las muestras traidas del campo al laboratorio, se fijaron en FAA por 48 horas,
luego se pasaron a una solucién de etanol 50% para mantenerlos hasta el

momento de usarlas.

- Para comenzar los cortes, las muestras se lavaron 2 o 3 veces con agua, y con la
ayuda de una lupa estereoscopica y una hojilla se hicieron cortes finos

longitudinales y transversales.

- Los cortes se lavaron con agua y luego se colocaron en cloro hasta que se

descoloraran.
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- Se hicieron 3 lavados con agua y se pasaron por acido acético 10% por + 2

minutos.
- Se hicieron 3 lavados con agua y se pasaron por alcohol 50% + 2 minutos.

- Se hicieron 3 lavados con agua y luego se procedié a realizar una doble tincion
de relacién 7:3 (7 partes de Alcian blue 0,5% + Acido tartarico 1% y 3 partes de

Safranina 0,5%) por 20 minutos.

- Se hicieron 3 lavados con agua y se colocaron en reposo en una capsula de

Petri que contenia agua y unas gotas de alcohol.

- Se hizo el montaje en glicerina acuosa al 50%.

Desprendimiento de epidermis

Se utiliz6 el protocolo sefialado por D 'ambrogio (1986).

- Se cortaron trozos pequefios de hojas y se colocaron en dcido nitrico al 10%.
- Se calent6 * 30 minutos, hasta que comenzé a desprenderse la epidermis.

- Con la ayuda de una lupa estereoscépica se termindé de desprender la

epidermis y se hicieron 3 o 4 lavados con agua.

- Se pasaron por acido acético 10% + 2 minutos y se hicieron 3 o 4 lavados con
agua.

- Se hizo una doble tincién relacién 7:3, luego se realizaron 3 lavados con agua y
se colocaron en reposo en una cdpsula de Petri que contenia agua y unas gotas
de alcohol.

- Se hizo el montaje en glicerina acuosa al 50%.
2.9) Angulo de inclinacién de la hoja

Se tomaron fotografias para 30 plantas de sol y de sombra y se le midi6 el

angulo de inclinacion a la hoja anterior de la hoja bandera (Figura 15),
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utilizando el programa AutoCAD Version 2011 (Alvarez 2009), posteriormente
se analizaron los resultados mediante la prueba estadistica de ANOVA usando

el programa estadistico SPSS Versién 20.

Hoja Bandera

Hoja de medida

Angulo de medida

Seudotallo

Figura 15: Forma en que se midi6 el angulo foliar

2.10) Vivero (Ensayo de aclimatacion)

En un vivero se trabaj6é con individuos de la poblacion de sombra. El método
consisti6 en extraer los rizomas del campo, transportarlos al vivero para
sembrarlos en bolsas de 5 kg en una mezcla de sustrato 50:50 de arena y tierra
negra para someterlos a las diferentes condiciones luminicas consideradas en la

tabla 3.

Para seleccionar las diferentes condiciones luminicas consideradas se procedié
de la siguiente manera: en un dia completamente despejado se realizé un curso
diario (8, 10, 12, 14, 16, 18 horas) de mediciones de la radiacién bajo la malla
marca TRICAL # 60 del vivero de la Universidad Sur del Lago y bajo un dosel

de un bosque adyacente a la universidad y que forma parte del Jardin Botanico
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Sur del Lago. Se tomé el promedio de la radiacién bajo la malla como =600

pmol fotones m2 s y bajo el dosel del bosque como ~250 pmol fotones m-2s-1.

Tabla 3: Condiciones experimentales luminicas en vivero bajo las cuales fueron
sometidos los individuos de H. bihai.

Numero de plantas Condiciones luminicas
20 Plena exposicién solar
20 Aproximadamente a 600 pmol

fotones m-2 s-1

20 Aproximadamente a 250 yumol
fotones m2 s

Las plantas se mantuvieron a ~250 pmol fotones m2 s1 por un periodo de tres
meses, tiempo para que el rizoma produjera hojas, se colocaron 20 plantas por
tratamiento de luz (=250 pmol fotones m2 s-1, 600 pmol fotones m?2 s y plena
exposicion solar respectivamente) , a los cuales se les realizaron curvas de
saturacion de luz de la fotosintesis y de fluorescencia de la clorofila, en hojas
nuevas completamente expandidas en tres individuos a los 7, 40, 70 y 120 dias
luego del traslado desde =250 pmol fotones m? s a, ~600 pmol fotones m?sty
plena exposicion solar (Figura 16), esto con el fin de estudiar los patrones de

aclimatacién fotosintética a los diferentes ambientes de luz considerada.

Para las curvas de saturacion de luz de la fotosintesis, se utilizé como medida
de luz incidente la densidad de flujo foténico fotosintético (DFFF) que incide
sobre la hoja y la ecuacién f= a*(z+x)/(z+b+x) . En la parte inicial de la curva de
saturacion se encuentra el punto de compensacion de luz que corresponde a la
densidad de flujo foténico en el que el intercambio neto de CO; de la hoja es
cero, debido a que se igualan las tasas de consumo fotosintético de CO; y de

produccién de CO2 mediante procesos respiratorios. Con una determinada
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densidad de flujo foténico la fotosintesis neta se satura; esto corresponde al
punto de saturaciéon luminoso, considerandose esta tasa como una medida de
su capacidad fotosintética (Amax). La pendiente inicial de la curva viene
determinada por las reacciones fotoquimicas, mientras que la fase propiamente
de saturacién depende de las caracteristicas bioquimicas de la fotosintesis o
reacciones de asimilacion del CO.. La pendiente inicial puede describirse como
el rendimiento cudantico () o eficiencia fotosintética en funciéon de los fotones

absorbidos (mol CO, mol?! de fotones) (Azcon-Bieto y Talon 2008).

Como herramientas estadistica para determinar el nivel de significancia en los
promedios y en algunos casos los maximos de cada variable medida para los
individuos examinados en cada tratamiento de luz (=250 pmol fotones m=2 s,
~600 pmol fotones m? s y plena exposicion solar), se utiliz6 un PERMANOVA
de dos vias considerando los niveles de luz y tiempo como factores. También
se realiz6 un ANOVA de medidas repetidas utilizando el programa SPSS para

ver diferencias en el tiempo para un tratamiento.

Al final del ensayo a los 120 dias, se realizaron estudios anatémicos y de
contenido de clorofila y nitrégeno foliar en tres individuos por cada condicion
luminica. Los resultados obtenidos se analizaron estadisticamente con las

prueba Kruskal Wallis usando el programa estadistico SPSS Version 20.
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Tramiento 1. # 230 yunol de totones m- 51,
n=20

Plantas del ecotipo
de sombra

mantenidos a =250

Tramiento 2: = 600 pmol de fotones m~ oL,

pmol de fotones nv n=20

35 por 3 meses.
n=60. Traniento 3: >1000 pmel de fotones m2 4,
n=20

] | |

Mediciones de  Ia Mediciones de
respuesta a los 7. 40, mitrogeno foliar
70 v 120 dias para clorofila v
cavas de  saturacion caractensicas
deluzv Fv/Fm morfoanatomice

Figura 16: Protocolo del experimento de aclimatacion de plantas del ecotipo de
sombra de H. bihai a un incremento en la radiacién.



3) Resultados

3.1) Variables microclimaticas

De los seis cursos diarios de medicién de variables microclimaticas y de
intercambio gaseoso en los ecotipos de sombra y sol en el campo, se seleccion6
el dia 31/1/2012 para mostrar los valores de las variables medidas, este fue
realizado en la finca Judibana de la Universidad de los Andes, El Vigia estado
Meérida y adicionalmente se presentan tablas con los méaximos, minimos y

promedios diarios de todos los cursos.

Se determiné que el 31/1/2012 H. bihai ecotipo de sol recibe en promedio tasas
de DFF de 983 £ 120 pmol m2s? aunque para el caso de este curso se observa
un pico de 1471 pmol m? s a las 16:00 horas, en general para el resto de los
dias medidos, esto ocurre cerca de las 2:00 de la tarde, hora a partir de la cual
comienza a disminuir (Figura 17). Al compararlo con el ambiente de sombra
vemos que en este no existen cambios tan bruscos ya que desde las 12:00 m se

presentan valores entre 100 y 200 pmol m2s- hasta las 4:00 pm.

La temperatura foliar y del aire el 31/1/2012 para las condiciones de sol y de
sombra van aumentando a lo largo del dia, alcanzando para la hoja un méximo
de 35,9 °C en el ecotipo de sol y 30,7 °C para el de sombra, cerca de las 4:00 de la
tarde, el mismo comportamiento tuvo el DPV, en donde el ecotipo sol alcanza
un maximo de 2,80 KPa y el de sombra 2,00 KPa a las 4:00 pm (Figura 17 y
Tabla 4 ).

En general para los 6 dias de mediciones, en las condiciones de plena
exposicion solar, se registraron los mayores valores de temperatura del aire,

temperatura de la hoja, DPV y Densidad de flujo de fotones (Tabla 4 y 5).
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Tabla 4: Variables microclimaticas medidas en seis cursos diarios en los ecotipos de sombra y sol de H.

bihai. Temperatura aire, temperatura hoja, densidad de flujo de fotones (DFF) y diferencia de presion de

vapor hoja- aire (DPV).

Fecha Ecotipo | Temperatura aire (°C) Temperatura hoja (°C) DFF ( pmol m2s-1) DPV (KPa)
Med Max Min Med Max min Med Max Min Med Max | Min
7/10/11 | Sombra | 29,8710,3 30,53 28,87 | 29,58+0,3 30,0 28,37 |} 147440 425,0 16,20 1,7240,12 2,16 | 1,28
Sol 30,86x0,5 32,45 | 28,80 | 30,98%1,0 34,0 | 28,03 | 687+100 1471,0 416,35 2,2440,3 3,50 | 1,45
8/10/11 | Sombra | 28,2305 29,00 | 26,33 | 28,51x0,7 28,03 | 26,43 | 199440 301,0 50,0 1,0940,10 1,38 | 0,90
Sol 28,4610,4 29,10 | 26,83 | 29,4040,5 29,76 | 30,46 | 504£100 800,0 130,67 1,78+0,2 2,28 | 1,20
4/11/11 | Sombra | 2791409 29,80 1 26,85 | 28,3540,6 29,7 27,0 212440 245,0 191,88 | 1,3940,10 1,61 |09
Sol 28,8810,9 3,10 | 27,90 | 30,0510 34,0 28,03 | 593150 703,20 500 1,910,3 2,50 {090
31/1/12 | Sombra | 28,49+0,9 3L,20 { 2590 | 28,4408 30,73 26,12 | 220460 394,0 88,0 1,6240,15 2,0 1,09
Sol 32,8004 33,40 | 2929 | 34,3510,6 3590 | 328 983120 1471,0 736,71 1,9310,3 2,80 | 1,20
3/2/12 Sombra | 28,1010,8 32,05 | 24,75 | 28,009 30,0 26,3 110+15 133,0 88,75 1,54+0,15 206 | 1,08
Sol 28,64+0,9 31,00 | 2555 | 31,83+1,0 37,0 26,0 607+100 1069,95 139,7 1,82+0,12 2,80 | 1,30
13/4/12 { Sombra | 284+40,1 30,10 | 26,90 { 28,6040,9 28,5 27,3 90,26+15 126,85 99,75 1,5040,1 19 1,2
Sol 29,23+0,6 31,20 | 28,00 { 30,49+0,4 34,1 28,07 | 649120 1289,66 300 1,7940,1 2,75 11,29
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Tabla 5. Valores promedios de variables microclimaticas para seis cursos diarios
en los ecotipos de sombra y sol de H. bihai. Temperatura aire (°C), temperatura
hoja (°C), densidad de flujo de fotones (DFF) y diferencia de presion de vapor

hoja- aire (DPV). Se presenta la media * ES; los maximos promedios entre

paréntesis
Ecotipo Temperatura | Temperatura | DFF (pmolm- | DPV (KPa)
aire (°C) hoja (°C) 251)
Sombra 28,50+0,22 28,58+0,22 1631202 1,48+0,1a
(29,90 (29,50) (270) (1,85)
Sol 30,07+0,30 32,00+0,2v 670500 1,9110,3b
(3L,37) (34,13) (1336) (2,77)

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de U Mann- Whitney

3.2) Relaciones hidricas

Para todas las mediciones del potencial hidrico, los menores valores se

registraron en los ecotipos de sol (Tabla 6 y 7). Para el dia 31/1/2012 el

potencial hidrico de H. bihai ecotipo de sol fue més negativo y disminuyé a lo

largo del dia hasta -1,20 MPa a las 14:00 pm, por otro lado, el ecotipo de sombra

también alcanz6 su nivel mas negativo a esa misma hora con el mismo valor y a

partir de ese momento comienzan a hacerse mas positivos (Figura 17). La

tendencia general en ambos ecotipos es la de disminuir sus potenciales hidricos

en el curso del dia sobre todo en horas de la mafiana y parte importante de la

tarde cuando también se alcanzan las mayores temperaturas y DFF.
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Tabla 6: Potenciales hidricos en seis cursos diarios para los ecotipos de sombra y

sol de H. bihai. Valores promedios * ES (Med) y minimos (Min) (n=4).

fecha Ecotipo Potencial Hidrico Foliar (MPa)
Med Min
7/10/11 Sombra 034 £0,1 0,48
Sol -0,76 £0,1 -1,14
7/10/11 Sombra -0,39+£0,1 -0,50
Sol 0,72+ 0,1 -1,16
4/11/11 Sombra -0,52+0,1 -0,80
Sol -0,87 20,1 -1,50
31/01/12 Sombra 0,69£0,1 1,20
Sol -087+0,1 -1,20
3/02/12 Sombra -0,68 £0,1 -0,95
Sol -1,10£ 0,1 -1,37
13/4/12 Sombra -1,76 £ 0,6 -2,0
Sol -2,20+06 -2,25
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Tabla 7: Valores promedios de los potenciales hidricos para seis cursos diarios en
los ecotipos de sombra y sol de H. bihai. Valores promedios + ES. (n=4); los

maximos promedios entre paréntesis

Ecotipo Potenciales
Hidricos (MPa)
Sombra -0,73£0,12
(-0,98)
Sol -1,09+0,1>
(-1,44)

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de U Mann- Whitney

3.3) Intercambio de gases

Para las tasas de asimilacion de CO; existen dos comportamientos diferentes en
las condiciones himinicas consideradas (P<0,05), se observa que para el
31/1/2012 el ecotipo de sol aumenta su tasa de asimilacion hasta las 12:00 m en
donde alcanza su maximo con 7,48 + 0,1 pmol CO, m2s? y a partir de esta hora
comienza a disminuir, mientras que el de sombra presenta su méaximo (4,95
0,02 pmol CO2 m? s1) también a las 12:00 m y la mantiene practicamente

constante con este mismo valor en el trascurso del dia, hasta las 4:00 de la tarde

(Figura 17).

La conductancia estomaética a las 10:00 am es mayor en el ecotipo de sol
(valor méximo 230 mmol m2 s7) en comparacién el de sombra (valor maximo
160 mmol m? s1) (Tabla 8) y disminuye hasta las 4:00 pm cuando alcanzan sus
menores valores (120 mmol m? s sol y 100 mmol m? s* sombra) y luego

comienzan a aumentar (Figura 17). Las conductancias registradas a las primeras
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horas de la mafiana permite que la planta transpire a sus mayores tasas, luego
comienzan a cerrar los estomas y disminuye la transpiracién (Figura 17), pero
sin afectar mucho la tasa de asimilaciéon de CO. ya que para estas horas sigue
aumentando la fotosintesis en ambos ecotipos; esto se refleja en una mayor
eficiencia en el uso de agua (EUA) por parte de las plantas de sol en

comparacion a las de sombra (Figura 17).

En general para el ecotipo de sol re registraron mayores valores de asimilacion,
conductancia estomética, transpiracién y eficiencia en el uso del agua,

comparados con el ecotipo de sombra (Tabla 8 y 9).
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Figura 17: Curso diario de temperatura de la hoja y aire (°C), asimilacién de CO:
(A), conductancia estomatica (gs), tasa de transpiracion (E), eficiencia en el uso del
agua (EUA), densidad de flujo de fotones (DFF) y potencial hidrico foliar (Wh) el
dia 31/1/2012 para ecotipos de sol y sombra de H. bihai en Judibana. Las barras
representan + 1 ES de la media (n=5)
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Tabla 8: Intercambio de gases medidos en seis cursos diarios en los ecotipos de sombra y sol de H. bihai. Asimilacién, conductancia

estomaética, transpiracidn y eficiencia en el uso de agua (EUA). Valores promedios £ ES (Med) y maximos (Max)

Fecha Ecotipo Asimilacion{ pmol CO: | Conductancia Transpiracién { mumol m2 | EUA (mmol mol?)
m?Zs1) Estomatica (mmol | s71)
m2s1)

Med Max Med Max Med Max Med Max

7/10/11 | Sombra | 3,30 % 0,60 4,30 32015 | 500 2,08+0,10 2,48 11,46 +0,30 2,17
Sol 5,50 + 0,90 7,60 730 £30 | 1000 2,17 +£0,09 2,32 2,95+ 0,50 521

8/10/11 | Sombra 14,00+ 0,80 6,00 340 £35 11000 1,75%£0,20 2,12 1,71 20,15 2,09
50l 5,00 £ 0,60 6,50 720 £ 40 | 1000 2,19+ 0,30 3,17 2,21 £0,30 3,00

4/11/11 | Sombra {3,060 £ 0,80 4,90 330 £45 {1000 1,62+ 0,10 2,01 1,24+ 0,30 2,85
Sol 4,86 = 0,50 7,00 200+ 10 | 450 2,0+0,10 2,32 2,41 £ 0,60 5,00
131/1/12 | Sombra 3,60+ 0,80 4,90 140+ 10 | 160 1,38+ 0,15 1,72 2,6 +0,60 3,94
Sol 6,09 £ 0,80 7,50 170 + 20 | 230 2,33+£0,20 3.00 3,98 £ 0,40 5,21

3/2/12 | Sombra {3,684+ 0,30 5,00 105+ 20 |200 1,43+ 0,10 1,68 0,84 + 0,30 1,70
S0l 6,56 + 0,90 6,60 20+20 {400 1,89 £ 0,10 2,20 1,77 £ 0,50 3,63

13/4/12 | Sombra 3,00 = 0,40 4,10 680 £ 50 {1290 2,46 £0,15 2,79 1,16 £ 0,10 1,45
5ol 7,63 £ 0,50 9,13 880+ 55 | 1640 3,63+ 0,50 5,03 217+ 0,20 2,69




Tabla 9: Tasas promedio de intercambio de gases para seis cursos diarios en los
ecotipos de sombra y sol de H. bihai. Asimilacion de CO: (A), conductancia
estomadtica (Gs), transpiracion (E) y eficiencia en el uso de agua (EUA). Valores

promedios + ES; maximos promedio entre paréntesis (n=5)

Ecotipo A (pmol m?si) Gs (mmol m2 1) E (mmol m2s?) | EUA (mmol m?s1)
Sombra 3,46+0,22 |  319,16+66 2 1,79+0,132 1,50+0,152
(4,6) (691,66) (2,13) (2,36)
Sol 6,00+0,3 b 486,66+50 b 2,36+0,200 2,58+0,10P
(7,38) _ (786,00) ’ (3,00) ’ (412)

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de U Mann- Whitney

3.3) Fotoquimica
3.3.1) Eficiencia Cuantica Maxima (Fv/Fm)

En promedio para los dias 31/1/12 y 13/4/12, el ecotipo sol presentd valores
de fluorescencia de la clorofila a de 0.80 + 0.01 y el de sombra 0,79 + 0,07, sin
representar diferencia significativa entre ellos (P>0,05) (Figura 18). Esta
eficiencia cuantica potencial del PS II indica el rendimiento fotosintético de los
dos ecotipos, teniéndose como valor 6éptimo 0,83. Pero en ninguno de nuestros
casos alcanza dicho valor. Sin embargo, se mantienen lo suficientemente
elevados (por encima de 0.77) como para afirmar que algtn ecotipo estd en

estado de fotohinibicion.
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Figura 18: Fluorescencia maxima de la clorofila (Fv/Fv) para los dias 31/1/12 y 13/4/12
en la finca Judibana en ecotipos de sol y sombra de H.bihai. Las barras representan *
1ES de la media (n=10).

3.3.2) Rendimiento cuantico del fotosistema II (®psn)

De los tres cursos diarios para medidas de fotoquimica de los ecotipos de
sombra y sol en el campo, se seleccion6 el dia 31/1/2012 para mostrar los
valores de las variables medidas y adicionalmente se presenta una tabla con los

méximos y promedios diarios.

Se determind que el ecotipo de sombra presenta mayor rendimiento cuéantico
que el de sol a lo largo del dia. Por su parte para el ecotipo sol se observa un
aumento desde la mafiana hasta las 14:00 para luego disminuir al igual que el
de sombra. A medida que disminuye comienza a restringir la capacidad de

captar energia luminica para trabajo fotosintético (Figura 19).

Para los tres dias de mediciones se registraron mayores valores para el ecotipo
de sombra (Tabla 8) encontrandose diferencias significativas con el ecotipo de

sol (0,6610,01 y 0,20+0,01 respectivamente) (Tabla 10 y 11).
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3.3.3) Coeficiente de extincién fotoquimico (qP) y no fotoquimico (NPQ)

El dia 31/1/2012 el ecotipo de sombra presenté mayor coeficiente de extinciéon
fotoquimico (qP) que el de sol. Por otra parte el de sol fue mayor para el no
fotoquimico (NPQ), esto se corresponde con el cierre de los centros de reaccion
producto de la mayor saturacion luminica en el ecotipo de sol, y la energia

comienza a disiparse via NPQ (Figura 19).

Para los tres dias de mediciones se registraron mayores valores de qP para el
ecotipo de sombra (Tabla 8) encontrandose diferencias significativas con el de
sol (0,93+0.01 y 0,69+0.01 respectivamente). Por otra parte el NPQ fue menor
para el ecotipo de sombra, comparado con el de sol (0,55+0,01 y 0,87+0,01
respectivamente) (Tabla 10 y 11).

3.3.4) Transporte de electrones fotosintéticos (J)

El dia 31/1/2012 el transporte de electrones fue mayor para el ecotipo de sol
que el de sombra, En el de sol este disminuye progresivamente desde las 10:00
hasta la 14:00 y luego comienza a aumentar de manera muy rapida (Figura 19).
Sin embargo es muy probable que estos electrones no se destinen a trabajo
fotoquimico sino a procesos de fotorrespiracion y de disipaciéon de energia en
forma de calor porque esto coincide con un aumento de la radiacion

fotosintéticamente activa y de la temperatura de la hoja a partir de esa hora.

Por su parte el ecotipo de sombra aumenta progresivamente su transporte de
electrones desde las 10:00 am hasta las 14:00 cuando al igual al de sol lo hace de

manera muy pronunciada.

Para los tres dias de mediciones no se registré diferencia significativa entre los

dos ecotipos (54,22+3,0 y 56,8743,0 respectivamente) (Tabla 10 y 11).
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Figura 19: fotoquimica para un curso diario realizado en Judibana el 31/1/2012 en ecotipos de sol
y sombra de H. bihai: Rendimiento cuantico de fotosistema II {Prgy), coeficiente de extincién
fotoquimico (qP), coeficiente de extincién no fotoquimico (NPQ), transporte de electrones (J),
densidad de flujo de fotones (DFF) y Temperatura (°C). Las barras representan * 1 ES de la
media (n=5)
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Tabla 10: fotoquimica para ecotipos de sol y sombra en tres cursos diarios los dias 31/1/12, 3/2/12 y 13/4/12 en ecotipos de sol y sombra de
H. bihai: Eficiencia cuantica del Fotosistema II {®ra:), Coeficiente de Extincion Fotoquimico (gP), Coeficiente de Extincidon no

Fotoquimico (NPQ), Transporte de Electrones (J), Densidad de flujo de fotones (DFF) y Temperatura (°C). Valores promedios + ES (Med) y

Fecha Ecotipo | ®Pey qP ENPQ j DFF (pmol m2s) | Temperatura (°C)

Med Max { Med Max Med Max | Med Max NMed Max iéMed Max

31/1/12 | Sombra ; 0,61+ 0,06 0,75 0,92+0,05 b,99 0,45 £ 0,09 0,75 | 42,63 £15 108,10 | 241,0 £ 88 480,0 |2882+05 | 30,0

Sol * 0,18+ 0,02 025 10611015 0,81 0,82+0,03 09z | 60,17 £10 88,52 | 980,0£120 1389,0 i 33,26+ 0,5 | 35,0

3/2/12 | Sombra { 0,61+0,03 0,68 {098+0,01 0,99 0,70+0,02 0,75 672315 108,10 | 173,0 £ 80 2530 1307402 |31,2

Sol 0,23+002 0,16 ;0,83+0,01 0,88 : 0,94 +0,02 0,98 |49,77+£10 66,80 | 638,0+100 1031,0 {33505 | 350

13/4/12 | Sombra | 0,63+0,03 | 0,75 | 0,91+0,05 0,99 0,49 £ 0,09 0,75 |52,80+15 108,10 | 203,01 15 260,0 30,97 +£05 | 32,0

.85+ 0,02 0,92 | 60,67 £10 88,52 | 650,090 820,0 13257109 | 350

Sol 0,19+£0,02 |024 | 0644015 0,86 !




Tabla 11: Tasas promedic de la eficiencia cuantica del fotosistema II (®Ppsp),
coeficiente de extincién fotoquimico (qP), coeficiente de extinci6én no fotoquimico
(NPQ), transporte de electrones (J), densidad de flujo de fotones (DFF) y temperatura
foliar (°C), para tres cursos diarios en los ecotipos de sombra y sol de H. bihai. Valores

promedios * ES y méximos promedio entre paréntesis (n=5)

Ecotipo | ®psuy qP NPQ J DFF Temperatura
(pmol m2 | hoja (°C)
s1)

Sombra | 0,660,012 | 0,93£0.01= | 0,55+0,01= | 54,2243,0» { 205202 30,16+0,74

0,73) (0,99) (0,75) (108,00) | (331) (31,06)
Sol 0,20+0,01° | 0,69+0.01° | 0,870,010 | 56,87+3,00 | 775£300 | 33,11£0,2°
(0,22) (0,88) (0,94) (81,28) | (1080) | (35,00)

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de U Mann- Whitney

3.4) Anatomia Foliar

Para los cortes anatémicos, la lamina foliar del ecotipo sol fue de 191,02 + 27,4
pm y el de sombra 188,02 + 27,1 pm (Tabla 12), pero sin presentar diferencia
significativa (P>0,05). También se identifica una sola capa de células formando
la hipodermis adaxial y abaxial, siendo la adaxial de mayor tamafio, aunque
tampoco se encontraron diferencias significativas entre los ecotipos (Tabla 12)
(Figura 20 y 21).

Se identifican dos capas de células de empalizada para el ecotipo de sol y para
el de sombra. En el de sol representa el 19,15% del espesor de la lamina foliar
mientras que para el de sombra el 18,21%. El mesofilo esponjoso para sol

represento el 38,76 % y para sombra el 42,03% (Figura 20 y 21). Para este ultimo

48



tejido si se presentd diferencias significativa (P<0,05). Lo que respecta al espesor
de la epidermis adaxial, también se encontré diferencia entre los dos ecotipos,

siendo de 12,11+0,6 para el de soly de 8,48+0,4 para el de sombra (Tabla 13).
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Tabla 12: Caracteristicas anatémicas de cortes transversales de la parte media de la lamina foliar de los ecotipos de sol y sombra de H.

bihai. Promedio t ES (n=5).

| Ambiente | Espesor de la| Espesor del| Espesor del| Espesor del | Espesor de | Espesor de | Espesor de | Espesor de
lamina. (pm) mesofilo. (pm) | Parénquima | Parénquima | la la la epidermis | la epidermis
de Esponjoso. hipodermis | hipodermis | adaxial.
abaxial.
Empalizada. | (pm) .adaxial. abaxial. (pm) :
(pm)
(pm) (pm) (pm)
Sol 191,021 3,12 11595+ 1,5 3655+£09 74031072 2583+£0,4* {9,68+03° 12,11+0,62 8,10+0,42
Sombra 188,02+ 3,12 113,72 £ 1,3 3480+09 |79,02+1,00 2498+ 0,62 |934+03° 8,4810,4> 7,9610,42
Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de U Mann- Whitneyl -~ >




'+ 4——  Epidermis adaxial

}. <— Hipodermis Adaxial

> @ Parénquima Empalizada

P Parénquima Esponjoso

+ «— Hipodermis abaxial

Figura 20: Corte transversal de la parte media de la lamina foliar de planta del
ecotipo de sol de H. bihai. 40X.

<4— Epidermis

<4— Hipodermis

% «— Parénquima Empalizada

<4~ Parénquima Esponjoso

4 Hipodermis abaxial

Figura 21: Corte transversal de la parte media de la lamina foliar de planta del
ecotipo de sombra de H. bihai. 40X.
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Ambos ecotipos presentan hojas anfiestomaéticas, siendo superior la densidad

de estomas de la cara abaxial (243,38 estomas/mm? sol y 177,5 estomas/mm?

sombra) y de mayor tamano los de sombra (28,0 + 0,4 pm) que los de sol (20,26

+ 0,3 pm) observandose diferencias significativas (P<0,05) entre estas

caracteristicas (Tabla 11 y figura 22 y 23).

Tabla 13: Caracteristicas de los estomas de la parte media de 1a 1dmina foliar de los

ecotipos de sol y sombra de H. bihai. Promedio £ ES (n=5).

Ambiente Tamafio de | Densidad de | Densidad de
estomas (pm) estomas abaxial | estomas  adaxial
(n°/mm?) (n°/mm?)
Sol 26,60 + 2,02 243,38 £ 12,92 13,8+ 0,92
Sombra 32,66 +1,6P 177,75 + 8,3p 15,0+ 1,02

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de U Mann- Whitney.
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Figura 22: Estomas de la parte media de la lamina foliar del ecotipo de sol de H. bilai.
40X.

Figura 23: Estomas de la parte media de la lamina foliar del ecotipo sombra de H. bihai.
40X.
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3.5) Contenido de clorofila y nitrégeno

El ecotipo sombra present6 mayor (P<0,05) cantidad de clorofila total (7,00
0,50 mg/g) que el de sol (2,32 £ 0,22 mg/g), mayor cantidad de clorofila a (4,20
t 038 mg/g v 1,50 £ 0,07 mg/g para los ecotipos de sombra y sol,
respectivamente) y clorofila b (5,21 + 0,50 mg/g sombra y 1,85 + 0,12 mg/g sol)
pero no se presentaron diferencias (P>0,05) en la relacion clorofila a/b (0,80 +
0,01 Sombra y 0,8 + 0,01 sol). De igual manera, el de sombra present6 mayor
cantidad de nitrégeno (30,27 + 1,60 mg/g) que el de sol (20,66 + 2,00 mg/g).
Estos resultados de clorofila y nitrégeno para ambos se expresan en una mayor
Relacién clorofila/nitrégeno en el campo para sombra (0,23 + 0,08) respecto al

de sol (0,11 + 0,03) (Tabla 14).

Tabla 14: Contenido de clorofila y nitr6geno en ecotipos de sol y de sombra de H.
bihai. Promedio + ES (n=3).

Ambiente | Contenido | Clorofila | Clorofila | Clorofila | Clorofila | Relaciéon

de a. (mg/g) | b. (mg/g) | total. a/b. Clorof/Nitrég.
Nitrégeno (mg/g).
(mg/g)

Sol 20,661+2,000 | 1,5+0,072 | 1,8520,12¢ | 2,3240,222 | 0,8140,01* | 0,11+0,032

Sombra 30,27+1,600 | 4,240,38> | 5,21+0,50° | 7,0+0,50* | 0,80+0,01* | 0,23x0,08%

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de U Mann- Whitney.

3.6) Peso foliar especifico y angulo foliar

El ecotipo de sol present6é mayor peso foliar especifico (58,42 + 1,46 g/m?) que
el sombra (44,13 £ 1,28 g/m?) (Tabla 6) registrandose diferencias significativas
(P<0,05) entre ambos ecotipos. Por otra parte. el de sol present6 las hojas con
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una orientacion significativamente (P<0,05) mas vertical (160,2 + 3,27°)
comparada con las hojas mas horizontales del ecotipo de sombra (115,2 + 4,22°)

(Tabla 15).

Tabla 15: Peso foliar especifico (n=10) y Angulo de la hoja (n=30) en ecotipos de sol

y de sombra de H. bihai. Promedio + ES.

Ambiente Peso foliar especifico | Angulo de la hoja. (°)
(g/m?)

Sol 58,42+1,462 160,243,272

Sombra 44,13+1,28° 115,244,220

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de ANOVA para el dngulo
de la hoja. Prueba de U Mann-Whitney para el peso foliar especifico.

3.7) Fenologia

Para los dos ecotipos estudiados no se encontraron diferencias significativas
(P>0,05) en cuanto al tamano de la sinflorescencia (54,2 + 1,3 cm sol, 494 + 2,2
cm sombra) (Tabla 16), pero el de sombra registré6 un mayor namero de
bracteas (11 y 9 para el ecotipo de sombra y sol respectivamente), siendo estas
de menor tamaitio (13,46 + 0,3 cm), cuando se comparan con el ecotipo de sol

(15,1 0,4 cm) (P<0,05).

Para el ecotipo de sol se encontré que cada bractea produce una inflorescencia
de 11 + 1,0 flores inmaduras (Tabla 16), de ellas 11 + 1,0 maduran y 11 * 0,8 se
convierten en frutos inmaduros, pero solo el 3 + 0,8 alcanzan la madurez. Para
el ecotipo sombra se encontré que cada bractea produce una inflorescencia de
12 + 1,7 flores inmaduras, de ellas 9,0 + 2,0 alcanzan la madurez y 9 + 1,0 se
convierten en frutos inmaduros, pero también como ocurre en el de sol, solo 3 +

0,6 seran frutos maduros (Tabla 17).
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Tabla 16: Caracteristicas de las sinflorescencia para los ecotipos de sol y sombra de H.

bihai. Se presenta la media + ES (n=30).

Ambiente Tamafio de la | Namero de | Tamaiio de
Sinflorescencia (cm) bracteas. bracteas. (cm)

Sol 54,2 +1,32 9+ 0,42 15,1+ 0,42

Sombra 49,4 +22a 11+ 04> 13,5+ 0,3b

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. ANOVA.

Tabla 17: Fenologia reproductiva en los ecotipos de sol y sombra de H. bilhai. Se

presenta la media * ES (n=10).

Ambiente Numero de | Numero de | Numero de | Numero de
flores flores frutos frutos
inmaduras. maduras. inmaduros maduros.

Sol 11+ 0,52 11+0,3a 11+ 0,42 3+04a

Sombra 12+ 0,92 941,02 9+ 0,5 3+0,3

Letras diferentes indican diferencias significativa P<0,05. Prueba de U Mann-Whitney.
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3.8) Ensayo de aclimatacion
3.8.1) Fotoquimica
3.8.1.1) Fv/Fm

El ensayo comienza con un valor de Fv/Fm en el control (=250 pmol m2s-1) de
0,80 v al transferir las plantas a los diferentes tratamientos se observa que a los 7
dias disminuye el Fv/Fm (Figura 24). El tratamiento de ~600 pmol m? s bajaa
0,789 (P>0,05) y el de plena exposicion a 0,742 (P<0,05) (Tabla 9), encontrandose
que a los 40 dias contintia la tendencia descendente del Fv/Fm (P<0,05). A los
70 dias se recupera el valor del Fv/Fm para plena exposicién y disminuye para
el de =600 pmol m2 s y a los 120 dias se observa que todos los tratamientos
poseen valores muy similares, sin embargo los de ~600 y el de plena exposicion
son todavia significativamente (P<0,05) menores que el control (=250 pmol m2

s1).

0,84

0,82 4

0,80 4

0,78 4

0,76 4

FviFm

0,74 4
072

0,70 1

0,68 —r— T T r T T )
0 20 40 60 80 100 120 140

Tiempo (Dias)

Figura 24: Eficiencia cudntica maxima del PSII (Fv/Fm) para los diferentes
tratamientos de DFF en el experimento de aclimatacién de H. bilmi. e ~250 pmol m2 s-

1, 0 ~600 pmol m2 s, ¥ plena exposicién
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3.8.1.2) Eficiencia cuantica del fotosistema Il (®psy), tasa de transporte de
electrones (J), coeficiente de extincién fotoquimico (qP) y coeficiente de

Extincién no fotoquimico (NPQ)

7 dias.

Al comienzo del ensayo las plantas que se transfirieron a =600 pmol m? s
presentan la mayor eficiencia cuéantica del fotosistema II (®psi) y el mayor
coeficiente de extincién fotoquimico (qP), asi como el menor coeficiente de
extincién no fotoquimico (QNP) (Figura 23). También presenta la menor tasa de
transporte de electrones (J) hasta los 1500 pmol fotones m-2s cuando presenta

en aumento comparado con los otros tratamientos (Figura 25).

Las de plena exposicion fueron mas afectados por lo que presentan los menores

valores para ®psy y ETR y al igual que para ~600 pmol m? s presenta un
aumento del qP comparado con el de 250 pmol m2s-1, Por otra parte presenta
el mayor NPQ, posiblemente debido a que se debi6 extinguir el mayor exceso
de energia por esta via (Figura 25).
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Figura 25: Eficiencia cudntica del fotosistema II (dpsn), coeficiente de extinciéon
fotoquimico (qP), coeficiente de extincion no fotoquimico (NPQ), tasa de transporte de
electrones (J) a los 7 dias de aclimatacién de H. bihai. e 250 pmol m? s, O ~600 pmol

m2s?, ¥ plena exposicion
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40 dias.

Las plantas que se encuentran a =600 pmol m=2 s son las que presentan la
mayor ®psy, J, qP y NPQ. Esta tltima variable comparada con las medidas
registradas a los 7 dias de aclimatacién aument6 al nivel de las ~250 pmol m2 s
(Figura 26).

Las de plena exposicién aumentan la ®psy comparadas con las de 7 dias, esto se
refleja en que a partir de las 700 pmol de fotones m2 s supera a las de =250
pmol m2st. También el J super6 al control pero mantiene el P disminuyendo

considerablemente el NPQ (Figura 26).

60



10 4 1.2
- <250 —0 <250
—o— 800 _ O 8O0
0,8 —9— Fena exposiciin 1,0 1 ) —~%— Plena expasicion
06 1 038 1
204 % 06
&
02 1 04 1
00 0,2 1 =
— . 0,0 L
0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800
DFF (umol m2 s°1) DFF (umol m2 s71)
0, o
10 o 250 —g~ Plena expasicion
' e 60 A  aa
1 —-- g’m;wa exposicion Nra_%
0.8 { "’“’”{J‘ = 50 ]
f —/‘{ ‘o
o 40
06 1 E
B ]
g 5 30
0.4 4 Z
= 20
0,2 10 1
0,0 . - . , . ; . , - 0 s r r T T ¥ T T T 1
0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800
DFF {umot m2s°1) DFF (umol m~2 s~1)

Figura 26: Eficiencia cuantica del fotosistema II (dpsy), coeficiente de extincién
fotoquimico (qP), coeficiente de extincién no fotoquimico (NPQ), tasa de transporte de
electrones (J). A los 40 dias de aclimatacién de H. bihai. ® ~250 pmol m2 s, O =600 pmol m-

2g1, ¥ plena exposicién
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70 dias.

Las plantas que se encuentran a =600 pmol m?2 s1 reducen su ®psy que se
refleja en una disminucién en su gP y un aumento de NPQ asi como una

disminucién en el J, sobre todo a partir de los 1000 pmol fotones m2 s (Figura

27).

Las plantas que se encuentran a plena exposicion aumentan el valor de ®psiy
qP por encima de los demas tratamientos y aumentan su ] con valores
supetriores a los de =250 pmol m-2 s-1 y lo mismo ocurre con el NPQ sobre todo

a partir de los 200 pmol fotones m-2 s-1 (Figura 27).
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Figura 27: Eficiencia cudntica del fotosistema II (®psn), Coeficiente de extincién
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3.8.2) Intercambio de gases

A los 7 dias del comienzo de la aclimatacion se observa una disminucién en la
asimilacion de COs, esto se hace evidente en la tasa méaxima, en donde el
tratamiento de ~250 pmol m?2 s-! presenta 7,29 pmol de CO2 m2 s7 y en los de
~600 y plena exposicion 4,9 y 50 pmol de CO; m? s? respectivamente
representando diferencias significativas (P<0,05) entre ellos (Figura 28 y Tabla
18). A los 40 dias las plantas que se transfirieron a 600 pmol m? s-! logran
recuperarse, aumentando la tasa méxima de fotosintesis a niveles similares del
~250 pmol m2 s-! (P>0,05) mientras que el tratamiento de plena exposicién se
encuentra mas afectado (P<0,05) y es solo a los 120 dias de aclimatacion
cuando se recuperan y alcanzan tasas méaximas de fotosintesis similares a las de

~250 pmol m2 s-1 (P>0,05) (Figura 28 y Tabla 18).

Cuando se someten las plantas a los diferentes tratamientos, hubo un aumento
de la respiracién en la oscuridad, pasando de 0,58 pmol de CO; m? s para
=250 pmol m? s-1 a 0,90 pmol de CO2 m? s! para =600 pmol m? s-! y 0, 88
pmol de CO2 m2 s para plena exposicion, existiendo diferencia significativa
entre estos dos ultimos con el de =250 pmol m? s-! (P<0,05), esta tendencia se

mantuvo a lo largo del periodo de aclimatacién (Figura 28 y Tabla 18).

El punto de compensacién de la fotosintesis incrementé de 12,3 pmol CO; m?
s-1 al comienzo del ensayo hasta 16,1 pmol CO2 m2 s-1 en el tratamiento de ~600
pmol m2s-1 (P>0,05) y a 25,5 pmol CO2 m? s-1 en el de plena exposicion a los 7
dias de aclimatacién (P<0,05). Tendencia que se mantuvo en el tiempo (Figura
28y Tabla 18).

La DFF ala cual se satura la tasa de fotosintesis esta alrededor de 650 pmol m2
s-1 en las plantas del tratamiento de ~250 pmol m2 s-! e incrementé a 850 pmol
m? s-! en los tratamientos de =600 pmol m? s-! y plena exposicion (Figura 28 y
Tabla 18).



Cuando las plantas son transferidas la Eficiencia cudntica aparente disminuye
de 0,020 a 0,013 (P>0,05) para el tratamiento de ~600 pmol m-2s-1 y a 0,008
(P<0,05) para el de plena exposicion. Este ultimo tratamiento se recupera a los
70 dias cuando presenta tasas similares a ~250 y =600 pmol m2s-1 (P>0,05)
(Figura 28 y Tabla 18).

=250 pmol m2 s r2= 0,99, =600 pmol m2 s r2= 0,98, plena exposicién. 2= 0,99.
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=250 pmol m2 s, r2= 0,88, ~600 pmol m-2 s1. r2=0,96, plena exposicion. r>=0,96.
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=250 pmol m2 s, 12= 0,94, =600 pmol m=2 s 2= 0,96, plena exposicion. r2= 0,97.
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Figura 28: Asimilacion a los 7, 40, 70 y 120 dias en respuesta a la densidad de
flujo de fotones en plantas de H. bihai aclimatadas a diferentes intensidades

luminicas. e 250 pmol m2 s, O =600 pmol m2 1, ¥ plena exposicion
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Tabla 18: Nivel de significancia entre los tiempos de mediciones de fotosintesis en

curvas de luz en plantas de H. bihai bajo los diferentes tratamientos de intensidad

luminica en el experimento de aclimatacion (n=3).

Tasa maxima de asimilacion de CO

2 (pmoim™s™)

DFF (pumol 7 dias 40 dias 70 dias 120 dias
fotones. m2s™)
=250 72907 6,00 6,107 6,007
=600 490°7 570" 7 4,55%" 5,007
plena exposicion 5,00~ 3,157 ° 5 35%7 6,127
Respiracién en la oscuridad (pmol m™“s™)
DFF (umol 7 dias 40 dias 70 dias 120 dias
fotones. m2s™)
=250 0,58™ " 0,74™7 0,53"" 0,54™"
=600 0,90% " 1,05%7 0,90%" 0,69%°
plena exposicién 0,88% " 0,95~ 0,88%" 0,83%"
Rendimiento cuantico aparente (mol COz/mol fotones)
DFF (umol 7 dias 40 dias 70 dias 120 dias
fotones. m2.s™)
=250 0,020™° 0,018™" 0,012™° 0,014™"
=500 0,012* "~ 0,016™" 00117 " 0,010 »<
plena exposicion 0,008 "* 0,007°" 0,090 "° 0,010 "¢
Punto de compensacion de ja fotosintesis (pmol fotones m™ s™)
DFF (umol 7 dias 40 dias 70 dias 120 dias
fotones. m2s™
=250 12,377 27,0%%° 17,27 12,387
=600 16,1257 15.2°7 31,3577 17,457
plena exposicion 25257 15,157 252" 27,2%7
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3.8.3) Anatomia

A los 120 dias del periodo de aclimatacién se observa una alta plasticidad de
las caracteristicas anatémicas en las diferentes condiciones luminicas (Tabla19).
El espesor de la lamina presentd diferencias significativas para los tres
tratamientos, desde la mas delgada en plantas de ~250 pmol m2s? con 184,22

+ 3,95 pm hasta la mas gruesa en plena exposicién con 236,97 + 6,04 pm.

Las plantas del tratamiento de ~250 pmol m?2 s presentaron el menor espesor
de la lamina foliar, mesofilo, parénquima de empalizada y parénquima
esponjoso, comparado con las de =600 pmol m?2 s y con las de plena
exposicion (P<0,005). Por otra parte presentaron el mismo espesor de
hipodermis adaxial y de epidermis comparado con las de =600 pmol m?2 s

(P>0,05) (Figura 29).

Las plantas de plena exposicién presentaron el mayor espesor de la lamina,
parénquima esponjoso, hipodermis y epidermis adaxial, comparado con los
tratamientos de ~250 pmol m2 s y ~600 pmol m?2 s1 (P<0,005). Por otra parte
presentaron el mismo espesor de mesofilo y parénquima de empalizada

comparado con las de =600 pmol m2 s (P>0,05) (Figura 30).

El tratamiento de plena exposicion present6 el menor tamano de estomas con
14,29 + 0,25 pm comparado con los tratamientos de ~250 pmol m2 s y =600
pmol m2 s (P<0,005). Por otra parte present6 la misma densidad de estomas
abaxial que el de =600 pmol m? s (136,62 £ 2,62 n°/mm? y 127,45 + 4,62
n°/mm? para los tratamientos de plena exposicion =600 pmol m? s
respectivamente) (P>0,05), mientras que para la densidad de estomas adaxial

los tres tratamientos fueron muy similares (P>0,05) (Tabla 20).
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Tabla 19: Caracteristicas anatomicas en plantas de H. bihai de los diferentes tratamientos de intensidad luminica en el experimento de

aclimatacion. Se presenta el promedio +ES (n=3).

Radiacion Espesor de | Espesor del | Espesor Espesor del | Espesor de la | Espesor de la | Espesor de | Espesor de
la  lamina. | Mesofilo. del Parénquima | hipodermis hipodermis la epidermis | la epidermis
(pm) (pm) Parénquim | Esponjoso. adaxial. (pm) | abaxial. (um) | adaxial. abaxial.
a de | (um) | (pm) (pm)
Empalizada
- {pm)
~250 pmoles | 184,22 + 3,952 | 8892+1,53= |32,13+0,54» { 55,06+ 1,262 | 26,02+ 0,46 10,57 + 0,512 9,3610,32 7601042
m2s? :
~600 pmoles | 217,92 +2,52> | 11532+1,18" | 41,47+ 0,47 | 74,82 £ 1,28> | 26,60 £ 0,742 12,17 + 0,28v 8,00+0,22 8,00+0,42
m-2gst
plena 236,97 £ 6,04c | 12046+2,72> | 42,39+ 0,92> | 79,46+ 1,74c | 38,27 £ 0,75b 12,53 £ 0,35b 12,3010,4b 8,010,332
exposicion

Letras diferentes indican diferencias significativas P<0,05. Prueba de Kruskal - Wallis.




} <~ Epidermis adaxial

f < Hipodermis adaxial

}» <— Parénquima Empalizada
‘i
E{ < Parénquima Esponjoso

.. @— Hipodermis abaxial

Figura 29: Corte transversal de la parte media de la lamina foliar de una planta de
H. bihai crecida a ~250 pmol m2 s, 40x.

Epidermis adaxial

Hipodermis adaxial

Parénquima Empalizada

Parénquima Esponjoso

Hipodermis abaxial

Figura 30: Corte transversal de la parte media de la lamina foliar de una planta
de H. bihai crecida a plena exposicion. 40x.
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Tabla 20: Caracteristicas de los estomas en plantas de H. bilai de los diferentes
tratamientos de intensidad luminica en el experimento de aclimatacién. Se presenta

el promedio t ES (n=3).

Radiacion Tamaiio de | Densidad de | Densidad de
estomas. (pm) estomas  abaxial. | estomas
(n%/mm?)

Adaxial. (n°/mm?)

=250 pmol m2 s ' 17,50 £ 0,372 97,82 + 4,412 15,71+ 1,09
~600 pmol m2 s 17,37 £ 0,752 127,45 + 4,620 13,27 £ 1,062
plena exposicion 14,29+ 0,25 136,62 + 2,62b 18,62 + 2,472

Letras diferentes indican diferencias significativas P<0,05. Prueba de Kruskal -~ Wallis.

3.8.4) Contenido de clorofila y nitr6geno foliar

A los 120 dias del periodo de aclimatacién se observan diferencias
significativas entre los tratamientos para el contenido de clorofila a, en donde
las mayores concentraciones fueron para las plantas de =600 y 250 pmol m2 s
pero sin existir diferencia significativa entre ellas (P>0,05) y las de menor
concentracién fueron las de plena exposicion (2,80 £ 0,12, 2,60 £ 0,09 y 1,35 £
0,06 mg/g para los tratamientos de =600, =250 y plena exposicién
respectivamente). Esta misma tendencia se mantuvo para el contenido de
clorofila b (3,3 + 0,10, 3,6 £ 0,15 y 1,71 + 0,03 mg/g para los tratamientos de
~250, ~600 >1000 pmol m? s?1) y clorofila total (3,78+0,20 3,80+0,06 y 2,36+0,04
mg/g para los tratamientos de =250, =600 y plena exposicién). No se
presentaron diferencias significativas para la relacién clorofila a/b entre los

diferentes tratamientos (Tabla 21).

72




En cuanto al contenido de nitrogeno, el tratamiento de =250 pmol m? s
registré la mayor cantidad con 29,6 + 1,5 mg/g, seguido por el de =600 pmol m-
251 con 27,0 £ 0,9 mg/g y finalmente el de >1000 pmol m2s? con 23,2 + 0,4
mg/ g, registrandose diferencia significativa entre ellos (p<0,05) (Tabla 21).

La relacién clorofila/nitrégeno fue mayor para los tratamientos de menor
radiacion (0,13 + 0,03 y 0,14 + 0,07 para los tratamientos de ~250 y =600 pmoles
m-? s respectivamente) sin existir diferencia significativa entre ellos (P>0,05) y
disminuyé a 0,10 + 0,05 en las plantas que fueron transferidas a plena

exposicién, siendo significativamente diferentes (P<0,05).

Tabla 21: Contenido de nitré6geno y clorofila foliar en plantas de H. bilai de los
diferentes tratamientos de intensidad Iuminica en el experimento de aclimatacion.

Se presenta el promedio * ES (n=3).

Radiacion | Contenido | Clorofila a. | Clorofila Clorofila Clorofila Relacion
de N | (mg/g) b. (mg/g) | total a/b. Clorof/N
(mg/g) (ng/g)

=250 pmol | 296+1,52 12,60+0,09 |3,3+0,100 |3,78+0,200 | 0,77£0,02» | 0,130,032

m-2g?

=600 pmo | 270109 |280+0,12% |3,6+0,152 |3,80+0,06* | 0,78+£0,01* |0,14+0,07»

m-2 sl

plena 232+04b }1,35+0,06° | 1,71 £0,030 | 2,36 +0,04> | 0,80+ 0,042 | 0,10 £ 0,05>

exposicion

Letras diferentes indican diferencias significativas P<0,05. Prueba de Kruskal - Wallis.
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3.8.5) Peso foliar especifico y angulo foliar

Las plantas de plena exposicion registraron mayor peso especifico (50,40 + 1,81

g/m?) que los demdés tratamiento, representando diferencia significativa
(P<0,05) entre ellos (Tabla 22) lo que se corresponde con las diferencias
anatémicas registradas. Por otra parte el tratamiento de plena exposicion

presenta las hojas con la orientacién mas vertical (158,60 + 4,180), seguido por

las de =600 pmol m-2 s-1 con un dngulo de 133,40 + 8,71%siendo las de =250 pmol

m2 s! las mas horizontales con 109,00 + 5,22° encontrandose diferencias

significativas (P<0,05) entre las tres condiciones luminicas (Tabla 22).

Tabla 22: Peso foliar especifico (n=5) y Angulo de la hoja en plantas (n=5) de los

diferentes tratamientos de intensidad luminica en el experimento de aclimatacién de

H. bihai. Se presenta el promedio * ES.

Radiacion Peso especifico. (g/m?) Angulo de la hoja. (°)
=250 pmol m-2 51 39,324£1,15° 109,00 + 5,222
=600 pmol m-2 g1 38,37 + 1,36 133,40 £ 8,71

' plena exposicion 50,40 £ 1,81° 158,60 + 4,18¢

Letras diferentes indican diferencias significativas p<0,05. Prueba de Kruskal - Wallis.
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4) Discusion.

La Plasticidad fenotipica es la capacidad de un genotipo determinado de
producir fenotipos diferentes como respuestas a ambientes diferentes. En la
respuesta de las plantas a la luz, la plasticidad se expresa generalmente como
una produccién de pocas hojas, mas grandes y mas delgadas en la sombra
respecto al sol (plasticidad morfologica), pero también en una mayor inversién
en parte aérea en detrimento de las raices (plasticidad en la reparticion de
biomasa) y en una disminucién de la tasa respiratoria y del punto fotosintético
de compensaciéon luminica (plasticidad fisiologica), asi como en diversos
componentes de la reproduccion (plasticidad en historia de vida) (Valladares y

col. 2004).

En nuestro trabajo hemos estudiado la plasticidad fenotipica de H. bihai a
cambios en el ambiente luz, especificamente la aclimatacién del aparato
fotosintético y de la morfologia y anatomia de la hoja debido a cambios en la
irradiancia. Para determinar si esta plasticidad fenotipica aumenta las
probabilidades de H. bihai sobrevivir a diferentes condiciones luminicas, lo que
explicaria su amplia distribucién en ambientes luminicos contrastantes en el Sur

del Lago de Maracaibo.

4.1) Intercambio de gases

En el presente trabajo se investigaron algunas caracteristicas del intercambio de
gases relacionadas con la respuesta de H. bilmi a diferentes ambientes

luminicos.

Se plantea la hipétesis que las plantas que se encuentran a plena exposicién
solar poseen una alta tasa fotosintética y un mayor punto saturacién de luz en
comparacién con las que se encuentran bajo sombra. De igual manera los
individuos del ecotipo de sol presenten mayor conductancia estomatica y tasas

de transpiracién en respuesta a mayor cantidad de luz y DPV.
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Los resultados obtenidos muestran que existen dos respuestas bien
diferenciadas en cuanto al intercambio de gases, el dia 31/1/2012 el ecotipo de
sombra presenta menores tasas promedio de fotosintesis asi como de
conductancia estomatica y de transpiracion (3,60 + 0,80 pmol CO2 m2 s, 140 +
10 mmol m2s1 y 1,38 £ 0,15 pmol m-2s1 respectivamente); en contraposicion el
de sol registra mayores valores promedios de asimilacién de CO:2 que se
corresponde con una mayor conductancia estomatica, y mayores tasa de
transpiracion (6,09 + 0,80 pmol CO2 m2s1, 170 £ 20 mmol m2s1 y 2,33 + 0,20
pmol m2 s respectivamente), ésta pérdida de agua en forma gaseosa por los
estomas, seguramente le permite disminuir las altas temperaturas foliares

(34,3520,6 °C).

Nuestros resultados son comparables con los estudios sobre fotosintesis de
heliconias de selvas tropicales de Costa Rica que sefalan la especie H. irrasa
adaptada al sotobosque tasas maximas de asimilacion de aproximadamente 3,5
pmol m2s?1 a una DFF de 250 pmol m-2s-1, mientras que la especie de borde de
selva H. mathiasiae, registra un pico de asimilacion de 7,5-8,5 pmol m=2s? a 1000
pmol m2s?! mientras que H. latispatha que crece a plena exposicién solar tiene
tasas de 14-16 pmol m2s?1 a 1400 pmol m-2s* de DFF (Rundel y col. 1998). Para
H. bihai encontramos que el ecotipo de sombra present6 tasas promedios de
asimilacion de 3,4610,2 pmol CO2; m2 sy el de sol 6,00+ 0,3 pmol CO2 m2s1,
Por otra parte Murugan y col. (2009) reportan para la especie Elettaria
cardamomum una zingiberaceae del sotobosque de la selva hiimeda tropical de

la India tasas maximas de 6,8 pmol de CO2 m2s-1.

Por lo anteriormente sefialado podemos decir que las tasas de asimilacién en el
ecotipo de sombra estan dentro del rango de H. irrasa y el ecotipo de sol en el de
H. Mathiasiae. Ademaés podriamos sefialar que el ecotipo de sombra de H. bihai
presenta caracteristicas fotosintéticas de planta de borde de bosque debido a sus
puntos de saturacién de luz. Esta distribucién le permitiria hacer frente a
aperturas repentinas de claros asi como también formar parte en procesos de

restauracion ecolégica. Kress y col. (2004) resaltan la importancia del género
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Heliconia como plantas pioneras en el proceso de regeneracién natural de la
vegetacion y restauracion del suelo degradado, por lo que podriamos pensar
que esta habilidad observada en H. bihai de adaptar su aparato fotosintético a
diferentes intensidades luminicas le debe conferir un papel ecolégico
importante como planta pionera dentro del ecosistema selvatico degradado del

Sur del Lago de Maracaibo.

Esta habilidad de H. bihai para crecer bajo intensidades luminicas variables
estaria posiblemente limitada por la disponibilidad de agua en el suelo. Entre
los potenciales hidricos medidos en nuestro estudio el mas negativo fue para el
ecotipo de sol (-2,20 MPa) en comparacién con el de sombra (-1,76 MPa). Kress
y col. (2004) senalan que la distribucion de las heliconias estd orientada a
ambientes himedos y lluviosos; por otra parte Lennart (1981) indica que los
individuos de H. bihai en éareas abiertas de bosque estan relacionadas a las
orillas de los rios. Esto nos sugiere entonces que es imprescindible que H. bihai
tenga suficiente agua desde el punto de vista de su intercambio de gases para
poder sobrevivir y crecer en un sitio determinado sin ser tan afectadas por el

régimen luminico.
4.2) Fotoquimica

El ecotipo de sombra presenté una mayor medida del qP que indica
posiblemente una mayor apertura de los centros de reaccién, debido a una
menor saturaciéon luminica, que se expresa con una mayor eficiencia cudntica
alcanzada por el PSII (®psi) a lo largo del dia. He y col. (1996) registran
mayores qP en las especies de H. psittacorum, H. rostrata, y H. psittacorum x H.
spathocircinata que se encuentran bajo sombra comparadas con las de plena

exposicion solar.

En nuestros resultados el aumento del NPQ en el ecotipo de sol no se refleja en
una disminucién en Fv/Fm (0,79+0,01) comparado a con el de sombra
(0,81+0,01), de manera contraria He y col. (1996) midieron menores Fv/Fm en

las especies de H. psittacorum, H. rostrata, y H. psittacorum x H. spathocircinata
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que se encuentran a plena exposicion solar. Por otra parte Yu-Long y col. (2002)
para Amomun villosum (Zingiberaceae) encuentran un menor Fv/Fm en plantas

de sol.

He y col. (1996) encuentran que dentro de las tres especies de Heliconias
cultivadas a plena exposicién solar, H. psittacorum x H. spathocircinata presenta
un comportamiento parecido al ecotipo de sol de H. bihai, es decir, mayores
NPQ y menores qP, comparados con poblaciones de sombra de la misma
especie y con poblaciones de sol y de sombra de las otras dos especies (H.
psittacorum y H. rostrata). Ademas He y col. (1996), senalan que la disminucién
en Fv/Fm puede ser el resultado de un sistema de fotoproteccion que involucra
la disipaciéon de energia térmica asociado con las xantofilas por lo que el alto
nivel de NPQ en hojas de H. psittacorum x H. spathocircinata puede deberse a una
alta capacidad de disipar exceso de energia. Yu-Long y col. (2002) también
reportan para la planta de sombra Amomun villosum (Zingiberaceae) mayores
NPQ y menores qP, comparados con poblaciones de sombra de la misma
especie y sefialan que la disipacion de energia en forma térmica representa un
mecanismo de fotoproteccion relacionado con el incremento del pH en el
tilacoide y el ciclo de las xantofilas mientras que la inactivacion de los centros
de reaccién del PSII es un mecanismo de fotoproteccion que le permite disipar
exceso de energia luminica y proteger la proteina D1. Estos autores demostraron
este seflalamiento inhibiendo en algunas plantas de sol el ciclo de las xantofilas
con DDT (Dithiothreitol) y al compararla con el control encuentran que

disminuyen el Fv/Fm por un aumento en el F, y una disminucién en Fn.

A pesar que el qP es menor en el ecotipo de sol, es posible que el aumento del
NPQ sea consecuenciadel incremento en la disipacion de manera segura el
exceso de energia, lo cual le permite tener igual o mayor transporte de
electrones (J) lo que determina mayor tasa de asimilacién de CO2. He y col.
(1996) registran en poblaciones de sol de H. psittacorum x H. spathocircinata tasas
méximas de fotosintesis (9,75 pmol m2 s1) superiores a las poblaciones de sol

de H. psittacorum y H. rostrata (6,86 pmol m? sl y 7,76 pmol m? s
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respectivamente). Yu-Long y col. (2002) no encuentran diferencias significativas
entre las tasas de asimilacién de plantas de A. villosum que se encuentran a
plena exposicién solar y bajo sombra (6,47 pmol m? s y 6,43 pmol m? s1)

respectivamente.

Demmig-Adams y Adams III (2006) indican que estudios realizados en la
planta tropical monocotiledonea Monstera deliciosa que consistié en cultivarla
bajo sombra (300 pmoles de fotones m? S7), luego pasarla a plena exposicion
solar (1500 pmoles de fotones m?2 s1) y transcurrido 20 minutos encontraron
que la capacidad fotosintética permanecia sin cambios significativamente
diferentes, pero si aument6 en gran medida el NPQ), la proteina protectora PsbS
y el nivel de zeaxanthina y antheraxanthina. Siendo las PsbS una via de

disipacién de energia independiente a la variacion de la concentracion del pH.

He y col. (1996) sefialan que la susceptibilidad diferencial a la radiacién solar es
consecuencia de la morfologia y orientacion de la hoja, porque el tamafio y el
angulo de la hoja variaron entre las tres especies estudiadas H. psittacorum x H.
spathocircinata presenta hojas pequenas y verticales mientras que H. psittacorum
y H. rostrata presentan hojas grandes y horizontales. Esta observacién también
se presentd en nuestro estudio porque el ecotipo sol registré un mayor angulo
de inclinacién para la hoja (160,2+3,27°) que el de sombra (115,2+4,22°).
Probablemente este angulo mas vertical de las plantas de sol les confiere la

posibilidad de disminuir sus temperaturas foliares.

También Yu-Long y col. (2002) destacan que el enrollamiento que presenta A.
villosum le permite prevenir dafios en el aparato fotosintético al disminuir la
superficie en exposicién solar. Por otra parte Grubb y Jackson (2007) reportan
que representantes del orden Zigiberales como: Heliconiaceae, Zingiberaceae y
Marantaceae presentan hojas enrolladas hasta que alcanzan el 75-100% de su
tamario final en comparacion a otras monocotiledéneas de las selvas himedas
tropicales. Factor este que podria ser ventajoso para que H.bihai cuando este en

ambientes de plena exposicién solar.
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4.3) Anatomia

En la presente investigaciéon se estudiaron algunas caracteristicas de la
anatomia de la hoja partiendo de la hipétesis de que los individuos del ecotipo
de sol presenten mayor densidad estomatica, mesofilo, lamina foliar,
parénquima de empalizada y parénquima esponjoso mas grueso asi como

mayor peso foliar especifico en comparacién a los que crecen bajo sombra.

Azcon-Bieto y Talon (2008) seiialan que las hojas crecidas en condiciones de
sombra son mas delgadas porque poseen menos capas de células del mesofilo
en empalizada; a su vez células mas cortas, menor peso por unidad de area
foliar menor nimero de estomas de mayor tamafo. En las hojas de sol la
epidermis, el mesofilo esponjoso y los sistemas vasculares estan mas
desarrollados. Otra caracteristica que puede variar entre diferentes ambientes
luminicos es el ancho de la hipodermis, para Rundel y col (1998) probablemente
la luz del sol disminuye a medida que pasa a través de las vacuolas llenas de
agua de las células hipodérmicas antes de llegar al tejido fotosintético. También
para Rundel y col. (1998) las plantas de sol invierten mas en clorénquima
especialmente desarrollan mas parénquima de empalizada y producen una
reduccion del parénquima esponjoso para mejorar la difusién del CO2 ya que

las plantas de sol presentan una alta superficie interna de mesofilo.

La hipodermis de H. bihai presenté el mismo grosor y numero de estractosen
ambos ecotipos estudiados. Simao y Scatena (2001) trabajando con la especie de
sol H. velloziana y la especie de sombra y borde de selva H. angusta, reportan
una hipodermis uniseriada para ambas poblaciones, sin encontrar diferencias
significativa entre ellas. También Triplett y Kirchoff (1991) haciendo estudios
anatémicos comparativos entre 15 especies de Heliconiaceae con diferentes
distribuciones, encuentran una sola capa de hipodermis, pero indican que en
algunas especies como H. platystachys, H. pendula, H.latispatha y H. caribaea x H.
bihai, se presenta una capa biseriada de unas seis células a cada lado de los

haces vasculares. Por otra parte Rundel y col. (1998) reportan presencia de
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hipodermis uniseriadas de diferentes grosor entre Heliconiaceae de sombra,
borde de selva y sol pero sefialan que no existe un patrén obvio en la altura de
la hipodermis a través del gradiente luminico. Para Simao y Scatena (2001) la
hipodermis puede ser importante para el desenrollamiento de las hojas jovenes
y para disminuir el impacto de la luz sobre el tejido fotosintético de H.

velloziana y H. angusta .

Se encontraron dos capas de tejido de empalizada para los dos ecotipos
estudiados de H. bihai. Resultados comparables con los nuestros son los
reportados por Simao y Scatena (2001) quienes no encuentran diferencias entre
la especie de sol H. velloziana y la especie de sombra y borde de selva H.
angusta. Por otra parte Rundel y col. (1998) reportan solo una capa de
empalizada para las especies de sombra( H. umbrophila y H. irrasa) dos para la
de borde de selva (H. mathiasiae) y entre 2 y 3 para las de sol (H. imbricata, H.
latispatha, H. pogonantha y H. wagneriana). La empalizada de H. bihai del ecotipo
de sol representd el 18,21% del grosor de la lamina foliar mientras que para el
de sombra fue 19,15%. Triplett y Kirchoff (1991) reportan que para H. caribaea X
H. bihai el tejido de empalizada represent6 el 25% del grosor de la lamina; Esto
suguiere que H. bihai es una planta en realidad helidfitas que tolera condiciones

de baja radiacion.

Se encontraron diferencias significativas entre las medidas de meséfilo
esponjoso en los dos ecotipos de H. bihai; para el de sol represent6
aproximadamente el 38,76% vy para el de sombra el 42,03% del grosor de la
lamina foliar. Triplett y Kirchoff (1991) reportan que para H. caribaea X H. bihai
el meséfilo esponjoso represent6 el 50%, mientras que para las especies medidas
por Simao y Scatena (2001) no encontraron diferencias significativas entre H.
velloziana y H. angusta. Marques y col. (1999) sefialan que el ecotipo de sol de la
planta Sebastiania myrtilloides (Euphorbiaceae) presenta un mesofilo esponjoso
mas grueso debido a la presencia de células de mayor tamafio y no por un

aumento en el namero de células.
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En nuestro estudio las plantas estudiadas fueron anfiestométicas como lo
reporta Rundel y col. (1998), particularmente para el ecotipo de sol se encontro
una mayor densidad de estomas (243,38 estomas/mm?) que para el de sombra
(177,5 estomas/mm?), siendo los de sol de menor tamario. Resultados similares
han sido reportados para diferentes especies de heliconias, donde las de sombra
estan entre 52 - 65 estomas/mm?, las de sol 158-227 estomas/ mm?y la de borde
de bosque 110 estomas/mm? (Rundel y col. 1998). Marques y col. (1999)
seflalan que el ecotipo de sol de Sebastiania myrtilloides presenté 144 + 3
estomas/mm?2 y el de sombra 121 + 6 estomas/mm2 Rundel y col. (1998)
indican que la mayor densidad estomdtica en poblaciones de sol estaria
estrechamente relacionada con la mayor difusiéon del COaz. Por su parte,

Marques y col. (1999) sefialan que se favorece la conductancia estomatica.

Simao y Scatena (2001) sefialan que la caracteristica morfoanatémica mas
diferencial entre la hoja de la especie de sombra-borde de selva y la de sol es la
distribucion de haces de fibra, la especie de sol H. velloziana presenta fibras que
forman una capa casi continua y estrecha con la superficie abaxial. Esta posible
diferencia en la cantidad de haces vasculares entre ecotipos de H bihai, podria

explicar la diferencia registrada en peso foliar especifico.
4.4) Contenido de clorofila y nitroégeno foliar

En el presente trabajo se estudiaron algunas caracteristicas del contenido de
clorofila y nitrégeno foliar relacionada con la respuesta de H. bihai a diferentes
ambientes luminicos, partiendo de la hipétesis de que los individuos de sombra
tendrian mayor cantidad de clorofila por unidad de nitrégeno foliar que los
individuos de sol, en respuesta a una mayor eficiencia en la utilizacién de la luz

en condiciones de sombra.

Las plantas de sombra poseen mayor cantidad de pigmento en las antenas de
los fotosistemas (especialmente clorofila b) con el fin de aprovechar mejor la
escasa radiacién luminosa incidente. Ello se refleja en un descenso de la relacion

clorofila a /clorofila b. Azcon-Bieto y Talon (2008), seiialan ademés que los
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niveles foliares de clorofila son controlados por la luz, ya que la clorofila es
constantemente sintetizada y destruida en su presencia, y es por ello que a
radiaciones mas elevadas ocurre mayor degradacion, de alli que las hojas de
sombra posean, generalmente, mayor contenido de clorofila en relacién con las
que han crecido a plena exposicion solar. Ademas esta tendencia en las plantas
sombreadas, también ha sido asociada a un mejor desarrollo de las granas y a
una mayor inversion de energia en la sintesis de los pigmentos responsables de
la absorcién de luz y a una mayor cantidad de fotosistemas en las membranas

tilacoidales.

Igualmente, Azcén-Bieto y Talon (2008) sefialan que las plantas de sombra
invierten mas nitrégeno en la produccién de pigmentos fotosintéticos para la
captacion de luz mientras que en las hojas de sol hay una gran inversién en

proteinas del estroma cloroplastico, principalmente Rubisco.
Clorofila

El contenido total de clorofila para las poblaciones de sombra y de sol de H.
bihai, estan dentro de lo esperado, debido a que las plantas que crecen en
ambientes con baja disponibilidad de radiacién solar tienden a presentar mayor
cantidad de clorofila total que le permite aumentar su eficiencia en la captacion
de luz. Oguchi y col. (2005) reportaron en relacién al contenido de clorofila total
que el arbol caducifolio de bosque Acer rufinerve disminuye su contenido de
clorofila total cuando se cultiva a plena exposicion solar al igual que la planta
tolerante a la sombra Fagus crenata pero para la especie pionera Betula ermanii
aumenta ligeramente. Del mismo modo Arboleda (2011), hall6 diferencias en
una planta utilizada como cobertura natural en el trépico Aptenia cordifolia
(Aizoaceae) cuando se cultivo a diferentes intensidades luminicas, encontrando
mayor cantidad (1,98 mg.g') a 112 pmol m? s-! que a 526 pmol m? s-1(1,53 mg
g1) vy que a 1246 pmol. m?2s-1 (1,09 mg g1).

En nuestro estudio la relacién clorofila a/b no present6é diferencias entre las

condiciones luminicas; también Oguchi y col. (2005) reportan que la especie
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pionera arborea Betulia ermanii mantuvo valores similares en sombra y a plena
exposicién solar. De igual manera Arboleda (2011) no enconir6 diferencias en la
relacién clorofila a/b en Aptenia cordifolia cuando la sembré a diferentes
intensidades luminicas. Por otra parte, Krause y col. (2001) reportaron un
aumento en la relacién clorofila a/b en las especies arboéreas pioneras Ficus
insipida, Cecropia obtusifolia y Ochroma pyramidale cuando se gener6 un claro
comparado con especies secundarias quienes fueron pocos eficientes en ajustar
el sistema fotosintético y sefialan ademas que la habilidad adaptativa a las altas
radiaciones de estas especies pioneras se vieron reflejadas en el bajo grado de
fotoinhibicion del PS I1.

Por todo lo anteriormente sefialado, podriamos inferir que siendo H. bihai una
especie pionera posee una alta habilidad de adaptar su sistema fotosintético a
altas intensidades luminicas, pero ademas que la poca plasticidad en la relaciéon
clorofila a/clorofila b indica que H. bihai es una especie de sol (como las

pioneras) la cual no ajusta este caracter cuando coloniza espacios en la sombra.
Nitrogeno

Varios estudios (Sims y col. 1998 y Evans y Poorter 2001) han demostrado que
la distribucién del nitrégeno en la hoja estd influenciada por el ambiente de luz.
En nuestro trabajo encontramos que las plantas de sombra presentaron mayor
cantidad de nitrégeno que las de sol posiblemente debido a que como sefialan
numerosos autores como Azcoén-Bieto y Talon (2008) en condiciones de baja
radiacién el nitrégeno es utilizado en el aparato fotosintético, especificamente
en el complejo proteinas-pigmentos. Ademas la mayor relacion
clofofila/nitrégeno en las plantas de sombra demuestran la existencia de una
mayor cantidad de clorofila por unidad de nitr6geno para este ecotipo lo que se
relaciona con el mejor aprovechamiento de la luz a las bajas intensidades

luminicas.

Los contenidos de nitrogeno foliar de H. bihai son altos, lo cual es compatible

con lo encontrado para la especie colonizadora de claros Alchornea triplinervia
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(23,57 £ 080 mg/g) (Garcia-Nufez y col. 1995). Un aumento de la fotosintesis
como la encontrada en poblaciones de sol de H. bihai debe ser soportado por
una inversion del nitrégeno en proteinas fotosintéticas, especialmente Rubisco.
Sims y col. (1998) sefialan que si aumenta la eficiencia fotosintética aumenta la

eficiencia en el uso del nitrégeno.

Evans y Poorter (2001) quienes sefialan que la aclimatacién de las plantas a
diferentes radiaciones puede inducir cambios en la inversiéon de nitrégeno entre
los componentes fotosintéticos, realizaron un estudio utilizando especies de
plantas herbéaceas, arbusto y arboles, reportando que las concentraciones de
nitrégeno como las de nitratos por peso seco fueron mayores en las poblaciones
de baja radiacién, concluyendo que para hojas aclimatadas a condiciones de
poca luz, se asigna menos nitrogeno para proteina soluble y més para los
complejos pigmento-proteina, registrando para su caso de estudio un aumento
del 13 al 21% del nitrégeno foliar organico. También Castillo y Ligarreto (2010)
reportan una correlacién positiva entre el nitrégeno y la clorofila en plantas de

maiz.
4.5) Fenologia

En la presente investigacion se estudié la fenologia reproductiva de los
ecotipos de sol y sombra de H bihai, partiendo de la hipétesis de que los
individuos que presentan las condiciones 6ptimas en relacién a la luz presenten

mayor tasa de produccion de flores.

Hoffman (2005), en la isla de Dominica trabajé con una poblacién de H. bihai
sin tomar en cuenta las diferentes exposiciones luminicas y registré un ntimero
promedio de 9 bracteas por sinflorescencia, valor este muy similar al
encontrado en este estudio (9 + 0,38 sol y 11 + 0,38 sombra ), pero difiere en
cuanto su largo, con un valor de 8,51 cm, el cual estda muy por debajo al ecotipo
sombra 13,46 cm y 15,06 cm en el sol para H. bihai del Sur del Lago de
Maracaibo. Por otra parte Kress (1997) reporta para H. bihai en Venezuela una

sinflorescencia compuesta por un numero de bracteas que varian entre 7 a 11
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con un largo de 10 a 14 cm. También el largo de la sinflorescencia registrado
por nosotros coincide con el valor maximo (55 cm) registrado por Kress et al
(2004) en H. bihai de Colombia y con el de de 30 - 55 cm reportado para
Venezuela (Kress 1997).

Kress (1997) reporta que en las bracteas de H. bihai pueden encontrarse entre 10
a 20 flores pero sin hacer referencia al estado de desarrollo y nosotros
encontramos 22 flores entre maduras e inmaduras para el ecotipo de sol y 21

flores para las de sombra.

El hecho de que no se encontraran diferencias significativa en los parametros
evaluados en cuanto al largo de la sinflorescencia y numero de flores
inmaduras y maduras puede deberse a que el principal sumidero de
fotoasimilados para estas plantas son los rizomas y no las flores, como lo sefiala
Bruna y col. (2002) para Heliconia acuminata, donde el 85% de la materia seca se
encuentra como biomasa subterrdnea en los rizomas y sefialan ademéas que es
probable que los recursos se reasignen a los tallos y hojas luego de que esta
planta sufra dafios mecénicos. Bruna y Nogueira (2005) queriendo demostrar
esta alta respuesta compensatoria en H. acuminata registraron que las
poblaciones crecidas en un claro de selva tenian una mayor respuesta
compensatoria que las crecidas en el sotobosque, ademés Bruna y col. (2002)
destacan la importancia de la reproduccién asexual por rizomas en este tipo de

planta.

El bajo niimero de flores que logran convertirse en frutos maduros también fue
observado por Bruna y col. (2004) en Heliconia acuminata en donde las
inflorescencias formadas por 20-25 flores, solo el 0,28-0,31% de ellas originan
frutos maduros; estos autores luego de descartar que el alto porcentaje de
abortos de flores y frutos sea debido a la ausencia de polinizadores,

propusieron dos posibles hip6tesis:
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1) Elnéctar, flores y frutos son energéticamente costosos de producir, por lo
tanto la baja produccion de frutos y semillas podria ser el resultado de

una limitacion de recursos.

2) Las flores pueden funcionar principalmente como donador de polen,

teniendo una funcién mas masculina que femenina.

Como el trabajo de Bruna y col. (2004) se realiz6 en el Amazonas central
justifico su primera hipétesis en la pobreza nutricional de los suelos, pero esto
no se podria aplicar en los fértiles suelos del Sur del Lago de Maracaibo. Por
otra parte si H. bihai tuviese una funcién mas masculina que femenina, no se

generarian tantos frutos inmaduros.

Podriamos senalar de acuerdo a los resultados obtenidos, que en esta especie
no se concluye la madurez del fruto y posiblemente existe su aborto en este
estado de desarrollo. O podriamos senalar que estdn siendo depredados por
insectos en estado larval. Henao y Ospina (2008) reportaron 10 ordenes, 43
familias, 58 géneros y 101 especies de insectos en cultivos de Heliconias,
encontrando larvas adultas de Lepiddpteros en las especies pendulares que son
acumuladores de agua en sus bracteas (H. caribea y H. Wagneriana) al igual que
H. bihai, esta particularidad permite una alta disponibilidad de agua, que
facilita el ciclo biolégico de estos insectos que luego se alimentan de estos

frutos.

Las pocas semillas que se producen podrian estar generando bancos de
semillas, que quedarian disponible para procesos germinativos futuros,
posiblemente cuando se generan procesos de sucesiones ecologicas, esta
hipétesis se plantea debido a la baja tasa de germinacién de H. bihai. Gomez-
Merino y col (2010) quienes estudiaron la germinacién de H. bilai sefialan que
aunque las semillas se sometieron a diferentes procesos de escarificacion la
cantidad de semillas que germinaron fue muy baja (0,06%), concluyendo que
mas que la entrada del agua a la semilla, existe un elemento inhibitorio del

proceso de germinacién.
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4.6) Ensayo de Aclimatacion

Las plantas de H. bihai desarrolladas bajo sombra disminuyeron su tasa
maxima de fotosintesis al momento de pasarlas a las diferentes condiciones
luminicas, con diferencia significativa (P<0,05) entre ellas. transcurridos 40 dias
de aclimatacion los individuos del tratamiento a ~600 pmol m2 s-! aumentaron
su tasa maxima a los niveles encontrados a =250 pmol m-2 s-1 (P>0,05) mientras
que las del tratamiento >1000 pmol m? s-1 se encontraron mas afectadas
(P<0,05). Sin embargo a los 70 dias se recuperaron, mostrando tasas de
asimilacién semejantes a las de =250 pmol m2 s-1 (P>0,05). Algunos resultados
comparables con los nuestros son los de Oguchi y col (2005) quienes reportan
que la especie pionera Befula ermanii y la de sucesion secundaria Acer rufinerve
registran un aumento en sus tasas méaximas de fotosintesis al transferir plantas
crecidas en condiciones de sombra al sol durante los primeros 7 dias de
aclimatacion, mientras que la especie de sombra Fagus crenata solo registré un

aumento considerable luego de 40 dias de la transferencia.

También Oguchi y col. (2003) con el fin de entender los cambios anatémicos y
fisiolégicos que ocurren en la planta herbacea de sol Chenopodium album durante
su aclimatacion a diferentes régimen luminicos la crecieron a 70 pmoles m? s-!
y luego la transfirieron 700 pmoles m2 s-* y observaron que se incremento
gradualmente la tasa maxima de fotosintesis desde el momento de la
transferencia hasta los cuatro dias. También Frak y col. (2001) reportan en su
estudio realizado con plantas arborea de sol Juglans nigra x regia que la tasa
fotosintética aument6 entre 20 - 45% hasta después de 20 dias desde la

transferencia de condiciones de sombra a sol.

Oguchi y col. (2003) plantearon como hipétesis que las caracteristicas
fisiologicas mas que las anatémicas fueron las responsables del aumento de la
tasa maxima de fotosintesis al momento de la transferencia a condiciones de sol,

entre ellas propusieron a las siguientes:

-Incremento en la actividad Rubisco.
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-Incremento en la concentracion Rubisco.
-Incremento en el nimero de cloroplastos.
-Incremento en el volumen de los cloroplastos.
-Una combinacion de algunos de estos factores.

Por otra parte Frak y col. (2001) plantearon que el aumento de la tasa maxima
de fotosintesis por ellos registradas puede deberse a la distribucién del

nitrégeno en:

-Carboxilacion (Rubisco).

-Bioenergética (transporte de electrones).
-Componentes cosechadores de luz en el tilacoides.

Frak y col. (2001) presentan como evidencia de su planteamiento el aumento de
la tasa de respiracion en la oscuridad durante las dos primeras semanas de
aclimatacién, senialando que posiblemente se debe al costo energético del

transporte y procesamiento de carbohidratos y a la biosintesis de proteinas.

Partiendo de las hip6tesis de Oguchi y col. (2003) y Frak y col. (2001) podemos
decir que para H. bihai se observo una alta plasticidad en las caracteristicas
anatémicas entre los diferentes tratamientos luminicos que podrian estar
representando adaptaciones a las diferentes condiciones luminicas que se
reflejarian en el aumento del peso especifico y de las tasas fotosintéticas, Pero
Oguchi y col. (2003) encontraron que Chenopodium dlbum a pesar de que
aumentaba la tasa fotosintética no se modificaba el grosor de la hoja, numero de
capa de empalizada, actividad y concentracion de Rubisco, numero de
cloroplastos pero si el volumen de los cloroplasto, sefialando que esto solo
ocurre cuando existen espacios vacios en las células superficiales del mesofilo y
explicando que la difusion del CO: en fase liquida es un proceso muy lento,

haciendo dificil su movimiento desde el espacio intercelular al cloroplasto y un
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aumento en la concentracion y/ o actividad rubisco significaria una disminucién
del CO; en el corto plazo lo que se traduciria en una disminucién de la tasa de
asimilacién, mientras que el aumento en el volumen del cloroplasto disminuye
la dificultad de difusién al disminuir la distancia entre el cloroplasto y el

espacio intercelular haciendo més disponible el CO. para la fotosintesis.

También Oguchi y col. 2005 para estudiar mejor la importancia del aumento del
volumen del cloroplasto en procesos de aclimatacién a diferentes régimen
luminicos, repitieron su estudio con especies arbdreas y encontraron que Betula
ermanii, especie pionera de bosques aumentaba su tasa fotosintética al ser
transferida desde sombra a condiciones de plena exposicién acompafiado por
un aumento en el volumen del cloroplasto. En contra posicion la especie de
sotobosque Fagus crenata, disminuye su tasa fotosintética cuando es transferida
desde sombra a plena exposicion y anatémicamente carece de espacios
disponibles en los cuales los cloroplastos pudieran aumentar su volumen,

traduciéndose en una baja capacidad de aclimatacién.

Como se sefiald anteriormente, los cambios morfo-anatémicos en H. bihai segtn
los diferentes tratamientos luminicos estuvieron representados por diferentes
pesos especificos, el cual fue mayor para el de plena exposicion solar y el menor
para sombra; algunos investigadores como Niinemets y Tenhunen (1997)
encontraron una correlacién positiva entre el peso especifico y el aumento de la
tasa fotosintética en su ensayo de aclimatacién a la luz con la especie arbérea
Acer sacharum, y concluyeron con su trabajo que la aclimataciéon estuvo
regulado mas por ajustes anatémicos de la hoja que por la bioquimica foliar,
como lo demuestra el peso especifico; también Sims y col. (1998) sefialan que los
cambios de la radiacién indujo cambios en el grosor de la hoja y por lo tanto en
la cantidad de tejido fotosintético, lo que afect6 la capacidad fotosintética por
unidad de peso seco del sorgo (Glycine max). Adicionalmente Oguchi y col.
(2003) quienes comparten este senalamiento indican que si bien pueden existir
cambios anatémicos que se traduzcan en un aumento del grosor del mesofilo, si

no aumenta el area superficial de las células en los cuales se puedan expandir
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los cloroplastos, estas modificaciones no se traduciran en un aumento en la

capacidad fotosintética.

Muchos otros trabajos han reportado cambios anatémicos foliares durante
procesos de aclimatacién a la luz, pero en donde se sefialan que estos por si solo
no son suficientes para responder positivamente a este factor, sino que deben
contar adicionalmente con otros mecanismos, entre ellos esta el de Sousa y col.
(2003) quienes trabajando con la especie herbacea invasora Tradescantia pallida,
registraron modificaciones anatémicas en cuanto al grosor de la lamina, la
hipodermis y el mesofilo, lo que se tradujo en un aumento del peso especifico
pero no se encontraron diferencias significativas en cuanto al contenido de
clorofila a, clorofila b ni relacién clorofila a/b, pero si se registr6 una
importante diferencia entre el contenido de carotenoides y antocianinas,
destacando un papel importante de estas Gltimas en la captura de radicales
libres y proteccion de la oxidaciéon a los lipidos que forman parte de la
membrana celular, por lo tanto es posible que estos dos pigmentos funcionen
como fotoprotectores de la integridad de las membranas. También Krause y col.
(2001) reportan cambios en la de-epoxidacion de las xantofilas al aumentar la
intensidad luminica relacionandolo con la tasa de disipacion de energia. Para
Demming-Adams y Adams III (2006) la disipacién del exceso de energia desde
los complejos antena colectores de luz de carotenoides-clorofila de los PS1y PS
Il se requiere una alta concentracién de protones dentro del tilacoide y es
dependiente de la presencia de componentes de-epoxidados del ciclo de las

xantofilas relacionandolo con la tasa de disipacion de calor.

Como se senal6é anteriormente, los cambios en la cantidad y proporciéon de
clorofilas pueden ser un importante mecanismo de adaptacién a diferentes
intensidades luminicas. En H. bihai se registraron diferencias significativa para
los tratamiento en cuanto a la clorofila total, clorofila a y clorofila b pero no en
la relacién clorofila a/b. En correspondencia a esto, Sousa y col. (2003) no
reportan diferencias significativas en cuanto al contenido de clorofila a, clorofila

b ni relacién clorofila a/b. De igual manera, Oguchi y col. 2005 trabajando con
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especies pioneras, de sucesion secundaria y de sombra, reportan que la pionera
Betula ermanii y la de sombra Fagus crenata no presentaron diferencias
significativas en la relacién clorofila a/b, ni en la clorofila total, en contraste con

la de sucesién secundaria Acer rufinerve si present6 diferencias.

Contrariamente a lo anteriormente sefialado, Krause y col. (2001) reportan
diferencias significativas para la relacion clorofila a/b para las especies pioneras
Ficus insipida, Cecropia obtusifolia vy Ochorama pyramidale y no para las de sucesién
secundaria Drypetes standleyi, Quararibea asterolepis y Faramea occidentalis
atrubuyendo este resultado a que hubo un aumento en la clorofila a y una
disminucién de la clorofila b y esto puede representar un mecanismo de
fotoprotecciéon para las especies pioneras. También Oguchi y col. (2003)
reportan cambios en la relacién clorofila a/b en la planta herbacea anual

Chenopodium album.

Niinemets y Tenhunen (1997) también agregan que la aclimatacion estuvo
relacionada con la asignacion del nitrégeno entre rubisco y bioenergética, con la
correlacién negativa con el nitrégeno de los componentes cosechadores de luz
en los tilacoides y con la relacién clorofila/nitrégeno. Oguchi y col. (2003)
sefialan que a altas radiaciones la cantidad de Rubisco y los centros de reaccion
del fotosistema II aumentan a expensas del complejo cosechador de luz del PSII
(LHC II). Schulze y col. (2005) también sefialan que las dimensiones del
complejo de antenas y la proporcién de centro de reaccién cambian en los

procesos de adaptacién luminica.
4.6.1) Fotoquimica

La eficiencia cuéntica méxima del aparato fotosintético de H. bihai fue afectado
cuando se pasaron las plantas desde la sombra al sol, pero a pesar de ello no
ocurri6 una disminucién significativa (P>0,05) entre los valores del Fv/Fm
medidos en la sombra (=250 pmol m2s1) en comparacion con el tratamiento de
luz a =600 pmol m?s’. Las plantas que se sometieron a >1000 pmol m?2s1

mostraron una disminucién significativa (P<0,05) que se recuper¢ a los 70 dias.
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La regulacion descendente de la eficiencia fotoquimica méaxima (Fv/Fm) del
aparato fotosintético fue dindmica, es decir, con recuperacién en el corto plazo
como lo evidencia nuestros resultados, esto ha sido explicado por algunos
autores como Schulze y col. (2005), en la degradacién de la proteina D1 del
nicleo del PSII, resultando en la inhibicién reversible de la fotosintesis
(Fotohinibicién) pero la capacidad de reparacion del ciclo D1 fue capaz de
regenerar esta proteina y las plantas se recuperaron y alcanzaron unos valores

de Fv/Fm muy parecidos a las de sombra.

Krause y col. (2001) reportan que en los ensayos de aclimatacién luego de
transferir las plantas de sombra a sol, las especies pioneras fueron menos
afectadas que las de sucesion secundaria en cuanto a la eficiencia del
fotosistema 1I, medida mediante la fluorescencia de la clorofila; el valor mas
bajo registrado para plantas pioneras fue para Ficus insipida con 0,65, mientras
que las de sucesiéon secundaria Drypetes standleyi, Faramea occidentalis y
Quararibea asterolepis mostraron valores entre 0,3 y 0,5. Oguchi y col. (2005)
encuentran que la especie pionera Betula ermanii presenta un Fv/Fm de 0,807
en la sombra y disminuye ligeramente, hasta 0,801 cuando se transfiere a plena
exposicién solar; la especie de la sucesion secundaria Acer rufinerve disminuye

de 0,795 a 0,752 y la de sombra Fagus crenata lo hace de 0,793 a 0,677.

Segin Krause y col. (2001) y Oguchi y col. (2005) las especies pioneras se
adaptan mejor a las altas radiaciones, lo que se refleja en el bajo grado de
fotohinibicién del PSII durante los periodos de exposicion a las altas radiaciones
luminicas en comparacién a las especies de sucesion secundaria. Para Krause y
col. (2001) esto estaria relacionado al incremento de la relacion de la clorofila
a/b que indica una baja cantidad de clorofila a y b unida al complejo
cosechador de luz que aunado al angulo de inclinacion de la hoja tendria como
consecuencia la disminucién del estrés luminico. También Schulze y col. (2005)
sefalan que el hecho de que los cloroplastos de plantas de sol contengan poca

antena pero muchos centros de reaccion puede ser interpretado como una
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adaptacion porque la combinacién de estos dos elementos permite una 6ptima

utilizacién de la radiacién incidente.

Para Krause y col. (2001), en las especies por ellos estudiadas el grado de de-
epoxidacién de violaxantina y el pool de pigmentos del ciclo de las xantofilas
no estarian representando un papel importante para disminuir la fotohinibicion
debido a que no encontraron diferencias significativas entre los tratamientos,
pero Schulze y col. (2005) explican que cuando el coeficiente de extincién no
fotoquimico no es suficiente para disipar el exceso de energia esto se realiza por
la via de la zeaxantina que es producida en el ciclo de las xantofilas desde la

violaxantina.

De acuerdo a los resultados reportados por Krause y col. (2001) y Oguchi y col.
(2005) para plantas pioneras, de sucesion secundaria y de sombra y los
obtenidos por nosotros en H. bihai, podriamos decir que éstas tienen un
comportamiento de plantas pioneras, debido a su capacidad de recuperacién de
las tasas de asimilacion en plena exposicion a los 71 dias de aclimatacién, que se
ve representado con altos valores de Fv/Fm lo cual indica que no hay
fotohinibicion; ademas el aumento de la tasa de respiraciéon los primeros dias
podrian sugerir el costo energético que le estaria representando a la planta la
biosintesis de proteinas D1, que pudieron ser degradas al momento del

comienzo de la aclimatacion a las altas intensidades luminicas

También se registraron cambios anatémicos y del peso foliar especifico que
pudiesen estar sugiriendo aumento en el éarea fotosintética. En el caso de
plantas de sol el aumento en el peso foliar especifico puede deberse también al
aumento de haces vasculares ya que estas necesitan transportar mas agua para
transpirar y enfriar la hoja. Por otra parte, a diferencia de lo encontrado por
Krause y col. (2001) y Oguchi y col. (2005), no se registraron diferencias
significativas en la relécién clorofila a/b aunque si en el contenido de clorofila
a, b y total en donde existe una disminucién gradual segun la intensidad

luminica, sugiriendo que H. bihai vari6 la cantidad de centros de reaccién del
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PSII y de los complejos cosechadores de luz en el proceso de aclimatacion
pudiendo esta representar una ventaja adaptativa de estas plantas a las altas

radiaciones.
4.7) Heliconia bihai en el contexto ecologico del Sur del Lago de Maracaibo

Las caracteristicas fisiol6gicas, anatémicas y morfologicas variaron entre las
plantas de campo y vivero a pesar que muchas de ellas compartian el mismo
régimen luminico (como las de plena exposicién solar), posiblemente debido a
la competencia inter e intra especifica a la cual se encuentran sometidas las
plantas en el campo. A este respecto, Barbour y col. (2008) senalan que las
especies cuando se desarrollan en competencia con otras, presentan un 6ptimo
ecologico que difiere del optimo fisiolégico que tienen las plantas cuando se
desarrollan aisladamente. El potencial ecolégico corresponde al rango en el cual
la planta puede existir y ésta amplitud de potencial de respuesta a influencias

exdgenas esta determinada genéticamente (Schulze y col. 2005).

Por lo sefialado anteriormente podriamos indicar que H. bihai tiene una alta
capacidad de respuesta a las condiciones luminicas, que se refleja en una alta
plasticidad fenotipica en los parametros evaluados bajo diferentes condiciones
luminicas, controladas y naturales. Esta plasticidad es la capacidad que posee
para producir diferentes fenotipos en respuesta al cambio en el ambiente
luminico, teniendo un gran significado en la adaptacién a ambientes
heterogéneos, generando ajustes funcionales a ciertos rasgos estructurales y
fisiologicos en respuesta a la condicién luminica particular, producto de sus

posibilidades dentro de sus 6ptimos ecolégicos y fisiologicos.

También, el hecho de que varias caracteristicas fenotipicas a plena exposicién
solar en condiciones controladas y naturales difieran, puede deberse a que la
poblacion natural se desarrolla bajo el efecto de individuos del mismo genet
que influyen en sus caracteristicas, debido a que una vez establecida la planta
genera mejores condiciones para el desarrollo de sus propagulos, pero aun asi

podriamos considerar que la principal condicionante para la adaptacion de esta
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especie a diferentes condiciones luminicas en el Sur del Lago de Maracaibo est4
posiblemente dada por la presencia de una alta disponibilidad de agua para

poder transpirar y enfriar una lamina foliar muy grande.

5) Conclusiones

Las plantas de Heliconia bihai del ecotipo de sol presentan mayores tasas
fotosintéticas que el de sombra, sin evidencia de fotohinibicién en las
condiciones de plena exposicion solar.

Las plantas de sol estdn experimentan potenciales hidricos mas negativos que
las de sombra a lo largo de todo el dia, sin embargo, la conductancia estomatica
de ambos ecotipos alcanza sus maximos en la mafiana y disminuye
progresivamente hasta las 2 de la tarde, hora a partir de la cual cierran sus
estomas disminuyendo sus tasas fotosintéticas y transpiracién.

No se presentaron grandes diferencias entre las caracteristicas anatomicas
estudiadas entre los dos ecotipos, salvo por algunas relacionadas con el tamafio
y densidad de estomas y espesor de la epidermis y parénquima esponjoso, lo
que nos indica que los atributos fisiolégicos y morfolégicos como el angulo
foliar son mas importantes que los anatémicos para hacer frente a cambios
bruscos en el ambiente luminico. Caracteristicas estas muy propias de las
especies pioneras.

Las plantas de sombra presentaron mayor cantidad de clorofila total lo que
demandé una mayor utilizacién de nitrogeno para la sintesis de complejos
proteina-pigmentos.

Las caracteristicas de las estructuras reproductivas relacionadas con el tamaino
y numero de flores y frutos fueron muy conservadoras mostrando pocos a casi
ningtin cambio entre ambientes de luz, lo cual posiblemente sea debido a que
los principales sumideros sean los rizomas como lo sefala Bruna y col (2005).
Probablemente la reproduccién vegetativa en este tipo de plantas rizomatosas
juegue un papel importante en el mantenimiento de las poblaciones.

Se observa una elevada plasticidad de las caracteristicas anatomicas y
morfologicas en plantas de vivero sometidas a diferentes condiciones luminicas,
principalmente en el tratamiento de sombra (=250 pmol m2 s) que presenta
diferencias significativas en los pardmetros medidos con los de sombra
intermedia (~600 pmol m-2 s1) y el de plena exposicién solar. Resultado que nos
indica que Heliconia bihai en condiciones naturales es mas una planta de sol que

de sombra.
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Figura 1: Condiciones microclimaticas en ecotipos de sol y sombra para el 7/10/2011.
Densidad de flujo de fotones (DFF), temperatura aire (°C), temperatura foliar (°C) y
diferencia de presién de vapor hoja- aire (DPV).
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Figura 13: fotoquimica para ecotipos de sol y sombra el 3/2/2012: Eficiencia
cuantica del fotosistema II (®psy), coeficiente de extincion fotoquimico (qP),
coeficiente de extincion no fotoquimico (NPQ), transporte de electrones (J),
densidad de flujo de fotones (DFF) y temperatura foliar (°C).
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Figura 14: fotoquimica para ecotipos de sol y sombra el 13/4/2012: Eficiencia
cudntica del fotosistema II (®psy), coeficiente de extincion fotoquimico (qP),
coeficiente de extincion no fotoquimico (NPQ), transporte de electrones (J),
densidad de flujo de fotones (DFF) y temperatura foliar (°C).
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Figura 15: Promedio de medidas fotoquimica en ecotipos de sol y sombra para
las tres mediciones en campo: Eficiencia cuantica del fotosistema II (®psu),
coeficiente de extincién fotoquimico (qP), coeficiente de extincion no
fotoquimico (NPQ), transporte de electrones (J), densidad de flujo de fotones
(DFF) y temperatura foliar (°C).
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