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RESUMEN.-

Se presenta un estudio comparativo sobre las relaciones 
hldricas de especies de diferentes h•bitats en la selva alta 
perennifol i ci. de "Los Tuxtlas•, Veracruz. El e5tudio s-e real i-
zo con dos especies de ti¡;¡_ar:. : E....~!.!.!:illJ.lll (hel iOf i la) y 

e.._il!i:LQt.hilo.liJJm !umbrOfilal. Se determino la variación 
diurna y estacional del potencial hldrico y sus compon.:11tt.s 
osmOticos y de turgencia, asl como la variación en conduct•n
cla e5tom•tica. También se cuantifico la variaciOn diurna / 
estacional en los par•metros microclimlticos que determina11 
el grad!ent9 de potencial hldrico en el continuo 5ue
lo-planta-atm0sfera • 

Los resultados indican que el incremento en déficit de 
pres!On de varor determina la disminuciOn del potencial hl
drico en ambas especies. f,_lll.\r:...i.lwn estl expuesta a déficit 
hldr!co en cualquier época del arre, mientras que E....-1QJ:iill.i..i::. 
!aJ.i.JJm est~ expL•esta sOlo en época de sequla, cuando el d&
ficlt de pre5i0n de vapor se incrementa bajo el dosel de ve
getaciOn. Durante la época de sequla, las dos especies mues
tran una dlsmlnuciOn diurna en potencial hldrico de hasta 1.1 
MPa. Sin eml::ar90 1 os val ores de potum: i al de turgencia 11\ues
tran una disminuciOn menor, y as!, se mantienen positivos en 
~sta época. La variaciOn que muestran los valores de poten
cial osmOlicu a turgencia total y del modulo de elasticidad 
<Ema~l, indican que las dos especies mantienen valores posi
tivos de tur9encia por medio de un ajuste osmOtico activo. 

Se discute el posible significado ecolOgico de estos re
sulta':los. 



PRESEMT AC IOt~. 

'-"' tlln~mir:a natural de rec:ieneracibn de las selvas tropi
cales h~medas implica una interrelaciOn Intima entre los fac
tores abibtlcos y biOtir:os del ecosistema, que determina la 
s11ceslbn pro';,'resiva de especies capaces de sobrevivir y re
producirse en mlcroambientes determinados. El conocimiento 
m~s profundo de esta din~mica ha llevado a la concepciOn ac
tual de las se1'1as,como un mosaico de ve9etacion formado 
parches en diferentes estadios de desarrollo. La dinAmica de 
cambio de este mosaico se da en el tiempo y espacio por la 
formaclOn de claros producirlos por fenOmenos naturales o por 
•l hombre y el proceso de sucesion que se genera en los mis-
mos. 

l.a suces!On de especies durante el proceso de re9enera
clbn, est~ rleterminarla por factores externos <biblicos y 
ablbtico~l y las carar:terlsticas intr!nsecas de las espe
cies, tanto fisiolb?icas como morfolOc:iicas, bioqulmicas y de 
historia r1e- vid'-1 1111e les permitan completar su ciclo de vida 
y repror1ucirse en condiciones determinadas CGomez Pompa ~ 
Vaz1111ez Y<rnes,1985l. Asl, las caracterlsticas de las especies 
que se establecen en los primeros estadios sucesionales son 
distintas a las de las especies de estadios sucesionales tar
díos IBazzaz,1979; Gomez Pompa~ Vazquez Yanes,19851. Se con~ 
sfder<> q11e la din~mica dJ? claros ha tenido un papel importan
te como factor de selecciOn en la modulaciOn de estas carac
terlst icas IVazquez Yanes ~ Guevara Sada,1985; Martinez Ra
mos, 19851. 

El conocimiento de las caracter!sticas intr!nsecas de 
las especies l?n condiciones nat11rales, nos permite entender 
de manera mAs profunda Ja distribución de las mismas en Ja 
dln•nir:a rle re?eneraci6n, al establecer las relaciones direc
tas entre Jac; •spacias particulares y su ambiente. Estas re
Jar:i nnl?s ~1er!1?n cnnocerse a tr?uts riel J?studio de las adapta
ciones rle las especies a las condiciones ambientales de la 
etapa c;uceFional en que se establecen, y del estudio de los 
ccimblos cimb!Pntale-; rl11rante la sucesión y su efecto sobre las 
especil?s partfc11lares IGomJ?z Pompa e, Vazq11ez Yanes, 19651. 

la cipertura rle un claro implica un incremento en la 
enPr?11' J11minnsa que llesia a niveles inferiores del do
sel, a11nci'10 a <?sto se s11ceden cambios en temperatura, humedad 
relati•1;;1 v tlisponibilirlarl r1e agua':' nutrientes para las ,..sµe
cles 'l'"~ se encuentran bajo el dosel y/o las colonizadoras; 
de tal manera q11e las caracterlstlcas de las plantas rle un 
h•bltat particular estan relacionadas con un ambiente comple
jo formarlo ror la interaccion rle factores diversos. 

l.os pocos @st11r1ios é'11toecol6gicos rl?a)izados e11 selvas 
han considerarlo la variabilidad temporal y espacial de la luz 
como e1 f"rtnr m~c; iMpnrtante en la determinación de la dis
trlh11r:ll':ln r1e l'-1"' e«pecies. tlo c;e hi1 r:om;irler<>rlo la i11terrelar: 
clbn -in f:ictores asociarlos cor1 Ja variabilidad d.., la 
111z, corno t,.r,irr>r;>t11ré1 '' '1i;ponihilldé>rl de ai:i11a :' 1111triF-n
t<>c;, E'"tn" 1>st11r1in-; ha11 estadci ori;;ontados principalmeonle al 
r"nn~imin~tn ~· r-~,~t~r!~lirD~ 11~ial6?icas relacionadas d~ 



manera dlrec:ta c:on la luz, c:omo la fotoslntesls. Son necesa
rios los estudios en condiciones naturales que aborden la po
sible respuesta de las plantas a otros factores ~ permitan en 
un momento dado, entender la interacciOn de los iactores en 
relaclOn con las caraclerlstic:as de las especies y su distri
b11c: 1 bn. 

Es en este contexto en el que se ubica el presente estu
dio, como 11na c:ontrib11c:iOn al conocimiento de las car-ac:terls
tlc:as fislolb?icas de las especies que les permiten desarro--
1 larse en determinadas condic:iones. Partic:ularmente, se pre-
tende relacionar las carac:lerlsticas de relaciones hlrlricas 
de plantas de microh~bitals contrastantes, con Ja disponibi
lidad espacial y estac:lonal del a9ua en la selva alta peren
nlfol ia. 

El ~rea de estudio es la selva alta perennifolia de la 
Estac:ibn de Binlogla Tropical "Los Tuxtlas", Veracruz. Las 
plantas Pst11diadas son especies del 9~nero E.i¡:tec. de hAbi
tats contrastantes. EiPlt-a.!.!Úllllil 1 heliOfila colonizadora 
de claros grandes y EU2er._l;i¡iat.hilc.l.i.um , coloniza.dora de 
claros pe~1eftos, que se mantiene bajo el dosel de vegetación. 

El trabajo est~ constituido por cuatro sec:ciones. En 
Ja primera se presentan antecedentes sobre aspectos generales 
del flujo de agua en el continuo suelo- planta- atmO~fera, 

Jos efec:tos del d~ficit hldrico en plantas y los mec:anis~os 
de reslstenc:ia a la se-q11la. Se revisa tambiéon Ja "ii1iportancia 
ecolbglc:a de e-stns ftltlmos. En la parte final de Jos a.ntece-
dentes se considera la presencia de dtficit hldrico en la 
selva alta perennifolia y su relacibn con procesos vegetales. 

En materiales v m~todas, se incluye la descripción del 
~rea de estudio, las caracterlsticas rle las especies esludia
das y Ja hase teOri~a rle le metorlologla empleada. También se 
prese-ntan al?unas especificaciones del muestreo y la dete-rmi
neci~n del rntenci~1 hldriro y sus componentes osmótico 1 de 
t11r9encie1. 

En lr>s r·esulti!dos se pr·esentan las caracterlstlcas del 
mlcroc:Jlrna l?n las zonas en q11e se desarrollan las especies, 

as! como la variaciOn diurna y estacional de sus potenciales 
hldrirns, rle turgencia y osmOticos, y los cambios en con
d11c:t1'lnc:ia estomAtica. Por óltimo, se presenta una discusión 
9eneral. 

2 



ANTECEDENTES 

FLl.IJO DE AGIJA EN EL cornrnuo SUELO-PLANTA-ATMOSFERA. 

El asma P.S 11no de los factores cruciales para la sobre
vivencia de las plantas en condiciones naturales. Su impor
tancia es tal que la variaclfln en suministro de agua determi
na las zonas de tipo de ve9etacilm, la estructura y producti
vidai:I de las comunldarles, la dlstrlbucibn continental >' local 
de las especies v la fisonom!a de la vegetación. 

S11 Importancia deriva del hecho de que la expreslon me
tabbl ic:a de la vida solo es posible en un medio acuoso. Por 
Jo tanto, el as111a es Indispensable en todas las fases del ci
clo de ,Jida de las plantas, Asl, la reaclivaciOn metabólica 
de los embriones en estado de latencia depende del grado de 
hidratación de la semilla. La hidratación de la misma dispara 
toda 11na serie de procesos a nivel molect1lar que permiten el 
Inicio del crecimiento del embrion, para formar una plant11la. 
El crecimiento posterior depende del grado de hidralaciOn de 
las ct>l11las que permita el mantenimiento del metabolismo y la 
presion de tur9enc:ia necesaria para la elongación celular. El 
establecimiento de la planta y su desarrollo, dependen de 
procesos metabólicos tan Importantes como la nutrición mine
ral ~ or9•nlca; procesos directamente relacionados con el es
tado de hldratac:ion de la planta. Por Jo anterior es impor
tante para la ma~or!a de las plantas mantener dentro de cier
tos limites su estado de hidrataciOn. 

El estado hldrlco de una planta esta determinado por el 
intercambio de agua con su ambiente, por lo tanto por el flu
jo de agua que ~9 da en el continuo suelo-planla-atmosfera. 
El movimiento de agua a trav~s de este continuo sigue un pro
caso termodln•mico cuesta abajo, producido por Ja existencia 
rlf? 11n 9radlente de potencial hl<lf'ico que se forma del suelo a 
Ja atmosfera. Este Qradiente determina la constante ptrdida 
t!e ar,i11a d., Ir pl=>nta-a la 21tmosfera por transpiraciOn, y a.si 
el -flu_¡o r:1Jntln110 de ac;iua di?sde el suelo a traves de la plan
ta. El balance entre la perdida de a9ua por transpiración y 
la toma de a911a a tra\/es de 1 as ralees determina el es lado 
h!drir.n de las plantas. 

El balance de perdida y 9anancia de agua depende de con
diciones amblent~les espec!f icas (humedad relativa, tempera
tura ambiente, irradlaclbn, disponibi J idad de agua en el sue-
1 ol que deterrn i nan Ja ma9rd tud de 1 9rad i ente de potencial, y 
as! las tasas de transplraciOn y toma de agua. Estas óltimas 
l!'stan lnfl11enciadas por factores intrlnsecos de la planta 
!como Ja estr11ctura del sistema radical, la proporclon rafz I 
superficie aerea, y la ma9nit11d de las conductanclas a nivel 
de ratz, xili=r11a y hojas> que controlan el flujo de a9ua a 
travt>s de la misma hacia la atmosfera lfi9.1 ), 

El 9ra1o de hidrataciOn de la planta (y por lo tanto su 
potencial hldrlcol en condiciones naturales, varia diariamen
t@, presentando un potencial hldrico m~ximc al amanecer, y 
mtnimo al medlodla. Durante la tarde y la noche el potencial 
hldrico se recobra alcanzando otra vez el max!mo en la mad1u-
9ada. Esta varlaciOn diurna preJenta una relac!On inversa ~on 

3 



FIG. 1 RESISTENCIAS A LA CORRIENTE 

TRANSPIRATOR/A EN EL CONTINUO 

SUELO-PLANTA-ATMOSFERA. 
(Tomado de 8enache, 1976) 
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la variacibn en la tasa transpiratoria, la cual es mlnima al 
amanecer, m~~ima al mediodla y disminuye con Ja puesta del 
!IOI (f !9. 2 1. 

La ma9nitud de variacibn del potencial hldrico cambia 
t•mporal Y especialmente, dependiendo de la disponibilidad de 
a9ua en el suelo y el deficit de presiOn de vapor. 

La restricciOn en el suministro de agua y/o el incremen
to en la demanda evaporativa del ambiente, pueden causar en 
la planta una disminuciOn de potencial hldrico que le provo
carla diversos efectos bioqulmicos y fisiolOgicos. 

EFECTOS D~- DEFICIT HIDRICO EN PLANTAS. 

Se han realizado revisiones generales sobre los efectos 
del deficit hldrico en plantas !Hsiao,1973; Levitt, 19801, 
asl como revisiones particulares para plantas cultivadas 
!Day, 1981; Schulze L Hall, 19811 y mesOfitas <Hanson ~ Hitz, 
19831.Estas revisiones muestran que los efectos del deficit 
hldrico en las plantas son diversos y aün no se conocen to
talmente, debido a que han sido evaluados generalmente en 
condiciones e~perimentales de ambientes controlados Cya sea 
•1n vivo• o "in vitre•) por inducciOn de la sequla con dife
rentes m~todos. No se conocen en realidad los efectos conoci
dos en condiciones naturales en las cuales la naturaleza del 
déficit y sus posibles efectos pueden ser distintos. AdemAs 
se tiene un conocimiento limitado de su efecto final sobre la 
productivid¡;o.d, 

Los efectos producidos varían de acuerdo a la severidad 
y duraclbn del déficit, el estado de desarrollo de la planta 
y la historia previa de las relaciones hldricas de ésta. 

De manera general podemos hablar de efectos directos e 
indirectos, los cuales se manifiestan incluso con la presen
cia de d•ficits hldrlcos ligeros (disminuciOn de pocos bars 
•n potencial hldrico, o en contenido relativo de agua del a 
al 10 % s~gOn Hsiao, 1973>. Los efectos se producen desde el 
nivel bloqulralco, celular, hasta el nivel de adecuación de 
los Individuos (determinado por efectos en crecimiento y re
producciOnl. 

En la flg. 3 se muestran algunos de los efectos produ
cidos con diferentes d~flcits hldrlcos, aunque en plantas 
adaptadas a la sequla los efectos pueden pr·oducirsc¡. a pole11-
clales hldricos mucho menores que los observados en la figu
ra. Adem~s los valores limites en los diferentes tipos de 
plantas pueden variar de acuerdo a su experiencia previa a 
d~flcits hldrlcos. 

Una de las consecuencias m~s importantes de estos efec
tos diversos es Ja reducciOn de la productividad de la plan
t•, debido a una dlsminuciOn en la eficiencia fotosintética 
!Hslao, 1973; Osmond et al, 19ao; Schulze et al, 1980). Con 
base en ~sto se discutiran algunos de los efectos. 

La elon~3cl0n celular parece ser uno de los procesos más 
••nslbles a la dismlnuc!On del potencial hldrico. Este procc¡.
•o se ve afectado incluso con una pequena disminución del 
mismo. El efecto esta direct.;.rnente relacionado con la dismi
nuclOn en potencial de turgencia, ya que ésta es r~qu~rida 
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para estirar las paredes y facilitar el rompimiento de enla
ces qulmicos. AdemAs parece 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; =immerman, 1978>. La reducción en 
el alargaaiento celular disminuye la tasa de incremento del 
~rea fo Ji ar·¡ as l, en H!;¡_llan±..hU.SJll.lll.Ua L, se observo una re
ducc l On del 25 al 30 % del Area final de las hojas a un po
tencial de turgencia al amanecer de 0.35 a -0.60 MPa (Takaml 
et al, 1981). La reducciOn del Area foliar y/o el marchita 
miento temporal de las hojas limita la cantidad de Íuz lnter 
ceptada por la planta. 

La p~rd!da de presiOn de turgencia produce también efec
tos directos en el grado de apertura de los estomas, indu
ciendo el cierre estomAtlco y por lo tanto la disminución en 
la toma de co 2 • El umbral de potencial hldrico al cual se 
cierran los estomas varia de acuerdo con el tipo de planta. 
Las perennes del desierto como a.i.ill.Llcu.li..;;.Lil~h.i.wrn.~u mantie
nen valores positivos de tasas fotosint~ticas a potenciales 
htdr!cos tan bajos como -5,7 MPa <Adams & Binham, 
1978) • 8tl~i.sLh.ecila=a.l~ con ti n~a fotos i nteti zando a un 
potencial hldrico de -16.3 HPa y a un potencial osmOtico de 
9.2 MPa <Keppen, 1972;citado por Levitt, 1980), Los efectos 
de la sequla en el cierre estomAtico y la fotoslntesis pueden 
tener consecuencias a largo y a corto plazo, modificando los 
cursos diurnos de transpiraclOn y asimilaciOn de C02en dife
rentes ~pocas del a~o <ver: Ludlow ~ Wilson, 1971; Schulze & 
Hall, 1981l. 

La d!sminuciOn de la tasa fotosintética causada por de
f ic!t hldrico puede involucrar factores distintos al cierre 
estom~tico. En algunos casos estos efectos parecen ser tam
bi~n causados por la disminuciOn en presiOn de turgencia. 
Cambios en la pres!On de turgencia pueden afectar los eventos 
metabOI ices de la fotostntesls al producir cambios en las r·e 
laclones espaciales de los componentes celulares, por ejem
plo, la alter~ciOn conform~cional de acarreadores de el~ctro
nes y/o enzimas unidas a membranas (Osmond et al, 1980), Aun
que el papel de la presiOn de turgencia en estos aspectos no 
ha sido comprobado, experimentos "in vitre• han mostrado 
efectos del dtficit hldrico en relaciOn a un incremento en la 
resistencia mesofllica por disminuciOn de la actividad de la 
rlbulosa difosfato carbo~ilasa, inhibiciOn de la reacciOn de 
Hlll y de la fosforllaciOn cíclica, disminuciOn de la activi
dad del fotoslstema II y de la slntesis de clorofilas <Hsiao, 
1973; Levitt, 1980; Osonubi ~ Davies, 19801. 

De manera resumida y secuencial los efectos del deficit 
hldr!co en las plantas son los siguientes: La disminución del 
potencial hldrico en pocos bars produce una pérdida en el po
tencial de tur~encia, que reduce el crecimiento del tallo y 
la5 hojas. Disminuye la slntesls de pared celular y protelnas 
•n tejl~os con potencial alto de crecimiento, decrece la di
v!s!On celular y los niveles de algunas enzima~ como la ni
trato reductasa. Los estomas comienzan a cerrarse con una 
consecuente disminuc!On en la transpiraciOn y asimilación de 
C02; la traslocac!On de fotosintetatos decrece e incrementan 

!' 
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los niveles de citocininas en las hojas. El d~f icit hldrico 
severo puede causar la acumulaciOn de prollna e inhibir la 
asimilaciOn de CD2• 

No se conoce si los cambios metabOl ices como la produc
clOn de Acido absclsico <ABA>, betalna, prollna, hidrOlisis 
de protelnas y disminuciOn en la slntesis de prote!nas son 
signos de da~o o posibles mecanismos de respuesta a la s~qula 
<Hanson ~ Hitz, 1982). 

Es necesaria una evaluaciOn de los posibles efectos del 
d~flclt hldrlco en condiciones naturales pues, de acuerdo con 
les potenciales hldricos mlnimos alcanzados en el d!a en di
ferentes t>pocas del a!Yo <tabla 1 l, incluso las plantas mesO
fitas de bosque tropical hamedo podr!an estar expuestas a 
•fectos producidos por dt>ficit hldrico diariamente. Sin em
bargo se sabe de la existencia de caracterlsticas en las 
plantas como respuesta al dt>ficit h!drico, las cuales se han 
estudiado principalmente en plantas de zonas ~ridas, y a par
tir de estos estudios se han podido precisar algunos de los 
mecanismos a trav~s de los cuales las plantas resisten·la se
qula. 

MECANISMOS DE RESISTENCIA A LA SEQUIA. 

Se define resistencia a la sequla como el grado en que 
una planta puede tolerar el d~ficit de lluvia. Las plantas 
~aportan los periodos de sequ!a mediante los llamados meca
nismos de resistencia a la sequla.Es~os mecanismos pueden ser 
caracterlstlcas de naturaleza fenolOgica, morfol09ica, bio
qulmlca y/o fisiolOgica, que permiten a las plantas tolerar 
el dt>ficit de lluvia, ya sea manteniendo potenciales hldrlcos 
altos o tolerando la disminuciOn de estos. 

Una clasificaciOn de los mecanismos de resistencia a la 
sequla basada en las clasificaciones de Jones ~ Osmond 
<1981ly Levltt 11980> se muestra en la fig. 4 , Las print:ipa-
les caracterlsticas de estos mecanismos propuestas por los 
mismos autores son las slguient~s: 

Esc...apj!_¡¡,_la_~¡¡¡,¡l.a. • - El mecanismo de escape a la sequla 
implica una respuesta a nivel del ciclo de vida de las plan
tas. Las plantas que poseen este mecanismo son anuales o efl
meras, y pasan el periodo de sequla en forma de semilla. Ini
cian su ciclo de vida con el comienzo del periodo de lluwias 
del afto y lo completan antes de que el suministro de agua sea 
limitante; ast, el escape a la sequla como un mecanismo de 
resistencia al d~f icit hldrico es cuestionable, pue» la plan
ta no esta expuesta a ~ste. 

Lo anteriormente dicho implica la ausencia de mecanismos 
de resistencia a la sequla en plantas eflmera». Sin embargo, 
ne han encontrado este tipo de mecanismos sobre todo en plan
tas anuales de habitats en los que la regularidad de la llu
via no es muy constante y/o en habitats muy impredecibles 
<tlulroy @< Rundel, 1977¡ Ehleringer @e Forseth, 1980; Forseth 11< 

Ehlerln3er, 1980, 1982; Ehlerin9er, 1983a; Forseth 1tt al, 
19841. 

Be.sisun.i:Ll\_a_la__s~ul..a. • - Las plant.as per1tnnes;. o de 
ciclo de vida largo estan e~puesta» a dt>flcits hldricos diur-

!' 
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Tabla 1 • Valores minimos de potencial hidrico (~) reportados 

en plantas de diferentes habitats. 

ESPECIES DE MANGLAR l 

Sonneratia alba 
Avicennia marina 
Aegiceras corniculatum 
Ceriops tagal 

l¡I min (MPa) 

5.7 
5.4 
5.2 
5.0 

MESOFITAS DE CLIMA TEMPLAD0 1 

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

ESPECIES DE ZONAS ARIDAS 1 

Artemisa herba alba 
Reamurea negevensis 
Franseria deltoidea 
Larrea divaricata 
Simmondsia chinensis 

16.3 
10.8 
8.5 
8.2 
6.2 

ESPECIES DE BOSQUE TROPICAL HUMED0 2 

Trichilea cipo 
Cordia alliodora 
Araucaria cunninghamii 
Flindersia collina 

1 Richter, 1976. 

2 Do ley, 1981. 

3.9 
1.9 
1.5 
3.0 
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2) RESISTENCIA 

lLJA 
SEQUIA 

FIG. 4 MECANISMOS DE RESISTENCIA A LA SEQUIA 

1) ESCAPE A LA SEQUIA: 

( Jonu er d,1981, L•vtrt, 1981} 

-DESARROLLO FENOLOGICO RAPIDO 
-PLASTICIDAD EN EL DESARROLLO 

REDUCCION DE LA PERDIDA DE AGUA 
-DISMINUCION DE LA CONDUCTl\NCIA EPIDERMICA 

-DISMINUCION DE LA SUPERFICIE TRANSPIRATORIA 

-DISMINUCION OE LA RADIACION ABSORBIDA 

MANTENIMIENTO DE LA TOMA DE AGUA 
-INCREMENTO DE LA SUPERFICIE RADIAL 

-INCREMENTO OE LA CONOUCT/INCIA HIDRAULICA 

[

MANTENIMIENTO DE LA TURGENCIA 
-AJUSTE OSMOTICO 

TOLERANCIA AL DEFICIT:----\ -INCREMENTO EN LA ELASTICIDAD DE LA PARED CELULAR 

TOLERANCIA A LA DESECACION 

- RESISTENCIA PROTOPLASMICA 

·' 



12 

nos y/o temporales. En estas plantas ~e han encontrado dos 
tipos principales de mecanismos de resistencia a la sequla: 
los de evaclOn de la sequla y los de tolerancia a la sequla. 

Los mecanismos de evaciOn de la sequla permiten a las 
plantas mantener potenciales hldricos altos aunque esten ex
puestas a d•ficits de agua externos. Dentro de éstos se dis
tinguen dos tipos de mecanismos para evitar la sequla; uno es 
por reducciOn de la ptrdida de agua, y el otro por el mante
nimiento de tasas altas de toma de a<;llla que permitan. reponer 
la pérdida de agua por transpiraciOn. 

La evaciOn del déficit por 3horro de agua o reducción en 
la tasa de p~rdlda se logra principalmente a través de adap
t<>ciones de nat11raleza morfoJOi;iica y anati!lrnica, corno 1 as co
munmente presentes en xerOfitas: barreras cuticulares, dismi
nucibn de la proporciOn superficie/volumen, caducifolidad 1 

presencia pelos, espinas y movimientos foliares <Felger ~Lo
we,19671 Be99, 1980; Ehleringer,1981 1 19831.Estas caracterls
tlcas permiten una dlsminuciOn en la pérdida de agua por 
transplraclbn, al disminuir la superficie transpiratoria y/o 
Incrementar la ref lexibn de Ja luz incidente sobre la planta. 
Existen ademAs adaptaciones de naturaleza fisiolb9ica y bio
q11lmlca como el grado de sensibi llrlarl estomAtica (Jarvis, 
l9F.l01 L•1dlo~1, 19801 y el tipo de metabolismo fotoslntll?tico 
<Mooney et al, 1974; Osmond, 1978; Tlng, 1985). 

La evaciOn por una rApirla toma de agua que compense las 
tasas altas de p~rdida, se logra a trav•s de adaptaciones de 
naturaleza morfolbgica como una proporciOn alta de tejido 
conductor/ no conductor y de la relacibn ralz/tallo; también 
se presentan adaptaciones de naturaleza bioqulmica que permi
ten un potencial grande de absorcibn de agua, corno Ja mayor 
conductancia hldrAulica en la ralz, y/o la posibilidad de va
rlaclbn del potencial o~mOtico radical que permita cambios en 
el punto de marchitez permanente. Estas adaptaciones son ca
racterlst icas de freatofitas. Este 9rupo es diverso y depen
diendo 1e las condiciones ambientales las especies que lo 
forman puedan presentar variabilidad en las caracterlslicas 
adaptativas, como cad11clfol ldad, fenologla fuera de fase con 
la demanda evaporatlva del ambiente y tolerancia a la sequla 
<Nlelsen et <>.I, 1981, 1984). 

En las plantas que toleran la sequla el potencial de 
a911a sigue el del suelo sin presentar efectos adversos a va
lores bajos ele potencial hldrico. Las adaptaciones que permi
ten la tolerancia de potenciales hldricos bajos son: el man
tenimiento de valores positivos de preslbn de tur9encia y la 
resistencia protopJAsmica. 

La capacidad de las plantas para mantener potenciales de 
turgencia positivos añn a bajos potenciales de a9ua, es con
siderada como una ventaja adaptativa en habitats en que exis
te d~flcit hldrico. E~ta Importancia se debe al hecho de que 
los efectos metahOlicos prnduclrlos por el d~flcit hldrico son 
consec11<?ncla de 11na dlsmin11clbn en potencial de tur9E-ncia. La 
magnl t11d del potencial de tursiencia depende de los valores 
del potencial osmótico y el 9rado de elasliciddd d& la par~d 
celular IOert 11, \Q76; T11rner !< .lenes, 1980; Tyree r. .larvis, 
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El potencial de turgencia CP> resulta de la diferencia 
entre el potencial hldrico (~) y el potencial osmOtico (Tfl 
!P = ~ - Tfl como y y ~ son valores negativos, ~ debe mante
nerse a un valor mAs bajo que ~ para que la c~lula permanezca 
turgente. La disminuciOn del potencial osmOtico celular en 
respuesta al d~ficit hldrico, puede ser el resultado de un 
incremento en salutes osmOticos por disminuciOn en el volumen 
de agua celular (por p~rdida de agua de la hoja, o una redis
tribuciOn de agua entre el simplasto y el apoplastol, o un 
Incremento neto de solutos. Esto ~ltimo se conoce como ajuste 
osmbtico CTurner & Janes, 1980¡ Tyree & Jarvis, 1982; Horsan, 
1984). 

La capacidad de ajuste osmOtico ontogen~tica, diurna y/o 
temporal, ha sido reportada en plantas de diferentes habi
tats, y se ha estudiado mAs ampliamente en plantas cultivadas 
!ver: Goode L Higgs, 1973; Campbell ~ Harris, 19771 Tyree et 
al 1 1978; Roberts et al 1 1980¡ Ford e.. Wi lson, 1981; Parsons, 
1982; Calkln ~ Pearcy, 1984; Fanjul L Rosher, 1984>. El grado 
de ajuste osmOtico reportado varia entre las especies,· 

La magnitud del ajuste depende de caracterlsticas am
bientales como la tasa de desarrollo del d~f icit, el grado de 
dl!ficit, la temperatura, la concentraciOn de co 2 , la intensi
dad luminosa y de caracterlsticas intrlsecas de la planta co
mo el estado de desarrollo y su capacidad gen~tica (Jones & 
Turner, 19781 Munns ~ Weir, 1981;Morgan, 1984). 

La magnitud m~xima de concentraciOn de salutes en teji
dos que presentan ajuste osmbtico esta limitada por las res
tricciones metabblicas de slntesis de solutos, e lnhibiciOn 
de ciertas enzimas y procesos por altas concentraciones de 
solutos !Tyree L Jarvis, 19S2>. 

Los solutos que se acumulan son principalmente az~cares, 
amino~cidos libres y iones como potasio y cloro. Pocos estu
dios han comprobado la contribuciOn de estos salutes al ajus
te osmbtico. El mecanismo a travAs del cual se produce el 
ajuste no se conoce, pero parece poco probable la slnlesis 
"de novo• de salutes; m•s bien parece ser el resultado de la 
alteraclbn de caminos exlstent~s y patrones de traslocacion 
en plantas <Turner L Janes, l980i Margan, 1984>. 

Como se mencione anteriormente la magnitud del potencial 
de tur3encla depende tambl&n del grado de elasticidad del te
jido a nivel de paredes celulares. Esta elasticidad, que de
pende de propiedades flsicas de la pared celular, permite la 
contraccibn de la ctlula cuando disminuye su contenido rela
tivo de agua , manteniendo o aumentando seu presi6n de tur 
9encla. Asl, para un valor particular de potencial hldrico, 
un tejido el~stico tiene una turgencia mayor que uno mis rl-
9ido. Se han reportado cambios en elasticidad a nivel ontoge
n~tico y estacional <T¡ree P. Jarvis, 19821. 

La resistencia protopl~smica otro mecanismo que permite 
tolerar la sequla. Lo presentan las plantas poikilohldricas 
(algas, musgos y llquenesl, las cuales reviven de un ~stado 
extremo de deshldrataclOn en el que han perdido toda su agua 
dlsoonible y durante el cual suspenden su metabolismo. No se 
cono~e el me~~nismo exacto por medio del cual estas plantas 
resisten la desecacibn. Fewley (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 protopllsmica y 
puede depender de las habilidades que tenga para: limitar el 
darro durante Ja desecaciOn, mantener la integridad fisiológi
ca en estado seco de tal manera que el metabolismo pueda ser 
reactivado rlpldamente con la rehidrataciOn. También esta re
lacionado 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 clasificaciOn de las esP.ecies de 
acuerdo a los mecanismos de resistencia a la sequla que pose
•n, ya que se ha encontrado una gran diversif icaciOn 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 d~ficit" o •evitadores de déficit" como un término 
genérico, ya que una misma planta puede presentar diversos 
mecanismos de adaptaciOn durante su ciclo de vida, dependien
do del ambiente y su capacidad de respuesta. 

Un ejemplo de esto es la capacidad que tienen algunas 
especies de suculentas, que son ahorradoras de agua tlpicas, 
de presentar mecanismos de tolerancia a la sequla en condi
ciones extrema;:; de dt:ficit hldrico. QJ:lu..nti<Lb..aill.atl5. y 
Ee..ccu:~iu=-~ce.ntha.de.s presentan estomas muy sensibles a la 

disminuciOn de potencial hldrico, presentando cierre estow~
tico total a un potencial hldrico de -0.5 MPa. Ello les per
mite mantener potenciales hldricos altos < -1.2 y -0.6 MPa 
respectivamente) aOn después de varios meses sin lluvia <Sza 
rek ~ Tlng,19741 Nobel, 1977). A pesar de estas adaptaciones 
para evitar el déficit hldrlco, estas plantas pueden sufrir 
la p~rdlda de un gran porcentaje de agua en condiciones ex-
tremas de sequla. E........ac;.;aDJ.ll..csil<s. , .Q ... _J~.a5..i.LJtis. y c.a.~e..su 
9i.sii!.nl!?a toleran un promedio del 73% de p~rdida de agua del 
clorénquima, que ocurriO a un 81~ de pérdida de agua del ta
llo. Durante 1 a desh i dra tac 1 On C....ais.oDJ.e..a y E....a.c:a..u.Lhwi~ 
pierden cuatro veces mls agua de los tejidos de almacenamien
to rl'Je d<!!l clor{>nq•Jir,1a. En E....ai:illl.Lhwia.s. esto es posible 
porque presenta un ajuste osmOtlco a nivel tisular, es decir 
aumenta la concentraci~n de solutos en el clorénquima, lo que 
perm!tlo la apertura nocturna de los estomas para fotoslnte
sis y el mantenimiento de valores positivos de turgencia los 
cuales a su vez permiten el reciclaje interno de C02• 

MECANISMOS DE RESISTENCIA A LA SEQUIA Etl UN COtlTEXTO ECOLOGI
CO. 

La relevancia de los mecanismos especificas de resisten 
eta a la sequla viene a ser clara cuando se consideran en un 
contexto ecol0<;1ico !Chabot !< Bunce, 19791. Asl, la distribu
ctbn espacial y temporal de las especies se ve afectada de 
manera Importante por gradientes altitudlnales, latitudinale& 
y locales de disponibilidad de agua y/o deficits de presión 
de vapor. Estos gradientes se presentan localmente por la va
riación vertical y horizontal de parametros microclim~tico&, 
c<>•1s".''1a p<:ir 1if0renclas en la estructura de la vi;gi;t.¡ciOn en 
dlfer-.,,nt-:s estadio¡; suce~ionale5. La dinamica del proc.,.~o d& 
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suceslOn causa ademAs una variaciOn temporal <Baz:zaz, 1984), 
Las caracterlsticas de las especies con respecto a meca

nismos de resistencia a la sequla parecen estar acordes con 
sus ambitos de dlstrlbuclon y la disponibilidad de agua en 
•stos <ver: Cline ~ Campbell, 1976; Chabot ~ Bunce, 1979; Ro
berts et al, 1980; Clayton Greene, 1983; Robichaux,19841. A 
nivel local estas caracterlsticas adaptativas estan relacio
nadas con la posiclon 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 
la disminuclOn de niveles de humedad, y existen diferencias a 
nivel de sensibilidad estomAtica <Bazzaz,1974, 1979>. 

El estudio de Forseth ~ Ehleringer 11982) es un ejemplo 
de la manera en que plantas con una misma forma de vida 

LUJJi.oll..5_ar.izc.nii;iu;¡ y llilDLa.sill.IJll_c..c.t...uD.Sl.ilQ..liJ.\m pueden 
adaptarse de manera diferente a condiciones de aridez, lo que 
les permite una mAxlma eficiencia fotosint~tica y asl comple
tar su desarrollo en la estacion corta de crecimiento¡ y cómo 
estas caracterlsticas determinan limites de distribución en 
un gradiente altitudlnal. Las especies estudiadas son anuales 
de invierno que presentan movimientos heliotrOpicos. Al ini
cio de la estaciOn de crecimiento cuando el potencial hidrico 
es alto, ambas presentan movimiento:; diaheliotropicos. En el 
caso de L....atlZJ:lC:Úl:.l.IS. los movimientos cambian cuando la se
qula aumenta, vol vi endose parahel iotrOpicos. L....c.i:i.luruiilC2.liJ.\m 

mantiene sus movimientos de seguimiento solar en un rango 
amplio de potencial hldrico. 

Las dos especies presentan una respuesta fisiologica di
ferencial a Ja disrninucion en potencial hldrico. El potencial 
hldrlco al cual se cierran completamente Jos estomas es mucho 
menor en tl.Lc.ll..Uld..ii.clium .Como consecuencia de eso, esta es
pecie experimenta potenciales hldrcos mAs bajos. Sin embar90 
tiene la capacidad de ajuste osmOtico lo que le permite tole
rar la sequl:i. 

Los movimientos tliaheliotrOpicos le permiten a ambas es
pecies ten<?r una mAxima intercepciOn de luz al inicio de la 
estacion de crecimiento, pero al avanzar ~sta y con el desa
rrollo de d~ficits hldricos, L....a.r.i.zC!.llii;lUi modula la int ... r·
cepclOn de radiaciOn de acuerdo a su potencial hldrico (for 
11et g, Ehleringer, 19801 lo que le permite 111antener potencia
les altos en este periodo, evitando asi Ja sequla, 
tl~cQ1~nditcliillll exhibe un mecanismo de tolerancia, a través 

del ajuste osmot!co, manteniendo as! tur9encia y fotoslntesis 
aan a bajos potenciales de agua, Este ~!timo mecanismo pu ... de 
11er favorecido en ambientes donde es impredecible el final de 
Ja ~poca de crecimiento. Cuando la cantidad de precipitación 
es mavor y la impredicibllldad de la estaciOn disminuye, el 
comportamiento de L.._.ac...ili:IC:Úl:.l.IS puede ser favorecido. 

La distribuciOn de estas especies en el Valle de La 
Muerte en California apoya lo anterior, ya que L~i:;J.~lli~5. 

esta restringida a mayores altitudes donde ha¡ m~s pr~cip1-
taclbn y l luvi?.s tardias en primavera. 1:4.c..cL.u.D.Sl.ilcliJ.\!á se 
dlo;;trlhll'..'<? desd~ et nivel del mar hasta elevaciones de ma,; de 
mi 1 mc>trC'<-:, 

Conslder~ndC' estos antecede~tcs, podemos vislum~•·~r ld 
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Importancia que ha tenido la disponibilidad de agua como yac
tor de selecc!On, y su papel en la modulación de las caracte
rlsticas de las plantas de diferentes habitats. Estas carac
terlsticas les permiten desarrollarse y reproducirse en con
dic_lon1;1s especlficas y asl, determinan los limites dit_distri
buc!On de las especies, 

RELACIONES HIDRICAS EN PLANTAS DE SELVA ALTA PERENNIFOLIA. 

Estudios eco!09icos sobre relaciones hldricas y ·mecanis
mos de resistencia a la sequla se han realizado principalmen
te en plantas de zonas ~ridas y templadas o tropicales que 
presentan cllma estacional con una época de sequla definida. 
En el caso de las selvas altas perennifolias existen pocos 
estudios, ya que este tipo de vegetaciOn esta asociado con 
precipitaciones altas durante la mayor parte del atio, la au
sencia de periodos de sequla prolongados y poca variación 
anual de temperatura <Richards, 19521, Sin embargo se presen
tan variaciones estacionales en precipitaciOn y temperatura 
en estas zonas (fig.S), La duraciOn y distribuciOn anual de 
~poc&s de sequla se da en funciOn de la latitud <Richards, 
19:52). 

El balance hidrolOgico en algunos lugares como en Mala
sia, Singapur <Whl tmore, l975bl y Manaes, Brasi 1 <Alvirn, 197 
(fig.61 1 ha mostrado la existencia de déficit hldrico, ya que 
la evapotranspirac!On excede la precipitación en algunas épo
cas del a?!o. Adem~s de estos eventos periodicos se ha repor
tado la existencia de sequlas extrefllaS que pueden ocurrir en 
periodos la.rgos de tiempo CWhi tmore, 1975bl. 

La duración, severidad y frecuencia de estos periodos 
ejerce influencia scbre los patrones de crecimiento y la com
posfc!On de especies de la reg!On <Whitmore, 1975a). Ademls a 
nivel local, la disponibilidad y distribuciOn del agua en el 
tiempo y espacio parece tener efectos en la sobrevivencia, 
habilidad competitiva y patrones de crecimiento <Landsberg, 
1984>. La disponibilidad e~tacional y espacial de agua produ
ce dOficit hldrico en las plantas sobre bases regulares; los 
efectos y la respuesta de tstas al mismo no es aQn conocida 
<Robichaux et al, 19841. Sin embargo se sabe de la influencia 
de esta periodicidad en procesos vegetales <Whitruore,1975al, 

La existencia de fenOmenos periodicos en plantas de 
selva tropical hOmeda es ampliamente conocida, sobre todo a 
nivel de eventos fenolbgicos. Se ha establecido una correla
ciOn de estos eventos con la estacionalidad clim~tica, en es
pecial con cambios en el suministro de agua !Opler et al, 
1976¡ Alvim e, Alvim, 1978; \Jhitmore, 19851, 

La fenologla de las especies de estos habitats es com
pleja y no se presentan patrones generales definidos, como en 
el caso de habltats tropicales con estacionalidad climAtica 
mAs marcada y extrema. Sin embargo, se han reportado ca~bios 
cllmAticos en el crecimiento, l• floraciOn, la din~mica fo
liar y la fructificacibn. Aunque las evidenci.as. i;;on pocas, 
parece existir una correlaclOn entre periodos de disponibili
dad ~9 agua y crecimiento vegetativo en plantas; la actividad 
cambia! parece estar regulada por la actividad de yemas ler-
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Fig. 6 • Balance hidrologico en diferenten localidades 
de selva alta perennifolia. a) Whitmore, 1975. 
b) Alvim, 1977 ) • 
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minales y esta ~ltlma se ve limitada por el déficit hldrlco 
<Do ley, 1981), 

Para un buen nOmero de especies de selva tropical hdmeda 
que presentan periodicidad, la calda de hojas ocurre princi
palmente en ~poca de sequla, época que marca también la f lo
raciOn. La formaciOn de hojas nuevas se ha observado también 
durante esta ~poca y/o al inicio de Ja época de lluvias. La 
fructificaclOn se presenta generalmente en época de lluvias 
<Medway, 1972; Frankle et al, 1974; Fournier, 1976; Carabias 
& Guevara Sada, 1985). Se ha reportado también la acentuación 
de la calda de hojas en épocas de sequia severa <Frankie et 
al, 19741. 

No se conoce aOn el grado de causalidad en la correla
clOn de Jos fenómenos antes mencionados. Son pocos los traba
jos experimentales que han comprobado esta causalidad, asl, 
Relch !< Barchet ( 1982) demostraron que en Ia.bs:..bl.L.i.iL.lli<.:. 
gc.h~!Ulnia el desarrollo estacional parece estar exclusiva
mente controlado por cambios estacionales en el estado hldri
co de la planta. Las variaciones en el tiempo de los eventos 
fenol~9icos fueron explicadas por diferencias en las tasas de 
desarrollo y recuperaciOn del déficit hldrlco. La sequla in
duce la calda de hojas, disminuyendo as! la superficie trans
piratoria. Esto permite a los tejidos recobrar el potencial 
hldrlco y la posibilidad para expansión celular, induciendo 
ast la f loraciOn. 

El mecanismo de control mediante el cual se establece 
esta relación parece ser muy complejo, ya que parece estar 
Involucrado un control endO?eno en la planta !Borchet, 1983F 
y otros factores ambientales como temperatura y fotoperiodo 
<Whitmore, 1975) y factores biOticos como la disponibilidad 
estacional de polinizadores !Heithaus, 1975). 

Los estudios de Alvirn et al C1972, 1974, citados por 
Alvim, 1977) en cafO y cacao han servido de base para el 
planteamiento de un posible macanisrno de control en la plan
ta, mediado por un factor ambiental que dispare los fenómenos 
periOdlcos antes descritos, El mecanismo propuesto es el si
g~iente: las condiciones externas parecen ser d~tectadas por 
reguladores del crecimiento ) l6s fenOmenos son inducidos por 
un balance inhibidor/ promotor <•cido absclsico/ citocini
nas). 

El ~cido 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 a•reas de Ja planta. 
Dependiendo del desarrollo foliar, los meristemos se mantie
nen en latencia por el incremento de la relación •cido absc!
slco/ citocininas. Para que el crecimiento sea reactivado el 
valor critico del Area foliar debe reducirse. En este estado 
una temporada de sequla renovarla el crecimiento en algunas 
•speclPs, reduciendo el Area follar. Al existir d~ficit hl
drico se incrementa la concentraciOn de Acido absclsico en 
las hojas, Jo que produce la forroaciOn de capas da abscisión. 
Estas capas pueden actuar como barrera a la llegada de cito
clninas a las hojas y del Acido absclsico a las puntas del 
tallo, disminuyendo asl la relaciOn •cido absclsico/ citoci-
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nlnes en estos sitios s induciendo el crecimiento. 
De lo anterior puede deducirse que la posible presencia 

mecanismos tan finos para detectar condiciones ambientales, y 
armonizar con tstes el crecimiento de la planta y su repro
ducciOn, solo pudo haberse desarrollado si ese factor ambien
tal ha jugado un papel importante como presiOn de selección 
en estos ecosistemas. 

Existen pocos estudios detallados sobre relaciones hi
dricas en plantas de selva alta perennifolia. Ellos muestran 
una clara disminución del potencial h!drico en algunas espe
cies, alcanzando valores de potancial h!drico mlnimo"de hasta 
3.9 MPa !tabla l. Se ha mostrado adem•s que la magnitud de 
estos potenciales varia vertical y horizontalmente en el es
pacio y tiempo. Por ejemplo, E.z:n.!:.~lillU~i.\J:i:..cl.Qb.a muc-stra. 
potenciales menores en las hojas del dosel comparadas con las 
del sotobosque.Los potenciales osmóticos y modules de elasti
cidad de estas ~ltimas fueron menores. Los valores del poten
cial hldricc tornados al amanecer en diferent~s apocas del ~no 

muestran d~fic:it de disp::rnibilid;;,d dei a9L,a, ¡ '-" ob:>i=1 v .... .:.11 
valores de tur9encia cercanos a cero en ~poca de sequia 
<Oberbauer, 19821. 

En Farro Colorado, PanamA, se ha observado también d~fi
clt de desponibilidad de agua, ya que el potencial hldrico 
m~ximo observado al amanecer envarias especies disminuye de 
-0.4 a -2.2 MPa en tpoca de sequla CFetcher, 1979), 

Un estudio comparativo entre especies de diferentes mi
croambiente~ en Barro Colorado, Panam•, muestra que las plAn
tulas de lrtoles del dosel o subdosel alcanzan valores de po
tencial de turgencia de cero a potenciales hldricos mls bajes 
que las del sotobosque, ademas sus potenciales osmblicos son 
mayores. Esta adaptación para tolerar la sequla en hojas de 
especies de arboles del dosel, puede estar relacionada con 
las altas tpsas de transpiraciOn e~parimenladas en este lugar 
<Rundel, datos no publicados, citado por Robichaux el al, 
198<1). 

Durante un periodo de sequ!a severa en esta localidad, se 
obsarvb que muchas especies del sotobosque perdieron turgen
ci<>. y cerraron sus estor.1as. Las plantulas de especies de ar
boles del dosel toleraron la sequla, pues no mostraron signos 
de marchitamiento y mantuvieron valores positivos de turgen
cia y t~~?s altas de conductancia estomllica. Los potencial~s 
h1dricos de estas plAntulas se mantuvieron a valores mayores 
que los de las especies del sotobosque, lo que posiblemente 
les permit!O tolerar mejor la sequ!a. La mayor disponibilidad 
de agua en •reas abiertas parece deberse a la presencia d~ un 
Indice de Area foliar menor, lo que produce una menor pérdida 
de a9ua por transpiración, en comparación coro las ari'as do11d"' 
el dosel esta desarrollado (Rundel, dates no publicados; ci
tado por Robichaux et al, 1924), 

Los estudios antes mencionados, nos muestran que el dé
ficit hldrico diurno y/o estacional puede ser un factor im
portante que d9termlne en cierto grado la distribucibn de las 
especies en la selva alta perennifolia. El estudio de su na
tUl"ill~:zc>, ::11s <::>f<?cto$ -f !siológicos a nivel lle crecimiento y 
los m?canlsmos par los cuales las planta~ e~puestas a •sl~ lo 

.. 
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toleran, nos aportarlan elementos importantes para el enten
dimiento de la dlstribuclbn de especies en estas comunidades. 
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OBJETIVO: 

El objetivo general de este estudio es: car¡¡cter-i
zar a nivel de relaciones hldricas especies del género 

Eil:ia.c tlpicas de microhabitats contrastantes, considerando 
la posible existencia de mecanismos de resistencia a la se
quia en plantas de especies caracterlsticas de habitaEs re
ci&n perturbados, 

Especlflcamente,se pretende caracterizar a las po
b 1 ac i enes de ei¡:¡a.c_a.util.\.!m y e..i.p.er:,_LJ.~illllc..l.i.wn en su 
variacibn diurna y temporal de potencial hldrico y ~us·compo
nentes osmOtlco y de turgencia. 

.,. 
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MATERIAL Y METODOS 

llDESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO. 

El trabajo fu~ realizado en la EstaciOn de Biologla Tro
pical "Los Tuxtlas• del Instituto de Blolo3la de la Ut~AM, 
ubicada en la vertiente del Golfo de M~xico al sureste del 
estado de Veracruz. su localizaclon geografica es entre los 
9:5.09' de longitud oeste '/ 18º34' - 18º 36' de latitud norte. 

Descripciones detalladas de la zona han sido realizadas 
por Lot <1976) y Estrada et al 11985), A continuacion semen
cionan algunas caracterlsticas generales de acuerdo con estos 
autores. 

CLIMA: El clima es calldo hdmedo Alml correspondiente al 
Af de Koepen, modificado por Garcla 1197Sl. Se caracteriza 
por ser el m•s h~medo de los calldo hdmedos, con lluvias todo 
el atto. La precipitaciOn anual es de aproximadamente 4500 
mm. Aunque llueve todo el aí'lo, la zona presenta una marcada 
periodicidad en la dlstribuclon de lluvia en el aho. Se puede 
distinguir una ~poca de lluvias que abarca los meses de junio 
a febrero, con una precipltacion media mensual de 486 mm; en 
esta ~poca el porcentaje de lluvia 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 meses de marzo a mayo con una precipita.cien promedio 
mensual de •n.7mm (fig.7 l. 

De acuerdo con los datos de la estaciOn meteorolOgica de 
Coyame (a 15 km de la estacion de biologlal, la temperalur~ 
maxlma anual es de 31.9º e, se presentan las temperaturas was 
altas en los ~eses de abril '/ may~¡ una temperatura mlnima 
anual de 1~.lºC, registrandose las m•s bajas entre los meses 
de noviembre y marzo. La temperatura media anual es de 23.4C. 

VEGETAC!OM: El tipo de vegetaciOn de la estaciOn e~ el 
de selva alta perennlfolia, con variantes en su estructura y 
composlclbn de acuerdo a caracterlsticas topograficas y de 
desarrollo en sitios perturbadas. En el estrato arboreo supe
rior r!omlné>n esp:-ci~s ccn'o tl.S":U.uldr.-'Llllú!Ll.9-aw; (Lauracea;¡.) 1 

E'Cl!.!l.setni.a_;ii:ma.t.a <tlor· aceae l ~p_h;;.J.e..g_i:¡L;:.i...i~ < C:upiiorb i a.
cea.el, J:l•.!.!HlÜL~::: .. ü: . ..ar:.;. <Legurn i nosae l, E..l."-!>.i.lllwa__.alic;_¡¡álCl.LDl 
<Morélceael, Dz:.riil~ana:i_.ai:...bw:~s. <Ara! iaceae). En el inler
valo de al tura de 10 a 20 rn se encuentran E;;;..ewic..lw.ed..i.a..wi;.i..:: 
iUar:i.a <Moraceae), C!.lill:.a.t::.ill~-...f.1J..L¡¡¡j;¡LJ.:; <Bombacaceae l, 

Cc.at..ao.. .. 9.1?.t:.tl.ll.ls. 1 Eu phorb i aceae l , s..t.eJllm...adJ;nl.a..d..cWi!.U-=...:;m.i. 
.t.h.ii IApoclnaceael, t:..;,:mbQJ:ltltll.Ull_b..aill.J:¡r:Ui <Annonace .. el, 
Dendr.QJ:lan~~t::.hcu:.e.!.I:> (Ar a 1 i a.cea.el , lli;:c:...J;..;!,!¡iliLa.ALi.1; .. H .. cLi.a. 

<Lauraceael. 
El estrato inferior (0 10 mi se caracteriza por la 

abundancia de las palmas Bilw:iUt:.;t.IJJll...lll~i.t:.a.ou.m y !Jlame.!ICLil 
.t.~eJ.i1Qle, se encuentran ademAs diversas especies umbrofi-
1 as como: rlu.i!l:.lliL..-9Ub.r..a , Eí:ll.L.t.~i.a-!Ulti.a.o!ili 1 EbJ:.~ia 
.a!lltUs , etc, !!barra, 19851, 

En sitios perturbados se encuentran diversas wspecies 
pioneras, En el i?strato herbaceo Ea..s12.al..lJ.¡a_¡;,,gQJ.u..sa..t.1.Ull , fil; 
.1e.ns... .. 1:!ll.Cé.:l. , l:.all..l.t:.!.ltlLi.r.i .. i:l1ci.sie..,;; 1 E..l,¡¡¡l)w;.b.J.a..b.í:!..ar::..c¡il.i:LJ.Ut, 
((Rico 1< GC''·'eZ Ponipa 1 1976l ,C:nt1·e los arbole\> y arbucto:. !J•U-
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ne ros se encuentran: .C~LJi¡úL_clit~ilc..li.a , c:.r.ciJ;.12n~c.b.Lii:.:. 

!l.~ll!J5. , l:ltltili:.ai:.i:n.1.~-alJ~u.!iU;Ll..lwJ.u...s , t:J.;xclc..c.aL¡¡_u,5-l..Qll.9i.:. 
J:le.!a , e.i.~r. s pp. , Ir.e.ma.__aúc:.i:a.ni.ba , Ir.QJ:lb..i.¡¡__mi;u¡ll;a..:; 
na , !!barra ,1985>. 

21 ESPECIES ESTUDIADAS. 

En la selva alta perennifol!a de "Los tuxtlas•, Vera
cruz, las especies del g~nero Ei~r. se distribuyen en un 
gradiente rn!crocl im~tico (f ig. e l, Este gradiente se produce 
por el desarrollo diferencial de la vegetacion en e_spacio y 
tiempo. La dlstr!buc!on que presenta ha llevado a qua se con
sidere a fi.g~ como una unidad para el estudio da las ca
racterlst icas fisiolOgicas y morfolo9icas 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 9Dnero presentan requeri
mentos lumlnlcos variables para el disparo de la germinaciOn 
IV~zquez Yanes, 1976a¡ Orozco Segovia, 1986) 1 y que estos re
querlmentos estan acordes con las caracterlsticas de· luz en 
las que se est~blecen las especies dentro del gradiente de 
distribuc!On. E...i1.1.U:il\J...l¡J y E...,_u.mt:u:lla..t.u.m germinan solo en 
claros grandes, E~~u..ali y E....b...i~i.dWll g¡¡.rminan en claros 
de d Her ente tama\10 i ne: 1 u5o muy pequerros, E...l.i.1..1".ll.h.ii..cl.iW!l y 

f.._am.al..aSJJ son indiferentes a la luz.El rnec:anismo de disparo 
de la germlnacion de las especies les permite detectar condi
ciones lumlnicas adecuadas para su establecimiento y desarro-
1 lo posterior <ver: V~zquez Yanes ~ Orozc:o Segovia,1982; V~z
quez Yanes ~ Sm!th, 1982; Orozc:o Segovia, 19861. 

El crecimiento y desarrollo de las plantas en los habi
tats en que germinan y se establecen, depende de su capacidad 
para obtener y hacer un uso eficiente de los recursos de que 
disponen, como son luz, agua y nutrientes. Dado que uno de 
los factores que varia m~s ampliamente en el gradiente de 
dist.rlbuc:!On de E..1~~ es la calidad y cantidad de luz, se 
ha encontrado qus las especies del género prasentan una va
riac:ion gradual en algunas carac:terlsticas rnorfolOgicas, bio
qulmic:as y fisiol09icas acorde .con el clima lumlnico de su 
habitat espec:lfic:o. Las especies de &reas abiertas tienen ho
jas m~s grandes, c:on mayor contenido de materia seca por uni
dad de ~rea y mayor contenido de nitrogeno. En las especies 
con amplia distribuc:iOn estos caracteres varian dependiendo 
del microhab!tat (f!g.9) <Nooney et al, 19841. Se ha encontra
do tambitn la capacidad de cambios morfológicos y f isiolOgi
cos F.>n plantas de E..bisllid!Jm cree: iendo en habi tats co11tras
t.antes de calidad e intensidad de luz. Esta plasticidad feno
tlplca y los requerimentos luminic:os para la germin.ac:iOn de 
la especie, le permiten a tsta colonizar claros pequehos y 
mantenerse en estado vegetativo bajo el dusel de vegetac:iOn, 
con posibilidad de crecer y reproducirse con la apertura de 
claros <Tlnoc:o Ojanguren ~ VAzquez Yanas, 19651. 

Estudios preliminares sobre la fotoslntesis de cuatro 
e!!pecll'?s -le fÍJlil , muestran que t:stas tienen una baja .tfi
c:iencia fotosintttica en relación al contenido de nilrogeno 
de SI.IS hojas. El punto de c:crnpensacio11 de luz es u.ajo .:n 

. ,. 
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Fig. 8 • D.i.stri.buci.on de las especies del genero 
P.iper en un gradjente microambiental 
Ttomñdo de Gomez Pompa r Va?.quez Yanes, 
1985). 1 y ;:> Piper umhellatum y Piper 
E~!~~E~; hcrbd~ea; hc1ióri1ñs; 3-~I~~! 
auritum 1 lrbol heliofilo; 4 Pipcr aduncum, 
a~¡~sto pionero hcltofilo; 5-~-~-PI~c;--
hispidum y formas afines,arbustos-dc-amplia 
d¡;¡;¡~~clon en el Rrndiente mlcroambicntal; 
7 Piper amnlago arbol o arbusto de amplia 
dlst~I~uci~~~-~ y 9 Piper lapathlfolium y 
Piper aequale, arbust~s-frec~e~te;-¡a}~ el 
doseI de-veP.etacion. 
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1 

1 P.aequale 
2 P.lapathifolium 
3 P.amalago 
4 P.izahalanuin 
5 P.sanctum 
6 P.hispidum 
7 P.auritum 
8 P.aduncum 
9 P.umbellatum 

Fig. 9 .Area, peso especifico y contenido de nitrógeno 
en hojas de Piper de los Tuxtlas, Veracruz. El 
tamaño y la p~sicion de las fip,uras indica la 
abundancia relativa y distribucion de las especies 
en relacion a diferentes estadios de desarrollo 
de la vegetacion (tomado de Mooney et al, 1984). 
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Puntos_~e compensacion y saturacion de luz ( en 
~Nol m ) en especies de Piper (tomado de Mooney 
et al, 191l4). 

P. oma/ago l P. hlspidum 1 P. aurltum 1 P. umbel/atum 

Sombra Sol - - -
PUNTO DE COMPENSA -

<5 
CION DE LUZ 12 20 12 "15 

PUNTO DE SATURACION 
300 300 300 400 300 

OE LUZ 
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f.o-am.aL'<."l!J <?n la ;;ombra, compar2.do con el de los individuos 
de la especie que se desarrollan an el sol. En cuanto a los 
puntos de saturaciOn de luz, no se muestra una diferenc:iaciOn 
clara C-!'ig.10> <Mooney et al, 198<1>. 

Esto;; c:stLdio se real izO con dos especies de el¡;¡_ec. ca.
racterl=;ticas de habitats contrastantes. f....owtlium :u-bol 
heliOfilo de haDta 3 m de altura, que se desarrolla en claros 
grand~s o en sitios con perturbac:ibn continua, como el margen 
de los c 3rn i n':ls. f....la¡:¡tlh..i~liUJíl arbusto umbrof i lo que se 
@stablec:e en claros pequenos y se mantiene cuando el dosel se 
regenera, con la capacidad de crecer y reproducirse en la 
sombra. 

Para el estudio se selecciono una población de 
f....au.r.ilu.m q11e se d'!!sarrolla en una Area perturbada, a Ja 

orilla de un camino, lo que le ha permitido mantenerse en ~l 

tiempo; ya que debido a la perturbaciOn continua de estos si
tios , los individuos no han sido desplazados por especies 
arbOreas de ma1or talla y ta~as mAs rApldas de crecimiento, 
como .C!i.!:t.QP..iLc.b!..!.!.ili.cl.i.a • De tal manar a que 1 os i 11<1 i vi duos 
de esta poblacibn estan expuestos constantemente a la luz di
recta. 

Los lnt:llviduos de f....U.¡;¡_¡¡,t.h.i..iQJ.U.Ll e;;tudiados se desa
rrollan en el sotobosque de un sitio sucesional de aproxima
damente ?.S al'fos, donde ex is te un dosel compl!:tar.1e-nte forro;;.
do.Esta situacibn produce que el microclima en el cual se de
sarrollRn los individuos de esta esp"cle, sea contrastante al 
de E! .... auc.11.!.!l!l , debido a que el intercambio de ener9la se r;;o
aliza en la parte superior del dosel, amortiguando los cam
bios bruscos en humedad relativa y temperatura. 

3) CARACTERIZACION DE LAS ESPECIE3 NIVCL DE RELACIONES HIDRI
CAS. 

Para caracterizar las especies en cuanto a relaciones 
h!dricas, se reali:aron mediciones diurnas y estacionales del 
potencial hlrlrico y sus compon•ntas osmótico y de tur9encia, 
as! como las posibles respuestas a nival de apertura y cie~re 
de estomas, ajuste o;;mOtico y "modulo de elasticidad, Se re
glstrb tambl~n la variación diurna y temporal de par•metros 
mlcrccllrn~t!cos en ambas zonas. 

Las medicioneu de potencial hldrico y sus componentes os 
mOtico y de turgencia se realizaron can base en la técnica de 

la ca.mara de pres!On y el an•I is is de isot.:;r·mas, sobre las 
que se consideran a continuación algunas ba;;es teOric~s y 
conceptuales. 

alLA TECMICA DE LA CAMARA DE PRESIOtl Y EL ANALISIS DE 
ISOTERMAS: La mejor manera de especificar el estado hl

drlco de las plantas es por medio de la medida de su poten
cial hldrlco o potencial qulmico del agua, el cual es un lér
mlno en~rg~tlco que se define como la energla libre por mol 
dt> agua en un sistema, es decir, la energla disponible que 
poseen las moleculas de agua para realizar un trabajo. El po
tencial hldrlr.o se simboliza por la siguiente ecuación: 



l¡J = Ma - 1--\o 
Va 
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Que expresa la diferencia entre el potencial qulmico del 
agua en cualquier punto de un sistema <Mal, y el del agua pu
ra bajo condiciones estandar <Mol en relación al volumen par
cial mola! de agua (Val. 

la magnitud del potencial hldrico en una ctlula, tejido 
o planta, es el resultado de la variación de sus componente~ 
principales: 

\J=P+"n"+M 

donde P, 'Tf y N son los potenciales de presión, osmótico y de 
matriz respectivamente. De acuerdo con Slavick <1974> se de
finen como: 

El potencial de presiOn es 
hldrlco total debido a la presiOn 
cida por las mol~culas de agua al 
la pared celular), 

el incremento en potencial 
hidrostltica CpresiOn ejer
interior de la c~Jula sobre 

El potencial osmOtico es la disminuciOn en el potencial 
hldrico total, debido a la presión osmótica de soluciones 
acuosas <presiOn que bajo condiciones isotérmicas previene la 
difus!On de agua a través de una membrana semipermeable a una 
solución acuosa!. 

El pote~clal de matriz, es el componente de energla li
bre especlfi=a del agua asociado con el estado hldrico de in
terfases de las estructuras coloidal~= del citoplasma. 

los valores de y, 'Tf y P varian de célula a célula en una 
planta, aOn en el equilibrio.la obtención de valores promedio 
que los cara~tericen a nivel de tejidos y Organos, se reali
za actualmente por medio de la t~cnlca de la camara de pre
sibn y el anllisis de isotermas de potencial hldrico. 

Las bases teOricas de la ttcnica de la camara de pr~siOn 
y el anlllsls de isotermas <curvas presión/volumen> Ge expli
caran de ~.cuerdo a T;;ree l!.c Ha111el <1972>, T)'r-ee t.. Ja1·vis 
(1982) y Robichatt~: et al <198'11. 

El potencial hldrico promedio 
vegetal en el equilibrio es: ~ = ~ 
valores promedio de los potenciales 
de tocias las c~lulas del tejldo, as!: 

WI 
11'i 

w 

del airaplasma un tejido 
+ if donde P y ñ !iicn los 
osmOtico y de turgencia 

1) 

P: ~ 
Wi 

Pi 
, .. l w 

donde: W es el peso total de agua simptstica en el tejido,y 
WI •l pe•o del agua en Ja c~lula i de potencial osmOtico Tii y 
potencial de presi~n PI. Wl/W son los valores d~ peso prome
dio de las n c~lulas an el tejido. 

Conforme el tejido pierde agua, la magnitud de P va dis
minuyendo hasta que se alcanz~ el punto de pérdida d9 turgen
cia !P = Ol. A partir de este punto ~=Ti a contenidos de 
agua menores. SI el potencial osmOtico de la soluciOn real 
es: 



_, 

.. , 

.· 
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QPRTNs 
'TI"=------

w 

donde: o es el coeficiente osmotico, que estima la no ideali
dad de la soluclon en el simplasto, P es la densidad del agua 
en el slmplasma, R es la constante universal de los gases, T 
la temperatura <ºKl y Ns el n~mero de osmoles de soluto en el 
slmplasma. 

Entonces si ~ = W a partir de P = O tenemos: 

w Wa R*<Wo Wal 
1/1'! 1 /Tf = = 

QPRTNs QPRTNs 

dende: Wa es el peso del agua apop1Astica, Wo y Wa son los 
pesos del agua en el simplAsto y en el apoplasto en el tejido 
totalmente hidratado, y R* es el contenido relativo de agu~ 
del tejido definido como: 

R* = <W + Wal I <Wo = Wal 

Suponiendo que: ll Wa permanece constante, y toda el 
agua que se pierd~ proviene del simplasto; iil que no existen 
valores de preslon de turgencia negativos y iiil la idealidad 
de la solucion de la savia celular <la concentracion de solu
tos Incrementa de manera Ideal cuando se pierde agua del te
jido, Q = cte. l <Tyree B.: Jarvis, 198:2; Tyree i!c Richter,· 
1982>; Una ?rAflca de 1/~ vs R* tendrA una relación lineal a 
partir de el valor de y y R* de p~rdida de turgencia. Estas 
grAficas son llamadas curvas presion/volumen (curvas P/Vl, 

El anAJisis de las curvas P/V nos permite una descrip
cibn de las relaciones hldricas en tejidos, con base en las 
relaciones entre y ; R* y 'ñ' y R* a partir de las cuales pue
den calcul~rse los valores de ~ como funcion de R* y as! ob
tener los diegramas de HcieflEr (Tyree L Jarvis, 1982). El 
an~lisls de eEtcs curvas nos permite tambi~n el cAlculo del 
contenido de a3ua en el apoplasto, y de los valores del modu
lo de elasticid3d, 

Una curva P/V consta de dos partes principales !fig.11), 
en la primera parte_(Xl la relacion l/~ con respecto a R* es
t~ determinada por P y por ~. y es descrita generalmente por 
una exponencial. Cuando~= O y se alcanza el punto de p&rdi
da de turgencia, la relaclon depende solamente de los v•lores 
de W y se observa una relac!On lineal, que constituye Ja ~e
gunda parte de la curva ('(). Dada la relacibn dir·ecta e:nlr·e 
1/U = 1/~ se pueden conocer los valores de fi a cualquier R*• 
por la extrapolacion con Ja linea recta. La intersección con 
la ordenada nos da el potencial osmotico a turgencia totdl 
<'ñ'lOOl, y la lntersecc!On con la absisa nos da una esti111c1cion 
del volumen de agua en el apopla:>to <Bl (Ritchie &. Hi111:kley, 
197~; Turner, 1981>. A partir de los valores de 1J >' 'i1' se pue
den conocer los valores de P. La intersecciOn entre las cur-

. vas X y Y nos permite calcular el ~ y R* al cual ~ = O. 
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8= Contenido d• agua •n ti apop/asto = 0.648 
1T1oo•Pot1ncia/ osmttico o turgonc/o total •0.745 MPa 

11"0• Potencial osmótico a turgencia ·c•ro=0.869 MPa 

Fig. 11 • Curva prestan/ volumen. 
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El module de el~~tlc!d""d ·<El es un parametro que nos 
describe las c""racterlsticas s-lasticas (a nivel estructural> 
de la pared celular. Nos especifica la capacidad de la célula 
para reducir su volumen, y asl conservar valores positivos de 
potencial de preslbn, a potenciales hldricos bajos. Diferen
cias en E son responsables del grado al cual los cambios en 
R* resultan en cambios en ~. Los valores d~I mOdulo de elds
ticldad se obtienen de los par.l!.metros obtenidos de la parle 
no lineal de la curva P/V, ya que E define la pehdiente de la 
relac!On P vs R*, as!: 

dP 
E 

En tejidos formados por c:~lulas con paredes celulares e
lAsticas, las celulas 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 co~tracc:iOn 
de la pared, permite una disminuciOn pequefta de turgen¿ia de
bido a perdida de agua, en comparaciOn con tejidos mas rigi
dos !Tyree b Jarvis, 19821. 

bl PERIODOS DE MUESTREO: Las mediciones se realizarón 
durante las tres epocas caracterlstic:as del aNo: la epoca de 
lluvias, la ~poca ds> sec;;.s y la epoca de "nortes•. Se r·ealizo 
un muestreo en cada epoca a partir de septiembre de 1983, 
hasta abril de 1985 (fi9.i2 l. 

el DETERMJNACION DE LA VARIACim~ DIURNA y ESTACIONAL DEL 
POTEMClAL HIDRICO '( SUS CDMPOtlEtHES DStlOTICO '( DE TURGENCIA! 

i lPOTEtlCIAL HI!lRlCO. - Se real i:zaron marchas diurnas de pot,,.n
clal hl~rico utili:zando la tecnica de la camara de presión 
!Schol;uder et al, 1964l. Las mediciones se realizaron a in
tervalos de dos horas con una camara de presiOn PMS (Cor~a-
11 is, Oregon llSl\l. Parc1 c..;.da medición se consideraron por lo 
menos tres hojas de individuos diferentes. En la selecciOn de 
las hojas y la medlciOn de potenciales se siguieron las reco
mendaciones de Ritchie (1975). La varlaciOn diurna se det~r
minO durante dos dlas consecutivos en los diferentes periodos 
de muestreo. 

l i l POTEtlCIALES 0St10TICO Y DE TURGENCir\. El calculo de loii 
componentes ~el potencial hldrico y su variación &stacional 
se reall:z~ por medio del analisis de las curvas pre
siOn/volumen <PIVl < vt:?r pags. 29 - 33). Pa1'a el desarrollo de 
estas curvas, se cortaron las muestras antes del amanecer 
<hojas en el caso de E... . .:uitilJJ.m y rarnas con 2 o 3 hoj a5 en 
E..J.aptlb..if.tillurn l. Se pusieron a rehidratar hasta sah1ra.ci6n 

en condicionea de obscuridad; despues de este periodo se cdl
culb el peso ~ saturaciOn, s~ determinó su potencial hldrico 
en la c3mBra de pres!On y a intervalos cortos de tiempo s~ 
r~all2Pron medlcione~ consecutivas de p~rdida d~ agua por di
ferencia en peso, y su potencial hldrico correspondi~nl~. 
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Cuando la tasa de disminucibn del potencial hldrico con res
pecto a Ja p~rdida de agua, comenzó a decrecer, las medicio
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 construyeron 
las curves prej\On/volumen !inversa del potencial hldrico l/U 
vs contenido relativo de agua <CRAll. Para el an~lisis de ~s
tas curvas se realizaron ajustes, uno lineal y une exponen
cial. En la parte lineal se selecciono el mejor ajuste por 
mlnimos cuadrados Ir max.), Para la parte curva se seleccionó 
el mejor ajuste del modelo exponencial. · 

Del analisis de Ja porciOn lineal se obtuvieron: el po
tencial osmbt ice a turi;iencia total (ir'ºº l, a turgencia cero 
!~o l, y el potencial osmótico a diferentes contenidos rela
tivos de agua <ii-> y los volurnenes de agua :.impl!;.stica J apc
pl~st ica. De la parte exponencial de la curva se obtuvieron 
les valores de presian de turgencia (p¡ a diferentes conteni
dos relativos de agua y de potencial h!drico, 

El ajuste se realiza con un programa de computadora, se
gOn lo describen Ni el sen et al 119841, Los parametr·os fueron 
obtenidos de una curva promedio de una muestra mlnima de cin
co hojas. La curva promedio fu~ obtenida promediando los coe
ficientes de regres!On derivados del ajuste de la curva P/V 
de cada hoja individual Cfig. 13 ), De estas ecuaciones prome
dio se obtuvo un conjunto de pares de datos de volumen exuda
do y potencial hldrico, para generar Ja curva P/V promedio. 

dl RESPUESTA ESTOMATICA: Conjuntamente con la variacion 
diurna de potencial hldrico, se realizaron uarchas diurnas de 
apertura y cierre de estomas, utilizando un porOmetro de di
fus!On LI-COR tipo LI-1600. 

e) AJ!ISTE OSMOTICO DIURtJO: La variacion diurna de poi:.en
clal osrnatico en las diferentes épocas del aNo se cuantifico 
por medio del an•lisls de la porciOn lineal de las curvas 
P/V.Se colectaron uuestras de dos hojas o ramas a intervalos 
de dos horas durante el dla, desde el amanecer; sin hidrdtdr
las s~ tomaron las mediciones para la coristrucciOn de ldS 
curvas. La curva P/V se graficO a partir de un CRA = 1, Fara 
conoc~r el peso de las hojas a turgencia total se realizo una 
extrapolacibn coh el eje de las abscisas, en graf icas de po
tencial hldrico vs peso de la muestra. El peso cuando el po
tencial hldrico es igual a cero se considero el peso a tur
gencia total. 

El pot~ncial osmOtico a 
tuvo por la intersecciOn en Y 
vas P/V, 

diferentes horas del dla 6e ob
de la parte lineal de las cur-

fl CARACTERI=ACION DEL MICROCLIMA: Se realizaron marchas 
diurnas de humedad relativa, temperatura ambient~, cantidad 
de luz fotosinttticamente activa, con un datalcger LICOR tipo 

Se realizaran también c~lculos del contenido relativo 
de agua <CRAl en el suelo, en muestras de 10 y 20 cm de pro
fund l dad. Para cada profundidad se tomaron tres muestras en 
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cada sitio de estudio, se colectaron lo mAs cercanamente po
sible a los individuos estudiados. Al momento de la col:cta 
se determin6 su peso <Pal, en el laboratorio se determino su 
peso a saturaclbn !Psatl y su peso seco CPseco>; El CRA se 
obtuvo de la siguiente relacibn: 

Pa - Pseco 
X lOO 

Psat - Pseco 
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RESULTADOS 

CARACTERISTICAS MICROCLIMATICAS. 

Las zonas donde se desarrolla J:~ttJl.U:.ilWD se carac
terl zan porque no presentan un dosel desarrollado (zonas 
abiertas). En estos lugares se observa una mayor variación 
diurna del dHicit de presiOn de vapor Cfig. 14 l, coriipa.rado 
con la variacibn de este par~metro bajo el dosel de vegeta
clbn, donde se desarrolla EJ..p_¡;t....li&lllli.bilc.liJ.lm !zona cerra
da) !fig. 15 l • La magnitud de variaciOn diurr1a se incrernenta 
en ~poca de sequla en ambas zonas¡ sin embargo el deficit de 
preslOn de vapor es mayor en la zona abierta tanto en época 
de sequla como en época de lluvia. 

La cantidad de luz fotosint•licamente activa es uno de 
tos factores que varia mAs ampliamente entre ambas zonas. Ob
servandose valores del 1% o menores en la zona cerrada, en 
comparaciOn con la que llega a la zona abierta Ctabla2). Bajo 
el dosel de vegetaciOn se presenta un incremento en la canti
dad de luz fotosint•ticamente activa en la época de sequl~ 
(ffg,16 ). 

No se observaron diferencias significativas en el conte
nido relativo de agua en los primeros 10 y 20 cm de suelo, 
por lo que las muestras tomadas a estas profundidades s., con
sideraron como replicas para fines de comparaci~n entre afu~~s 
zonas. 

E'l contenido relativo de· agua no presenta diferencias 
slgnif icativas entre las zonas, para una misma ~poca J.I 
afio.Se encontraron diferencias a nivel eslacional, observ.mdo 
una 'iism!n11cion del contenido relativo de e.gua en el sui;lc; J;¡. 
hasta un 20 % en ~poca de sequla, en comparaciOn con Ja ipoca 
de lluvia !fi.g.17 >. 

.,. 
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Tabla 2 - Valores de intensidad de lu:z fotosintetic:amente 
ac:tiva l}1E m2 seg1 l en la :zona abierta <ZAl y ba 
jo el dosel de vegetac:iOn <ZCl, en epoc:a de llu 
via <Enero 851 y epoca de sequla <Hayo 84l. Se 
reportan la media ± la desviacibn est~ndar 
<n=5l. 

EPOCA LUZ FOTOSINTETICAfENTE ACTIVA 

ZONA ABIERTA ZONA CERRADA 

21 NAYO 1994 1154.5 '!: 285 69.25 ± 35.32 

29 ENERO 1985 1204 '!: 380 13 ± 4.58 
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VARIACION DIURNA Y ESTACIONAL DEL POTENCIAL HIDRICO. 

Ambas especies mostraron variacion diurna en potencial 
hldrlco durante las diferentes Apocas del aho. La ma~nitud de 
esta variaclbn fuA distinta en cada una de estas épocas. Tan
to E~uril'.!.l:l corno ~-1;.paJ:.h.if.J:¡li!.Ull pr·esentaron una varia
c!On m~xima .en época de sequla y mlnlma en época de lluvia. 
En E...J.apaihltilLillill la varii.'cion en época de sequla fué de 
-0.3 a -0.92 MPa; en ~poca de lluvia fué de -0,25 a -0.50 MPa 
En E..ll.1.1...CilU..:C la variacion en época de sequla fu~ de -0. l a 
0.99 MPa en mayo de 199q y de -0.1 a -1.05 en abril de 1985; 
en la época de lluvia fué de -0.ll a -0.3 MPa en sept de 1983 
(fig. 18 ) ' 

La magnitud de variaclon estacional para las dos espe
cies depende de los valores de potencial hldrlco mlnimos al
canzados durante el d!a, ya que los valores de potencial hl
drlco mlximo~ obtenidos al amanecer, presentaron una varia
ciOn estacional menor <tabla 3 l, 

En -:ienera.l E~•iliium presenta potencialc-s hldricos 1.1e
nores que los de f...J.a.¡;ia!h.if.l;¡Lium en cualquier epoca del 
a?ro, la diferencia de potenciale5 hldricos entre las especies 
se va haciendo menor conforme la ~poca de sequla avanza 
(figs. 19 a,b,c,d,e). 

~tlf!LiUJr:J.i.lJ.m no muestra un comportamiento estacional 
tan claro como E.._-1~.JJa.ib.i.i.cll\.llil , ya que en dias soleadas, 
en ~poca de lluvia o de norte:; la magnitud da variación ~s 

parecida a la que se presenta en ~poca de sequ!a (-0.17 -
-0,9 MPa, en sept. 1e 1984; -0.11 - -1.12 MPa, en enero de 
1 q95) ( f i ? . 19 '= ) ' 

Aunq•1<: <?~iste un cierto patron e;:;tacional en la var·ia
cHm d<: pot"-'l"Ci2.les hldricos mlnimos en E....~ti.Ll.Uil , .;u va
riaclbn parece depender de condicionas microcliro•licas mcmen
taneas que Je permiten alcanzar potenciales hldricos bajo5 en 
cualquier tpccA da! afto, Esta influencia de condiciones mi
crocllm~ticas momentaneas, lleva a Ja existencia de una wayor 
varlacibn de poti:>ncial hldrico en las hojas de un hlis1110 iuJi
viduo y entre individuos en un mismo dla ;/o a una mi•ma ho
ra. As!, se observa que las hojas mls sombreadas en un indi
viduo mantienen potenciales h!dricos de hasta -0.3 - -0.5 MPa 
mayores que los de las que estan expuestas directamente al 
sol. 

Los potenciales hldrlcos tomados al amanecQr pre,¡¡entaron 
poca varlac!bn estacional en ambas especies (tabla31. E,;ta 
muestra q•~e las plantas recobran !iU potencial h!drico máxima 
durante la noche. 
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Tabl¡ 3 • Potencial hidrico minlmo y maximo (Mpa) alcanzados 
en el dia(durante dos dias consecutivos) en dire 
rentes epocas del año. Los valores representan la 
media de tres hojas tomadas de tres plantas ! la 
desviacion estandar. 

P. auritum P. /apathifolium 
------~--- ---r·--·-· ---

E' poca 'I' Maximo ' 'P Minimo I/' Maximo 'I' Minimo 
SEPT. · 0.113 : 0.060 : o.3 : aos 0.066 : o.02a , o.538 : 0230 ¡ 
~-QQ~.!..QD20 ·a2·--;0 ·-··¡0093-~ QQJ_Q ~383TO:o761 

AB=~ _'?:!e.5_~~~~q_~_<l212 i _:::::::::::-_ f---~ 
MAYO ao10 .t 0070 0.600 .t 0.018 · 0300 .t 0070 · 0.925 .t 0038 

84 Q/25.t 0035 0885 .t Q233 Q/70 .t 0070 0.925 .t 0247 ! 

SE'PT. . _0.1i0To ___ , o.915_ .t _o~oz1~!J35_c_:>_~~~Qii-~~~~i(!O.loOJ 
84 OJ70 .t O 0900 .t O 0.32/S .t 0.03/S 0.560 .t 0.027 1 

,___E_N_E_Ro-O:iociT_o.=:~'-'~ª""·1-_:~100~-º·~ºº-~-~-•::_o~--=-.tO~IJ 
85 0.110 .t 0.014 1.125 .t 0/77 0.275 .t 0035 0.6/5 .t 0092 ! 

A~~~-¡-º- :·1:07~--¡·-0.035'.ciJio-I"0.057 · 01ao i ao28i 
a~_;_ 0.100.1 o : io5C0-o :azoo .10--:0.73~-:1-o.oZtl 
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... 

Figs. 19 a,b,c,d,e. Variacion diurna del potencial hidr.ico 
(y) en ~!E~! ~~!!!~~ Y ~!E~! !~E~!~!!~!!~~· en 
epoca de lluvia (16 c,d,e) y epoca de sequia (16 
a,b). Excepto para septiembre del 83 las mediciones 
se realizaron el mismo dia. Cada punto representa 
la media! la desviacion estandar (n=3) • 

·¡ 

47 



o 

.1 

•• 
•• 

.1 

.. 
·' .. 
.. 

1.0 

i 
i 
i 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
1 

Fig. a 

21 Abril 1985 

/ 
rl 
/ 
i 
I 

\ ~,{ ' ./~ 
-----~..:.._._,_.._.-~ .......... ----

7 • 11 11 IS 17 11 

HORA DEL DIA 

P LAPATHIFOLILJM 

P. ALJRITUM 

o 

Fig. b 

21 Mayo 1984 

, • 11 
11 " ,, " 

HORA DEL DIA 

P. LAPATHIFOLILJM 

P. ALJRITLJM • CD 



o Fig. e o Fig. d 

·' 
22 Sept. 1984 30 Enoro 1985 

·' k,,,~ 
.a ' Á 

,1 

1 \ 1 

\ / \ I . a •• 1 \ // I 
1 .. 1 

1 • 1 {--· - \ 

•• ~t¡/ .e 
"' 1 '-.... I ..... 

i ID ID 
Q. \ i. Q. .. 
~ 

.. 
! \ 1 1 

~ :r \ I ~ .7 \ 

\ I 1 
•• ·' 

1 

k,~ 1 7 .. .. 
\f .J 

'·º '·º t--// 
7 • " ,. IS 17 ,. 7 • 11 11 11 11' 11 

HORA DEL DIA HORA DEL DIA 

P. LAPATHIFOLIUM P. LAPATHIFOLIUM 

P. AURITUM P. AURITUM 

• '° 



50 

Fig. e 

o 
f..-+~, r 

• 1 
.... ., 

\ l _,..;A¡ 
\ ,,., .1 

.1 '.----r 

.3 

... 
..... 
D 
Q. 

.11 :=: 
..t. 

~ .. 
:r 

.. 

.. 
1 • " I! 15 17 ,. 21 

HORA DEL DIA 

31 SEPT. 83 P. aurltum 

7 SEPT. 83 P. lapathifolium 



.... 

VARIACIOM DIURNA Y ESTACIONAL DE POTENCIALES OSMOTICOS 

El m~todo utilizado en este estudio para la obtención de 
los valores de potencial osmOtico a diferentes horas del dla, 
requiere del trabajo de m•s de dos personas, y la disponibi -
lidad de tres camaras de presiOn,para tener un m!nim~ 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, se obtuvieron solamente dos re
plicas por muestreo • De tal forma, se presentan los resulta
dos de variaciOn diurna en potencial osmOtico, considerando 
la existencia de posibles restricciones debidas al tw.ma110 de 
muestra obtenido, 

Como se observa en la fig.20 ~ai.u:.ii.uro presenta vd
riacibn diurna del potencial osmOtico en ~poca de sequla 
!abril, mayo 19aq1, alcanzando una variación mAxima a fine& 
de esta época (0.57 MPal. En época de lluvia no existe var·io
ciOn diurna y los valores de potencial osmótico que se man
tienen durante el dla son mayores que los de la época de se
qula. El ANOVA muestra que no existen diferencias significa
tivas en los valores diurnos del potencial osmótico en la 
época de lluvia <sept. 84: F= 0.365; P= 0.8551. Para el -
muestreo de abril del 85 no se observan diferencias signifi
cativas <F= 0.796; P= 0.575). Aunque los valores diurnos de 
potencial osmOtlco muestran una clara variaciOn en la Apoca 
de sequla del 84, el ANOVA muestra diferencias signif icati~as 
solo en el muestreo realizado en el mes de abril (F= 5.467; 
P= 0.0301, para. ma'¡'O el an~.lisis no muestra diferencias si9-
nlflcatlv?s <F= 3.905; P= 0.0831. 

e..1p~::......Ll1.r..:t.hif.ttli!.!m mant i en;: constantes sus val ores de 
potencial osm~tico durante el dla, er1 las diferentes épocas 
del :Jl'!o (f ig. 21 1. Los resul lados del AtlOVA fueron los ;;i
~uientes: mayo 84 <F= 2.196; P~ 0.2051, sept.eq <F= 1.009iP= 
0.4851, abril 85 <F= 2.3981 P= 0.1811. 

Las fi9s. 22 y 23 muestran las marchas diurnas de potttn
cial osmOtico par3 ambas especies en diferentes tpocas del 
afeo. Se observa que tanto en época de lluvia como en .a,poca de 
sequ1a E ... Llp_aibii~i!.!m mantiene pot(?nciales osmoticos m.\s 
bajos que Ew;:~ilu.:a . En esta illtlma esp-.cie se observaron 
potenc 1 a les osrr.Oti cos tan bajos corno en E....Ll¡;¡.a.t..bilQJ.i.u.u en 
la ~poc<:> de s¡¡;-qula, debido a la magnitud de >1,u·iaciOn di ... rna 
que presenta en esta tpoca. 

En la tabla 4 se muestra la varlacibn estacional en los 
valores de potencial osrnbtico a turgencia total y a turge11cia 
cero riue pr<>sentan 1 as dos espec les. Par' a ambos par••11elros se 
observan los valores m•s bajos en la época de Sti'qula. Ta11Lc 
en e._"1•J.r.i!um como en E ... LllJ...:l,.t..bifQJ.i.u.¡¡¡ ld 111axima vari .. ción 
temporal del notenclal osmbtico a turgencia total fu~ de 0.36 
HPot !fl9. 24 l. El AtlOIJA rnue:;tra .Jifere11cias si9riific .. t1··"'" 
entr<> los v;1lt:1re<? dt? p.::.tE-nci<il os1abticc ;=n las dif,¡,r;;nl;=.;; 
t-poc¡i.s del al'l'o.Er1 C....u¡¡;1J.bllc.lillm F= 2.960 y P= 0.03:3, o?n 
l.'~i!Ur l!:.•llll F-= '1. 403 y P= O, 006. 
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Tabla4.- VariaciOn estacional del potencial osmOtico a tur
gencia total fi'r 100 > y turgencia cero <Ti Ol en tlPa, 
Se reporta la media± la desviaciOn estAndar <n=51. 

Piper auritum Piper lapathifolium 

EPOCA 'ir 100 =rr o TI' 100 'ñ o 

SEPT. 83 0.65 :!:. 0.14 0.72 t 0.18 0.96 ± 0.19 1.22 l 0.46 
ABR. 84 0.93 ± 0.16 1.03 ;t 0.30 1.08 ± 0.21 1.19 ± 0.21 
MAYO 84 0.79 :t 0.12 1. 04 :1: 0.21 1.35 ± 0.15 1.47 ± 0.35 
SEPT. 84 0.86 ± 0.24 1. 05 ± 0.30 0.91 :t 0.20 1.12 ± 0.27 
EME. 85 0.74 ± 0.14 1. 06 ± 0.29 0,97 ± 0.22 1.21 i 0.27 
ABR. 8~ 0.84 ± o.os 0.93 ±. 0.11 1.17 :!:. 0.17 1.26 ±. 0.22 
------------------------------------------------------------

·¡ 
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VARIACIOM DIURNA Y ESTACIONAL DE POTENCIALES DE TURGEllCI;,. 

La variaciOn diurna de potenciales de turgencia (~l se 
calculo a partir de las marchas diurnas de potencial hidrico 
y osmOti co <P = 1,1 - Ti>. En las f i gs. 25 y 26 se obser·l(a 1 a va
ri ac iOn diurna para ambas especies en diferentes épocas del 
atlo. E.....a1.11::J.t.!.lm alcanzo valores de turgencia de cero en épo
ca de lluvia y al inicio de la epoca de sequla en abril del 
85. Al Inicio y a fines de la epoca de sequla del 84 (abril y 
mayo> mantiene valores positivos de turgencia a lo largo del 
dla. 

En el campo, es de notarse que las hojas de E...a..1.u:: . .i.t.J.Ull 
se tornan flacldas en d!as soleados (independientemente de la 
l'pocal. Las hojas expuestas directamente al sol comienzan a 
observarse flacidas a las 9 arn aproxi1.1ada1nente, mostrando una 
i'la.cl des total entre las 9 y 11 am. De le.s 12 horas en ade
lante las hojas comienzan a recobrar su turgencia. Este tenO
meno se observa diferenclalmente entre las hojas de un indi
viduo y entre los individuos, dependiendo del grado de expo
siciOn de las hojas a la luz directa. 
Eil:le~-1.~oall:úiollum mantiene potenciales de turgencia posi

tivos en el d!a durante diferentes épocas del ano, mantenien
do valores mayores a los de f....Ql.ILi.J;.wn en cualquier época 
del a?to !figs.27 y28 ), 

En la fig. 29 se muestra la variaciOn que presenta el po
tencial de turgencia de las hojas (~) en relaciOn con el con
tenido relativo de a·:¡u.a !CRAl, para ambas especies en dife
rentes épocas del aho. Corno puede observarse, 
E!..,lapiÜh.iitlil~J alC<.'nza V3lOres de turgencia ma'¡lores que 
e .. .e1.1rJ_t\!m " CR.l\ altos, en cualq1.lier· época del ai'ro, lo que 

es de explicarse, si consideramos que los valores de poten
cial osmOtico en e~ta especie son siempre mls bajos. Sin em
bargo, a CRA bajos, E...;.l.!l:.i.t!.!.lll mantiene valores de turgencia 
mayores qlle E...l¡;>.¡;¡ühif.J:Jliu:.:i , alcanzando la pérdida de tur
gencia <cuando ~=Ol a CRA mls bajos. 

En el caso de f....;l~i.tum la relaciOn del potencial de 
turgencia con respecto a.l CRA muestra un cambio en l;;.s dife
rentes épocas del af!o !fig.30 l, manteniendo valores mayores 
de turgencia a cualquier CRA en época de sequla. En 

E...la$:l;>.lb.ii.llllw:i e5ta relaciOn muestra una variación rolnirna, 
con la misma tendencia a que los valores de turgencia sean 
un poca mayores en ~poca de sequla (fig.31 l. 

El valor del CRA al cual ~ = O generalmente es menor en 
E .. auci!um !fig. 30 ,tabla 5 l, mostrando variacibn estacio

nal, ya que en ~poca de lluvia P alcanza un valor de cero a 
un CRA de 0,9 + 0.014 (sept. 83 y 841. En ~poca de sequla es
te valor eg de 0,82 + 0,028 <ma;o 84, abril 65). En 
E.....l;!p~t.hifo.l.il.\m el valor de CRA al cual P = O se nrnnli-..11e 

se mant!~~e con una variac!On menor en las difer~ntes &pocas 
del El'l'fo !fl9.31 ,ti:\bla 5 ), 
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Tabla 5. Contenido relativo de agua al cual 
el potencial de turgencla alcanza un 
valor de cero (CRh(p~O)) en Piper 
auritum y Piper lapathifolium~F.n-epo 
ca-de-lluvia-(sept~a~:a4-y-enero 85) 
y epoca de oequia(abril 84,85 y mayo 84). 

Epoca ! P.auritum P. lapathifolium 
: CRA(p=O) CRA(p=O) 

' 
SEPT. 83 0.89 l 0.90 

1 

ABRIL 84 0.87 090 

MAYO 84 084 090 
SEPT. 84 091 092 

ENERO 815 0.94 0.9/ 

ABRIL 85 0.80 090 
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VARIACIONES DE LOS POTENCIALES HIDRICO Y OSMOTICO Y SU EFECTO 
EN EL POTENCIAL DE TURGENCIA. 

En la flg. 32 se muestra la variaciOn diurna del poten
cial hldrico y sus componentes osmOtico y de turgencia para 
f....<!W:.il!~m en la. ~poca de lluvia y la ~poca de sequla en 

1994. Los valores de potencial hldrico mlnlmo alcanzados en 
el dla en las dod ~pocas son muy parecidos, posiblemente de
bido a que el deficit de presiOn de vapor alcanza valo~es al
tos en ~poca de lluvia, cuando el dla es soleado y sin nubo
sidad. El potencial de turgencia alcanzo valores de cero en 
~poca de lluvia, y se mantuvieron positivos en época de se
quta, debido a la disminuciOn diurna del potencial osmOtico 
que se presenta en esta ~poca. 

En ei caso de f..lQ.J:la.t.W.i.cliwn el potencial hldrico ml
nlmo se alcanzo en la ~poca de sequla, sin embargo, el. polen
clal de turgencia se mantiene a un valor casi igual que en 
~poca de lluvia, en la cual el potencial hldrico mlnimo al
canz~do fu~ mayor. El mantenimiento de la turgencia en época 
de sequla e~ta relacionado con la d!sminuciOn estacional del 
potencial osmOtlco de las hojas que presenta esta especie 
(fig. 33 ) • 

.... ,.-·"''· ·'' 

67 



22 SEPT. 84 21 MAYO 84 

o.e 

0.8 

o.4 

0.2 

! ....... ., -., -
/ • p 

\ / 
\ / 
.\ /'"¡ _...,.... 

o.e 

o.e 

0.4 

0.2 

+ + 
o o 

0.2 0.2 'f 

0.4 0.4 

o.e o.e 

08 o.a 

1.0 

1.2 

••• 

,, 1 'ii' 
' / 't, /' '-,,y' 

LO 

1.2 

1.4 

l.• 

..__.,._..,.....,....,.....,.....,..-,.............,..........-.,.., ...,.., ...,.r_,._,._,__ 

11 e 10 12 14 18 18 20 22 

HORA DEL DIA HORA DEL OIA 

Fig. 32 • Variación diurna de los potenciales hidrico ('V) (media + la dcovi.acilln cstnndar; 
n=3),osmotico(~)(mcdia+la desviación estandar;n=2)y de-tureencia(V) en ~!2!~ 
~~~!!~!·Kn apoca de lliivia (nept84) y Apoca de sequia (mayo 84). 



2 2 SEPT. B<I 21 MAYO B .. 

1.1 

! 

./\ .11 .,,......- . . \ 
. \ / 

\ . 
\.,,..,./ 
• 

1.0 

o.e 

0.8 

O.f 

0.2 

o 

0.2 

0.4 

o.e 

0.11 

LO 

. ,. L-----f .,,. 
/1 

f ______ r r /' 
r----.. / 

.·-1-. 1- .:.,_,,....__..,.: ~--r·--·-r--...---

1.1 

1.e 

8 11 10 12 14 18 " 20 o • IO 11 lf 18 

FiR. 33. Vnriacian diurna de loa potenciales hldrico CVJCmedia+ln desviacian cstandar;n=3), 
onmatico (W)(mcdia+la rlcnvlacian estanrlar;n=2) y de t~rgcncia (')en~!~!~!!~!~~!: 
!'.!!.1.1!•'."• 1°:11 1'\1111<:11 ,,;; 111111111 (11Hpl..ll'1) y i\p11r:11 110 llfllllllfl (11111y11 1111), 



VARIACION ESTACIONAL DE MODULOS DE ELASTICIDAD. 

Los valores mlximos del modulo de elasticidad cambian 
estacionalmente en ambas especies !tabla 6 >. Los valores m•s 
bajos se alcanzan en época de lluvia, y los mls altos en épo
ca de sequla; esta tendencia se obEerva en las dos especies 
!figs,34 y 35 l. E..J.a¡;¡a.tb..i:fJ:2l.i!.!.m presenta los valores más 
altos del modulo de elasticidad r11~dmo en cualquier época del 
a1'1o,. en comparac:ion con los v•dores ob:;ervados en E....al.ltl.t..um 
La diferencia ~ntre los valor~s mlximos del modulo de elasti
cidad en E ... l~.¡:¡a.tlúiJ:2llWll y E....al.ltl!;.;.\m va crecí ende en rnag
n 1 tud de la época de lluvias a la época de sequla !figs. 34 y 
35 ) • 
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Tabla 6 • Valores maximos del modulo de 
elasticidad. En epoca de lluvia 
(sept.83,84 y enero 85) y epoca 
de sequia (abril 84,85 y mayo 84). 

Epoca / P. auritum TP.tapathifo/ium 

SEPT. 831 5.724 9.368 
1

1 

ABRIL 84

1 

1 /.350 16.205 

MAYO 84 9.988 17.600 

' SEPT. 84 1 6.724 7.645 
1 1 

1 

ENERO 85 , 13204 

. ABRIL 85 ¡ 14.004 

10.780 

24.614 
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Fie.34 
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Relacion entre el modulo de elasticidad 
(E) y la presion de tureencia (P) en f.!I!~! 
auritum. En epoca de lluvia (sept.83,84 y 
eñcro-05) y epoca de sequia (abril 84,85 y 
mayo 84). 
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P(MPa) 
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_.,_.,___ 

ABRIL 84 ABRIL 8!! 

-· .. -· .. - SEPT. 84 ---- ENERO 8!! 

Fig.35 • Relacian entre al modulo de elasticidad {E) 
y la pres!an de turgencia (~) en Plper lapa 
thifolium. En epoca de lluvia (sept~SJ,S4_y_ 
;~~;~-s~J y an ipoca de sequla (abril 04,85 
y mayo 84). 
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COMDUCTAMCIA ESTOMATICA. 

Se presenta poca variación diurna y estacional en la 
conductancia estomatica de E....l..a¡¡.ai..b.ilcli.l.lm Cfig.36a l, ob-
5ervandose valores ligeramente mayores durante la época de 
sequla, 

En E~w:ilwn se presenta variación diurna de la con
ductancia estom•tica. La magnitud de variación es menor en la 
l!poca de l luvi <?, comparada con la época de sequla Cf i·g, 36 bl. 
En general, f~W:illllll presenta una pequel'!a disminución en 
la conductancia estomatica entre las 10 y 12 horas del dla, 
en cualquier época del al'!ol no se observo el cierre total de 
los estomas en ninguna época del a~o. 

Los valores de conductancia estomatica son mucho mayores 
en f~\l.l:ilwn comparados con los de E....l..a¡¡.ai..b.ilcli.J.llll en la 
l!poca de lluvia. La diferencia disminuye en la Apoca de se
qula, ya que en esta época la conductancia dismi~uye en 
f...al.lXil~'.ID y se incrementa 1 i geramen te en E....l..a¡¡.ai..b.ilcili.J.ltll 

Cfigs.36 a y bl. 
·Result~dos preliminares, muestran una relación directa

mente proporcional entre conductancia estom•tica y la canti
dad de luz fotosintéticamente activa que llega a las hojas de 
f...au..cilu.rn . Sin embar·go, esta respuesta parece estar in

fluenciada por el potencial hldrico de las hojas, ya que a 
una misma cantidad de luz fotosintéticamente activa se pre
sentan valores de conductancia menores en época de sequia, en 
comparacibn con los obtenidos en la época de lluvia Cfig,37). 

En E.....la::i;aihlitillwn la conductancia e;;tomatica muestra 
también una relación directamente proporcional a la cantidad 
de luz fotasintétic~mente activa que llega a las hojas (fig. 
38!. Asl, la Incidencia de un rayo de luz directa increr.1enta 
la conductancia • 
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Fig. 37. Relacion de la conductancia estomatica y la cantidad 
de luz fotosinteticamente activa en Piper auritum.En 
epoca de lluvia (sept.83,enero 85) y-~poca-de-;equia 
(abril 85,mayo 84). 
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DISCUSION Y CONCLUSIONES 

t.os resultados muestran diferencias claras en los parA
metros microcllmAticos de las zonas en las que se desarrollan 
las especies estudiadas. Estas diferencias determinan el 9ra
do de demanda evaporativa del ambiente y de disponibilidad de 
agua para la planta. 

Bajo el dosel de vegetacion, donde se desarrolla E.i¡;¡_ec 
.ol~ilum , la variaciOn diurna de temperatura y humedad rela
tiva es menor, debido a que el intercambio de energla se da 
en la parte superior del dosel. Consecuentemente el d~ficit 
de presiOn de vapor al cual E....l.a~i.hiíQ.li.l.lm esta expuesto, 
es menor. 

En 1 as A reas donde no se ha formado aan e 1 dese 1, 1 a 
llega-:la de luz directa produce una mayor variacion diurna en 
temperatura y humedad relativa, y por lo tanto del deficit de 
presiOn de vapor. Las he! iOf i las como E.ii:u:r:....aur: ... U .. 1.1.m es tan 
asl, expuestas a una mayor demanda evaporativa del ambiente. 

En la ~poca de sequla el deficit de presion d~ vapor 
muestra un incremento en arobas zonas. Esto esta relacionado 
direct~mente con la disminuciOn en la hamedad relativa y el 
aumento en la temperatur·a, que se presenta en esta epoca. 
Conjuntamente disminuye el contenido relativo de agua del 
suelo. 

La variaciOn diurna y estacional en la demanda evapora
tiva del ambiente y la disponibilidad de agua para 

E ... ~!.ltit.llm y E....l...a¡:u.i.hiíol.i.llm , parece deterrni nar las di fe
renc i as en los par~metros que definen las relaciones hldricas 
de las dos especies. 

·considerando los valores mlnimos de potencial hldrico 
que alcanzan las especies en el dla, podrlamos decir de 
acuerdo con Hsiao t1973l, que tanto E.....ai.u.:.ill.l.Ll corno E.....-la. 
lJailú!.!:lllum est2.n expuestas a déficit hldrico. Este déficit 
hlrlrico es producido por el incremento diurno en el déficit 
de preBibn de vapor, el cual es rnayor en Areas abiertas y se 
acentua en tpoca de saqula. 

El aumento en el d~ficit de presiOn de vapor produce una 
mayor demanda evaporativa del ambiente, al incrementar el 
~radiente de potencial hldrico en el continuo suelo- planta
atmosfera. Asl, incrementa la pérdida de agua de la planta a 
la atmosfera. Si la tasa de toma de agua no iguala a la de 
pérdida, se produce la disminuciOn del potenci¡l hldrico de 
la planta. 

e.i¡;¡.er:......l.51.p,.a!..biíctli.llm esta expuesta a déficit hldrico 
estacional , debido a que en época de sequla aumenta el dé
ficit de presibn de vapor bajo el dosel de vegetaciOn, y es 
cuando su potencial hldrico disminuye mAs en el dla. 
E':~l.!Lilwn esta e>:puesta a déficit hldrico en cualquier época 

del a~o, ya que en época de lluvia, si los dlas son soleados 
y stn nubosidad, el d~f icit de presiOn de vapor aumenta y su 
potencial hldrico disminuye tanto como en la época de se
qula. 

La disponibilidad de agua en el suelo parece no contri
buir directamente en la disrninucion diurna del potencial Id-



,-, 

·-· 

~ ESTA TESIS NU9 DEBE 
JMJr:. BE LA 8Ji1LIOTECJ, 

drico. Esto se infiere a partir de que ambas especies alcan
zan al amanecer valores de potencial hldrico altos, en cual
quier época da! ano, lo que significa que disponen del agua 
suficiente en el suelo para recobrar la que pierden durante 
el dla. Adem~s, en E...aiu::.iii.m1 en época de lluvia, el poten
cial hldrico puede disminuir tanto como en época de sequia 
aunque el suelo este saturado. 

No se descarta Ja posibilidad de un efecto de Ja dis
mlnuciOn del contenido relativo de agua del suelo en el de
cremento de Ja tasa de toma de agua. Esto no permitirla a la 
planta recobrer r~pidamente el agua perdida por tr.anspira
c!On; lo anterior, no fu~ evaluado. 

Los resultados indican que ambas especies tienen la ca
pacidad de mantener potenciales de turgencia positivos, aun
que el potencial hldrico disminuya durante Ja Apoca de se
qula. Esto es importante, si consideramos que los posibles 
efectos adversos que la planta puede sufrir por la disminu
ciOn del potencial hldrico, se producen como resultado de la 
d!sminuciOn de turgencia en la célula. Asl, la sobrevivencia 
de las plantas en lugares o épocas en que estan expuestas a 
déficit hldrlco, depende de su capacidad para mantener valo
res de turgencia positivos. 

El mantenimiento de valores de turgencia positivos a po
tenciales hldricos bajos, puede deberse a una disminuciOn en 
el potencial osmOtico de la célula, y/o a un incremento en la 
elasticidad de las paredes celulares, La disminuciOn de los 
valores de potencial oamOtico se puede producir por un incre
mento en la concentracibn de solutos debido a una disminu
clOn en el volumen de agua celular (ajuste osmótico pasivo!. 
La dlsmlnuc!On en el volumen de agua celular se puede produ
cir por una ptrdlda de agua por transpiración o por una re
dlstribuclbn de agua entre el simplasto y el apoplasto. La 
dlsmlnuclOn di?! potencial osmótica puede r.:;sultar tanabi~n de 
la acumulaciOn neta de solutos en la c~lula, A esto dltimo 
se le considera ajuste osmbtico activo o verdad<?ro. 

En el casa de las especies estudiadas, el mecanismo que 
permite mantener la tur?encla en 6poca de s2qula es el ajuste 

osmbtlco verjad~ro. Lo anterior se inf iare de las caracle -
rlstlcas de variaclOn en el pot~ncial osmOtico y en el modulo 
de elastic11ad presentes en 1 as e-species. Tanto f.....it.U...CilWll 
como E Ja¡;¡tlhllilliLl.!JJ presentan potencial es os moti cos a tur
genc le>. tot¡:¡J menores en la t-poca de sequla. E~u.r:.ill..IJll pr·e
senta tambl•n en esta época una disminuciOn diurna de poten
cial osmOtico, Los valores del modulo de elasticidad incremen 
tan en •poca de sequla en ambas especies. Esto nos indica 
que la elasticidad de las paredes c~lulares disminuye en esta 
época y por lo tanto, este factor no esta contribuyendo al 
mantenimiento de valores positivos de turgencia. 

Podemos concluir también que el ajuste osmótico es ver
dadero, pues cuando el incremento en potencial osmótico se 
debe a la ptrdlda de agua de la célula,solo que la pared Cd
ll1lar sea elastica !valores de Er11ax peque?iosl, se podrlan 
mantener valores de turgencia positivQs, En .:;ste caso se cb
tuvleron valores de turgencia positivos, a pesar de que lus 
valores de Er~:i>: incrementan en ~poca de sequla. Esta tend~11-
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cia en el patrOn de variaciOn de los valores de potencial os
mOtico y modules de elasticidad se ha observado en otras es
pecies como sorgo CJones L Turner, 1978), 

El efecto del ajuste osmOtico en el mantenimiento de la 
turgencia, se refleja tambien en los cambios estacionales que 
muestra la relacibn de potencial de turgencia con respecto al 
contenido relativo de agua. El efecto es mas marcado en 

e...au..cil!!Jll y le permite mantener valores positivos de turg¡¡.n
cia a contenidos relativos de agua mas bajos en epoca de se
quia, en comparaciOn con la epoca de lluvia. En E....-1~ii!.ib..i. 
fQli'Jm se presenta también este efecto, aunque los cambios 
estacionales son de menor magnitud, y la especie puede alean 
zar valores de turgencia de O a contenidos relativos de agua 
mas al tos que ,e..__¡¡,\.ILillJJll • 

El ajuste osrnOtico diurno que presenta E....a.uc:..ii.Llm en 
&poca de sequla, contribuye tambi~n al mantenimiento del po
tencial de turgencia durante el dla, Este tipo de ajuste ha 
sido reportado como respuesta al deficit hldrico producido en 
periodos diurnos CMorgan, 1984). 

La magnitud de los valores de potencial osmOtico que 
presentan las especies ~ el grado de ajuste estacional, caen 
dentro de los valores reportados para rnesOfitas <Margan, 
1984). 

La disminuciOn estacional del potencial osrnOtico, puede 
conducir al incremento en los valores de Emax observado en 
ambas especies en la epoca de sequla, debido a que incre-
menta la turqencia a valores altos de contenido relativo de 
agua y/o por.su influencia en el volumen celular a turgencia 
total CJones L Turner, 1978). El hecho de que Emax sea siem
pre mayor en e....L.\¡u!:..biio.l.il.lm podr !a ser el resultado de que 
sus valor~s de potencial osmbtico a turgencia total siempre 
son m~s bajos que en E....a.uc:..ii.JJ.m • 

La Importancia del mecanismo de tolerancia al déficit 
h!drico que presenta E....~iiaihi.fc.li.um en epoca de sequla, 
puede relacionarse con la disponibilidad del recurso luz en 
esta ~poca, Es en ·~poca de sequla cuando 2...L>~.Uli.ic.li.ulll 
di;:;por.~ de Hnil. r:oa::or c:ar.tidad de luz fotosint,Uic.:1r.iente acti
va, debida a una dlsminuc:ibn en. la densidad de hojas del do
sel. Tambitn en esta epoca debido a la disminución en el défi 
cit de presi~n de vapor la planta esta expuesta a déficits 
h!drlcos mayores. El cierre total o parcial de Jos estarnas 
que evitara la p•rdida de agua, le permitirla a la planta 
mantener valores altos de potencial h!drico y de turgencia, 
pero limitarla el aprovechar.iiento del incremento de luz bajo 
el dosel. 

los res u Jt 21dos muestran qL1e E....Ulli\i.hi.fc.liJ.lul aumenta 
ligeramente su conjuctancia estom•tica en época de sequia, 
aunque el potencial hldrico disminuya, manteniendo valores 
positivos de turgencia por ajuste osmótico. 

En f .... .aurill.!..I:l 1 a presencia de ajuste osrnOt i co corno me
canismo para tolerar la sequla puede deterr.iinar en parte, su 
capac 1 dad para desarrollar se en hAb i tats donde 1 a perturba
c iOn de la vegetación ha llevado a la pArdida del Jase!, don
de est¡¡n exp11estas a dH icit hldrico en cualquier epoca del 
af!o. En estas condiciones la capacidad para toler·ar· l"' se-
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quia, le permitirla a la planta mantener abiertos sus estomas 
para alcanzar las altas tasas fotosinteticas que requieren 
para mantenerse en estas condiciones. Ademas, la influencia 
que ejerce el potencial hldrico en la respuesta de los estó
ma!! a la luz, le permitirla a la planta el control de la per
dida de a9ua cuando se presentan d~ficits hldricos extremos. 

No podemos concluir que la ausencia de fi¡;¡¡¡¡_c-l~a.t.IU.f.Q~ 
li..um en areas abiertas esta determinada por su incapacidad 
para soportar el 9rado de d•ficit hldrico que se presenta en 
~stas condiciones. Para ~sto serla necesario realizar estu
dios experimentales de trasplante di:' E...li1.J:iilb.if.Qliu..m en 
lreas abiertas y evaluar su desarrollo y capacidad de res
puesta al d~ficit hldrico en las mismas. 

Tampoco podeuos descartar la posibilidad de que las ca
racterlsticas que determinamos en las especies no sean una 
respuesta directa al deficit hldrico. Asi, en 

f...l;u:ial:.h.iitlliu.m la disminucion en potencial osmotico en la 
~poca de sequla pueda estar relacionada directamente con un 
aumento en la concentracion de azdcares, debida a u~ incre
mento de la fotoslntesis por la mayor entrada de luz fotosin
t~t lcamente activa bajo el dosel en ésta ~poca, 
Adem~s la presencia de potenciales osmóticos mayores durante 
todo el a?!o en esta especie, en cornparac:ión con l:....ilJ.U~.ii..u.lll. , 
podrla estar determinada por tasas menores de crecimiento y 
de formacion de estructuras nuevas y por lo tanto de la uti-
1 lzacion de solutos. l:....Ql.l.r: .. H .. .u.m presenta tasas altas de cre
cimiento y recambio de hojas !observaciones personales), por 
lo que la utilizacion de recursos debe ser muy rapida. La 
vida media de las hoj a.s en .E...l;;.¡;¡illU.fJ:¡liu.m es de un afi"o ml
nimo '/ en .E~uilu.m de un mes apro;:iri;adar.1ente (Obs. Pers.). 

En f..._;,!.U:il\.!.lil le.s tasas de crecimiento y renovación de 
hojas son mayores en ~poca de lluvia, en comparación con la 
~poca de sequla. En esta dltima la densidad de hojas es mucho 
menor '/ estas son de menor tamafto, Debido a esto, podrlamos 
pensar que en esta apoca la utilizacion de asimilados es muy 
grande para la formacion de estructuras y limita la capacidad 
de ajuste osmotico de la especie, 

Otro punto a considerar es el hecho de que algunas de 
las caracter!sticas que los organismos presentan tienen un 
orl9en historie~ y en un ambiente determinado pueden no tener 
un valor adaptativo <Robichaux et al, 1985; Robichaux, 1985), 

A menera de conclusion general, quisiera considerar Jos 
siguientes puntos: 

Los resultados obtonidos nos indican la posible influen
cia del d~ficit hldrico en la distribucion de las plantas en 
la selva alta perennifolia. Los estudios realizados en Costa 
Rica y Panam~ <Fetcher, 1979¡ Oberbauer, 1982; Rundel, citado 
por Roblchaux, 1984>, muestran tambitn que el d~ficit hldrico 
diurno y/o temporal es un factor que determina las caracte
rlsticas de las especies en habitats especlficos. 

Considerando lo anterior, en la actualidad los estudios 
sobre relaciones hldricas en plantas de selva tropical hd
me1a deben orientarse a la evaluaciOn de los efectos del dé
ficit hldrico en el crecimiento, productividad y capacidad 
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reproductiva de las especies. Es necesario tambi~n realizar 
estudios qu• nos permitan determinar si las caracterlsticas 
de las plantas, que hemos interpretado como respuesta a la 
sequla, son mls que una respuesta, una consecuencia de la 
misma o de otro3 factores. 

Estudios experimentales en condiciones controladas nos 
permitlrlan definir tambi~n el grado de influencia que tienen 
otros factores como la luz y la temperatura en la capacidad 
de respuesta de las plantas a la sequ!a. 
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