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RESUMEN. -

Se presenta un estudio comparativo sobre las relaciones
hldricas de especies de diferentes habitats en la selva alta
perennifolia de "Los Tuxtlas®, Veracruz. El estudio se reali-
28 con dos especies de Piper @ Poauritum {(helidfilal) y

P, _lapathifolium fumbrdfila)., Se determind la variacidn
diurna y estacional del potencial hldrico y sus componentes
osmbticos ¥y de turgencia, as] como la variacidon en conductan-
cia estomatica. También se cuantificd 1la variacidn diurna y
estacional en los parametros microclimadticos Que determinan
el agradiente de potencial hildrico en el continuo sue-
lo-planta-atmdsfera . .

Los resultados indican que e] incremento en déficit de
presitn de vapor determina la disminucion del potencial hil-
drico en ambas especies., P, auritum estd expuesta a deficit
hldrico en cualqujer &poca del afp, mientras gque PR._lapathi-
folium estA expuesta sdlp en época de sequla, cuando el dé&-
ficit de presitn de vapor se incrementa bajo el dosel de ve-~
gatacidn., Durante la 2poca de sequla, las dos especies mues-
tran una disminucidn diurna en potencial hldrico de hasta l.i
MPa. Sin emtargo los valores de potencial de turgencia wues-
tran una disminucién menor, y asl, se mantienen positivas an
¢sta 2poca. La variacidn qgue muestran los valores de poten-
cial osmbtico a turgsncia total y del nodulo de elasticidad
(Emax), indican nue 1las dos especies mantienen valores posi-
tivos de turgencia por medio de un ajuste osnotico activo.

Se discute =21 posible significado ecolégico de estos re-
sultados,



PRESENTACION.

t.a dindmica natural de reageneracidn de las selvas trapi-
cales hhmedas implica una interrelacion Intima entre los fac-
tores abibticos v bidticos del ecosistema, gque determina 1ia
sucesidn prparesiva de especies capaces de sobrevivir y re-
producirse en microambientes determinados. El conocimiento
mds profundo de esta dindmica ha llevado a la concepcion ac-
thal de las selvas,como un mosaico de vegetacidn formado
parches en diferentes estadios de desarrollo. La dinadmica de
cambio de este mosaico se da en el tiempo v espacio por la
formacidn de claros producidos por fendmenos naturales o por
el hombre v el proceso de sucesidn que se genera en los mis-
mos.

l.a sucesidn de especies durante el proceso de regenera-
ciodn, estd determinada por factores externos (bidticos ¥y
abidticos) v las carascteristicas intrinsecas de las espe-
cies, tanto fisioldaicas como mortoldoicas, bioquimicas v de
historia de vida que les permnitan completar su ciclo de vida
vy reproducirse en condiciones determinadas (Gomez Ponps &
Vaznquez Yanes, 19235}, Asl, las caracteristicas de las especies
que se establecen en los primeros estadios sucesionales son
distintas a las de las especies de estadios sucesionales tar-
dios (Bazzaz, 19797 Gomez Pompa & Vazguez Yanes, 1935). Se con-
sfdera que 1a dindmica d2 claros ha tenido un papel importan-~
te como fortor de seleccidn en la modulacidn de estas carac-
terlsticas (Vazquez Yanes & Guevara Sada,198%5; Martinez Ra-
mos, 198%5).,

El conocimiento de las caracteristicas intrinsecas de
las especies en condiciones naturales, nos permite entender
de manera mads profunda Ja distribucién de las mismas en ia
dindnira de regeneracidn, al establecer 1as relaciones direc-
tas entre las =23paciss particularses vy su ambiente. Estas re-
lacinnes pneden conncerse a treovés del estudio de las adapla-
ciones de las ecpecies a las condiciones ambientales de la
etapa sucesional en que se esteblecen, y del estudio de las
cambiaos ambientales durante la sucesidn y su efecto sobre las
especies particnlares (Gomez Pompa & Vazquez Yanes, 1963).

lLa apertura de un claro implica un incremento en la
enerala luminnsa gque Jlegsa a niveles inferiores del do-
sel, aunado 3 esto se suceden cambios en temperatura, humedad
relativa v disponibilidad de agua v nutrientes para las espe-
cirs que se encentran bajo el dosel y/o las colonizadorasi
de tal manera que )as caracterlsticas de las plantas de un
habjtat particular estan relacionadas con un ambiente comple-
jo formado por la interaccidn de factores djversos.

l.os pocos estudios antoecoldaicos realizados en selvas
han considerado la varjablilidad temporal y espacial de la luz
comn el fartor maAs inportante en 1o determinacidn de la dis-
tribucién de la= empecies. Mo se ha considerado la intervelac
cidbn de  factores asociados con la wvariabilidad de 1o
vz, como temperatura v Alzponibhilidad de agua vy nutrien-
tes, Fetn= agtudin= han estado orientados principalmenie a)
eonnrim{antn da c--actarlaticas fisjoldgicas relacionadas de



manera directa con la 1luz, como la fotosintesis. Son necesa-
rios los estudios en condiciones naturales que aborden la po-
sible respuesta de las plantas a otros factores y permitan en
un momento dado, entender la interaccidn de los factores en
relacidn con las caracterlsticas de las especies y su distri-
bucibn.

Es en este contexto en el gQue se ubica el presente estu-
dio, como una contribucidn al conocimiento de Jas caracteris-
ticas fisioldajcas de 1as ecpecies que les permniten desarro--
l1larse en determinadas condiciones. Particularmente, se pre--
tendes relacionar las caracteristicas de relaciones hldricas
de plantas de microhabitats contrastantes, con 1a disponibi-
lidad espacial vy estacional del agua en la selva alta peren-
nifolia.

El area de estudio es 1la selva alta perennifolia de la
Estacidn de Binloala Tropical “Los Tuxtlas", Veracruz. Las
plantas estudiadas son especies del q&nero Piper de habi-
tats contrastantes. Piper__auritun , helidfila colonizadora
de claros arandes vy Piper__lapathifnlium , colonizadora de
claros penuetns, que se mantiene bajo el dosel de vegetacion.

El trabajo estd constituido por cuatro secciones. En
la primera =se presentan antecedentes sobre aspectos generales
del flunjo de agua en el continuo suelo- planta- atmbstfera,
los efectos del déficit hldrico en plantas y los mecanisaons
de resistencia a 1a sequla., Se revisa también la importarncia
ecoldbaica de estns Nltimos., En 1a parte final de los antece-~
dentes se considera la presencia de d&fjcit hldrico en la
salva alta perennifolia v su relacidn con procesos vegetales.

En materiales v métodos, se incluye la descripcion del
dr23 de estudio, las caracterlisticas de las especies esludia-
das v 1a hase tedrira de lz metodoloala empleada. También se
presentan alaunas especificaciones del nmnuestreo y la determi-
nacitin del prtencial hidrico v sus conponentes osmdtico y de
turgencia,

En los resultados se presentan las caracterlisticas del
microclima en las zonas en que se desarrollan las especies,

asy romo 1a variacidn diurna y estacional de sus potenciales
hidrirms, de turgencis v osmdticos, Yy Jlos cambios en con-
ductancia estomatica. Por 4altimo, se presenta una discusion
qaeneral.



ANTECEDEMTES
FLIJO DE AGIHA EN EL CONTINUO SUELO-PLANTA-ATMOSFERA.

E1 aana es nno de los factores cruciales para la sobre-
vivencia de las plantas en condiciones naturales, Su impor-
tancia es tal que 1a variacibn en suministro de agua determi-
na las zonas de tipo de veaetacidn, la estructura y producti-
vidand de las comunidades, la distribucidin continental v local
de las especies v la fisonomia de 1la vegetacidn, -

S importancia deriva del hecho de que la expresidn me-
tabblirca de 1a vida solo es posible en un wnedio acuaso. Por
1o tanto, 21 agna es indispensable en todas las fases del ci-
clo de vida de Jas plantas, As!, la reactivacién metabaélica
de los ewbriones en estado de latencia depende del arado de
hidratacidn de }a gemilla., La hidratacidn de la misma dispara
toda una serie de procesos a nivel molecular gue permiten el
fnicio del creciniento del! embridn, para formar una plantuia.
El crecimiento posterior depende del arado de hidratacian de
fas cé&lulas gue permita el mantenimiento del metabolismo y Ja
presién de turcencia necesaria para la eloncacidn celular. El
establecimiento de la planta ¥y su desarrollo, dependen de
procesos metabdlicos tan importantes como Ja nutricidn mine-
ral v ora4nicaj procesos directamente relacionados con el es-
tado de hidratacitn de la planta. Por lo anterior es impor-
tante para la mavorla de las plantas mantener dentro de cier-
tos limitecs su estado de hidratacidn. .

£} estado hldrico de una planta esta determinado por el
intercambio de agua con su ambiente, por lo tanto por el flu-
jo de 2aua gque <=2 da en el continuo suelo-planta-atmosfera.
E]l movimiento de agua a través de este continuo sigue un pro-
casp termodindmico cuesta abajo, producido por la existencia
de un aradiente de potencial hldrico que se forma del suelo a
la atmosfera. Este aradiente datermina la constante pé&rdida
de asma de 12 planta a la atmosfera por transpiracibn, y asi
el flujo rontinuo de agua desde el sueio a travées de la pian-
ta, El balance entre la pérdida de acua por transpiracion y
fa toma de agua a través de las ralces determina el estado
hldrirn de 3as plantas.

El1 balance de p#rdida y aanancia de agua depende de con-
diciones ambientales especlticas (humedad relativa, tempera-
tura ambiente, irradiacibn, disponibilidad de agua en e} sue-
10) gue determinan la magnitud del gradiente de potencial, vy
as! las tasas de transpiracion v toma de agua. Estas Qltimas
estan influenciadas por factores intrinsecos de la planta
{como la estructura del sistema radical, la proporcidn rafz /
superficie aserea, y la maanitud de las conductancias a nivel
de ralz, xilema y hojas) qgque controlan el +lujo de agua a
traves de la misma hacia la atmosfera (fig.1 }.

€1 arado de hidratacion de la planta (y por lo tanto su
patencial hldrico) en condiciones naturales, varia diariamen-
te, presentando un potenclial hldrico maximo al amanecer, Yy
minimo al mediodla. Durante 1la tarde y la noche el potencial
hidrico se recobra alcanzando otra vez el maximo en la madiu-
gada. Esta variaciéon diurna presenta una relacidn inversa con



FIG.' RESISTENCIAS A LA CORRIENTE
TRANSPIRATORIA EN EL CONTINUO
SUELO-PLANTA-ATMOSFERA.

{(Tomado de Benecke, 1976)
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la variacidn en la tasa transpiratoria, la cual es minima al
amanecer, maxima a3l mediodla Yy disminuye con la puesta del
8ol (fig.2).

La maonitud de variacidn del potencial hidrico cawmbia
temporal v especialmente, dependiendo de la disponibilidad de
aqua en el suelo y 2] deficit de presidn de vapor.

La restriccitin en el suministro de agua y/0 el incremen-
to en la demanda evaporativa del ambiente, pueden causar en
la planta una disminucitn de potencial hidrico que le provo-
carla diversos efectos biogqulmicos y fisiologicos.

EFECTOS DEI. DEFICIT HIDRICO EN PLANTAS.

Se han realizado revisiones generales sobre los efectos
de]l deficit hidrico en plantas (Hsiao,19737 Levitt, 1980),
asl como revisiones particulares para plantas cultivadas
(Day, 19815 Schulze & Hall, 1931) vy mesdfitas (Hanson & Hitz,
1983} .Estas revisiones muestran gque los efectos del deficit
hldrico en las plantas son diversos y adn no se conhocen to-
talmente, debido 3 que han sido evaluados generalmente en
condiciones experimentales de ambientes controlados (ya sea
"in vive" o "in vitro*) por induccidn de la sequla con dife-
rentes métodos. No se conccen en realidad los efectos conoci-
dos en condiciones naturales en las cuales la naturaleza del
deficit y sus posibles efectos pueden ser distintos. Ademas
ge tiene un conocimiento limitado de su efecto final sobre la
productividad,

Los efectos producidos varian de acuerdo a la severidad
y duracidn del déficit, el estado de desarrollo de la planta
y 1a historia previa de las relaciones hldricas de e&sta.

De manera general podemos hablar de efectos directos e
indirectos, los cuales se manifiestan incluso con la presen-
cia de déficits hldricos ligeros (disminucidn de pocos bars
en potencial hldrico, 0 en contenido relativo de agua del 8
al 10 % sogdn Hsiao, 1973)., Los efectos se producen desde el
nivel bioquimico, celulary, hasta el nivel de adecuacion de
los individuos (determinado por efectos en crecimiento y re-
produccidn). ’

En la fig. 3 <se muestran algqunos de los efectos produ-
cidos con diferentes déficits hldricos, aungue en plantas
adaptadas a la sequla los efectos pueden producirse a poten-
ciales hidricos mucho menores gque Jlos observados en la figu=
ra. Ademds los valores 1lmites en 1oz diferentes tipos de
plantas pueden variar de acuerdo a su experiencia previa a
dé¢icits hldricos,

Una de las consecuencias mas importantes de estos efec-
tos diversos es la reduccidn de la productividad de la plan-
ta, debido a una disminucidn en la eficiencia fotosintdtica
(Hsiao, 1923; Osmond et al, 19305 Schulze et al, 1930). Con
base en ésto se discutiran algunos de los efectos.

La elonaacidn celular parece ser uno de los procesns mas
sensibles a la disminucidn del potencial hldrico. Este proce-
#0 se ve afectado incluso con una peguefa disminucion del
mismo. El efecto esta directawente relacionado con la dismi-
nucidn en potencial de turgencia, ya que ¢ésta es requerida
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para estirar las paredes y facilitar el rompimiento de enla-
ces quimicos, Ademds psrece controlar la toma de solutos para
inducir el proceso de crecimiento, puesto que se ha observado

que en células de algas controla directamente el transporte

de membrana (Cleland, 1971; Zimmerman, 1778). La reduccion en
el alarganiento celular disminuye 1la tasa de incremento del
area foliarj asl, en Heldiantbu=z annus L, se observd una re-
duccitn del 25 al 30 % del area <final de las hojas a un po-
tencial de turgencia al zmanecer de 0.35 a -0.60 MPa (Takami
et al, 1981). La reduccidn del area foliar y/o el marchita
miento temporal de las hojas 1limita la cantidad de luz inter
ceptada por la planta.

La pérdida de presidn de turgencia produce también efec-
tos directos en el grado de apertura de los estomas, indu-
ciendo el cierre estomadtico y por lo tanto la disminucion en
1a toma de CO,. El1 umbral de potencial hldrico al cual se
cierran los estomas varia de acuerdo con el tipo de planta.
Las perennes del desierto como Sipnpndsia chinensig mantie-
nen valores positjvos de tasas fotosintdticas a potenciales
hidricos tan bajos cono ~5.7 MPa (Adams & Binham,
1978), Artemiess herba-alba continda fotosintetizando a un
potencial hldrico de -16.3 MPa y a un potencial osmdtico de
9.2 MPa (Kappen, 1972jcitado por Levitt, 1980), Los efectos
de la sequla en el cierre estomadtico y la +otosintesis pueden
tener consecuencias a largo ¥y a corto plazo, modificando los
cursos diurnos de transpiracidn ¥y asimilacion de COgen dite-
rentes &pocas del atp (ver: Ludlow & Wilson, 19713 Schuize &
Hall, 1981).

l.a disminucidn de la tasa fotosintética causada por de-
ficit hldrico puede invplucrar factores distintos al cierre
estomdtico. En algunos casos estos efectos parecen ser tam-
bién causados por 1la disminucidn en presidn de turgencia.
Cambios en 12 precsidtn de turgencia pueden atectar los eventos
metabtlicos de la fotosintesis al producir cambios en las re
laciones espaciales de 1os componentes celulares, por ejem~
plo, la alteracidn conformacional de acarreadores de electro-
nes y/o enzimas unidas a membranas (Osmond et al, 1%30). Aun-
que el papel de la presidn de turgencia en estos aspectos no
ha sido comprobado, experimentos "in vitro® han mostrado
efectns del d2ficit hldrico en relacidn a un incremento en la
resistencia mesofilica por disminucidn de la actividad de la
ribulpsa difosfato carboxilasa, inhibicitn de la reaccion de
Hill v de la fosforilacitn ciclica, disminucidn de la activi-
dad del fotosistema II y de la sintesis de clorofilas (Hsiao,
19733 Levitt, 19805 Osonubi & Davies, 1930),.

De manera resumida y secuencial los efectos del deficit
hldrico en las plantas son los siguientes! La disminucion del
potencial hidrico en pocos bars produce una pérdida &n el po-
tencial de turgencia, gque reduce el crecimiento del tallo y
fas hojas. Disminuye la sintesis de pared celular y protelnas
en tejidos con potencial alto de crecimiento, decrece la di-
visidn celular y 10s niveles de algunas enzimas como la ni-
trato reductasa. Los estomas comienzan a cerrarse coh una
consecuente disminucidn en la transpiracidn y asimilacion de
€O, la traslocacidtn de fotosintetatos decrece e incrementan



los niveles de citocininas en 1las hojas. El déficit hidrico
severo puede causar la acumulacidn de prolina e inhibir la
asimilacitn de CO,. )

No se conoce si los cambios metabdlicos como 1a produc-
cidn de aAcido absclsico (ABA), betalna, prollina, hidrdlisis
de protelnas y disminucidn en la sintesis de protelnas son
signos de daho o posibles mecanismos de respuesta a la sequia
(Hanson & Hitz, 1982).

Es neceseria una evaluacidn de los posibles efectos del
déficit hidrico en condiciones naturales pues, de acuerdo con
los potenciales hldricos minimos alcanzados en el dla en di-
ferentes 2pocas del alo (tabla 1 ), incluso las plantas wesd-
fitas de bosque tropical hamedo podrian estar expuestas a
efectos producidos por déficit hldrico diariamente. Sin em-
bargo se sabe de la existencia de caracterlsticas en las
plantas como respuesta al déficit hldrico, las cuales se han
estudiado principalmente en plantas de zonas &ridas, y a par-
tir de estos estudlos se han podide precisar algunos de los
mecanismos a través de los cuales las plantas resisten-la se-
qula,

MECANISMOS DE RESISTENCIA A LA SEQUIA.

Se define registencia a la sequla como el grado en que
una planta puede tolerar el dé&ficit de Jluvia. lL.as plantas
soportan los peritidos de sequla mediante los 1lamados mneca-
nismos de resistencia a2 la sequla.Estos mecanismos pueden ser
caracteristicas de naturaleza fenolégica, morfoldgica, bio-
quimica y/o fisioldbgica, que permiten a las plantas tolerar
el dbéficit de lluvia, ya sea manteniendo potenciales hldricos
altos o tolerando la disminucitdn de éstos.

Una clasificacion de los mecanismos de resistencia a la
sequlia basada en las clasificaciones de Jones & Osmond

. (1981)y Levitt (1930) se muestra en la fig. 4 . Las principa-
les caracterlsticas de estos mecanismos propuestas por les
mismos autores son las siguientes:

Escape_a_la s=2oula .- El mecanismo de escape a la sequla
implica una respuesta a nivel del ciclo de vida de las plan-
tas. Las plantas que poseen ecte mecanisno son anuales o efl-
meras, y pasan e} periodo de sequla en forma de semilla. Ini-
cian su ciclo de vida con el comienzo del periodo de lluvias
del afio ¥ 1o completan antes de gue el suministro de agua sea
limitante; asl, el escape a la sequia como un mecanismno de
resistencia al d&ficit hldrico es cuestionable, pues la plan-
ta no esta expuesta a &ste,

Lo anteriormente dicho implica la ausencia de mecanismos
de resistencia a la sequla en plantas eflmeras. Sin embargo,
ue han encontrado este tipo de mecanismos sobre todo en plan-
tas anuales de habitats en los que la regularidad de la 1lu-
via no es muy constante y/o en habitats muy impredecibles
(Mulroy & Rundel, 1977f{ Ehleringer & Forseth, 1980; Forseth &
Ehleringer, 1980, 1982; Ehleringer, 1983a; Forseth et al,
1984) .,

Besisiencia a la _sequla .- Las plantas perennes o de
ciclo de vida largo estan expuestas a déficits hidricos diur-
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_.Tabla 1 . Valores minimos de potencial hidrico (q) reportados

en plantas de diferentes habitats.

1

ESPECIES DE MANGLAR ¥ min (MPa)

Sonneratia alba S
Avicennia marina 5.
Aegiceras corniculatum 5
Ceriops tagal 5

MESOFITAS DE CLIMA TEMPLADO'

Malus domestica : 2.6
Sequoiadendron giganteum 2.5
Picea abies 2.2
Pyrus communis 2.1

ESPECIES DE ZONAS ARIDAS'

Artemisa herba alba 16.3
Reamurea negevensis 10.8
Franseria deltoidea 8.5
Larrea divaricata 8.2
Simmondsia chinensis 6.2

ESPECIES DE BOSQUE TROPICAL HUMEDO 2

Trichilea cipo 3.9
Cordia alliodora 1.9
Araucaria cunninghamii 1.5
Flindersia collina 3.0

| Richter, 1976.
2Doley, 1981,
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nos y/o temporales. En estas plantas se han encontrado dos
tipos principales de mecanismos de resistencia a la sequia:
los de evacidn de la sequia y los de toplerancia a Ja sequla.

‘Los mecanismos de evacibn de la sequla permiten a las
plantas mantener potenciales hidricos altos aungue esten ex-
puestas a daéficits de agua externos. Dentro de éstos se dis-
tinguen dos tipos de mecanismos para evitar la sequlaj uno es
por reduccitn de l1a p&rdida de agua, y el otro por el mante-
nimiento de tasas altas de toma de aagua que permitan reponer
la pérdida de aoua por transpiraciéan.

La evacitn del déficit por ahorro de agua o reduccidn en
la tasa de pirdida se logra principalmente a través de adap-
taciones de naturaleza morfolbgica y anatdmica, como las co-
munmente presentes en xerdfitas: barreras cuticulares, dismi-
nucién de la proporcidn superficie/volumen, caducifolidad,
presencia pelos, espinas y movimientos foliares (Felaer & Lo-
we, 19673 Bega, 1980% Ehleringer,1981, 1983).Estas caracteris-
ticas permiten una disminucibn en la pérdida de agua por
transpiracisdn, al disminuir 1la superficie transpiratoria y/o
incrementar la reflexitin de la luz incidente sobre la planta.
Existen ademds adaptaciones de naturaleza fisioldgica y bio-
guimica como el oarado de sengibilidad estomatica (Jarvis,
19803 ludlow, 1930) y el tipo de metabolismo fotosintético
{Mooney et al, 19745 0Osmond, 1978; Ting, 1985).

La evacidn por una rapida toma de agua que compense las
tasas altas de pardida, se logra a través de adaptaciones de
naturaleza morfoltaica como una proporcidn alta de tejido
conductor/ no conductor y de la relaciédn ralz/tallo} también
se presentan adaptaciones de naturaleza bioguimica que permi-
ten un potencial 9rande de absorcitn de aQua, como la mayor
conductancia hidriulica en la ralz, y/o la posibilidad de va-
riacitn de) pntencial osmdtico radical que permita cambios en
el punto de marchitez permanente. Estas adaptaciones son ca-
racterlsticas de freatofitas., Este arupo es diverso y depen-
diendo 4o las condiciones ambientales 1las especies que o
$orman pueden presentar variasbilidad en las caracterlsticas
adaptativas, como caduncifolidad, fenologola fuera de fase con
la demanda evaporativa del ambiente vy tolerancia a la sequla
{Nielsen et al, 198t, 1984),

En 1as plantas que toleran la sequla el potencial de
agua sigue el del suelo sin presentar efectos adversos a va-
lores bajos de potencial hidrico. Las adaptaciones que permi-
ten la tolerancia de potenciales hldricos bajos son! el man-
tenimiento de valores positivos de presidn de turgencia y la
resistenci{a protoplasmica.

lLa capacidad de las plantas para mantener potenciales de
turgencia positivos ann a bajos potenciales de agua, es con-
siderada como una ventaja adaptativa en habitats en que exis~-
te deficit hidrico. Esta importancia se debe al hecho de que
los efectos metabdlicos prnducidos por el déticit hldrico son
conseciencia de una disminucidn en potencial de turgencia. la
maani tud del potencial de turgencia depende de los valores
del potencial osmatico y el orado de elasticidad de la pared
celular (Oertli, 19743 Turner & Jones, 1980} Tyree & larvis,
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El potencial de turgencia (P) resulta de la diterencia
entre el potencial hidrico (Y} y el potencial osmdtico (m
(P = - como § y w son valores negativos, 7 debe mante-
nerse -a un valor mads bajo que Y para que la célula permanezca
turgente. La disminucién del potencial osmdtico celular en
respuesta al déficit hldrico, puede sger el resultado de un
incremento en solutos osmaticos por disminucidon en €1 volumen
de agua celular (por p2rdida de agua de la hoja, o una redis-
tribucidn de aqua entre el simplasto vy el apoplasto), o un
incremento neto de solutos, Esto dltimo se conoce como ajuste
osmdbtico (Turner & Jones, 1980} Tyree & Jarvis, 19823 Horgan,
1984).

LLa capacidad de ajuste osmdtico ontogenética, diurna y/o
temporal, ha sido reportada en plantas de diferentes habi-
tats, y se ha estudiado wmas ampliamente en plantas cultivadas
{ver! Goode & Higgs, 19733 Campbell & Harris, 1977} Tyree et
al, 1978} Roberts et al, 1980; Ford & Wilson, 1981; Parsons,
19825 Calkin & Pearcy, 1984; Fanjul & Rosher, 1984). El gradoa
de ajuste osmdtico reportado varla entre las especies,

La magnitud del ajuste depende de caracterlsticas am-
bientales como la tasa de desarrollo del déficit, el grado de
déficit, la temperatura, la concentracion de CO,, la intensi-
dad luminosa y de caracteristicas intrisecas de la planta co-
mo el estado de desarrollo y su capacidad genttica (Jones &
Turner, 19783 Munns % Velir, 1981ijMorgan, 1934),

LLa magnitud maxima de concentracidn de solutos en teji-
dos que presentan ajuste osmbtico esta limitada por las res-
tricciones metabbdlicas de sintesis de solutos, e inhibicion
de ciertas enzimas y procesos por altas concentraciones de
golutos (Tyree & Jarvis, 19S2),

Los solutos que se acumulan son principalmente azlcares,
aminoacidos libres y iones como potasio y cloro. Pocos estu-
dios han comprobado 1la contribuclidn de estos solutos al ajus-
te osmtitico. El mecanismo a través del cual se produce el
ajuste no se conoce, pero parece poco prabable la sintesis
"de novo" de solutos; mas bien parece ser el resultado de la
alteracidn de caminos existentes vy patrones de traslocacion
en plantas (Turner & Jones, 1930; tlorgan, 1984),

Como se menciond anteriormente la magnitud del potencial
de turagencia dependz tambi&n del grado de elasticidad del te-
jido a nivel de paredes celulares. Esta elasticidad, gue de-
pende de propiedades flsicas de 1a pared celular, permite la
contraccidn de ta célula cuando disminuye su contenido rela-
tivo de agua , manteniendo o aumentando sedu presion de tur
gencia. Asl, para un valor particular de potencial hldrico,
un tejido elastico tiene una turgencia mayor que uno mas ri-
gido. Se han reportado cambios en elasticidad a nivel ontage-
nético vy estacional (Tyree & Jarvis, 1982).

LLa resistencia protoplasmica otro mecanismo que permite
tolerar la sequla. Lo presentan las plantas poikilohldricas
(algas, musgos y llquenes), las cuales reviven de un estado
extremo de deshidratacidn en el que han perdido toda su agua
disponible v durante el cual suspenden su metabolismo. Mo se
conoce el meconjsmo exacto por medio del cual estas plantas
resisten la desecacidn. Rewley (1979) sugiere que esta capa-
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cidad esta relacionada con propiedades inherentes de su con-
tenido celular, es decir su tolerancia es protoplasmica y
puede depender de las habilidades que tenga para: linitar el
dako durante la desecacidn, mantener la integridad fisiolagi-
ca en estado seco de tal manera que el metabolismo pueda ser
reactivado rapidamente con la rehidratacion. Tambi&n esta re-
lactonado con la capacidad para recobrar propiedades mecani-
cas al rehidratarse, en particular la integridad de membranas
y organelos unidos a membranas.

Es dificil hacer una clasificacidn de las especies de
acuerdo a los mecanismos de resistencia a la sequla que pose-
en, va que se ha encontrado una gran diversificacion y con-
vergencia de los tipos de mecanismos dentro y entre taxa y en
diferentes habitats. Por lo tanto, es dificil hablar de "tole
radores de daficit® o "evitadores de déficit" como un término
genérico, ya que una misma planta puede presentar diversos
mecanismos de adaptacitn durante su ciclo de vida, dependien-
do del ambiente y su capacidad de respuesta.

Un ejemplo de esto es la capacidad gque tienen algunas
especies de suculentas, que son ahorradoras de agua tlpicas,
de presentar mecanismos de tolerancia & la sequla en condi-
ciones extremas de d&ficit hldrico. Cpuntia bazilaris vy

Ferncectus ccanthades presentan estomas muy sensibles a la
disminucidn de potencial hldrico, presentando cierre estond-
tico total a un potencial hidrico de -0.5 MPa. Ello les per-
mite mantener potenciales hldricos altos ( -1.2 y -0.6 {IFa
respectivamente) adn después de varios meses sin lluvia (Sza
rek & Ting,1974; Nobel, 1977). A pesar de estas adaptaciones
para evitar el déficit hldrico, estas plantas pueden sufrir
1a pérdida de un gran porcentaje de agua en condiciones ex-
tremas de sequla, E._agantbadss , Q.-basilaris vy Cachegia
gigantea toleran un promedio del 73% de pérdida de agua del
clorérnquima, que ocurrid a un 81% de pérdida de agua del La-
11o. Durante la deshidratacitin (.gigantea y E.acanihodes
plerden cuatro veces nis agua de los tzjidos de almacenamien-
to que del clorénguina. En E.acanthodes estp es posible
porque presenta un ajuste asmdtico a nivel tisular, es decir
aumenta la concentracibn de solutos en el clorénquima, lo que
permitio 1a apertura nocturna de los estomas para fotosinte-
sis y el mantenimiento de valores positivos de turgencia los
cuales a su vez permiten el reciclaje interno de CO,.

MECANISMOS DE RESISTENCIA A LA SEQUIA EN UN COMTEXTO ECOLGGI-
co.

La relevancia de 1os mecanismos especlficos de resisten
cia a la sequia viene a ser clara cuando se consideran en un
contexto ecoldaico (Chabot & Bunce, 1979). Asl, la distribu-
cibn espacial y temporal de las especies se ve afectada de
manera importante por gradientes altitudinales, latitudinales
y locales de disppnibilidad de agua y/o deficits de presion
de vapor. Estos gradientes se presentan localmente por la va-
riacidn vertical y horizontal de parametros microclimatlicos,
causada por diforencias en la estructura de la vegetacian en
diterentes egtodios sucesionales. La dindmica del proceso de




sucesidn causa ademds una variacion temporal (Bazzaz, 1984).

Las caracterlsticas de las especies con respecto a meca-
nismos de resistencia a la sequla parecen estar acordes cen
sus ambitos de distribucidn y 1la disponibilidad de agua en
dsgtos (ver! Cline & Campbell, 1976} Chabot & Bunce, 197%; Ro-
berts et al, 19307 Clayton Greene, 1933} Robichaux,1984). A
nivel local estas caracteristicas adaptativas estan relacio-
nadas con la posicidn sucesional de las especies, Aunque los
trabajos a este nivel han sido pocos, parece ser que las
plantas de estadios sucesionales tardios son mas sensibles a
1a disminucidn de niveles de humedad, y existen diferencias a
nivel de sensibilidad estomAtica (Bazzaz,1%974, 1979).

El estudio de Forseth & Ehleringer (1982) es un ejemplo

de 1a manera en que plantas con una misma forma de vida

Lupinus__arizonicus vy  Malvastrum rotundifolium pueden
adaptarse de manera diferente a condiciones de aridez, lo que
les permite una maxima eficiencia fotosintética y asl comple-
tar su desarrollo en la estacitén corta de crecimientoj y coémo
egtas caracterlisticas determinan limites de distribucion en
un gradiente altitudinal. Las especies estudiadas son anuales
de invierno gue prezentan movimientos heliotrépicos. Al ini-
cio de 1a estacitn de crecimiento cuando el potencial hidrico
es alto, ambas presentan movimientos diaheliotrdpicos. En el
caso de |,arizonicuzs los movimientos cambian cuando la se-
qula aumenta, volviendose paraheliotrdpicos. L.rotundifplium

mantiene sus movimientos de seguimiento solar en un rango

amplio de potencial hildrico. :

Las dos especies presentan una respuesta fisiolégica di-
ferencial a la disminucidn en potencial hldrico. El potencial
hldrico al cual se cierran completamente los estomas es mucho
menor en M,prptundifol fun .Como consecuencia de eso, esta es-
pecie experimenta potenciales hldrcos m&s bajos. 3in embargo
tiene la capacidad de ajuste osmdtico lo que le permite tole-
rar la sequla,

Los movimientos diaheliotrdpicos le permiten a ambas es-
pecies tener una maxima intercepcidn de luz al inicio de la
estacion de crecimiento, perp al avanzar é&sta y con el desa-
rrollo de déficits hldricos, Laarizonicus modula la inter-
cepcidn de radiacidn de acuerdo a su potencial hldrico (For
set & Ehleringer, 1980) lo que le permite mantener potencia-
les altos en este periodo, evitando asl! la sequla.

M.rotundifolivnm exhibe un mecanismo de tolerancia, a travis
del ajuste osmdtico, manteniendo asl turgencia y fotoslntesis
adn a bajos potenciales de agua, Este 3ltimo mecanismo pucde
gser favorecido en ambientes donde es inpredecible el final de
la época de crecimiento, Cuando la cantidad de precipitacion
es mavor y 1a imprediciblilidad de la estacidn disminuye, eI}
comportamiento de L.acizanigus puede ser favorecido,

La distribucitn de estas especles en el Valle de La
Muerte en California apova lo anterior, ya que L.arjizonicus

esta restringida a mayores altitudes donde hay mas precipi-
tacidn v lluvias tardlias en primavera. t(Lrotundifpliun se
distribnve desda el nivel del mar hasta elevaciones de mas de
mil metros,
Considerandc estos antecedeptes, podenos vislumbrar la
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importancia gue ha tenido la disponibilidad de agua como rvac-

‘tor de seleccidn, y su papel en la modulacidn de las caracte-

risticas de las plantas de diferentes habitats. Estas carac-
terlsticas les permiten desarrollarse y reproducirse en con-
diciones especlficas y asl, determinan los limites de distri-
bucidn de las especies.

RELACIONES HIDRICAS EMN PLANTAS DE SELVA ALTA PERENNIFOLIA.

Estudios ecoldgicos sobre relaciones hldricas y -mecanis-
mos de resistencia a la sequla se han realizado principalmen-
te en plantas de zonas Aridas y templadas o tropicales que
presentan clima estacional con una época de sequla definida.
En el caso de 1las selvas altas perennifolias existen pocos
estudios, va que este tipon de vegetacidn esta asociado con
precipitaciones altas durante la mayor parte del atio, la au-
sencia de periodos de sequla prolongados Yy poca variacion
anual de temperatura (Richards, 1952). Sin embargo se presen-
tan variaciones estacionales en precipitacién y temperatura
en estas zonas (fig.5). La duracion y distribucion anual de
épocas de sequla se da en funcion de la latitud (Richards,
1932),

El balance hidroldgico en algunos lugares como en Mala-
sla, Singapur (Whitmore, 197Sb) y Manaos, Brasil (Alviwm, 197
($i9.6), ha mostrado 1a existencia de deéficit hldrico, ya que
la evapotranspiracidn excede la precipitacion en algunas épo-
cas del aho. Ademds de estos eventos periodicos se ha repor-
tado la existencia de sequlas extremas que pueden ocurrir en
periodos largos de tiempc (Whitmore, 197Sb).

L.a duracidn, severidad y frecuencia de estos periodos
ejerce Influencia scbre los patrones de crecimiento ¥y la com-
posicidn de especies de la regidn (Uhitmore, 1975a)., Ademds a
nivel local, la disponibilidad ¥y distribucidn del agua en ¢l
tiempo y espacio parece tener efectos en la sobrevivencia,
habilidad competitiva y patrones de crecimiento (Landsberg,
1984), La disponibilidad estacional y espacial de agua produ-
ce déficit hldrico en las plantas sobre bases regularesj los
efectos vy la respuesta de @&stas al mismo no es adn conocida
{Robichaux et al, 1984). Sin embargo se sabe de la influencia
de esta periodicidad en procesos vegetales (Whitmore,1773a).

La existencia de fendmenos periodicos en plantas de
gelva tropical hameda es ampliamente conocida, sobre todo a
nivel de eventos fenolbgicos. Se ha establecido una correla-
cidn de estos eventos con la estacionalidad climitica, en es-
pecial con cambios en el suministro de agua (Opler et al,
19763 Alvim & Alvim, 19783 Whitmore, 198%),

La fenologla de las especies de estos habitats es com-
pleja ¥ no se presentan patrones generales definhidos, como en
el caso de habitats tropicales con estacionalidad climatica
mas marcada y extrema., Sin embargo, se han reportado cambios
climAticos en el crecimiento, 1la f{loracidn, la dinamica fo-
liar ¥y la fructificacibn. Aunque las evidencias son pocas,
parece existir una correlacidn entre periodos de disponibili-
dad de aqua y crecimienta vegetativo en plantasi la actividad
cambial parece estar requlada por l1a actividad de yemas tLer-
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minales y esta altima se ve limitada por el déficit hidricao
(Doley, 1981),

Para un buen ndmero de especies de selva tropical hdmeda
que presentan periodicidad, la calda de hojas ocurre princi-
palmente en 2poca de sequia, &poca que marca también la flo-
racidn. La formacidn de hojas nuevas se ha observado también
durante esta &poca y/o al 1inicio de la época de 1luvias. La
fructificacion se presenta generalmente en época de lluvias
(Medway, 1972; Frankie et al, 1974; Fournier, 19743 Carabias
& Guevara Sada, 1985). Se ha reportado también la acentuacién
de la calda de hojas en epocas de sequia severa (Frankie et
al, 19749),

Mo se conoce 3dn el grado de causalidad en la correla-
cibn de los fendmenos antes mencionados. Son pocos los traba-
jos experimentales que han comprobado esta causalidad, asli,
Reich & PBRarchet (1982) demostraron gque en Iahebuiz ne=
pchrysanta el desarrollo estacional parece estar exclusiva-
mente controlado por cambios estacionales en el estado hidri-
co de 13 planta. Las variaciones en el tiempo de los eventos
fenoldgicos fueron explicadas por diferencias en las tasas de
desarrollo y recuperacién del dé&ficit hldrico. La sequia in-
duce la calda de hojas, disminuyendo as! la superficie trans-
piratoria. Esto permite a los tejidos recobrar el potencial
hidrico y la posibilidad para expansidn celular, induciendo
asl la floracioén.

El mecanicsmo de control mediante el cual se establece
esta relacion parece ser muy complejo, Yya que parece estar
involucrado un control enddgeno en la planta (Borchet, 1983)
y otros factores ambientales como temperatura y fotoperiodo
(Whitmore, 1975) y factores bidticos como la disponibilidad
estacional de polinizadores (Heithaus, 1975).

Loe estudios de Alvim et al (1972, 1973, citados por
Alvim, 1977) en caf® y rcacao han servido de base para el
planteamiento de un posible macanismo de control en la plan-
ta, mediado por un factor ambiental que dispare los fendmenos
periddicos antesz descritos, El mecanismo propuzsto es el si-
guiente?! 12s condiciaones externas parecen ser detectadas por
reguladores del crecimiento y los fendmenos son inducidos por
un balance inhibidor/ promotor (acido abscisicao/ citocini-
nas).

El 3cido absclsico es sintetizado en las hojas, desde
donde es trasladado a puntos de crecimiento induciendo la la-
tencia, Las citocininas se producen en la ralz, desde donde
son también traslocadas hacia las partes aéreas de la planta.
Dependiendo del desarrollo foliar, los meristemos se mantie-
nen en latencia por el incremento de la relaciédn &cido absci-
sico/ citocininas. Para que el crecimiento sea reactivado el
valor eritico del area foliar debe reducirse. En este estado
una temporada de sequla renovarla el crecimiento en algunas
especies, reduciendo el Area foliar. Al existir déficit hil-
drico se Incrementa la concentraciéin de Acido absclsico en
las hojas, lo que produce la formacidn de capas de abscisidn,
Estas capas pueden actuar como barrera a la llegada de cito-
cininas a las hojas y¥ del Acido absclsico a las puntas del
tallo, disminuyendo asl la relacidn Acido absclsico/ citoci-



20

ninas en estos sitics ¢ induciendo el crecimiento.

De 10 anterior puede deducirse que la posible presencia
mecanismos tan finos para detectar condiciones ambientales, y
armonizar con 4stas el crecimiento de 1la planta y su repro-

- duccidn, solo pudo haberze desarrollado si ese factor ambien-

tal ha jugado un papel importante como presidn de seleccidn
en estos ecrosistemas.

Existen pocos estudios detallados sobre relaciones hi-
dricas en plantas de sgelva alta perennifolia. Ellos muestran
una clara disminucidn 421 potencial hldrico en algunas espe-
cies, alcanzando valores de potencial hldrico minimo 'de hasta
3.9 MPa (tabla ), 32 ha mostrado ademds que la magnitud de
estos potenciales varia vertical vy horizontalmente en el es-
pacio y tiesmpo. Por ejemplo, Ezntaclethra wacralaba muestra
potenciales menores en las hojas del dosel comparadas con las
del sotobosque.los potenciales osméticos y modulos de elasti-
cidad de estas dltimas fueron menores. Los valores del poten-
cial hldrico tomados al amanecer en diferentes &pocas del afio
muestran Ad2ficit de disponibilidad de agua, ; =& obsel vesr an
valores de turgencia cercanos a cero en ¢&poca de sequla
(Oberbauer, 1982), ¢

En Rarro Colorado, Panand, se ha observado también d&fi-
cit de desponibilidad de agua, vya que el potencial hldrico
maximo obszervado al amanecer envarias especies disminuye de
~0.4 a -2.2 MPa en &poca de sequla (Fetcher, 1979),

Un estudio cemparativo eontre especies de diferentes ni-
croambientes en Barro Colorado, Fanamd, muestra que las plan-
tulas de &rtkolec del dosel o subdposel alcanzan valores de po-
tencial de turgsncia de cero a potenciales hldricos mads bajos
que 1as del =ctobosque, ademas =sus potenciales osmbticos son
mayoeres., Esta adaptacion para tolerar la sequla en hojas de
egspecies 4de artonles del dosel, puede estar relacianada con
las altes tesaz de trenspiracidn expzrimentadas en este lugar
(Rundel, datos no publicados, citado por Robichaux et al,
1984) ,

Durante un periodo de sequla severa en esta localidad, se
observd que muchas zspecies del sotobosque perdizron turgen-
cia y cerraron sus estomas. Las pl3ntulas de especies de ar-
boles del dosel toleraron la sequla, pues no mostraron signos
de marchitami=nto y mantuvieron wvalores positivos de turgen-
cia v tasss altes de conductancia estomdtica. Los potenciales
hldricos de estas plaAntulas se mantuvieron a valores mayores
que los de lags especies del sotobosgue, lo que posiblemente
les permitid tolerar mejor la sequla, La mayor disponibilidad
de agua en Areas 2biertas parece deberse a la presencia d& un
Indice de are2 foliar menor, lo gue produce una menor pérdida
de aqua por transpiracidn, en comparacidn con las areas donde
el dosel esth desarrollado (Rundel, datos no publicados; ci-
tado por Robichaux et al, 1924).

Los estudios antes mencionados, nos muestran gque el dé-
ficit hldrico diurnp y/o estacional puede ser un factor im-
portante que deotermine en clerto grado la distribucién de las
especies en la selva alta perennifolia, El estudio de su na-
turaleza, sue efectos ficioldgicos a nivel de crecimiento y
o= macanismos por los cuales las plantas exzpuestas a &ste lo
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toleran, nos aportarlan elementos importantes para el enten- i
dimiento de la distribucidn de especies en estas comunidades. ;
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OBJETIVO:

El objetivo general de este estudio es! caracteri-
zar a nivel de relaciones hldricas especies del género
Piper tlpicas de microhabitats contrastantes, considerando
la posible existencia de mecanismos de resistencia a la se-
quia en plantas de especies caracterlisticas de habitats re-
cién perturbados,

Especificamente,se pretende caracterizar a las po-
blaciones de PRiper auritum vy Biper lapatbhifolium en su
variacitn diurna y temporal de potencial hidrico y sus:compo-
nentes osmdtico v de turgencia.



MATERIAL Y METODOS
1)DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO.

El trabajo fu?® realizado en la Estacidn de Biologla Tro-
pical "Los Tuxtlas® del 1Instituto de Biolozla de la UNAi,
ubicada en 1a vertiente del Golfo de México al sureste del
estado de Veracruz, Su localizacidn geografica es entre los
95°09'de longitud oeste y 18°324" - 18°34 de latitud narte,

Descripciones detalladas de la zona han sido realizadas
por Lot (1974) y Estrada et al (1985). A continuacidn se men-
cionan algunas caracterlsticas generales de acuerdo con estos
autores,

CLIMA: El clima es c2dlido himedo Al(m) correspondiente al
Af de Koepen, mwodificade por Garcla (1973). Se caracteriza
por ser el mhs himedo de los calido hamedos, con lluvias todo
el aWo. La precipitacién anual es de aproximadamente 4500
mm. Aungue llueve todo 21 a%o, la zona presenta una marcada
periodicidad en la distribucidn de lluvia en el aho., Se puede
distinguir una &poca de lluvias que abarca los meses de junic
a febrerao, con una precipitacidn media mensual de 486 wm; en
esta &¢poca el porcentaje de 1lluvia invernal es menor que en
los meses de verano, y es producida principalmente por masas
de aire polar "nortes", La ¢poca de sequla se presenta duran-
te los mecses de marze a mayo con una precipitacién promedio
mensual de 92.7mm (fig.7 ).

De acuerdo con los datos de la estacidn meteoroldgica de
Coyame (a 15 km de la estacidn de biologlal), la temperatura
maxima anual es de 31.9° C, se presentan las temperaturas mas
altas en los meses de abril vy wayoj una temperatura minima
anual de 17,1°C, registrandose 1las més bajas entre los meses
de noviembre vy marzo., La temperatura media anual es de 23.4C,

VEGETACION: El tipo de vegetacion de la estacion es el
de selva alta perennifolia, con variantes en su estructura vy
composicidn de acuerdo a caracterlsticas topograficas y de
desarrollo en sitios perturbados. En el estrato arboreo supe-
rior dominan espzcizs como Uschlandra ambiazpns (Lauraceae),

Poulsania armata (Moraceae) Quphalea cl2ifzrra {(Euphorbia-
ceae), Dussjia mexicaca (Leguminosae), [rasisum alicasicum
{(Moracea=), DRDzndropanax arborsus (Araliaceae). En el inter-
valo de altura de 10 a 20 m se encuentran Fseudoluedia axi-=

filaria (Moraceae), Quararibea _funsbris (Bombacaceae) ,
Croton glabkellus (Euphorbiacese), Glemwmadenia dopell - swod
thii (Apocinaceas), Cvmbopstalun__baillanii (Annonaceael,

Dendropanax._arbareus (Araliaceae), Hectandra salicifalia
(Lauraceael,

El estrato inferior (0 - 10 m) se caracteriza por la
abundancia de las palmas Astrogaryum mexicanum y Chawedora
tepeiileote |, e encuentran ademds diversas especies umbrofi-
las como: Guarea_ . glabra Boutaria durlandil , Eheedia
adulis , etc. (Ibarra, 1989).

En sitios perturbados se encuentran diversas especies
pioneras. En el estrato herbaceo Paspalun . conjugatum s EBiz
dens_pile=a , PRanfcum trichoides , Euphorbia betaraphylia
({Rico % Gomez Pompa, 1978).Entre los irboles y arbustos pio-

937
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nerogs se encuentrani Cecropia  obtusifolia 4 Croton schie-
deanus , Haliocarpus. appendiculatus Myriocarpus laongis
pes Biper spp., Irema ___micrantha , Trophis _mexica=
na ; (Ibarra ,198%5),

2) ESPECIES ESTUDIADAS.

En 1la selva alta perennifolia de "Los tuxtlas™, Vera-
cruz, las especies del género Biper se distribuyen en un
gradiente microclimatico (fig.8 ). Este gradiente se produce
por el desarrollo diferencial de la vegetacidn en espacio y
tiempo, La distribucidn que presenta ha llevado a que se con-
sidere a Piper como una wunidad para el estudio de las ca-
racterlsticas fisioldgicas y morfoldgicas presentes en dife-
rentes fases del ciclo de vida de las plantas, que les permi-
ten desarrollarse en microhabitats contrastantes.

Se conoce que las especies del ginero presentan requeri-
mentos luninicos variables para el disparo de la germinacien
(Vazquez Yanes, 1976a; Orozco Segovia, 19864), y que estos re-
querimentos estan acordes con las caracteristicas de luz en
las que se establecen 1las especies dentro del gradiente de
distribucidn, P_auritun vy B.__umbellatum germinan solo en
claros grandes, P,zequale vy PB.bispidurn germinan en claros
de diferente tamatio incluso muy pequelos. B.lapathifolium vy

P,amalaga son indiferentes a la luz,El mecanismo de disparo
de la germinacidn d2 las especies les permite detectar condi-
ciones luminicas adecuadas para su ecstablecimiento y desarro-
110 posterior (ver: Vazguez Yanes & Orozeco Segovia,1982; Vaz-
quez Yanes & Smith, 1932} Orozco Segovia, 1986).

El crecimiento y desarrollo de las plantas en los habi-
tats en que g9erminan ¥ se establecen, depende de su capacidad
para obten2r y hacer un uso eficiente de los recursos de gue
disponen, como son luz, azua Yy nutrientes. Dado gque uno de
los factores que varla mds ampliamente en 21 gradiente de
distribucidn de Piper es la calidad y cantidad de luz, se
ha encontra2do que las especies del g&nero prasentan una va-
riacidn gradual en algunas caracterlsticas morfoldgicas, bion-
quimicas y fisioldgicas acorde .con el clima luminico de su
habitat especifico. Las especies de areag abiertas tienen ho-
jas mas grandes, con mayor contenido d= materia seca por uni-
dad de area y mayor contenido de nitrogeno. En las especies
con amplia distribucidn estos caracteres varian dependiendo
del microhabitat (fig9 (Mooney et al, 1984). Se ha encantra-
do también la capacidad de cambios morfoldgicos y fisioldégi-
cos en plantas de P,hispidum creciendo en habitats contras-
tantes de calidad e intensidad de luz. Esta plasticidad feno-
tipica v los requerimentos luminicos para la germinacion de
la especle, le permiten a &sta colonizar claros pequefos y
mantenerse en estado vegetativo bajo el dosel de vegetacidn,
con posibilidad de crecer y reproducirse con la apertura de
claros (Tinoco Ojanguren & Vazquez Yanes, 1969).

Estudios preliminares sobre la fotoslntesis de cuatro
especies de Pjipar , muestran que é&stas tienen una baja efi-
ciencia fotosintética en relacion al contenido de nilrogeno
de sus heojas. El punto de compensacidn de 1luz es bajo en
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P.analzan en la =ombra, comparado con el de los individuos
de la especie que se desarrollan an el sol. En cuanto a los
puntos de saturacidn de luz, no se muestra una diferenciacion
clara (£i5,10) (Mooney et al, 1934).

Ests sstudio se realizd con docs especies de PRiper ca-
racteristicas de habitats contrastantes. B.auritum arbol
helidfilo de hasta 2 m de altura, que se desarrolla en claros
grandes o en sitios con perturbacidn continua, como €l margen
de los caminas, P.lapethifolium arbusto umbrofilo que se
establece en claros pequefos y se mantiene cuando el dosel se
regenera, con la capacidad de crecer y reproducirse en la
sombra,

Para el estudio se selecciond una poblacidn de

BP.aurjitum que se desarrolla en una Area perturbada, a la
orilla de un camino, lo que 1le ha permitido mantenerse en ol
tiempo} ya que debido a la perturbacidn continua de estos si-
tios , los individucs no han sido desplazados por especies
arboreas de mayor talla y tasas mads rapidas de crecimisnto,
como Cecropia nbtuzifelia . De tal wman2ra gque los individuos
de esta poblacidn estan expuestos constantemente a la luz di-
recta.

Los individuos de P.lapathifeliun estudiados se desa-
rrollan en el sotobosque de un sitio sucesional de aproxima-
damente 25 affos, donde existe un dosel completamente forma-
do.Esta situacidn produce gue el microclima en el cual se de-
sarrollan los individuos de esta especie, sea contrastante al
de P,auritum , debido a que el intercambio de energyla se re-.
aliza en la parte superior del dosel, amortiguando los cam-
bios bruscos en humedad relativa y temparatura.

3) CARACTERIZACION DE LAS ESPECIES NIVEL DE RELACIOMES HIDRI-
CAS.

Para caracterizar las especies en cuanto a relaciones
hldricas, se realizaron mediciones diurnas y estacionales del
potencial hldrico v sus componsntes ozmdtico y de turgencia,
asl como las posibles reepuestas a nivel de apertura y cierre
de estomas, ajuste osmbtico y modulo de elasticidad, Se re-
qistrd también la variacian diurna vy temporal de parametros
microclimaticos en ambas zonas,

Las mediciones de potencial hldrico v sus componentes os
mbtico vy de tureencia se realizaron con base en la t&cnica de
la camara de presitn y el andlisis de isotermas, sobre las
que se consideran a continuacidn algunas bases tedricas Yy

conceptuales.

a)LA TECMICA DE LA CAMARA DE PRESION Y EL ANALISIS DE

ISOTERMAS: La mejor manera de especificar el estado hl-
drico de las plantas es por medio de la medida de su poten-
cial hldrico o potencial qulmico del agua, el cual es un tér-
mino energético que se define como la energla libre por mol
de agua en un sistema, es decir, la energla disponible gue
poseen las moleculas de agua para realizar un trabajo. El po-
tencial hldrico se simboliza por la siguiente ecuacion:

.
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L _Ma- M,
Y= —_—
Va

Que expresa la diferencia entre el potencial quimico del
agua en cualquier punta de un sistema (Ma), y el del agua pu-
ra bajo condiciones estandar {(Mo) en relacidn al volumen par-
cial molal de agua (Va).

La magnitud del potencial hldrico en una célula, tejido
o planta, es el resultado de la variacidn de sus componentes
principales:

V=P +Ww+ N

donde P, 71 v M son 1los potenciales de presidn, osmético y de
matriz respectivamente. De acuerdo con Slavick (1974) se de-
finen como’

E! potencial! de presidn es el incremento en potencial
hldrico total debido a la presitin hidrostatica (presidn ejer-
cida por las moléculas de agua al interior de la c&lula socbre
la pared celular),

El potencial osmdtico €5 la disminucidn en el potencial
hidrico total, debido a 1a presién osmotica de soluciones
acuosas (presibn que bajo condiciones isotérmicas previene la
difusibn d2 agua a través de una membrana semipermeable a uha
solucidn acuosal,

El1 potencial de matriz, es &1 componente de energla li-
bre especlifica del agua asociado con el estado hldrico de in-
terfases 4o las estructuras coloidales del citoplasma.

Los valores de Y, mw vy F varlan de celula a cé¢lula en una
planta, atn en el equilibrio.l.a obtencidn de valores promedio
gque los carastaricen a nwivel de tejidos y &rganovs 4 se reali-
za actualmente por medio de 1la técnica de la camara de pre-~
sibn y el andlisis de isotermas de potencial hidrico,

Las bases tefricas de la técnica de la camara de presion
y @l andlisis de isotermas (cuwrvas presidn/volumen) se expli-
caran de acuerdo a Tyree & Hamel (1972),Tyree & Jarvis
(1282) v Robichaux et al (1784),

El potencial hidrico promedio del siwmplasma un tejido
vegetal en &l equilibrio es: Y = F + 7T donde F y T son 1as
valores promedio de los potznciales osndtico y de turgencia
de todas las células del tejido, as!i:

wi oowi
- i Yy — Pi
- W el W

VP
il

T =

—

donde:! W es =21 pesg total de agua simpistica en el tejido,y
Wi 2! peso del agua en la c2lula i de potencial osméticoni y
potencial de presidn P{. Wi/¥ son los valores de peso prone-
dio de las n células en el tejido.

Conforme el tejido pierde agua, la magnitud de P va dis-
minuyendo hasta que se alcanza el punto de pérdida de turgen-
tta (P = 0), A partir de eoste punto Y =7 a contenidos de
agua menores. Si el potencial osmdtico de la solucidn real
es?

L ]

— g e o
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donde: o es o1 coeficiente osmdtico, gque estima la no ideali-
dad de la solucitn en el simplasto, P es la densidad del agua
en el simplasma, R es la constante universal de los gases, T
la temperatura (°K) y Ns el namero de osmdles de soluto en el
simplasma. . .

Entonces si Y = 7w a partir de P = 0 tenemos:

W Wa R¥(Wo = Wa)
1/ =1/1r= - = -
EPRTNs ePRTNs gPRTNs

donde! Wa es el peso del agua apoplastica, Wo y Wa son los
pesos del agua eon el simplasto y en el apoplasto en el tejido
totalmente hidratado, y R¥ es el contenido relativo de agua
del tejido definido como:

R¥ = (W + Wa) / (Wo = Wa)

Suponiendo que! {) Wa . permanece constante, y toda el
agua que se pierdeé proviene del ‘simplasto; ii) gQue no existen
valores de presidn de turgencia negativos y iii) la idealidad
de la solucidn de la savia celular (la concentracian de solu-
tos incrementa de manera ideal cuando se pierde agua del te-
jido, @ = cte,) {Tyree & Jarvis, 153827 Tyree & Richter,’
1982)3 Una arafica de 1/ vs R¥ tendrd una relacion lineal a
partir de el valor de §§ y R¥ de p&rdida de turgencia. Estas
graficas son llamadas curvas presidn/volumen {curvas P/V).,

El analisis de las curvas P/V nos permite una descrip-
cibn de las relaciones hldricas en tejidos, con base en las
relacfones entre Yy » R¥ v 7 y_R¥ a partir de las cuales pue-
den calcularse 1os valores de P como funcidn de R¥ y asl ab-
tener los diagramas de Hoefler (Tyree & Jarvis, 1982). El
analisics de ectas curvas nos permite también el calculo del
contenido de agua en el apoplasto, y de los valores del modu-
1o de elasticidad.,

Una curva P/V consta de dos partes principales (figai),
en la primera parte (X} la relacian i/Y con respecto a R¥ es-
td determinada por P y por M, y s descrita generalmente por
una exponencial., Cuando P = 0 ¥ se alcanza £l punto de pérdi-
da de turgencia, la relacibdn depende solamente de los valores
de W y se observa una relacidn lineal, que constituye la se-
gunda parte de la curva (¥). Dada la relacidn directa entre
1/y = 1/% se pueden conocer los valares de W a cualquier R¥,
por la extrapolacidn con la linea recta. La interseccion can
1a ordenada nos da el potencial osmbdtico a turgencia total
(r100), v la interseccidn con la absisa nos da una estimacidén
del volumen de agua en el apoplasto (B) (Ritchie & Hinckley,
19755 Turner, 1981). A partir de los valores de Y y W se pue-
den conocer los valaores de P, La interseccioén entre las cur-

"vas X v Y nos permite calcular el { ¥y R¥ al cual P = 0,
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El mnduln de elasticidad .(E) es un parametro gque nos
describe las caracterlisticas elasticas (a nivel estructural)
de 1a pared celular. Mos especiflica la capacidad de la c&lula
para reducir su volumen, vy asl conservar valores positivos de-
potencial de presidn, a potenciales hidricos bajos. Diferen-—
cias en E son responsables del grado al cual los cambios en
R¥ resultan en cambics en P. Los valores del mddulo de elas-
ticidad se obtienen de 1los parametros obtenidos de la parte
no lineal de la curva P/VY, ya que E define la pendiente de la
relacidn P vs R¥, asi:

4P
E = — R¥
dR¥

En tejidos formados por c2lulas con paredes celulares e-
lasticas, las células y tejidos se contraen cuando pierden
agua, asl, el cambio en R¥ es mayor que el cambio en P por lo
que los valores de E son bajos. Esta capacidad de contraccian
de la pared, permite una disminucidn pegqueifa de turgencia de-
bido a p2rdida de agua, en comparacidn con tejidos mas rigi-
dos (Tyree & Jarvis, 1932),

b) PERIODOS DE MUESTREO: Las mediciones se realizaron
durante las tres &pocas caracteristicas del abo! la &poca de
lluvias, la &poca de secas y la &poca de "nortes”. Se realizd
un muestreo en cada &poca a partir de septiembre de 1983,
hasta abril de 1935 (fiq.12).

c) DETERMIMNACIOM DE LA VARIACIOH DIURMA ' ESTACIOMAL DEL
POTENCIAL HIDRICO ¥ SUS COMPONHENTES OSMOTICO ¥ DE TURGENCIA:

{)POTENCIAL HIDRICO. - Se realizaron wmarchas diurnas de poten-
cial hidrico utilizando la té&cnica de 1la camara de presion
(Schaolander et al, 1944). Las mediciones se realizaron a in-~
tervalos de dos horas cton una camara de presidn PMS (Corva-
11is, Oregon 1343, Fara ctada wedicidn se consideraron por 1o
menos tres hojas de individuos diferentes. En la seleccidn de
1as hojas v la medicitn de potenciales se siguieron las reco-
mendaciones de Ritchie (1973). La variacion diurna se deler-
mind durante dos dlas consecutivos en los diferentes periodos
de muestrea.

i1) POTENCIALES O3MOTICO ¥ DE TURGENCIA. E]l cailculo de los
componentes del potencial hidrico ¥ su variacidn estacioaal
se realizd por medio del anadlisis de las curvas pre-
sitdbn/volunen (P/V) ( ver pags. 29 - 33), Fara el desarrollo de
estas curvas, se cortaron las muestras antes del amanecer
(hojas en e] caspo de RB.auritun y ramas con 2 o 3 hojas en
P.lapathifalium ). Se pusieron a rehidratar hasta saturacidn
en condiciones de obscuridad; despues de este periodo se cal-
culd el peso a saturacidn, se determind su potencial hldrico
en la camara de presibdn ¥y a intervalos cortos de tiempo se
realizaron nediciones consecutivas de pérdida de agua por di-
ferencia en pesa, y su potencial hldrico correspondiente.
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Cuando la tasa de disminucidn del potencial hldrico con res-
pecto a la pardida de agua, comenzd a decrecer, las meditio-~
nes se hicieron a intervalos de tiempo mayores. Las diferen-
cias en peso se obtuvieron con una balanza Ohaus B 300D.

A partir de los pares de datos obtenidos se construyeran
las curvas presidn/volumen (inversa del potencial hldrico 1/U
ve contenido relativo de agua (CRA)). Para &l analisis de es-
tas curvas se realizaron ajustes, uno lineal y uno expcnen-
cial. En la parte lineal se selecciond £l mejor ajuste por
minimos cuadrados (r max.). Para la parte curva se selecciono
el mejor ajuste del modele exposnencial.

Del 2nalisis de la porcidn lineal se obtuvieron: el po-
tgncial osmbtico a turgencia total (Wiwee )y & turgencia cero
(e )y, ¥ el potencial osmdtico a diterentes contenidos rela-
tivos de agua (W) y los volumenes de agua simplastica y apo-
plastica. De la parte exponencial de la curva se obtuvieron
los valores de presidn de turgencia (P) a diferentes conteni-
dos relativos de agua y de potencial hldrico.

El ajuste se realizd con un programa de computadora, se-
g&n lo describen HNielsen et al (1984), Los par3metros fueron
obtenidos de una curva promedio de una muestra minima de cin-
co hojas. La curva promedio fud obtenida promediando los coe-
ficientes de regresidn derivados del ajuszte de la curva P/V
de cada hoja individual (fig. 13 ). De estas ecuaciones prome-
dio se obtuvo un conjunto de pares de datos de volumen exuda-
do y potencial hldrico, para generar la curva P/V promedio.

d) RESPUE3STA ESTOMATICA: Conjuntamente con la variacian
diurna de potencial hldrico, se realizaron marchas diurnas de
apertura y cierre de estomas, utilizando un pordmetro de di-
fusion LI-COR tipo LI-1400.

e) AJUSTE OSMOTICO DIURND: La variagién diurna de poten-
clial osmdtico =2n las difsrentes époras del aflo se cuantifico
por medio del anilisie 4de 1la porcidtn lineal de las curvas
P/V.52 colectaron nuestras de dos hojas o ramas a intervalos
de d4os horas durante =1 diz, desde el amanscerj sin hidratar-
las se tomaron las mediciones psra la construccian de las
curvas. La curva P/V se grafich a partir de un CRA = 1, Fara
conocer 21 peso de las hojas a turgencia total se realizd una
extrapolacidn coh el eje 42 las abscisas, en graficas de po-
tencial hidrico vs peso de la muestra. E! peso cuando el po-
tencial hidrico es igual a cero se considero el peso a tuwe-
gencia total.

E! potencial osmdtico a diferentes horas del dla se ob-
tuvo por la interseccitn en ¥ de la parte lineal de las cur-
vas P/V.

4) CARACTERIZACION DEL MICROCLIMA: Se realizaron marchas
dfurnas de humedad relativa, temperatura ambiente, cantidad
de Juz fotosintéticamente activa, con un dataloger LICOR tipo

Se realizardn también calculos del contenido relativo

de aqus (CRA) en o1 =suelo, en muestras de 10 y¥ 20 cm de pro-
fundidad. Para cada profundidad se tomaron tres muestras en
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cada sitio de estudio, se colectaron lo mds cercanamente po-
sible a los fndividuas estudiados. Al momento de la colacta
se determind su peso (Pa), en el laboratorio se determind su
peso a saturacidn (Psat) ¥y su peso seco (Psecolj El CRA se
obtuvo de la siguiente relacidn:

Pa - Pseco

CRA = x 100

Psat - Pseco

N
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RESULTADOS ' .

CARACTERISTICAS MICROCLIMATICAS.

Las zanas donde se desarraglla Piper.aurilum se carac-
terfzan porque no presentan un dosel desarrallado (zonas
abiertas). En estos lugares <=e observa una mayor variacion
diurna del d&ficit de presidn de vapor (fig. 14 ), comparado
conh la variacidn de este parimetro bajo el dosel de vegeta-
cidin, donde se desarrolla Piper lapathifolium (z2ona cerra-
da) (fig.15 ) . La magnitud de variacidn diurna se incrementa
en &poca de sequia en ambas zonas; sin embargo el deficit de
presidn de vapor s mayor en la zona abierta tanto en época
de sequla como en época de lluvia.

La cantidad de 1luz fotosintéticamente activa es uno de
108 factores gue varia mas ampliamente entre ambas zonas. Ob-
servandose valores del 1% © menores en la zona certada, en
comparacidn con la que llega a la zona abierta (tabla2). Eajo
el dosel de vegetacidn se presenta un incremento en la canti-
dad de luz fotosintéticamente activa en la época de sequla
(fig.16 ).

No se observaron diferencias significativas en el conte-
nido relativo de agua en 1los primeros 10 y 20 cm de suela,
por lo gue las muestras tomadas a estas profundidades se con-
sideraron como replicas para fines de comparacian entre ambes
Zonas.

El contenido relative de agua no presenta diferencias
significativas entre 1las zonas, para una misma épocad dxl
ato.Se encontraron diferencias a nivel estacional, observando
una disminucidn del contenido rzlativo de agua en el suela de
hasta un 20 % en &poca de sequla, en comparacidn con la &paca
de lluvia (fiz.17 ).
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Tabla 2 .- Valores de intensidad de luz fotosintéticamente
activa (ME # s2g' ) en la zona abierta (ZA) y ba
jo el dosel de vegetacion (2C), en época de 1lu
via (Enero 835) y é&poca de sequia {iHayo 84). Se
reportan la media t la desviacidn estandar -

(n=95).
EPOCA LUZ FOTOSINTETICANENTE ACTIVA
ZONA ABIERTA ZONA CERRADA
21 MAYD 1984 1154.5 ¢+ 285 69.25 t+ 35.32
29 ENERO 1985 ) 1204 ¢ 380 13 & 4.58
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VARIACION DIURMA Y ESTACIOMAL DEL POTENCIAL HIDRICO.

Ambas especies mostraron variacidén diurna en potencial
hidrico durante las diferentes &pocas del afo. La magnitud de
esta variacitn fu@ distinta en cada una de estas éppcas. Tan-
to PB.auritur como E._lzpathifeljum presentaron una varia-
cidn maxima en &poca de sequla vy mlnima en &poca de lluvia.
En P.lapathifalium Yo variacidn en &poca de sequla fud de
-0.3 a -0.92 MPa; en 2poca de lluvia fue de -0.20 a ~0.50 liFa
En P,auvrilum la variacion en época de sequla fud de -0.1 a
0.88 MPa en mayo de {984 y de -0.1 & ~1.05 en abril de 1985j
en la época de lluvia fué de -0,11 a -0.3 }MPa en sept de 1733
{fig.18 ),

La magnitud de veriacién estacional para las dos espe-
cies depende de los valores de potencial hldrico minimos &l-
canzados durante 1 dla, ya que los valores de potencial bhi-
drico miximoz obtenidos =al amanecer, presentaron una varia-
cidn estecional menor (tabla 3 ).

En general P, auritur presenta potenciales hidricos me-
nores que los de P.lapathifnl ium en cualqguier &poca del

ato, la diferencia de potenciales hldricos entre las especies.

se va hacliendo wenor conformne la é&poca de sequla avanza
(figs, 19 a,b,c,d4,¢e).,

Piper aurjtum no muestra un comportamiento estacional
tan claro como P, _lapathifoliun , ya que en dias soleados,
en &época de lluvia o de nortes la magnitud de variacitn &s
parecids a l1a que se presenta en &poca de sequlia (-0.17 -
-0.9 MPa, en copt, de 1984; -0.11 - -1,12 NMFa, en enero de
1985) (fiza,19 =),

Aungue eviste un cierto patron estacional en la varia-
cibn de potencizles hldricos minimos en Eoauridilun , 54 va-
riacidn parece depender de condiciones nmicroclindticas mowmen=-
taneas que le permiten alcanzar potenciales hidricos bajos en
cualquier 2poca dz21 afo. Esta influencia de condiciones mi-
craociimdticas momentaneas, lleva a la existencia de una wayor
varjacibn de potencial hldrico en las hojas de un mismo indi-
viduo v entre individuos en un mismo dla /0 a una miswa ho-
ra. As!, =e pbzerva que las hpjas maAs sombreadas en un indi-
viduo mantienen potenciales hldricos de hasta -0.2 - -0.5 HPa
mayores que los de las que estan expuestas directamente al
so0l.

Los potenciales hldricos tomados al amanecer presentaron
poea variacitn estacional en ambas especies {(tablald). Esto
muestra que las plantas reccbran su potencial hldeico maximo
durante la nochs.
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Tabla 3 . Potencial hidrico minimo y miaximo (MPa) alcanzados
en el dia(durante dos dias consecutivos) en dife
rentes épocas del afio. Los valores representan la
media de tres hojas tomadas de tres plantas + la
desviacidn estandar.

P auritum P lapathifolium

Epoca Y Maximo | V¥ Minimo Y Maximo 'lP Minimo
SEPT  ON3 % 0060:03 _ £005 0066 +0.028 0538 * 0236

83 0026+ 0020 ‘oz 20 0093 20010 0383 * 0076
ABRIL 0.165 Qi20 0.550 : Q212 ° — —
84 !

4

MAYO _00I0+ 0070 0600 + 00I8 ‘0300 +0070° 0.925 ¢ 0038

84 QI25: 0035 0885 ¢ 0233 QI70 * Q070 0.925 #0247 |

SEPT  0i7040 085 + 002 0350 #Q07i ' 0575 3006
. 84 om0:0 0900+ O 0325 }"oo35 0560 ¢ 0027
ENERO 0100+ 0 0875+ 0i06 020020 060 $0071 |
85 0MlO £ 00I4 Ttés_:"dtr? 0275+ 0035 06I5 * 0092 |
ABRIL (01300 lo75 ¢ 0035 03i0 20057 Q780 ¢ aozs i

85 100020 ! 1050 0 10250 2 0 ' 0735 2 002l

I T T



Figs. 19 a,b,c,d,e. Variacién diurna del potencial hidrico
(v) en Piper auritum y Piper lapathifolium, en
égpoca de lluvia (16 c,d,e) y época de sequia (16
a,b). Excepto para septiembre del 83 las mediciones
se realizaron el mismo dia. Cada punto representa
la media + la desviacidn estandar (n=3).
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VARIACIOM DIURMA Y ESTACIONAL DE POTEMCIALES OSHMOTICOS

E) método utilizado en este estudio para la obtencion de
1os valores de potencial osmdtico a diferentes horas del dla,
requiere del! trabajo de maés de dos personas, y la disponibi -
lidad de tres camaras de presibn,para tener un minimo de tres
replicas para cada muestreo, en un estudio comparativo de dos
especies. En este estudio, debido a limitantes en los reque-
rimentos antes mencionados, %e obtuvieron solamente dos re-
plicas por muestreo . De tal forma, se presentan los resulta-
dos de variacién diurna en potencial oswmotico, considerando
la existencia de posibles restricciones debidas al tamaho de
muestra obtenido,

Como se observa en la £ig.20 P.auritun presenta va-
riacitn diurna del potencial o=mdtico en &poca de sequla
({abril, mayo 1924), alcanzando wuna variacidn maximna a fines
de esta &poca (0,57 MPa). En &poca de lluvia no existe varia-
cidn diurna ¥ lps valores de potencial osmotico que se man-
tienen durante el dla son mayores que los de la &poca de se-
qulia, E1 ANQVA muestra que no existen diferencias significa-
tivas en las valores diurnos del potencial osmdtico en la
época de lluvia (cept. 847 F= 0,365; P= 0.855). Para el -
muestren de abril del 85 no se observan diferencias signifi-
cativas (F= 0.796; P= 0.,575). Aunque los valores diurnos de
potencial osmdtico muestran una clara wvariacion en la &poca
de sequla del 84, e)] AMOVA nuestra diferencias significativas
solo en el nuestreo realizado en el mes de abril (F= 5.467;
P= 0.020), para mayo €l andlicis no musstra diferencias sig-
nificativas (F= 3.905; P= 0.082).

Piper lapathifnlivm mantienz constantes sus valores de
potencial camdtico durante €l dia, en las diferentes &pacas
del a%o (fig.2) ). Los resultados del AIOVA fueron los si-
auientes! mayo 84 (F= 2,1945 P= 0.2065), sept.84 (F= 1.009iP=
0.485), abril 85 (F= 2.398} P= 0.181).

Las f195.22 vy 23 mnusstran las wmarchas diurnas de poten-
cial oswmdtico para 2mbas especies en diferentes é&pocas del
aNo. Se observa gque tanto en &poca de lluvia como en &poca de
sequla PE.lapathifolivm mantiene potenciales osmdticos mas
bajos que P,2uritun . En esta Aaltima especie se observaron
potenciales ocembticos tan bajos como en PB.lapathifoliun en
la &poca de sequla, debido a la magnitud de variacion diurna
que presenta en esta &poca.

En la tabla 4 se muestra la variacidn estacional en los
valores de potencial osmdtico a turgencia total y a turgesncia
cero nue prasentan las dos especles. FPara ambos paradmwetros se
observan los valores mas bajos en la época de sequla. Tanlo
en P,auritum como en P.lopathifoliun Ja wadxima variacidn
temporal del notencial psmdtico a turgencia total fué de 0.36
MPa (fi19.24 ), E1 ANOVA nuestra difesrencias significativas
entre los valores de poatencial oszndtico en las diferenles
&pocas del alNo,En Pulapathifoliun F= 2,960 y P= 0,033, en

P.auritum F= 4,403 vy P= 0,006,
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Variacion diurna del potencial osmético

en Piper auritum () . Cada punto repre
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.Variacidn diurna del potencial osmdtico (77) en
Piper lapathifolium. Cada punto representa la
media + la desviacion estandar (n=2).En época
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Tabla4,~- Variacidn estacional del potencial osmdtico a tur-
gencia total (7 100) y turgencia cero ( 0) en MPa.
Se reporta la media t la desviacion estandar (n=5).

Piper auritum Piper lapathifolium
EPOCA ¥ 100 Fro T 100 7o
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Fig. 24 . Variacidon estacional del potencial osmético
(--—) y Piper lapathifolium. En &poca de
lluvia (sept.83,84 y enero 85) y é&poca de
sequia (abril 84,85 y mayo 84).
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VARIACION DIURMA Y ESTACICMAL DE POTEMCIALES DE TURGENCIA.

La variacieon diurna de potenciales de turgencia (P) se
calculd a partir de las marchas diurnas de potencial hidrice
y osmbtico (P = W - 7). En las $igs. 25 y 26 se observa la va-
riacitin diurna para ambas ecpecies en diferentes &pocas del
atto., PE.auritum alcanzd valores de turgencia de cero en épo-
ca de lluvia vy al inicio de 1la &poca de sequla en abril del
85. Al inicio y a fines de la &poca de sequla del 84 (abril vy
mayo) mantiene valores positivos de turgencia a lo largo del
dia.

En el campo, es de notarse gue las hojas de EB.aucilum
se tornan flacidas en dlas soleados (independientemente de la
&poca). Las hojas expuestas directamente al sol comienzan a
observarse flacidas a las 9 am aproximadamente, mostrando una
flacides total entre 1as 2 y 11 am, De las 12 horas en ade-
lante las hojas comienzan a recobrar su turgancia. Este fenbd-
meno se observa diferencialmente entre las hojas de un indi-
viduo v entre los individuos, dependiendo del grado de expo-
sicidn de las hojas a la Juz directa.

Biger_ lapathifplium mantiene potenciales de turgencia posi-
tivos en el dla durante diferentes &pocas del afio, mantenien-
do valores mayores a los de P,auritun en cualquier &poca
del atio (figs.27 y 128 ),

En 1a fig. 29 se muestra la variacidn que presenta el po-
tencial de turgencia de las hojas (P) en relacitn con el con-
tenido relativo de agua (CRA), para ambas especies en dife-
rentes épocas del ano, Como puede observarse,

P, lapathifnlivy alcenza valores de turgencia mayores que

Boauritum =2 CRA altos, en cualguier &poca del aho, lo que
es de explicarse, si consideramos que los valores de poten-
cial osmotico en ecta especie son siempre was bajos. Sin em-
bargo, a CRA bajos, P.aurjium mantiene valores de turgencia
mayores que P.lapathifaliun , alcanzando la pérdida de tur-
gencia (cuando P=0) a CRA mas bajos.

En el caso de  P,aurjtun la relacidn del potencial de
turgencia con respecto al CRA muestra un cambio en las dife-
rentes &pocas del ato ($i9.30 ), manteniendo valores mayores
de turgencia a cualquier CRA en &poca de sequla. En

B.lapathifolium esta relacidn nuestra wuna variacién minina,
con la misma tendencia a que 1los valores de turgencia sean
un poca mayores en *»poca de sequla (fig. 31 ).

El valor del CRA al cual P = 0 generalmente es menor en

P.anpjitun (fig. 30,tabla 5 ), mostrando variacidn estacio-
nal, va que en &poca de 1lluvia P alcanza un valor de cero a
un CRA d= 0.9 + 0.014 (sept. 83 y 54). En &poca de sequla es-
te valor ez de 0,82 + 0.028 {(mayo 84, abril 85). En

B.lapathifolium el valor de CRA al cual P = 0 se manticue
se mantieore con una variacidn -menor en las diferentes &pocas
del ato (fig.31 ,tabla 5),
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(CRA) en Piper auritum y Piper lapathifolium. Fn época de lluvia (sept.84) y &poca
de sequia (abril BY).
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Tabla

5. Contenido relativo de agua al cual
el potencial de turgencia alcanza un
valor de cero (CRA(D=0)) en Piper

auritum y Piper lapathifolium.En é&po

ca de lluvia (sept.83,84 y enero a5)
y época de sequia(abril 84,85 y mayo 84},

Epoca E Pauritum P lapathifolium
'CRA (5=0)  CRA(=0)
SEPT 83 089 | 090
ABRIL 84 087 090
MAYO 84 084 aso
SEPT 84 asy as2
ENERO 85 094 0.9l
ABRIL 85 080 090
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VARIACIONES DE LOS POTEMCIALES HIDRICO Y QSMOTICO Y SU EFECTO
EN EL POTEMCIAL DE TURGEMCIA.

En la f¥i9. 32 se muestra la variacion diurna del poten-
cial hldrico vy sus componentes osmbdtico y de turgencia para
Poaurituy en la &época de 1lluvia y la &poca de sequia en
1984, Los valeores de potencial hldrico mlnimo alcanzados en
el dla en las dod &pocas son muy parecidos, posiblemente de-
bido a que el deficit de presidn de vapor alcanza valores al-
tos en &poca de 1lluvia, cuando el dla es soleado y sin nubo-
sidad. El potencial de turgencia alcanzo valores de cero en
&poca de 1luvia, v s mantuvieron positivos en &poca de se-~
qula, debido a la disminucidn diurna del potencial osmdtica
gque se presenta en esta &poca.

En el caso de P,lapathifoclium el potencial hildrico mi-
nimo se alcanzo en la bpoca de =segula, sin embargo, el poten-
cial de turgencia se mantiene a un valor casi igual que en
época de lluvia, en 1a cual el potencial hldrico minimo al-
canzada fud mayor. El mantenimiento de la turgencia en 2poca
de sequla esta relacionado con la disminucidn estacional del
potencial osmbtico de las hojas que presenta esta especie
t$#ig. 33 ),
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.VARIACION ESTACIOMAL DE MODULOS DE ELASTICIDAD.

Los valores naximnos del modulo de elasticidad cambian
estacionalmente en ambas especies (tabla 6 ). Los valores mas
bajos se alcanzan en &poca de lluvia, ¥y lbos més altos en épo-
ca de sequla; esta tendencia se observa en las dos especies
(figs.34 v 35 ). P lzpathitalium presenta los valores mas
altos del modulo ds elasticidad miximeo en cualguier época del
aMo, en comparacitn con los valores observados en PBoaupritum
La diferencia sntre los valores maximps del modulo de elasti-
cidad en P, lapathifpliun y PE.auritum va creciendo en mag-

nitud de 1a &poca de 1lluvias a la ¢poca de sequla (figs.34 ¥
35 ).
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Tabla 6 . Valores maximos del modulo de
elasticidad. En época de lluvia
(sept.83,84 y enero 85) y época
de sequia (abril 84,85 y mayo 84).

Epoca | P auritum |Plapathifolium
SEPT. 83| 5724 9.368
ABRIL. 84 | 11.350 16.205
MAYO 84 | 9588 17.600
SEPT 84| 6724 7645
| ENEROS5 ' 8204 10.780
ABRIL 85 1 14004 24614
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COMDUCTANCIA ESTOMATICA.

Se presenta poca varjacidn diurna 'y estacional en la
conductancia estomatica de Polapathifoliun (fig.36a), ob~
servandose valores ligeramente wmayores durante 1la época de
sequla,

En P.aurjtum se presenta variacion diurna de la con-
ductancia estomdtica. La magnitud de variacidon €5 menor en la
&poca de lluvia, comparada con la época de sequla (fig. 36b).
En general, PB.auritun presenta una pequela disminucion en
1a conductancia estomdtica entre las 10 y 12 horas del dia,
en cualquier &poca del afioj no se observo el cierre total de
los estomas 2n ninguna &poca del afro.

Los valores de conductancia estomatica son mucho wmayores
en P,auritum comparados con los de P.lapathifolium en la
&época de lluvia. La diferencia disminuye en la &poca de se-
qula, ya que en esta ¢&época 1a conductancia disminuye en

P.avritum y se incrementa ligeramente en P.lapathifpliuwp
($i95.36 a v b),

‘Resultados preliminares, mnuestran una relacidn directa-
mente proporcional entre conductancia estomitica y la canti-
dad de luz fotosintdticamente activa gque llega a las hojas de

P.auritum . Sin embargo, esta respuesta parece estar in-
fluenciada por el potencial hldrico de las hojas, ya gue a
una misma cantidad de 1luz fotosintéticamente activa se pre-
sentan valores de conductancia menores en &¢poca de sequia, en
comparacibtin con los obtenidos en la &poca de lluvia (fig.37).

En Puoleoathifolium 1a conductancia estomdtica muesira
tambi&én una relacidn directamente proporcional a la cantidad
de luz fotosintéticamente activa que 1llega a las hojas (fig.
38), Asl, la incidencia de un rayo de luz directa increnenta
la conductancia .
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DISCUSION. Y. CONCLUSIGCNES

{.os resnltados muestran diferencias claras en los para-
metros microclimdticos de las zonas en las gque se desarrollan
las especies estudiadas. Estas diferencias determinan el ara-
do de demanda evaporativa del ambiente y de disponibilidad de
agua para la planta.

Bajo el dosel de wvegetacion, donde se desarrolla giper
auritun , la variacion dijurna de temperatura y humedad rela-
tiva es menor, debido a que el intercambio de energla se da
en la parte superior del doszl. Consecuentemente el déficit
de presidn de vapor al cual PR.lapathifolium esta expuesto,
es menor.

En las Areas donde no se ha formado adn el dosel, la
1legada de luz directa produce una mayor variacidn diurna en
temperatura y humedad relativa, y por lo tanto del d&tficit de
presibn de vapor. Las helidfilas como BRiper auritum estan
asl, expuestas a una mayor demanda evaporativa del ambiente.

En la &poca de sequla el deéficit de presion de vapor
muestra un incremento en ambas zonas. Esto esta relacionado
directamente con la diswminucidn en l1a himedad relativa y el
aumento en la temperatura, que se presenta en esta é&poca.
Conjuntamente disminuye el contenido relativo de agua del
suelo.

l.a variacidn diurna y estaciohal en la demanda evapora-
tiva del ambiente Y la disponibilidad de agua para

B.aucitum v PB.lzpathifolium , parece determinar las dife-
rencias en los pardmetros gue definen las relaciones hidricas
de las dos especies.

‘Considerando los valores mwinimos de potencial hidrico
que 2lcanzan las especies en el dla, podrlamos decir de
acuerdo con Hsiao (1973), que tanto PE.aupilum come Eu.la
pathifnliup estan expuestas a deéficit hldrico. Este déficit
hldrico == producido por 21 incremento diurnoc en el déficit
de presidn dz vapor, el cual es5 mayor en areas abiertas y se
acentua en &poca de segquia.

El aumento 2n el d&ficit de presidn de vapor produce una
mayar demanda evaporativa del ambiente, al incrementar el
aradiente de potencial hldrico en el continuo suelpb- planta-
atmosfera, Asl, incrementa la pérdida de agua de la planta a
1a atmosfera. Si la tasa de toma de agua no iguala a la de
pérdida, se produce la dieminucién del potencial hidrico de
la planta,

Biper lzpathifolium esta expuesta a déficit hidrico
estacional , debido a que en &poca de sequla aumenta el dé-
ficit de presian de vapor bajo el dosel de vegetacidn, y €s
cuando su potencial hldrico disminuye mads en el dia.

P.a2uritun estd expuesta a déficit hldrico en cualquier é&poca
del a%o, va que en &poca de lluvia, si los dlas son soleados
¥y sin nubosidad, el d&ficit de presion de vapor aumenta y su
potencial hldrico disminuye tanto como en la &poca de se-
qula.

La dicsponibilidad de agua en el suelo parece no contri-
buir directamente en la diswminucién diurna del potencial hi-
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drico. Esto se infiere a partir de que ambas especies alcan-
zan al amanecer valores de potencial hidrico altos, en cual-
quier &poc2 del aho, lo que significa que disponen del agua
suficiente en el suelo para recobrar la que pierden durante
el dla. Ademds, en P.aurjitum en &poca de lluvia, €l poten-
cial hldrico puede dieminuir tanto como en época de sequia
aunque el su=lo este saturado.

No se descarta la posibilidad de un efecto de 1a dis-
minucidn del contenido relativo de agua del suelo en el de-
cremento de la tasa de toma de agua. Esto nho permitiria a la
planta recobrar répidamente el agua perdida por transpira-
cidny lo anterior, no fud evaluado.

Los resultados indican que ambas especies tienen la ca-
pacidad de mantener potenciales de turgencia positivos, aun-
que el potencial hldrico disminuya durante 1la 2poca de se-
qula. Esto es importante, si consideramos que los posibles
efectos adversos que la planta puede sufrir por la disminu-
cidon de) potencial hldrico, se producen como resultado de la
disminucibn de turgencia en la cé&lula. Asl, la socbrevivencia
de las plantas en lugares o &pocas en gque estan expuestas a
déficit hidrico, depende de su capacidad para mantener valo-
res de turgencia positivos.

El mantznimiento de valores de turgencia positivos a po-
tenciales hldricos bajos, puede deberse a una disminucion en
el potencial osmdtico de la c&lula, y/o a un incremento en la
elasticidad d= las paredes celulares, La disminucitn de los
valores de potencial ozmdtico se puede producir por un incre-
mento en la concentracidn de solutos debido a una disminu-
citn en el volumen de agua celular {(ajuste oswotico pasivo).
La disminucidn en el volumen de agua celular se& puede produ-
cir por una pérdida de agua por transpiracién o por una re-
distribucidn d2 agua entre el simplasto y el apoplasto. La
disminucidn del potencial osmdtico puede resultar también de
la acumulacidén neta de sclutos en la cdlula., A esto dltino
se le considera ajuste osmético active o verdadero.

En el casn de las especies estudiadas, el mecanismo que
permite mantener la turagencia en época de szgula es el ajuste

osmdtico verdadero. Lo anterior se iniiere de las caracle -
risticas de variacidn en el potencial osnetico vy en el modulo
de elasticidad presentes epn las especies. Tanto Paauritun
como P, lapathifoliun presentan potenciales osmdticos a tur-
gencia total menores en la ¢poca de sequia. PF.auritum pre-
senta también en esta época una disminucién diurna de poten-
cial osmdtico, Los valores de] mddulo de elasticidad incremen
tan en ®poca de sequla en ambas especies. Esto nos indica
que 1a slasticidad de las paredes c&lulares disminuye en esta
&poca y por lo tanto, este factor no esta contribuyendo al
mantenimiento de valores positivos de turgencia.

Podemos concluir también que el ajuste osmdtico es ver-
daderno, pues cuando el incremento en potencial osmdtico se
debe a la p2rdida d2 agua de la celula,solo gue la pared ce-
lular sea elastica (valores de Emax pequenos), se podrian
mantener valores de turgencia positivos. En este caso se cb-
tuvieron valores de turgencia positivos, a pesar de gue lous
valores de Enax incrementan en &poca de segqula. Esta tenden-
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cia'en“el patrdn de variacidn de los valores de potencial os-
mbtico vy modulos de elasticidad se ha observado en otras es-
pecies como sorgo (Jones & Turner, 1978).

El efecto del ajuste osmbotico en el mantenimiento de la
turgencia, se refleja también en los cambios estacionales gue
muestra la relacién de potencial de turgencia con respecto al
contenido relativo de agua. El1 efecto es mwmas wmarcado en

P.auritum v le permite mantener valores positivos de turgen-
cia a contenidos relativos de agua mas bajos en é&poca de se-
qula, en comparacion con la época de lluvia. En BRa_lapathi
folium se presenta también este efecto, aungue los cambios
estacionales son de menor magnitud, y la especie puede alcan
zar valores de turgencia de O a contenidos relativos de agua
mas altos que PB. _._suritum .

El ajucte osmdbtico diurno que presenta PBoauriium en

época de sequla, contribuye tambign al mantenimiento del po-
tencial de turgencia durante el dla, Este tipo de ajuste ha
sido reportado como respuesta al déficit hldrico producido en
perlodos diurnos (Morgan, 1984).
‘ La magnitud de 1los valores de potencial asmdtico que
presentan las especies y el grado de ajuste estacional, caen
dentro de 1los valores reportados para mestdfitas (Morgan,
1984) .

La disminucidn estacional del potencial osmotico, puede
conducir al incremento en los valores de Emax observado en
ambas ecspecies en la é&poca de sequla, debido a que incre--
menta la turgencia a valores altcs de contenido relativo de
agua y/o por su influencia en el volum2n celular a turgencia
total (Jones & Turner, 1978). E1 hecho de que Emax sea siem-~
pre mavor en PB,lapathifolium podria ser el resultado de gue
sus valores 4e potencial osmdtico a turgencia total sienpre
son més bajos que en Poauritun .

lLa importancia del mecanismo de tolerancia al déficit
hldrico que presenta P,.lapathifplium en é&poca de sequla,
puede relacionarse con la disponibilidad del recurso luz en
ecsta &poca, Es en 2poca de sequlia cuando CEolapathifoliun
dispore de ura mavor cantidad de luz foteosintiticamente acti-
va, debide a una disminucidn en. la densidad de hojas del do-
sel., También en esta &poca debido a la disminucién en el défi
cit de presidn de vapor 1la planta esta expuesta a deficits
hldricos mayores. El cierre total o parcial de los estomas
que evitara la pérdida de agua, le pernitirlia a la planta
mantener valores altos de potencial hidrico y de turgencia,
pero limitarla e! aprovechamiento del incremento de luz bajo
el dosel,

Los recultados muestran que PBolapathifolium aumenta
li{geramente su conductancia estomatica en é&poca de sequia,
aungue ¢l potencial hldrico disminuya, manteniendo valores
positivos de turgencia por ajuste osmdtico.

En P.auritum 1la presencia de ajuste osmdtico comp me-
canismo para tolerar la sequia puede determinar en parte, su
capacidad para desarrollarse en habitats donde la perturba-
cidn de la vegetacidn ha llevado a la pérdida del dossl, don-
de estan expuestas a dificit hidrico en cualquier &poca del
ann. En ectas condiciones la capacidad para tolerar la se-
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qula, le permitiria a la planta mantener abiertos sus estomas
para alcanzar las altas tasas fotosintéticas que requieren
para mantenerse en estas condiciones. Ademds, la influencia
que ejerce ol potencial hldrico en la respuesta de los esto-
mas a la luz, le permitirla a la planta el control de la pér-
dida de agua cuando se presentan d&ficits hidricos extremos.

No podenmos concluir que la ausencia de PRiper_lagathifo:
lium en dreas abiertas esta determinada por su incapacidad
para soportar el grado de d&ficit hldrico que se presenta en
dstas condiciones. Para @&sto serla necesario realizar estu-
dios experimentales de trasplante de P.lapathifolium en
dreas abiertas y evaluar su desarrollo y capacidad de res-
puesta al dé&ficit hidrico en las mismas.

Tampoco podenos descartar la posibilidad de que las ca-
racteristicas que determinamos en las especies no sean una
respuesta directa al déficit hidrico. Asi, en

Polapathifolinm la disminucidn en potencial osmdtico en la
tpoca de segula pueda estar relacionada directamente con un
aumento en la concentracidn de azdcares, debida a un incre-
mento de la fotosintezis por la mayor entrada de luz fotosin-
téticamente activa bajo el dosel en é&sta &poca.

Ademas la presencia de potznciales osmoticos mayores durante

todo el ato en esta especie, en comparacién con B.aurcitun ,
podrla estar determinada por tacas menores de crecimiento y
de formacidn de estructurasz nuevas ¥y por lp tanto de la uti-
lizacidén de solutos. PB.auritum presenta tasas altas de cre-
cimiento v recambio de hojas (observaciones personales), par
lo gque 1a utilizacion de recursos debe ser mnuy rapida. La
vida media do 135 hojas en PBulapathifolium es de un affio mi-
nimo vy en P.auritum de un mes aproximadamente (Obs. Pers.i.

En P.suritum las tasas de crecimiento y renovacion de
hojas =on mavores en adpoca de lluvia, en comparacibdbn con la
¢poca de segula. En esta dltima la densidad de hojas es mucho
menor vy estas son de menor tamabo. Debido a esto, podrlamos
pensar que en aesta &poca la utilizacidn de asimilados es nuy
grande para 1a formacidn de estructuras y limita la capacidad
de ajuste osmbtico de la =specie,

Otro punto a considerar es el hecho de gue algunas de
las caracter!sticaes que 1los organismos presentan tienen un
origen histérice v en un ambiente determinado pueden no tener
un valor adaptativo (Robichaux et al, 1935; Robichaux, 1983).

A manera de conclusidn general, quisiera considerar los
siguientes puntos:

Los resultados obtenidos nos indican la posible influen-
cia del déficit hidrico en la distribucion de las plantas &n
la selva alta perennifolia. Los estudios realizados en Costa
Rica y Panami (Fetcher, 1979; Oberbauer, 1982; Rundel, citado
por Robichaux, 1934), nuestran tambi&n que el déficit hldrico
diurno y/o temporal es un factor gque determina las caracte-
risticas de las especies en habitats especificos.

Considerando 1o anterior, en la actualidad los estudios
sobre relaciones hldricas en plantas de selva tropical hd-
meda deben orientarse a la evaluacién de los efectos del dé-
ficit hldrico en @! crecimiento, productividad y capacidad
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reproductiva de las especies. Es necesario también realizar
estudinos qu2 nos permitan determinar si las caracterlisticas
de las plantas, que hemos interpretado como respuesta a la
sequla, son mas qgue una respuesta; una consecuencia de la
misma o de otros factores,

Estudios experimentales en condiciones controladas nos
permitirlan detinir también el grado de influencia que tienen
otros factores como la luz y la temperatura en la capacidad
de respuesta de las plantas a la sequia.
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