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La Tabla 12 presenta algunos datos publicados de tasa maxima de fotosintesis 

(Amax) Y respiraci6n (R) en arboles tropicales. En terminos generales, las especies 

que prefieren habitats abiertos presentan valores de Amax superiores que las 

especies umbr6filas. Oberbauer y Strain (1984) citados por Bazzaz (1993) 

estudiaron la capacidad fotosintetica de siete especies arb6reas en un bosque 

humedo tropical de Costa Rica, y relacionaron las tasas fotosinteticas con las 

estrategias sucesionales de las especies. Encontraron que, en promedio, las 

plantas que prefieren sombra fuerte, tuvieron una Amax de 6,8 �~�m�o�l� m-2 
S-1; en las 

que prefieren claros pequerios 0 medianos, el Amax fue de 11,3 �~�m�o�l� m-2 
S-1 y que 

en las especies de claros grandes, fue de 27,7 I-lmol m-2 
S-1. Ademas, la saturaci6n 

luminica en las ultimas se present6 a RFA por encima de 1.000 I-lmol m-2 
S-1, 

mientras que los otros dos grupos se saturaron a flujos de radiaci6n inferiores. 

AI comparar los resultados de la presente investigaci6n con la Tabla 12, las 

especies aqui evaluadas no muestran un comportamiento tipico de pioneras; el 

sajo se ace rca mas a la tendencia de las especies que podrian denominarse 

secundarias tempranas segun la terminologia de Budowski (1965), 0 de claros 

medianos. EI comportamiento del cuangare se acerca mas al de las especies 

especialistas de claros pequerios 0 secundarias tardias. 

La Tabla 13 resume los resultados de los coeficientes estimados bajo la condici6n 

ii); esto es, los valores estimados de las ecuaciones de regresi6n para cada 

especie en cada uno de los tratamientos de luz. La Figura 9 muestra los graficos 

correspondientes para las dos especies y la figura 10 hace una comparaci6n entre 

los tratamientos de plena exposici6n y 10% de iluminaci6n relativa. EI Anexo 8 

muestra los resultados correspondientes del ajuste �p�~�r� regresi6n no lineal. 
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TABLA 12. Tasas de asimilacion maxima y de respiracion reportadas para 
distintas especies tropicales 

Amax RESP 

ESPECIE CARACTERISTICA (~mol m-2 
5-

1
) FUENTE 


Ochroma lagopus 27.7 Bazzaz, 1991 


Cecropia peltata Heli6fita 16.4 0.50 Stephens & Waggoner (1975) en Aylett (1985) 


Shorea leprosula Emergente 15.4 2.20 Koyama (1981) en Aylett (1985) 


Mal/otus paniculatus Heli6fita 13.9 1.20 Koyama (1981) en Aylett (1985) 


Anthocephalus cadamba Heli6fita 13.8 Lugo (1970) en Aylett (1985) 


Cecropia peltata Heli6fita 13.7 Lugo (1970) en Aylett (1985) 


Macaranga hypoleuca Heli6fila 13.3 0.60 Koyama (1981) en Aylett (1985) 


Campnosperma 10.3 1.01 Esta investigacion 

panamensis 


Ochroma lagopus 24 .6 Bazzaz, 1991 


Hampea 13.9 Bazzaz, 1991 


Bursera 11 .8 Bazzaz, 1991 


Dipterocarpus crimdus Del dosel 9.2 1.40 Koyama (1981) en Aylett (1985) 


Gnetum 8.5 Bazzaz, 1991 


appendiculatus 

Shorea macroptera Emergente 7.8 0.30 Koyama (1981) en Aylett (1985) 


Otoba gracilipes 7.8 0.72 Esta investigacion 


Shorea pauciflora Emergente 7.6 1.10 Koyama (1981) en Aylett (1985) 


Cordia alliodora Del dosel 5.3 0.80 Stephens & Waggoner (1975) en Aylett (1985) 


Parasnorea densiflora Del dosel 4.7 0.40 Koyama (1981) en Aylett (1985) 


Dipteryx 8.1 Bazzaz, 1991 


Heliocarpus 8.0 Bazzaz, 1991 


Copaifera venezuelana 7.5 Bazzaz, 1991 


Agathis robusta 7.3 Bazzaz, 1991 


Cordia alliodora 6.8 Bazzaz, 1991 


Clethra occidentalis Emergente 6.6 Aylett, 1985 


Virola 6.3 Bazzaz, 1991 


Pentaclethra macroloba 6.0 Bazzaz, 1991 


Carapa 6.0 Bazzaz, 1991 


Cyrilla racemifolia Emergente 5.6 Aylett, 1985 


Simarouba amara Heli6fita 5.5 0.75 Oberbauer et aI., 1993 


Hedyosmum arborescens Debajo del dosel 5.0 Aylett , 1985 


Hymenea courbaril 5.0 Bazzaz, 1991 


Scheelia 5.0 Bazzaz, 1991 


Agathis microstachya 4.5 Bazzaz, 1991 


Goethalsia meianthra Emergente 4.1 0.40 S1ephens & Waggoner (1975) en Aylett (1985) 


Virola koschnyi Del dosel 3.9 0.50 S1ephens & Waggoner (1975) en Aylett (1985) 


Socratea 2.8 Bazzaz, 1991 


Lecythis ampla Tolerante a la sombra 2.5 0.40 Oberbauer et aI., 1993 


Simarouba amara 4.0 Bazzaz, 1991 


Minquartia 4.0 Bazzaz, 1991 


Pdhecellobium elegans Claros pequenos 3.5 050 Oberbauer et aI., 1993 


Hymenea parviflora 3.5 Bazzaz, 1991 
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TABLA 13. Coeficientes de regreslon para la fotosintesis neta de sajo y 
cuangare en funci6n de la cantidad de luz, todos los tratamientos 

ILUMINACION 
ESPECIE TRATTO RELATIVA a b c xo Amax Pc1 


Sajo 1 98% -1.101186 0.037646 -0.000031 600.2 10.2 30.0 

Sajo 2 45% -0.812711 0.042010 -0.000049 426.4 8.14 19.8 

Sajo 3 32% -0.929466 0.047808 -0.000067 357.6 7.62 20.0 

Sajo 4 10% 0.930467 0.061825 -0.000116 267.6 7.34 15.5 


Cuangare 98% -1.163833 0.029340 -0.000027 548.5 6.88 41.2 

Cuangare 2 45% -0.945962 0.042318 -0.000047 447.8 8.53 22.9 

Cuangare 3 32% -0.659221 0.042672 -0.000039 547.1 11.01 15.7 

Cuangare 4 10% -0.753676 0.055917 -0.000056 503.6 13.33 13.7 


1: Punto de compensaci6n luminica 

Los resultados de la Tabla 13 y de las figuras 9 y 10 muestran respuestas 

aparentemente contrastantes entre las dos especies: para el sajo tanto el punto de 

saturacion lumfnica (Xo), como la tasa maxima de asimilacion (Amax) disminuyeron 

de manera consistente a partir del tratamiento de plena exposicion hasta el de 

sombra fuerte. En cuangare, por su parte, la fotosintesis de saturacion aumento 

progresivamente desde el tratamiento de plena exposicion hasta el de 10% de 

iluminaci6n relativa. EI punto de saturacion luminica se mantuvo mas 0 menos 

constante, en los distintos grados de iluminacion. 

EI hecho de que la tasa maxima de asimilacion en sajo sea superior cuando crece 

bajo alta intensidad luminica, mientras que en cuangare se presente a 10% de 

intensidad luminica, muestra claramente la tendencia umbrofila de esta especie, en 

oposicion a la tendencia heliofila del sajo. 

No se logro la saturaci6n luminica bajo el 10% de iluminaci6n relativa en ninguna 

de las dos especies, razon por la cual la grafica de asimilacion neta solo presenta 

datos hasta 250 IJmol m-2 
S-1 para sajo y 150 J,Jmol m-2 

S·1 para cuangare. En esta 

ultima con una marcada tendencia lineal, 10 que sugiere que esta lejos de lIegar al 

punto de saturacion. Por esta raz6n, los valores de intensidad luminica y 

fotosintesis de saturaci6n presentados en la Tabla 13 para este tratamiento, no son 
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concluyentes; son extrapolaciones obtenidas de las ecuaciones de regresion. En 

los otros tres tratamientos, la radiacion incidente si supero el punto de saturacion 

de la luz. 
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La Tabla 14 muestra los valores maximos de radiaci6n utilizados para la estimaci6n 

de las ecuaciones de la Tabla 13, Ello no quiere decir que esos fueran los valores 

maximos que se presentaron bajo cada tratamiento, pues para el ajuste de las 

ecuaciones se eliminaron algunas observaciones a alta radiaci6n (principal mente 

en los tratamientos 1 y 2), que presentaron una tasa de fotoslntesis 

sustancialmente inferior a la exhibida por la tendencia general de los datos. Este 

comportamiento puede ser un indicador de fotorrespiraci6n, producida por /a 

radiaci6n muy alta en las plantas C3, maxime si estas no son especies obligadas de 

sol. Tambien puede presentarse el fen6meno de solarizaci6n, que fue observado 

en las plantas de cuangare (Salisbury & Ross, 1992). 
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T1 Y T2 definen los extremos del intervalo de tiempo en el cual la 

radiaci6n supera el punto de saturaci6n lumfnica (Xo), para cada especie 

y tratamiento. 

N6tese que la ecuaci6n 1 a define la curva del flujo de radiaci6n bajo la condici6n 

de campo abierto. Por ello para simular la trayectoria de la tasa fotosintetica a 10 

largo del dfa bajo cada tratamiento lumfnico, los coeficientes K, A Y 8 en la 

ecuaci6n Sa (los cuales provienen de la ecuaci6n de radiaci6n 1 a), se multiplicaron 

por el factor P (proporci6n de iluminaci6n en cada tratamiento con respecto a la 

plena exposici6n), segun los resultados de la Tabla 1 (iluminaci6n relativa por 

tratamiento). Por ejemplo, para las simulaciones bajo el tratamiento mas 

sombreado en ambas especies se utiliz6 P = 0,1. Los demas coeficientes 

necesarios para calcular /a tasa de fotosfntesis en funci6n de la hora aparecen en 

las Tablas 2 y 12. La forma apropiada de la ecuaci6n Sa es entonces 

---.9.L =[a + bKp + C(Kp)2] - [(b + 2cKp)8p]T + [(b + 2cKp)Ap]TM+ [(8p)2c]T2 
dT + [(Ap)2c]T2M - [2A8p2C]T(M+1) (Sd) 

Los graficos de las trayectorias simuladas para cada especie se presentan en la 

Figura 11. N6tese que la ecuaci6n 5c define la trayectoria de la tasa de 

respiraci6n nocturna, la ecuaci6n 5d la tasa de fotosfntesis por debajo del punto 

de saturaci6n lumfnica y la ecuaci6n 5b la trayectoria de la tasa maxima de 

asimilaci6n. 
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Utilizando una notaci6n mas simple, la ecuaci6n 5d se puede escribir 

~ =K1 - K2T + K3~ + ~T2 + K5T2M _ ~T(M+1) (5e) 
dT 

al integrar las ecuaciones 5b, 5c y 5e, cada una evaluada segun los limites 

definidos en la ecuaciones 5, y sumar los resultados correspondientes se obtiene 

la estimaci6n de fa fotosfntesis neta diaria por unidad de area 

F1 = (a - b2/4c)T (6a) 

F2 = aT (6b) 

F3 = K1 T + K2T2 + K T(M+1) + ~T3 + K T (2M+1) + K T(M+2) (6c)3	 5 6

2 (M+1) 3 2M+1 M+2 

La Tabla 16 presenta las estimaciones de fotosfntesis y respiraci6n para cada uno 

de los tratamientos . 

TABLA 16. 	Valores estimados de fotosintesis Y respiraci6n foliar diaria por 
tratamiento (mmol de CO2) 

FOTOS. OIURNA RESP. FOl. NOC. ASIMIl. NETA 

ESPECIE ILUM. REl. m2 A.F. PLANTA m 2 A.F. PLANTA m 2 A.F. PLANTA 

Sajo 	 98% 367 .0 4584.3 49.7 620.6 317.4 3963 .7 
45% 264.0 11127.2 36.7 1545.6 227 .3 9581.4 
32% 227.8 12407.6 41.9 2284.1 185.9 10123.5 
10% 102.9 7638 .1 42 .0 3117.0 60.9 4521 .1 

Cuangare 	 98% 249.2 1288.6 52 .5 271.5 196.7 1017.1 
45% 270.7 7062.0 42 .7 1113.5 228.0 59485 
32% 254.4 9659.6 29.7 1129.2 224.7 8530.3 
10% 107.0 4015.3 34 .0 1276.4 73 .0 2739.0 

Segun las tendencias de la Figura 11 y la Tabla 16 la asimilaci6n neta diaria por 

unidad de area foliar en sajo es maxima a plena exposici6n y disminuye 

progresivamente con el sombreamiento; en el tratamiento de 10% de iluminaci6n 

relativa apenas si alcanza el 20% de la obtenida a plena exposici6n. No obstante, 

el incremento sustancial del area foliar a medida que disminuye la luz ambiental, 
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permite que la asimilaci6n diaria neta por planta sea superior aun en el tratamiento 

de mayor sombra que en el de plena exposici6n. Desde el punto de vista de la 

asimilaci6n neta diaria, entre 32 y 45%) de iluminaci6n relativa, parece encontrarse 

el nivel 6ptimo para esta especie. 

En cuimgare es evidente la menor capacidad fotosintetica en las hojas a plena 

exposici6n. Si bien esta capacidad aumenta en las hojas formadas en ambientes 

menos iluminados, no se expresa plenamente en la asimilacion neta por las 

limitaciones de luz alii existentes (en ambas especies el tratamiento de 32% 

alcanza la saturacion durante un lapso muy breve y el de 10% esta lejos de 

lograrla, ver Figura 9). Por ello los valores mas altos de asimilaci6n por unidad de 

area foliar se presentaron en los tratamientos de 45 y 32% de iluminacion relativa, 

aunque al integrar los valores para toda la planta, la asimilacion diaria en el ultimo 

es sustancialmente superior a las demas. Por esta razon es posible que bajo 

ambientes ligeramente mas oscuros al 32% de iluminaci6n, /a asimilaci6n diaria 

integrada para esta especie sea aun mayor. 

EI cuangare muestra una capacidad mayor que el sajo para reducir la respiracion 

nocturna cuando crece a la sombra. Esta equivale al 21,1 % Y 13,5% para cada 

especie respectivamente en las plantas de plena exposicion, mientras que en las 

de sombra esta tendencia se invierte: 31,80/0 para cuangare y 40,8% para sajo. La 

mayor proporcion de energia gastada en respiracion foliar, asi como la menor 

fotosintesis diurna por unidad de area foliar en los sajos de sombra comparados 

con los cuangares bajo el mismo ambiente luminico, evidencia nuevamente el 

caracter mas heli6filo del primero. No obstante los valores integrados por planta 

siempre son mayores en sajo debido, muy probablemente, a que en promedio los 

individuos de esta especie tenfan mayor tamario. 

La asimilacion neta por unidad de area foliar que aparece en la penultima columna 

de la Tabla 16 (mmol m-2 dia-1
) es la estimacion mas cercana que puede hacerse 
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de la TNA con la informacion disponible. Para lograr mayor precision seria 

necesario restar los valores diarios de respiracion de tallos y raices, as! como las 

perdidas por exudados y volatilizacion (Lambers & Poorter, 1992). En particular la 

respiracion de rafces puede ser significativa en los tratamientos mas iluminados de 

ambas especies, principal mente en cuangare, toda vez que la proporcion de 

biomasa de la planta asignada a este componente (razon de peso de rafces) es 

mayor en estos casos (ver Tabla 9). 

En la Tabla 17 se presentan los valores estimados de las principales variables 

involucradas en el analisis clasico del crecimiento (Kozlowski et aI, 1991; Lambers 

& Poorter, 1992). 

TABLA 17. Analisis del crecimiento 

ILUM. AFE' RPFz RAFJ TNA' RAFxTNA TCR5 

ESPECIE REL. (m2 kg-1
) (kg kg-1) (m2 kg·1

) (mmol m-2 d-1) (mmol kg·1 d-1
) (mg kg-1 d-1

) 

Sajo 	 99% 8.83 0.35 3.09 317.4 980.8 10.7 
45% 11.01 0.47 5.17 227.3 1175.1 16.1 
32% 12.87 0.49 6.31 185.9 1173.0 16.8 
10% 18.06 0.56 10.11 60.9 615.7 14.5 

Cuangare 	 99% 15.03 0.16 2.41 196.7 474.0 5.3 
45% 13.95 0.36 5.02 228.0 1144.6 14.7 
32% 19.17 0.35 6.71 224.7 1507.7 15.3 
10% 24 .31 0.45 10.94 73.0 798.6 11.6 

1 Area foliar especifica 2 Raz6n de peso foliar 3 Raz6n de area foliar 
4 Tasa neta de asimilaci6n 5 Tasa de crecimiento relativo 

Los resultados de la Tabla 17 muestran que la correlacion entre la RAF y la TCR 

no es tan alta como se esperaria segun Lambers & Poorter, 1992. Tampoco es 

clara la relacion entre el AFE, la RPF 0 la TNA y la TCR, cuando el analisis se hace 

independientemente entre cada variable y la TCR, para ninguna de las dos 

especies. 

Tanto sajo como cuangare desarrollan adaptaciones morfologicas y fisiologicas al 

cambio en el regimen lumfnico. En el primer caso incrementan la cantidad de area 




