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Resumen 

Con el objetivo de determinar la respuesta de la Fotosíntesis Neta [Asimilación (A)], 

Transpiración (E) y Eficiencia en el Uso del Agua (EUA) a cambios en el contenido de la 

humedad del suelo, se realizaron mediciones de intercambio gaseoso en plántulas de 

cuatro especies forestales: Cordia alliodora (Ruiz y Pabon) Oken, Eucalyptus grandis W. 

Hill ex Maiden, Eucalyptus pellita y Gmelina arborea L. Roxb, dispuestas en bolsas 

plásticas y situadas en cinco altitudes diferentes, desde 1031 hasta 3684 metros sobre el 

nivel del mar (msnm), se encontraron diferencias significativas para la media de las 

variables de respuesta: A, E y en algunas ocasiones EUA por el cambio en el contenido 

de humedad del suelo, los parámetros matemáticos de la curva de respuesta de 

asimilación a la radiación fotosintética activa (RFA) como la Asimilación máxima (Am), 

Eficiencia cuántica (ε) y Respiración oscura (Rd) no presentaron la tendencia esperada 

bajo los diferentes gradientes de humedad en el suelo en la mayoría de las especies 

evaluadas, sin embargo, los resultados obtenidos pueden ser usados para la calibración 

del módulo hídrico dentro del modelo de simulación de crecimiento y captura de carbono 

de especies forestales en el trópico CREFT. 

 

Palabras clave: Intercambio gaseoso, Cordia alliodora, Gmelina arborea, Eucalypyus 

pellita, Eucalyptus grandis, Modelo forestal. 
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Abstract 

In order to determine the response of Net Photosynthesis [Assimilation (A)], transpiration 

(E), and water use efficiency (WUE) related to soil moisture change, there was measured 

gas exchange in four forestry species:  Cordia alliodora (Ruiz y Pabon) Oken, Eucalyptus 

grandis W. Hill ex Maiden, Eucalyptus pellita and Gmelina arborea L. Roxb, at five 

altitudes: between 1031 and 3684 meters above sea level (masl). The plants were located 

in the field by using plastic bags as pots. The results show that there were significant 

differences in the net photosynthesis and transpiration for every species analyzed with 

different soil moisture level; while WUE only shows differences in some species under the 

same treatments. Mathematical parameters of the response’s curve to PAR, such as 

maximum assimilation (Am), quantic efficiency (ε), and dark respiration (Rd) do not show 

a logical trend under the soil moisture gradient for the most of the analyzed species. So, 

these results will be used to calibrate stress factors for soil water availability in the CREFT 

Model. 

Key words: Gas exchange, Cordia alliodora, Gmelina arborea, Eucalypyus pellita, 

Eucalyptus grandis, based process model 
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Introducción 

 

El aumento de la población mundial incrementa cada vez más la demanda por recursos 

naturales al tiempo que se requiere evitar el deterioro del medio ambiente, 

adicionalmente otros retos relacionados con el cambio climático, la variabilidad climática 

y cambios económicos exigen contar con sistemas de producción más eficientes  

(Godfray, Pretty, Thomas, Warham, & Beddington, 2011). 

 

En Colombia la actividad forestal es considerada una alternativa de interés al ser una 

fuente de recurso renovable con diferentes beneficios ambientales, económicos y 

sociales, ambientalmente se protegen los bosques nativos y su biodiversidad, se 

recuperan aéreas degradadas y se regula la acción de los eventos climáticos en la 

degradación al suelo, en el aspecto social y económico se posibilita aumentar los 

volúmenes exportables de materia prima y aumenta la demanda de mano de obra. El 

sector forestal en Colombia tiene un potencial de 24 millones de hectáreas para 

plantaciones comerciales (MADR & UPRA, 2015), sin embargo según la CONIF & 

MADR, (2013) a 2013 solo habían plantadas 477.575 hectáreas. 

 

En ocasiones algunos proyectos forestales no han considerado criterios de selección y 

adaptación de las especies a establecer así como aspectos relacionados con su 

tecnología de producción (Orozco, 2012). La Ecofisiología como herramienta permite 

caracterizar las plantas, estudia las adaptaciones y el desempeño fisiológico del 

organismo en el medio ambiente; se centra en la capacidad de la planta para adaptarse o 

no a diferentes ambientes, generando así un rango entre límites que incluye los óptimos, 

es así que el desempeño fisiológico de la planta en un ambiente es determinante y podría 

ser utilizado como herramienta para la zonificación (Melgarejo & Fischer, 2014). 

 

La fotosíntesis y la transpiración de las hojas como procesos fundamentales para la 

existencia y producción vegetal, involucran la fase de intercambio gaseoso relacionada 
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con la toma de CO2 y liberación del vapor de agua, factores como la temperatura, la 

radiación solar y la disponibilidad hídrica en el suelo afectan directamente estos procesos 

(Zhou, Medlyn, Sabate, Sperlich, & Prentice, 2014). No obstante, el estrés hídrico es 

considerado el principal factor ambiental limitante de la fotosíntesis, crecimiento y 

producción primaria global (Nemani et al., 2009). 

 

En la era de la información, los modelos de simulación basados en procesos, surgen 

como herramientas para facilitar la toma de decisiones, éstos contribuyen a la 

comprensión del sistema de cultivo, a la investigación, la planeación e incluso al manejo 

de las plantaciones, (Battaglia, C. Almeida, O’ Grady, & Mendham, 2007). 

 

En el 2005 la Federación Nacional de Cafeteros desarrolló el modelo de crecimiento y 

captura de carbono para especies en el trópico - CREFT®, éste es quizá el único modelo 

de simulación de crecimiento basado en procesos desarrollado en el ecuador intertropical 

para especies adaptadas a estas latitudes, el modelo ha sido usado para evaluar el 

impacto del cambio climático en el sector forestal en Colombia (DNP, BID, & CEPAL, 

2014). Sin embargo, en su versión 1.0, CREFT ha sido desarrollado para simular el 

crecimiento y la captura de carbono a nivel potencial, considerando el efecto térmico y de 

radiación, no obstante no considera limitaciones del crecimiento por efecto hídrico (Riaño 

et al., 2005). Una ruta para incorporar el efecto hídrico en la mecánica del modelo, 

requiere contar con estudios que revelen los parámetros de respuesta diferencial de la 

fotosíntesis a la disponibilidad hídrica del suelo. 

 

El objetivo del presente trabajo fue caracterizar la capacidad fotosintética de cuatro 

especies forestales de importancia comercial en Colombia, bajo diferentes contenidos de 

humedad del suelo y obtener los parámetros matemáticos de Asimilación máxima, 

Eficiencia cuántica y Respiración oscura. Las especies evaluadas fueron Cordia alliodora, 

Eucalyptus grandis, Eucalyptus pellita y Gmelina arborea. La información generada 

contribuye a ampliar el conocimiento de la Ecofisiología de las especies estudiadas y 

permite mejorar la calibración de herramientas de simulación como el modelo CREFT. 

 

La pregunta de investigación planteada fue: ¿Cuál es el efecto del contenido de humedad 

del suelo en la tasa de asimilación y tasa de transpiración de la hoja en plántulas de las 

especies Cordia alliodora, Gmelina arborea, Eucalyptus pellita y Eucalyptus grandis? Las 
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hipótesis que surgieron fueron: La tasa de asimilación de la hoja de plántulas de las 

cuatro especies estudiadas varía en respuesta al contenido de humedad del suelo. A 

menor contenido de humedad en el suelo menor tasa de asimilación y de transpiración 

neta de la hoja de las cuatro especies estudiadas. Los modelos de respuesta de la 

fotosíntesis a la radiación responden progresivamente al gradiente altitudinal.  

 

Para someter las hipótesis y dar respuesta a la pregunta de investigación, los objetivos 

se desarrollaron usando la metodología de plántulas establecidas en bolsas plásticas, se 

midió la fotosíntesis y transpiración de la hoja usando un equipo portátil de análisis 

infrarrojo de gases, las mediciones fueron realizadas durante diferentes horas del día y 

durante diferentes días, mientras el suelo luego de regado hasta saturación se secaba 

naturalmente; con el propósito de incluir un amplio rango de temperaturas ambientales, 

se realizaron las mediciones de intercambio gaseoso en plántulas dispuestas a diferentes 

alturas sobre el nivel del mar. 

 

Para mejorar los modelos de análisis biofísico, éste tipo de estudios son considerados 

muy importantes por los aportes para parametrizar los procesos que están relacionados 

con la productividad a nivel de planta, (Ramirez-Villegas, Watson, & Challinor, 2015; 

Rosenzweig et al., 2013). 

 

 

 

 

 

 





 

1. Marco de referencia 

1.1 Ecofisiología de las especies en estudio 

Las especies aquí estudiadas se encuentran dentro de la lista de árboles más plantados 

en proyectos forestales en Colombia, corresponden a maderables consideradas de 

rápido crecimiento, alta productividad y alto valor comercial (MADR & UPRA, 2015), 

mientras que Nogal cafetero (Cordia alliodora) corresponde a una especie nativa (Ospina 

et al., 2010), las especies Eucaliptus grandis, Eucalyptus pellita y Gmelina arborea son 

especies introducidas, es así que éstas últimas han sido mejor estudiadas y se 

encuentran reportadas con mayor frecuencia en la literatura científica a nivel mundial. 

1.1.1 Cordia alliodora (Ruiz y Pabon) Oken 

Se distribuye de manera natural desde México hasta el norte de Argentina, en Colombia 

está ampliamente distribuido en las laderas de las tres cordilleras y de la Sierra Nevada 

de Santa Marta, con un rango altitudinal desde 0 hasta 1900 msnm, suele asociarse con 

cultivos como café, cacao y caña (Ospina et al., 2010). La especie presenta 

ramificaciones por estratos que se van secando a medida que aumentan en altura, puede 

desarrollar raíces profundas o superficiales en caso de suelos mal drenados, aunque 

crece en climas secos tropicales se desarrolla en climas húmedos con lluvias entre 1500 

a 3000 milímetros al año y con temperaturas medias entre 18 y 25 ºC (Farfan & Urrego, 

2004). 

Evaluaciones de intercambio gaseoso en plántulas, son reportadas por (López Ruiz, 

2004), confirmando que las condiciones de oferta ambiental deben ser tenidas en cuenta 

al momento de seleccionar las zonas de aptitud y los cultivos asociados. Castaño, A M; 

Chica, H A; Obando, D; Riaño, (2013) Realizaron mediciones en campo de intercambio 

gaseoso y determinaron tasas de asimilación máxima a partir de curvas de asimilación 

diarias, encontraron asimilaciones de hasta 20.41 µmolCO2 m-2 s-1, también determinaron 

las relaciones de la fotosíntesis con la temperatura foliar y la conductancia estomática. 
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Respecto a la manera como es interceptada la radiación solar para la fotosíntesis de 

acuerdo con la arquitectura de la copa del árbol, C. alliodora no presenta limitaciones 

importantes aunque si se ha encontrado cambios en los ángulos de inclinación foliar 

según la edad de la plantación (Castaño et al., 2013; Chica R, Castaño M, Riaño, & 

Obando, 2014). 

Afectaciones de tipo biótico a plantaciones de C. alliodora en Colombia han sido 

estudiadas por (Rincon, 2009), de otro lado (Giraldo & Lopez, 2013) estudiaron 

relaciones de crecimiento con clima y suelo encontrando influencia en algunas 

características químicas del suelo. 

 

1.1.2 Eucalyptus grandis W. Hill ex Maiden 

Originario de Australia, de manera natural se encuentra en un amplio rango de ambientes 

entre los 17° y 32° de latitud sur, entre nivel del mar y los 900msnm, con precipitación 

promedio anual entre 1000 y 1780mm, Es una de las especies plantadas más 

importantes para Sur América y Sur África, por esto ha sido objeto de esfuerzos de 

investigación (Battaglia et al., 2007; Whitehead & Beadle, 2004). En Colombia se 

reportan plantaciones por aproximadamente 16500 hectáreas principalmente en los 

departamentos de Cauca, Valle, Caldas, Risaralda y Antioquia (Mejía de Tafur, Burbano 

Diaz, & Garcia Davila, 2014; Zapata D, 2013). 

El interés por conocer el efecto de las plantaciones en la regulación de las cuencas 

hidrográficas han motivado varios trabajos para estudiar la ecofisiología de la especie y 

especialmente sus relaciones hídricas, por ejemplo:(Battaglia et al., 2007; Hubbard, 

Stape, Ryan, Almeida, & Rojas, 2010; Kallarackal & Somen, 1997; Mielke et al., 1999; 

Soares & Almeida, 2001; Whitehead & Beadle, 2004). Se considera que E. grandis 

responde al estrés hídrico de manera rápida con cierre estomático para evitar la pérdida 

de agua por transpiración y consecuentemente reducción de la tasa fotosintética. 
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1.1.3 Eucalyptus pellita 

Originario de Australia, Papua y Nueva Guinea, fue introducido a Colombia por Corpoica 

en 1999, con el objetivo de evaluarlo en sistemas ganaderos en los llanos orientales, se 

ha adaptado al ecuador intertropical de altura. En su centro de origen se encuentra entre 

los 0 y los 800 m de altitud, con temperaturas desde los 4°C hasta los 37°C, y 

precipitaciones medias anuales desde 900 a 4.000 mm (Alvarez de León & Garcia, 

2007).  En los sitios de origen E. pellita se encuentra principalmente en regiones cálidas y 

húmedas donde en ocasiones se presentan heladas, prefiere los sitios húmedos de 

laderas bajas de las cordilleras, crece en suelos bien drenados de texturas que van 

desde arenosas poco profundas hasta francos profundos. 

Bristow, (2007); Chica, R et al., (2014) realizaron mediciones de laboratorio y en campo 

de intercambio gaseoso en la especie y determinaron tasas de asimilación máxima a 

partir de curvas de asimilación diarias, valores de 11.9 y 21.6 µmolCO2 m-2s-1 son 

reportados por los autores respectivamente, también los autores determinaron las 

relaciones de la fotosíntesis con la temperatura foliar y la conductancia estomática. 

 

1.1.4 Gmelina arborea L. Roxb 

Originaria del sureste asiático, posee adaptabilidad a diferentes ambientes tropicales, en 

Colombia se ha plantado desde 1980 por la empresa Pizano y reforestadora Monterrey 

Forestal en zonas de bosque seco tropical en la Costa Norte, allí se expone a periodos 

de estrés hídrico (Rojas, Moreno, Melgarejo, & Rodriguez, 2012). El déficit hídrico genera 

defoliación total de los árboles como medida de supervivencia, sin embargo en los inicios 

de la condición de sequía los arboles manifiestan diversidad en la morfometría y 

funcionalidad de las hojas indicando inestabilidad en el desarrollo (Melo Cruz, Martinez 

Bustamante, & Correa londono, 2012; Melo Cruz, 2014). Evaluaciones de intercambio 

gaseoso presentan a Gmelina como una especie tipo C3 que responde diferencialmente 

a las variables ambientales de radiación, temperatura y humedad del aire (Chica R et al., 

2014). También a mayor edad de los árboles las tasas de transpiración disminuyen 

(Rojas et al., 2012) 
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1.2 La fotosíntesis y el efecto del contenido de humedad 
del suelo 

El dióxido de carbono es la única fuente de carbono para los organismos autotróficos y 

es esencial para convertir la energía lumínica en azucares durante la fotosíntesis. El 

intercambio gaseoso consiste principalmente en la toma de CO2 por las hojas a través de 

los estomas mientras de manera simultánea hay pérdida de H2O en forma de vapor 

debido a las altas diferencias de potencial hídrico entre las plantas y la atmósfera 

(Lambers, Chapin, & Pons, 2008). La tasa de crecimiento de los cultivos es paralela con 

la ganancia de CO2, o del balance de CO2 en la población cultivada; la ganancia se 

define como la diferencia entre la absorción de CO2 por fotosíntesis y la perdida por 

respiración, este proceso determina la tasa de crecimiento de los cultivos y 

eventualmente la producción (Wilhelm, 1994). 

Mediante equipos denominados de intercambio gaseoso es posible medir la cantidad 

neta de CO2 captado durante la fotosíntesis o liberado durante la respiración de los 

tejidos vegetales, también es posible medir la cantidad de vapor de agua expulsado 

durante la transpiración. Básicamente los equipos consisten de un analizador infrarrojo 

de gases, una cámara para la hoja, un medidor de flujo de aire y una unidad fuente de 

aire (Long, Farage, & Garcia, 1996), actualmente estos equipos disponibles en el 

mercado son compactos y permiten mediciones no solo en laboratorio sino también en 

campo (Long, 2003). 

La variación en la altitud se relaciona con cambios en la interacción de factores climáticos 

que determinan condiciones favorables o desfavorables para el proceso fotosintético, así, 

la interacción de una radiación alta con alta temperatura aumentaría el déficit de presión 

de vapor favoreciendo un incremento en la transpiración. Sin embargo, una temperatura 

alta también puede inactivar la enzima Rubisco al sobrepasar el nivel máximo en la 

especie para su funcionamiento (Hall, 1982). Las temperaturas altas también pueden 

originar una movilización de asimilados que pueden actuar como inhibidores competitivos 

de estas enzimas limitando finalmente la fotosíntesis (Jensen, 1990) o afectando la 

eficiencia en el uso del agua por la variación en la apertura estomática que al final 

reduzca la entrada de CO2  (Farquhar & Sharkey, 1982). 

Tanto la escasez como el exceso de agua en el suelo influyen en la actividad 

fotosintética, la influencia tiene que ver principalmente con la regulación de la apertura y 
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cierre de estomas (Lambers et al., 2008; Pallardy, 2007). Cuando se presenta déficit 

hídrico se observa que la asimilación se reduce como consecuencia del cierre estomático 

(Pallardy, 2008) igualmente se presenta inhibición de la actividad metabólica por la 

reducción de la producción de ATP (Lawlor & Cornic, 2002). De otro lado, el exceso de 

agua en el suelo también genera reducción de la asimilación, al presentarse condiciones 

de hipoxia, se aumenta la resistencia al flujo y absorción de minerales afectando la 

conductancia estomática y disminuyendo el intercambio gaseoso (Kramer & Boyer, 

1995). Así por ejemplo, en plantas de cacao (Theobroma cacao) los estomas comienzan 

a cerrarse dos horas después de que el suelo ha sido saturado, mientras que en 

manzano (Pyrus malus), arce silvestre (Acer saccharinum) y abeto Douglas 

(Pseudotsoga carr sp) entre otras, la respuesta se observa dos días después (Kozlowski 

& Pallardy, 1996). 

 

Otra respuesta de la asimilación que puede ocurrir en segundos, es a la humedad 

atmosférica, principalmente a la variable de déficit de presión de vapor (DPV), las plantas 

tienden a disminuir la conductancia estomática cuando aumenta el DPV (Lambers et al., 

2008; Pallardy, 2007), se supone entonces que el cambio en la asimilación puede ser 

consecuencia de los cambios en la tasa transpiratoria. 

 

De otro lado la humedad del suelo se refiere a la cantidad de agua que ocupa el espacio 

poroso del mismo en un volumen determinado. Luego de que el agua entra al suelo y se 

estabiliza, se aloja en los poros cuyo diámetro es menor a 10µm, puesto que los poros de 

mayor tamaño permiten el movimiento por efectos gravitacionales, drenándose 

fácilmente y permanecen ocupados por aire. El contenido de humedad del suelo y el 

estado energético del agua, así como la proporción de poros que drenan fácilmente y 

favorecen la aireación del suelo, son de vital importancia para el desarrollo de las plantas 

(Narro F, 1994). 

1.2.1 Las curvas de respuesta fotosintética a la radiación 

A partir del análisis de la curva de respuesta de la asimilación de la hoja a la radiación 

fotosintéticamente activa (A/RFA), es posible obtener parámetros que caracterizan la 

fotosíntesis de la especie en determinado ambiente, cuando la radiación aumenta 

paulatinamente aumenta también la asimilación, sin embargo después de un 

determinado punto la asimilación no aumenta más, éste punto de asimilación se 
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denomina Asimilación máxima (Am), la limitación en este momento puede ser debida a la 

tasa de transporte de electrones, la actividad de la rubisco o el metabolismo de las 

triosas fosfato (Lambers et al., 2008, Taiz y Zeiger, 2010), derivado de este punto se 

encuentra la radiación de saturación que es precisamente el valor de radiación al cual se 

obtiene la máxima tasa fotosintética. Al inicio de la curva y cuando la asimilación es igual 

a cero, el valor de radiación en la absisa corresponde al punto de compensación de la 

radiación, aquí la asimilación es igual a la respiración oscura, dependiendo del valor de 

éste parámetro es posible definir las especies por su metabolismo fotosintético (C3 o C4) 

y aún determinar su plasticidad fisiológica como de sombra o de sol, (Baltzer & Thomas, 

2007). Después del punto de compensación de la radiación, la tasa de asimilación es 

limitada por la RFA, la pendiente de la recta generada por esta correlación se denomina 

Rendimiento Cuántico (ε). En la curva, la tasa respiratoria en oscuridad (Rd) es donde se 

presenta mayor liberación de CO2 que fijación, el parámetro es obtenido generalmente en 

el punto donde la curva de respuesta corta la ordenada usualmente con valor negativo. 

No obstante, estos parámetros asociados con la fotosíntesis pueden ser usados en 

modelos de simulación basados en procesos (Battaglia et al., 2007., House, Hunt, & 

Sands, 2003). 

Respecto al proceso de transpiración, la regulación de los estomas es importante, 

principalmente cuando las condiciones ambientales son de alta temperatura y baja 

humedad, condiciones en las cuales la perdida de agua es mayor, reducir la apertura 

estomática favorece un adecuado estado hídrico de la planta, la Eficiencia en el Uso del 

Agua (EUA) es una variable derivada que se determina por la cantidad de carbono fijado 

versus la cantidad de agua transpirada por los estomas (Blum, 2009; Pérez M, 2013). 

Parte de la importancia eco-fisiológica de la EUA radica en que este es un parámetro útil 

para determinar el comportamiento de las plantas ante situaciones de estrés hídrico 

(Lambers et al., 2008; Taiz & Zeiger, 2010). 

1.3 Modelos forestales de simulación basados en 
procesos 

Un modelo es una representación simplificada de la realidad, sirve como herramienta de 

información para facilitar la toma de decisiones, a nivel mundial se han desarrollado para 

varios cultivos modelos de simulación que operados desde un computador brindan 

amplia información de los efectos que podría tener el cambio en las condiciones del 



Introducción 7 

 

clima, suelo, manejo o incluso el cambio en las características genéticas de la especie 

que se quiere analizar  (Challinor et al., 2009; White, Hoogenboom, Kimball, & Wall, 

2011). 

Existen diferentes tipos y también diferentes clasificaciones de modelos de simulación de 

especies vegetales, algunos son denominados como modelos de nicho, ejemplos de 

ellos son EcoCrop (Hijmans, Guarino, Cruz, & Rojas, 2001; Ramirez-Villegas et al., 2015) 

y MaxEnt, (Elith et al., 2011) esos modelos permiten calcular la distribución de muchas 

especies basados en características del clima, básicamente usan funciones de 

producción que consideran la temperatura, la precipitación y a veces otras variables 

bioclimáticas para determinar la aptitud climática para la presencia de las especies  

(Ramirez-Villegas, Jarvis, & Läderach, 2013)  

Otros modelos de mayor complejidad denominados modelos basados en procesos, 

involucran funciones matemáticas que operan entre diferentes módulos, que a su vez 

contienen la interacción de varios procesos y variables de diferente naturaleza (Soltani & 

Sinclair, 2012). Involucran factores ambientales y de manejo del sistema para simular el 

crecimiento; a nivel de cultivos. (White et al., 2011) destacan por su uso en artículos 

científicos a los modelos CERES de DSSAT, (Gijsman, Jagtap, & Jones, 2002; Wang, 

Smith, Bond, & Verburg, 2004), EPIC  (Williams, 1990). y APSIM  (McCown, Hammer, 

Hargreaves, Holzworth, & Freebairn, 1996; Wang et al., 2004). 

A nivel forestal en el mundo se han desarrollado varios modelos de simulación basados 

en procesos, de los más reportados en la literatura se encuentran: 3-PG (Physiological 

Principles in Predicting Growth),(GOTILWA) (Growth Of Trees Is Limited by Water]( 

CABALA (CArbon BALAnce), (ProMod) modelo dinámico de crecimiento (Gracia, Pla, 

Sánchez, & Sabaté, 1994; House et al., 2003; Sands & Landsberg, 2002). 

Para representar el crecimiento, los modelos usan funciones aplicadas en cada 

componente del sistema, por ejemplo, la fotosíntesis y la interceptación de la radiación, el 

balance de carbono, el balance hídrico, las etapas de desarrollo, el balance de nitrógeno 

etc. La estructura básica de los modelos mencionados anteriormente incluyendo sus 

ecuaciones, han sido descritas en varias publicaciones (Hoogenboom, 2010; Jones et al., 

2003; Liu et al., 2011; Lizaso et al., 2011; White et al., 2011; Wilkerson, Jones, Boote, 

Ingram, & Mishoe, 1983). 
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En los últimos años los modelos de simulación vienen siendo más utilizados, en parte 

debido al interés de usar las plantaciones y los bosques como sumideros de carbono 

como medida de mitigación del cambio climático (Morecroft & Morison, 2008), también 

involucrar las prácticas de manejo y las característica de genotipo aumentan las 

utilidades de estas herramientas (Battaglia et al., 2007). 

En Colombia, (Riaño et al., 2005), desarrollaron la primera versión del modelo 

denominado CREFT (Crecimiento de Especies Forestales en el Trópico), dentro de los 8 

módulos que lo componen, el módulo de fotosíntesis incorpora los parámetros obtenidos 

de la curva respuesta de la asimilación a la radiación: Am, ε y Rd como lo describe 

Goudriaan, (1986). El modelo CREFT calcula a nivel diario la cantidad de fotosíntesis 

neta de la planta completa, realiza la estimación de distribución de los asimilados y 

posteriormente calcula el acumulado total de materia seca y carbono por año para el 

individuo promedio de un rodal (Riaño et al., 2005). 

El modelo CREFT en su primera versión realiza simulaciones a nivel potencial, 

considerando como variables de entrada las temperaturas máxima y mínima diarias, al 

igual que la radiación o el brillo solar a escala diaria (Riaño et al., 2005). 

Es así que, a éste nivel potencial del modelo, no son consideradas limitaciones de tipo 

hídrico ni nutricional, los procesos de interceptación de radiación, fotosíntesis, respiración 

y distribución de biomasa, sólo se ven afectados por las variables radiación y 

temperatura. 

Normalmente todos los modelos incorporan la variable temperatura como determinante 

del crecimiento y desarrollo, sin embargo, internamente ésta variable es ajustada a una 

unidad de tiempo fisiológico que se le denomina: tiempo térmico, grados días, unidades 

de calor o unidades térmicas. También existen diferentes métodos para el cálculo de 

éstas unidades  (Rodríguez Caicedo, Cotes Torres, & Cure, 2012), para calcular el 

tiempo térmico previamente la especie en estudio debe contar con al menos tres 

temperaturas cardinales definidas, correspondientes a una temperatura base mínima, 

una temperatura optima y una temperatura máxima. 

En el caso de los modelos de simulación que involucran funciones de respuesta al estrés 

hídrico, parámetros propios de la planta definen la tolerancia a la sequía y son usados en 

combinación con rangos de agua disponible en el suelo, así coeficientes de agotamiento 



Introducción 9 

 

entre umbrales de saturación y déficit pueden limitar la fotosíntesis o el crecimiento y 

desarrollo de la planta(FAO, 2012). 
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2. Métodos 

Se realizaron mediciones de intercambio gaseoso y humedad del suelo a plántulas 

sembradas en bolsas plásticas y ubicadas a diferentes altitudes sobre el nivel del mar, se 

ajustaron modelos lineales mixtos para explicar el comportamiento de la asimilación neta, 

la transpiración y la eficiencia en el uso del agua y se calcularon los parámetros del 

modelo de asimilación respecto a la radiación fotosintética. 

 

Las plántulas de cada especie fueron transportadas en cubetas plásticas procedentes de 

los viveros de las siguientes instituciones: Cordia alliodora, del Centro Nacional de 

Investigaciones de Café “Cenicafé”,  vivero “la coca” en la granja Chinchiná Cáldas, 

obtenidas de semilla seleccionada de huertos semilleros del proyecto de mejoramiento 

de especies forestales nativas; Eucalyptus grandis, del vivero Rancho Grande de Smurfit 

Cartón Colombia en Restrepo Valle; Eucalyptus pellita, de la reforestadora Refocosta en 

Villanueva Casanare; y de Gmelina arbórea del vivero de la reforestadora Monterrey 

Forestal en Zambrano Bolivar. 

 

De los contenedores rígidos las plántulas fueron trasplantadas a bolsas negras con 

capacidad de 5000g de suelo que contenían una mezcla previamente cernida y 

desinfestada de tierra y arena 3:1, el suelo provino de la unidad Chinchiná; las plántulas 

fueron fertilizadas con fosfato diamónico 15 días después del trasplante. 

 

2.1 Localización de los sitios de ensayo 

Las plantas sembradas en bolsa fueron transportadas desde el vivero de la granja de 

Cenicafé hasta los sitios de medición según Tabla  2-1, por facilidad para el acceso y 

transporte de los equipos de medición desde la sede de Cenicafé en Chinchiná Caldas a 
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los sitios de ensayo, se utilizó la vertiente occidental de la cordillera central desde los 

1031msnm en la Granja Luker hasta los 3684 msnm del sitio Almacafé en el páramo de 

Letras. 

 

Tabla  2-1: Ubicación de los sitios de ensayo 

Nombre del lugar Localización 
Temperatura 
media (°C)* 

Altitud 
(msnm) 

Almacafé Letras 
75.330° O 

5.044° N 
6.8 3684 

Finca Torre4 Corpocaldas 
75.387° O 

5.026° N 
10** 2780 

Fundación Ecológica 

Cafetera, Manizales 

75.444° O 

5.041° N 
17.1 2183 

Cenicafé Planalto 

Chinchiná 

75.591° O 

4.970° N 
21.1 1432 

Granja Luker, Palestina 
75.687° O 

5.070° N  
27.1 1031 

(*Cenicafe, 2014. **Jaramillo, 2005) 

2.2 Mediciones de intercambio gaseoso, humedad del 
suelo y variables micro-climáticas 

 

Una vez dispuestas las plántulas en las diferentes altitudes, éstas fueron regadas hasta 

saturación por única vez, se tomaron muestras para determinar humedad del suelo por el 

método gravimétrico. Para evitar la entrada de agua lluvia, a las unidades experimentales 

suelo-planta, cada bolsa de suelo fue cubierta con un protector plástico blanco sobre un 

soporte de alambre para permitir la evaporación y normal respiración del suelo Figura 

2-1. 
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Figura 2-1 Plántulas de las especies forestales trasplantadas en bolsas plásticas y con protector 
plástico blanco para evitar la entrada de agua lluvia 

 

Se midió el intercambio gaseoso en hojas maduras y sin ningún tipo de lesión, se utilizó 

un equipo IRGA (Infra Red Gas Analyzer) con cámara accesoria para hoja individual, la 

referencia del equipo fue ADC – LCi Portable Photosyntesis System, el equipo posee 

sensor quantum con el cual se midió la radiación fotosintéticamente activa; después de 

realizar la verificación propuesta por el manual del equipo, se realizaron cinco tomas de 

activación manual por la hoja seleccionada y por cinco plantas de cada especie, de 

manera sistemática desde las 8:00 horas hasta las 17:00 horas aproximadamente. Por la 

disponibilidad de un solo equipo IRGA se realizaron las mediciones alternando el lugar 

entre dos o cinco días, los primeros lugares medidos fueron los de mayor altitud debido al 

poco tiempo que sobrevivirían las plantas allí de acuerdo con un ensayo previo 

realizados en similares condiciones, el recorrido por los cinco sitios de ensayo tardó tres 

meses. 

 

Muestras de suelo fueron tomadas de las bolsas de cada planta evaluada, y se llevó al 

laboratorio de fisiología de Cenicafé en Chinchiná Caldas dónde se analizó el contenido 

de humedad por el método gravimétrico según la norma ASTMD2216 con muestra 

mínima de 20 gramos tomada del tercio inferior del recipiente de la planta. 

 

Los datos instantáneos de radiación (RFA), temperatura, concentraciones de CO2 y 

vapor de agua, al igual que los valores calculados de asimilación (A), transpiración (E), 

conductancia estomática (gs), almacenados en el equipo IRGA, fueron organizados en 

Excel para la creación de una base de datos unificada, posteriormente se realizaron los 
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análisis de las variables de respuesta con los programas SAS (System 9.3) y R (3.2.1 

2015).  

 

2.3 Análisis de los parámetros experimentales 

Experimento  

Por cada especie y dentro de cada localidad usada para contar con un amplio rango de 

temperatura, se hizo un experimento de una vía correspondiente a un diseño 

completamente aleatorio con 6 tratamientos (6 rangos de humedad del suelo) y 5 

repeticiones por tratamiento. 

 

El modelo es   

 

𝒀𝒊𝒋 = µ +𝑯𝑺𝒊 + 𝜺𝒊𝒋 

Ecuación 2-1 

Donde 

Yij = Es la Asimilación, o la Transpiración, o la Eficiencia en el Uso del Agua 

 

Se generaron rangos para la variable Contenido de Humedad del Suelo, y se ajustó por 

especie un modelo lineal mixto para explicar el comportamiento de los promedios de la 

Asimilación (A), Transpiración (E) y de igual manera, se ajustó el modelo por especie 

para la variable Eficiencia en el Uso del Agua (EUA), entendida como A/E= µmolCO2m-2s-

1/mmolH2Om-2s-1. El ajuste del modelo se realizó ponderando por la temperatura, de esta 

manera se incluyó el efecto de la localidad y se hicieron comparables los tratamientos.  

 

Para A, E y EUA, se realizó la prueba de normalidad Anderson Darling en todas las 

especies. En todos los casos se utilizó el test de rangos múltiples de Bonferroni para 

establecer diferencia estadística entre los grupos de humedad.  

 

El ajuste se realizó bajo el criterio de un modelo mixto con la variable de ponderación 

temperatura y matriz de varianza covarianza diagonal corregida para heterocedasticidad, 

se usó el procedimiento GLIMMIX de SAS System 9.3.  
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Se calculó el déficit de presión de vapor (DPV) a partir de la Ecuación 2-2 

𝑫𝑷𝑽 = 𝑬𝒑 − 𝒆 

Ecuación 2-2 

 

En donde: 

e = Presión de vapor actual 

Ep = Presión de vapor a saturación, que se calcula como lo indica la Ecuación 2-3 

 

𝑬𝒑 =6,1403 + 0,4057x + 0,0196x2+0,00002x3 + 0,000007x4  

Ecuación 2-3 

En donde: 

x= Temperatura 

 

Modelo de respuesta a la radiación 

Se calcularon los modelos matemáticos de la respuesta de la asimilación a la radiación 

(A/RFA) y se obtuvieron los parámetros de asimilación máxima (Am), rendimiento 

cuántico (ε) y respiración oscura (Rd) mediante la (Ecuación 2-4) según (Goudriaan, 

1982). 

𝐴𝑛 = (𝐴𝑚 + 𝑅𝑑) ∗ (1 − 𝑒
[

−𝜀
𝐴𝑚+𝑅𝑑

]
∗ 𝑅𝐹𝐴) − 𝑅𝑑 

Ecuación 2-4 

Donde: 

An= Tasa de asimilación expresadas en (µmolCO2 m-2 s-1) 

Am= Asimilación máxima de CO2 expresada como la asíntota de la regresión que 

describe la relación entre la RFA y la asimilación instantánea de CO2 en hojas 

individuales (µmolCO2m-2s-1) 

RFA= Radiación Fotosintéticamente Activa 

Rd= Respiración oscura (µmolCO2m-2s-1) 

ε= Rendimiento cuántico, épsilon (aceleración de la fase inicial de la regresión). 

 

Se realizaron otras relaciones empíricas entre las variables A y E/DPV, E y gs; fueron 

ajustados modelos no lineales con el algoritmo Levenberg-Marquardt ajustando. El 
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modelo de Goudriaan se ajustó mediante el procedimiento NLIN de SAS dado que este 

es no lineal. Por cada localidad se ajustó un modelo para tres rangos de humedad del 

suelo diferentes, de esta manera pudo obtenerse para algunos casos una Asimilación 

máxima un Épsilon y un Rd afectadas por la humedad del suelo. 

 





 

 

3. Resultados y discusión 

 

3.1 Respuesta de la fotosíntesis y la transpiración a la 
humedad del suelo 

 

Durante las mediciones de intercambio gaseoso, el micro clima registrado en cada uno 

de los cinco sitios de evaluación, mostró diferencias, principalmente para la variable de 

temperatura de la cámara, Figura 3-1, a pesar de ser Letras el lugar de mayor altitud 

(3684 msnm) y de menor temperatura media histórica (6.8 °C), (Cenicafe, 2014), durante 

las horas de medición, las temperaturas más bajas se presentaron en el sitio 

Corpocaldas, la razón de este comportamiento puede ser explicada por la tendencia de 

presentarse menor radiación a menor altitud en el rango entre los 3000 a 2000 msnm  

(Jaramillo Robledo, 2005), Figura 3-1. 

 

Indiscutiblemente la temperatura es uno de los principales moduladores del 

comportamiento vegetal, ésta define la distribución espacial de las especies y es 

considerada directa o indirectamente en cualquier tipo de modelo de procesos fisiológico, 

En general, la respuesta de la fotosíntesis y del desarrollo de una planta es de tipo 

cardinal con valores mínimos, óptimos y máximos que dependen de las especies. Es 

significativo mencionar que en los dos lugares de mayor altitud; (Corpocaldas a 2780 y 

Letras a 3684 msnm), las plántulas de las cuatro especies forestales presentaron los 

valores de fotosíntesis y transpiración más bajos Figura 3-1, también murieron pocos días 

después de la permanencia en esos sitios, presumiblemente por daño por frío, de 

acuerdo con la sintomatología presentada en las hojas, correspondiente a quemaduras, 

manchas necróticas, senescencia y abscisión. De manera diferente, las plántulas 



18 Respuesta de la fotosíntesis y la transpiración de la hoja a la humedad del suelo 

en plántulas de cuatro especies forestales 

 
situadas a menores altitudes revelaron mayores tasas de asimilación y transpiración, 

siendo el sitio Cenicafé a 1432 msnm, el lugar de los mayores valores de respuesta para 

las variables de fotosíntesis neta y transpiración en las plántulas de los árboles 

evaluados, no obstante, también los sitios Cenicafé y Luker fueron los lugares que 

presentaron mayor variabilidad en los valores de A y E, Figura 3-1. 

 

También, puede observarse por la simetría en las gráficas de boxplot, que los valores de 

fotosíntesis neta y transpiración se distribuyen de manera normal en la mayoría de los 

sitios experimentales, sin embargo para el sitio de menor altitud (Luker), adicional a la 

amplia variación natural en los valores de respuesta, resultado de la interacción de los 

múltiples factores como la radiación, temperaturas y humedad del suelo, la mitad de los 

valores de asimilación se presentaron por debajo de 5 (µmolCO2m-2s-1) y la mitad de los 

valores de transpiración por debajo de 2 (mmolH2Om-2s-1) respectivamente, este 

comportamiento puede ser debido a que los menores valores de humedad del suelo con 

las plantas vivas se logró en este lugar de menor altitud, esta condición en la humedad 

del suelo puede ser explicada por el proceso de evaporación que se intensifica a mayor 

temperatura. 

 

 

Figura 3-1 Temperatura en la cámara de intercambio gaseoso (A), Radiación fotosintéticamente activa 
(B), Asimilación neta (C) y Transpiración (D) para los cinco lugares experimentales. 
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Los resultados de la tasa de asimilación neta promedio de la especie Cordia alliodora 

mostraron que la fotosíntesis es afectada por el contenido de humedad en el suelo, la 

variable presentó tendencia de correlación positiva con el contenido de humedad del 

suelo Figura 3-1, las mayores diferencias se presentaron entre los rangos de humedad 

inferiores a 20% y los grupos de rangos de humedades superiores al 30%, las mayores 

asimilaciones se presentaron en el rango de humedades del suelo comprendido entre 30 

y 35%. Con contenidos de humedad inferiores al 15%, se aumentó el error estándar de 

los resultados de asimilación, el test de rangos múltiples post ANOVA de Bonferroni, 

confirmó diferencias significativas de la asimilación media entre al menos cuatro rangos 

de humedad del suelo Anexo 5.2. 

 

En el rango de 30 a 35% de humedad volumétrica del suelo, los datos de asimilación 

media estuvieron aproximadamente en 8 (µmolCO2m-2s-1), éstos valores son similares a 

los reportados por Lopez R, Riano H, & Lopez F, (2001) en plántulas de la misma 

especie bajo condiciones de invernadero y suficiencia hídrica en el suelo. Probablemente 

la mayor variabilidad presentada durante los contenidos de menor humedad del suelo 

(<15%), se deban a una expresión natural de reacción vegetal. 

 

De otro lado, de manera similar, la respuesta de la transpiración para nogal cafetero 

también presentó diferencias significativas entre rangos de humedad del suelo, la 

tendencia presentada también fue de mayor transpiración a mayores contenidos de 

humedad, como se esperaría, mayores contenidos de agua disponible para la planta 

favorecerían el proceso de traspiración, se destacan diferencias principalmente entre los 

grupos de humedades con valores mayores y menores a 25%. De nuevo la mayor 

variabilidad se presenta en el rango de menor humedad. 
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Figura 3-1 Asimilación neta media (izquierda) y Transpiración media (derecha) en plántulas de Cordia 
alliodora bajo diferentes contenidos de humedad del suelo. 

 

Al igual que en la especie Cordia alliodora, el análisis realizado para las especies 

Eucalyptus grandis, Eucalyptus pellita y Gmelina arborea, confirma la existencia de 

efecto de la humedad del suelo en la asimilación, Figura 3-2; para Gmelina arborea los 

resultados confirman lo encontrado por (Melo-Cruz, 2014), quien reporta diferencias en la 

tasa de asimilación durante el día entre árboles con riego y sin riego, lo que supone que 

aquellos árboles que no tuvieron riego presentaron en algunos periodos limitaciones 

hídricas que se expresaron en menores tasas de fotosíntesis respecto a los regados.  

 

En la especie E. grandis se destaca la reducida diferencia en la asimilación media entre 

rangos consecutivos de humedad del suelo en la mayoría de los rangos de humedad 

estudiados, sólo se observa diferencia significativa cuando el contenido de humedad es 

inferior al 15%, este efecto es comparable con lo encontrado por otros investigadores que 

describen a la especie como un árbol eficiente en el uso del agua, (Silva, Sediyama, 

Silva, & Cardoso, 2004; Soares & Almeida, 2001), en contraste, para las otras tres 

especies en estudio se observa que la afectación de la asimilación neta, por cambio en el 

contenido de humedad del suelo se presentó de manera más progresiva. 

 

Teóricamente el comportamiento de la respuesta de la fotosíntesis neta a la humedad del 

suelo en las especies estudiadas se esperaría representado por una curva con una 

trayectoria tipo dosis-respuesta, es decir, con una fase optima, una de déficit y una de 

exceso. Por las características de la mezcla de suelo preparado, era mínima la 



 21 

 

probabilidad que se presentara exceso hídrico y condiciones de hipoxia que teóricamente 

reducirían las tasas de asimilación. 

 

La tendencia del efecto de la humedad del suelo en la transpiración, para las especies de 

Eucalyptus y de Gmelina fue similar, se redujo la transpiración al reducirse la humedad 

del suelo, los valores más bajos de transpiración se registraron en Eucalyptus grandis en 

el rango de humedad inferior al 15%. Por su parte, Gmelina registró los valores promedio 

más altos de transpiración en el rango de 20 a 30% de contenido de humedad del suelo 

Figura 3-2. 
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Figura 3-2 Asimilación media (A, B y C) y Transpiración media (D, E y F) en plántulas de Eucalyptus 

grandis (A y D), Eucalyptus pellita (B y E) y Gmelina arbórea (C y F) bajo diferentes contenidos de 

humedad del suelo. 

 

De otro lado, a diferencia de las variables de A y E, la respuesta en la EUA no presentó 

claras divergencias por efecto del contenido de humedad del suelo en las especies 

Cordia alliodora y Eucaliptus pellita, Anexo 5.2, 5.4, Figura 3-3. De las cuatro especies 

evaluadas Eucalyptus grandis presentó los mayores valores de EUA durante el rango de 

humedad de 20 a 15%. 
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Analizando en más detalle cada una de las especies, se encontró que la EUA en la 

especie Cordia alliodora (Figura 3-3), presentó tendencia a disminuir con una menor oferta 

hídrica del suelo, la mayor variabilidad se presentó en el rango de las humedades 

inferiores a 15%, esta variabilidad y baja eficiencia puede ser causada por valores de 

asimilación cercanos a cero e incluso valores de respiración que se presentan cuando el 

contenido de humedad es bajo. En plántulas de C. alliodora sin restricciones hídricas, 

(Lopez R et al., 2001) reportan valores promedio de EUA de 3 (µmolCO2 m-2 s-1/ mmol H2O 

m-2 s-1), éste dato es ligeramente superior a los encontrados aquí. 

 

De las cuatro especies estudiadas, E. grandis presentó los mayores valores de EUA en el 

rango de humedad del suelo de 20 a 15 %, ésta especie mostró tendencia a aumentar la 

EUA con la disminución de Humedad del suelo hasta cuando el contenido disminuye por 

debajo del 15% presentando diferencias significativas respecto al resto de rangos de 

humedades del suelo, Figura 3-3. Este comportamiento puede ser explicado por el cierre 

estomático que reduciría la tasa de asimilación (Albaugh, Dye, & King, 2013). 

 

Para las cuatro especies en estudio la variabilidad en la respuesta de EUA aumenta en 

los rangos de menor humedad del suelo, es decir que posiblemente en las hojas actuaba 

la regulación estomática con respuestas variables, aunque al final la relación A/E en 

condiciones de limitación hídrica era cero, por momentos la EUA fue mayor a 2 µmolCO2 

m-2 s-1/ mmol H2O m-2 s-1 en la mayoría de las especies estudiadas. 
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Figura 3-3 Respuesta de la EUA media en plántulas de Cordia alliodora (A), Eucalyptus grandis (B), 
Eucalyptus pellita (C) y Gmelina arborea (D) bajo diferentes contenidos de humedad del suelo. 

 

Para el caso de la especie E. pellita los resultados de EUA también sugieren un óptimo 

de humedad del suelo en el rango de 25 a 30% de humedad del suelo, sin embargo, la 

prueba de comparación del análisis de varianza indicó que no hay diferencias 

significativas de EUA para todos los grupos de humedad en esta especie. Para el caso 

de G. arborea también se presentaron los mayores valores de EUA (3.1 µmolCO2 m-2 s-1 / 

mmol H2O m-2 s-1) en el rango de humedad del suelo de 20 a 15 % al igual que en 

Eucalyptus grandis Figura 3-3. 

 

La respuesta de la EUA presentó un comportamiento de tendencia similar en las 

especies G. melina y E. grandis, aunque con valores máximos para E. grandis. La 

relación de la fotosíntesis y la transpiración de cada una de las especies explican 

aparentemente que a menor agua disponible las plantas expresan mayor eficiencia en el 

uso. En el rango de 20 a 15% de humedad del suelo, las asimilaciones de éstas dos 
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especies no cayeron a la misma velocidad que lo hizo la transpiración, esta respuesta 

puede ser debido a la regulación estomática para la conservación de agua en la planta, 

generando los valores superiores de EUA, ésta característica de eficiencia también han 

sido reportadas para E. grandis por otros autores (Silva et al., 2004; Soares & Almeida, 

2001; Whitehead & Beadle, 2004). 

 

 

3.2 Modelos de respuesta de la asimilación al contenido 
de humedad del suelo 

Las curvas de respuesta típica de la fotosíntesis a la radiación obtenida por especie y por 

diferentes rangos de humedad del suelo se presentan en la Figura 3-4, Para el caso de C. 

alliodora y E. grandis no se observan diferencias importantes entre curvas de respuesta 

por efecto de la humedad del suelo, por el contrario en las especie E. pellita contenidos 

de humedad superiores a 35% producirían mayores valores de asimilación luego del 

punto de saturación lumínica, por su parte, G. arborea exhibe las mayores diferencias en 

la curva de asimilación entre rangos de humedad, indicando los valores más bajos de 

fotosíntesis cuando el contenido de humedad es menor al 20% y curva con mayores 

valores de asimilación máxima cuando el contenido de humedad del suelo es mayor a 

35%.  
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Figura 3-4 Modelos de respuesta de la asimilación neta a la RFA en plántulas de Cordia alliodora (A), 
Eucalyptus grandis (B), Eucalyptus pellita (C) y Gmelina arborea (D) 

 

Los parámetros del modelo de Goudriaan obtenidos de la curva de respuesta de la 

fotosíntesis a la radiación Tabla  3-1, mostraron comportamiento diferencial en el 

parámetro Am particularmente en G. arborea y E. pellita, así mismo, para las cuatro 

especies en estudio la eficiencia cuántica siempre fue mayor en el rango de humedad del 

suelo entre 25 y 35%.  

 

Desde la orientación de encontrar parámetros diferentes de la curva respuesta de la 

fotosíntesis a la radiación por efecto del contenido hídrico en el suelo, los resultados 

encontrados con la especie Gmelina fueron los más coherentes, pues el parámetro de 

asimilación máxima varió ente 12.7, 14.7 y 16.9, para contenidos de humedad del suelo 

<20, entre 20 - 30, y >35% respectivamente. 
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Tabla  3-1 Parámetros del modelo tipo Goudriaan de la curva respuesta de la asimilación a la 
radiación para las especies Cordia alliodora y Eucalyptus grandis. 

Cordia alliodora         

Rango de 
humedad 
suelo % 

Parámetro Estimador 
Error std 

aproximado 
Límites de confianza 

95% aproximados 

<25 Rd_1 -0.2856 0.4155 -1.1005 0.5293 

25-35 Rd_2 1.1585 0.2459 0.6763 1.6408 

>35 Rd_3 0.2349 0.2892 -0.3322 0.802 

<25 Am_1 15.4251 3.2065 9.1364 21.7138 

25-35 Am_2 11.6382 0.198 11.2498 12.0265 

>35 Am_3 11.6436 0.1736 11.3031 11.9841 

<25 E_1 0.0215 0.00377 0.0141 0.0289 

25-35 E_2 0.0532 0.00326 0.0468 0.0596 

>35 E_3 0.044 0.00285 0.0384 0.0496 

  
    

  
Eucalyptus grandis 

   
  

Rango de 
humedad 
suelo % 

Parámetro Estimador 
Error std 

aproximado 
Límites de confianza 

95% aproximados 

<20 Rd_1 1.1039 0.2641 0.5859 1.6219 

20-35 Rd_2 0.6473 0.4624 -0.2597 1.5542 

>35 Rd_3 0.075 0.7971 -1.4888 1.6387 

<20 Am_1 11.4935 0.4683 10.5748 12.4122 

20-35 Am_2 10.7076 0.3238 10.0723 11.3428 

>35 Am_3 10.3939 0.3623 9.6832 11.1046 

<20 E_1 0.0372 0.00286 0.0315 0.0428 

20-35 E_2 0.0595 0.00662 0.0465 0.0725 

>35 E_3 0.0459 0.00854 0.0291 0.0627 
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Tabla  3-2 Parámetros del modelo tipo Goudriaan de la curva respuesta de la asimilación a la 
radiación para las especies Eucalyptus pellita y Gmelina arborea  

Eucalyptus pellita 
   

  

Rango de 
humedad 
suelo % 

Parámetro Estimador 
Error std 

aproximado 
Límites de confianza 

95% aproximados 

<25 Rd_1 1.3469 0.3632 0.6345 2.0592 

25-35 Rd_2 1.0181 0.3398 0.3516 1.6845 

>35 Rd_3 0.8802 0.7891 -0.6674 2.4279 

<25 Am_1 14.0555 0.6829 12.7163 15.3947 

25-35 Am_2 13.3536 0.1994 12.9624 13.7447 

>35 Am_3 11.2019 0.3397 10.5356 11.8682 

<25 E_1 0.0444 0.00391 0.0367 0.0521 

25-35 E_2 0.0697 0.00471 0.0605 0.0789 

>35 E_3 0.0489 0.00759 0.034 0.0637 

  
    

  
Gmelina arborea 

   
  

Rango de 
humedad 
suelo % 

Parámetro Estimador 
Error std 

aproximado 
Límites de confianza 

95% aproximados 

<20 Rd_1 1.4112 0.6151 0.2049 2.6175 

20-35 Rd_2 1.2351 0.373 0.5036 1.9665 

>35 Rd_3 0.3527 0.3354 -0.305 1.0104 

<20 Am_1 12.684 0.647 11.4152 13.9529 

20-35 Am_2 14.7102 0.2522 14.2157 15.2047 

>35 Am_3 16.8732 0.2753 16.3332 17.4131 

<20 E_1 0.0441 0.00585 0.0327 0.0556 

20-35 E_2 0.0651 0.00434 0.0566 0.0736 

>35 E_3 0.0456 0.00256 0.0406 0.0506 

 

Adicional a la influencia de la humedad en el suelo, el DPV juega un importante papel en 

la dinámica de la atmósfera de la planta y por tanto en el intercambio gaseoso de las 

hojas de los árboles (Lambers et al., 2008; Pallardy, 2007). En la Figura 3-5, se ilustra la 

respuesta de la transpiración a la variación en la conductancia estomática para el rango 

entre 20 a 35% de humedad del suelo, que fue en promedio el rango que presentó 

mayores valores de fotosíntesis neta. Se observa que independientemente de la especie, 

la pérdida de agua a través del proceso transpiratorio, tuvo la misma tendencia en el 

comportamiento, correspondiente a que cuando aumentó la conductancia estomática se 

registró una mayor transpiración. El modelo matemático que representa la relación E/gs 
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es de tipo exponencial asintótico, sin embargo en las relaciones encontradas, no se 

encontró valores de conductancia en los cuales la transpiración llegara a un máximo, es 

decir que llegara a una asíntota en la cual a pesar de aumentar la conductancia 

estomática la transpiración no aumentaría. Un comportamiento similar al aquí encontrado 

es reportado por Chica et al (2014), para Eucalyptus grandis y Eucalyptus pellita. 

 

Ahora bien, se observa que independiente de la curva de ajuste del modelo, la mayoría 

de los datos caen fuera del área de ajuste e incluso muchos datos fuera del área de 

predicción, esto permite pensar que adicional a la regulación estomática el 

comportamiento transpiratorio aquí representado, está siendo afectado por otros factores, 

en el rango de valores de conductancia estomática entre 0.1 y 0.3, los valores de 

transpiración pueden oscilar fácilmente entre 0 y 5 mmolH2O m-2 s-1. Se puede pensar 

entonces que para las cuatro especies, en algunos momentos pudo haber existido una 

mejor regulación por parte de los estomas en el corto plazo, para controlar la salida de 

agua, mientras que en otro momentos no.  
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Figura 3-5 Respuesta de la transpiración por cambios en la conductancia estomática en plántulas de 
Cordia alliodora (A), Eucalyptus grandis (B), Eucalyptus pellita (C) y Gmelina arborea (D) en el rango 
de humedad del suelo del 20 a 30%. 

 

Al analizar la respuesta de la fotosíntesis neta a la variación en la relación E/DPV, 

considerando a ésta como una medida de la influencia de la humedad ambiental sobre 

las pérdidas de agua en el proceso de intercambio gaseoso, se observa de acuerdo con 

las curvas de ajuste, que independientemente de la especie, hay una respuesta positiva 

en la asimilación de CO2 cuando dicha relación aumenta. Sin embargo, cabe anotar que 

la variación en la respuesta de la fotosíntesis al incremento en la relación E/DPV en C. 

alliodora y G. arborea parece ser de mayor magnitud (tendencia de incremento 
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exponencial) que la respectiva de E. grandis y E. pellita (tendencia de incremento 

lineal).Figura 3-6.  

 

 

Figura 3-6 Respuesta de la asimilación neta a la relación E/DPV en plántulas de Cordia alliodora (A), 
Eucalyptus grandis (B), Eucalyptus pellita (C) y Gmelina arborea (D) en el rango de humedad del 
suelo de 25 a 35%. 

Las evaluaciones a diferentes alturas sobre el nivel del mar permitieron obtener un rango 

más amplio de temperatura ambiental del que normalmente pudiera ofrecer un solo sitio 

experimental sin la necesidad de usar ambientes controlados artificiales como los 

generados en una cámara de crecimiento o fitotrón, sin embargo, como se mencionó 

previamente, para el caso de los sitios con mayor altitud, Letras y Corpocaldas, las 

temperaturas mínimas presentadas antes del amanecer causaron el rápido deterioro de 

las hojas de todas las plantas, éste factor térmico es un aspecto a considerar cuando se 
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desee aplicar este tipo de metodología experimental, por lo anterior, los resultados de las 

variables respuesta de A y E no permitieron obtener curvas coherentes completas de 

respuesta a la radiación para los dos sitios de mayor altitud. En la Figura 3-7 se presenta 

el gráfico de dispersión de la asimilación según la radiación para tres altitudes en el 

rango de 20 a 35% de HS, en las cuatro especies estudiadas el sitio de mayor altitud 

presentó los menores valores de asimilación, esto evidencia el efecto térmico por altitud 

que causa diferencias en la respuesta a la asimilación reportado también por otros 

autores,(Rada, Briceno, & Azócar, 2008; Sands & Landsberg, 2002). 

 

 

Figura 3-7 Respuesta de la asimilación neta a la Radiación en plántulas de Cordia alliodora (A), 
Eucalyptus grandis (B), Eucalyptus pellita (C) y Gmelina arborea (D) a tres altitudes diferentes y con 
HS entre 20 y 35%. 

A partir de las mediciones de intercambio gaseoso en las plantas bajo diferentes 

contenidos de humedad del suelo, se esperaría encontrar como resultado modelos de 

fotosíntesis de respuesta diferencial, idealmente en un óptimo de humedad del suelo y 

temperatura ambiental los mayores valores del parámetro de Am, y a partir de la 

condición optima, déficit o exceso de agua en el suelo provocarían reducción en el 

parámetro de máxima asimilación.  
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Al generar la curva de respuesta de la fotosíntesis a la radiación clasificada por rango de 

humedad del suelo y también por altitud, se encontró que no siempre es posible obtener 

el modelo exponencial asintótico, Figura 3-8, Figura 3-9, Figura 3-10 y Figura 3-11, se observa 

que los casos dónde más fallas suelen presentarse para el ajuste del modelo es para la 

mayor altitud y también para los casos con menor contenido de humedad del suelo, 

asimismo, los casos de mejor ajuste del modelo para todas las especies es cuando las 

condiciones de humedad del suelo se encuentran entre 20 y 35% y para el sitio Cenicafé 

ubicado a 1432 msnm. Los parámetros de los modelos se presentan en la tabla de anexo 

6, ahora bien, es importante anotar que aunque los modelos presenten convergencia de 

probabilidad estadística, biológicamente algunos de los parámetros del modelo pueden 

no ser coherentes biológicamente y por tanto no ser de mucha utilidad para calibrar 

modelos de crecimiento forestal basados en procesos. 
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Figura 3-8 Modelos de respuesta de la asimilación neta a la radiación bajo diferentes rangos de 
humedad del suelo y altitud en plántulas de Cordia alliodora  
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Figura 3-9 Modelos de respuesta de la asimilación neta a la radiación bajo diferentes rangos de 
humedad del suelo y altitud en plántulas de Eucalyptus grandis. 
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Figura 3-10 Modelos de respuesta de la asimilación neta a la radiación bajo diferentes rangos de 
humedad del suelo y altitud en plántulas de Eucalyptus pellita. 
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Figura 3-11 Modelos de respuesta de la asimilación neta a la radiación bajo diferentes rangos de 
humedad del suelo y altitud en plántulas de Gmelina arborea. 

 

Finalmente, para el desarrollo el módulo de respuesta hídrica en el modelo CREFT, se 

propone el uso de coeficientes de estrés de la fotosíntesis por disponibilidad de agua 

aprovechable en el suelo, estos factores de estrés han sido usados en otros modelos 

basados en procesos(Mantovani, Veste, Badorreck, & Freese, 2013; Núñez Barrios, 

Ritchie, & Smucker, 1998) estos factores por especie podrían ser estimados a partir de la 

información de reducción de la asimilación media por cambios en la humedad del suelo 

hallados en este estudio, no obstante el módulo debe incorporar las relaciones que 

consideren el balance hídrico para diferentes texturas del suelo. Fisiológicamente existen 

tres factores claves que son los que limitan la productividad de las plantas en todo el 
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planeta, son la radiación, el contenido de agua y la temperatura, el eventual incremento 

de temperatura global aumentaría las demandas evaporativas, algunas regiones serán 

más secas y por consiguiente puede aumentar la frecuencia de sequias y estrés hídrico 

para los cultivos y plantaciones forestales. 

 

 



 

4. Conclusiones 

Las condiciones de humedad del suelo, temperatura y radiación solar son variables 

ambientales que modulan la dinámica de la asimilación y transpiración de la hoja en 

plántulas de las especies forestales Cordia alliodora, Eucalyptus grandis, Eucalyptus 

pellita y Gmelina arborea.  

 

La variable dependiente fotosíntesis neta, al igual que la tasa de transpiración de la hoja, 

presentaron correlación positiva con el gradiente de humedad del suelo para las cuatro 

especies forestales aquí estudiadas. 

 

Las mayores tasas de fotosíntesis neta y las mayores tasas de transpiración foliar se 

presentaron cuando el suelo se encontraba en el rango de humedad volumétrica entre 35 

y 25%, Inversamente, durante contenidos de humedad inferiores a 20% se presentaron 

las menores tasas de asimilación y transpiración foliar.  

 

Bajo las condiciones evaluadas, las especies Eucalyptus grandis y Gmelina arborea 

presentaron valores superiores de eficiencia en el uso del agua durante el rango de 

humedad del suelo de 20 a 15%. 

 

Los modelos de respuesta de la fotosíntesis a la radiación y los parámetros derivados 

Am, Rd y ε usados en el modelo de crecimiento y captura de carbono CREFT, se 

obtienen favorablemente bajo condiciones medias de humedad en el suelo (35 a 20%) y 

temperatura media de 21.1°C, sin embargo, bajo las otras condiciones evaluadas, los 

modelos matemáticos y sus parámetros no satisfacen los requerimientos esperados para 

el modelo de procesos. 
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La metodología propuesta permite obtener diferenciales naturales en temperatura por 

efecto altitudinal, sin embargo, los extremos térmicos durante el día y la noche no son 

fáciles de controlar y pueden causar alteraciones en los tejidos de interés de la planta. 

 
 

 

 

 



 

5. Anexos 

5.1 Prueba de supuesto de normalidad para las variables A, E y EUA 

p valor de la prueba Anderson Darling 

Especie A E EUA 

Cordia alliodora >0.2500 >0.2500 0.1247 

Eucaliptus grandis 0.1883 >0.1500 0.1247 

Eucaliptus pellita >0.2500 >0.1500 >0.2500 

Gmelina arborea >0.2500 >0.2500 >0.2500 

5.2 Análisis de varianza y prueba de comparación para la media de 
la asimilación neta (A), transpiración (B) y EUA (C) por efecto del  
contenido de humedad del suelo en plántulas de Cordia alliodora 
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5.3 Análisis de varianza y prueba de comparación para la media 
de la asimilación neta (A), transpiración (B) y EUA (C) por efecto 
del  contenido de humedad del suelo en plántulas de Eucalyptus 
grandis 
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5.4 Análisis de varianza y prueba de comparación para la media 
de la asimilación neta (A), transpiración (B) y EUA (C) por efecto 
del  contenido de humedad del suelo en plántulas de Eucalyptus 
pellita 
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5.5 Análisis de varianza y prueba de comparación para la media 
de la asimilación neta (A), transpiración (B) y EUA (C) por efecto 
del  contenido de humedad del suelo en plántulas de Gmelina 
arbórea 
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5.6 Parámetros Am, Rd y ε de los modelos de respuesta de la 

fotosíntesis a la radiación afectados por rangos de humedad del 
suelo y altitud para las especies Cordia alliodora, Eucalyptus 
grandis, Eucalyptus pellita y Gmelina arborea 

Especie 
Altitud 
(msnm) 

Rango 
Humedad 
suelo % 

Status del 
modelo 

Rd Am ε 

C. alliodora 

1031 >=35 Convergido 1.2780 12.462 0.0657 

1031 20<=<35 Convergido 2.2321 12.451 0.0810 

1031 <20 Error        

1432 >=35 Convergido 0.7273 11.983 0.0570 

1432 20<=<35 Convergido 0.9855 12.220 0.0470 

1432 <20 Convergido 1.5530 16.676 0.0278 

2183 >=35 Convergido -6.4062 6.014 -2.94E+20 

2183 20<=<35 Convergido -2.53E+02 6.076 -2.14E+22 

2183 <20 Convergido 1.30E+03 3.821 142.5753 

E. grandis 

1031 >=35 Error        

1031 20<=<35 Convergido 3.2999 12.637 0.1125 

1031 <20 Convergido -9.67E+05 3.652 -2.08E+08 

1432 >=35 Convergido -0.7575 11.077 0.0448 

1432 20<=<35 Convergido 0.6382 10.744 0.0881 

1432 <20 Convergido 1.0373 11.827 0.0395 

2183 20<=<35 Convergido -8.31E+02 6.079 -3.11E+26 

2183 <20 Convergido 0.6830 10.795 0.0395 

E. pellita 

1031 >=35 Convergido 1.2145 14.587 0.0115 

1031 20<=<35 Convergido 1.7505 13.404 0.0784 

1031 <20 Convergido -2.54E+03 5.384 -1.25E+17 

1432 >=35 Convergido 1.5058 12.156 0.0585 

1432 20<=<35 Convergido 1.2581 15.048 0.0822 

1432 <20 Convergido 1.4729 13.707 0.0564 

2183 >=35 Convergido 0.0417 11.118 0.0492 

2183 20<=<35 Convergido 0.4965 11.573 0.0614 

2183 3.<20 Convergido 0.5444 10.727 0.0315 

G. arborea 

1031 >=35 Convergido -0.4566 15.610 0.0428 

1031 20<=<35 Convergido 1.8521 14.359 0.0831 

1031 3.<20 Convergido -1.38E+05 6.467 -2.10E+31 

1432 >=35 Convergido 0.9455 17.661 0.0608 

1432 20<=<35 Convergido 0.9655 15.350 0.0648 

1432 <20 Convergido 1.7420 11.899 0.0633 

2183 >=35 Convergido -2.74E+06 7.140 -5.53E+15 

2183 20<=<35 Convergido 27.21838 6.997 5.9000 
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