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- Caracteristicas foliares: en las mismas plantulas utilizadas para la determinacion
de biomasa, e inmediatamente después de la cosecha, se midié la longitud y ancho
maximo (+ 0,1 cm) de cada hoja con regla, se dibujé cada una y se determind el
area con planimetro digital (+ 0,01 cm?). Adicionalmente, se conté el numero de
hojas en todas las plantulas de cada caseta, y en la mitad de ellas se midi6 la
longitud total y el ancho maximo de cada una. En cada plantula se sefalé la hoja

mas joven con marcador indeleble.

2.3.5.2 Fase de ejecucién del ensayo. El ensayo durd 4,5 meses (entre el 15 de
diciembre de 1994 y el 29 de abril de 1995). En este periodo se realizaron las

observaciones de fotosintesis neta segun el siguiente procedimiento:

En cada una de las 24 unidades experimentales se tomaron mediciones en las
semanas 1 (entre el 16 y el 20 de diciembre de 1994), 11 (entre el 3 y el 7 de
marzo de 1995) y 19 (entre el 26 y 28 de abril). Las observaciones de fotosintesis
se hicieron entre las 9:30 am y las 6:30 pm; no fue posible comenzar las
mediciones mas temprano en la manana debido a que la alta humedad relativa
imperante a esas horas (superior al 90%) impedia el normal funcionamiento del
equipo y la realizacion confiable de las rutinas diarias de calibracion del mismo.
Por esta misma razén las mediciones se suspendieron durante las lluvias, aun
durante las lloviznas ligeras y, para reiniciarlas, se esperé hasta que las
condiciones atmosféricas fueran estables. Ademas, la operacién del medidor de
fotosintesis esta contraindicada durante la lluvia porque la humedad dana el

sistema.

También se hicieron mediciones de intercambio de gases durante la noche, entre
las 9 y las 12 pm con el objeto de estimar las pérdidas por respiracion en la

oscuridad. En todos los casos las mediciones de intercambio de gases se hicieron
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bajo las condiciones ambientales que naturaimente existian en cada unidad

experimental al momento de hacer la medicion.

Cada dia se sorte6 al azar el orden de las unidades experimentales a muestrear, lo
cual permiti6 que en el conjunto del muestreo, cada caseta fuera evaluada a
diferentes horas del dia. Para realizar las observaciones de fotosintesis neta en
una caseta se escogieron al azar 2 plantas por especie. En cada plantula
seleccionada se escogi6é una hoja adulta y sana. En cada hoja se hicieron 2 0 3
observaciones replicadas de fotosintesis neta, mediante la colocacién de la misma
(sin desprenderla de la planta) en la camara herméticamente cerrada del equipo de
fotosintesis Li-Cor, y el monitoreo del intercambio de CO, entre la hoja y el aire
encerrado en el sistema durante un periodo entre 20 y 30 segundos. Durante las
mediciones de marzo y abril solo se seleccionaron hojas producidas después de la

instalacion del ensayo.

Las hojas evaluadas se identificaron con marcador indeleble a fin de volverlas a
medir si la planta resultaba nuevamente escogida en el sorteo. Simultdneamente
se tomo informacion sobre otras variables como hora del dia, densidad del flujo de
fotones incidente sobre la hoja, temperatura foliar, temperatura del aire y humedad

relativa del aire, entre otras.

Adicionalmente se montd un medidor cudntico a plena exposicion y en la mayoria
de los casos se hicieron mediciones simultaneas de la densidad instantanea de
flujo de fotones a campo abierto, con el objeto de estimar la proporcién real de luz
incidente en cada tratamiento. EI muestreo se hizo durante un total de 13 dias
distribuidos asi: 3 dias en el mes de diciembre (del 18 al 20), 6 en marzo (del 2 al
7) y 4 dias en abril (del 26 al 29). En total se hicieron 837 mediciones de radiacién
distribuidas de una manera mas o menos proporcional en los 13 dias, excepto el 2
de marzo y el 29 de abril, en los cuales solo se hicieron 13 y 3 mediciones

respectivamente. No fue posible realizar un numero idéntico de mediciones cada
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dia, ni hacerlo a horas prefijadas debido a que esta informacion se tomé en la
mayoria de los casos de manera simultdnea con la de fotosintesis, la cual debe
interrumpirse en las horas de lluvia. No obstante el rango horario cubrié desde las

6:15 de la manana hasta pasadas las 7 de la noche.

En esencia el medidor portatil de fotosintesis Li-Cor (ver Figura 4) consta de una
camara dotada de sensores para medir radiacién, temperatura del aire,
temperatura de la hoja y humedad relativa del aire dentro de la misma. También
posee un par de ventiladores cuya funcion es homogenizar el aire dentro de la
misma. Esta camara transmite el flujo de aire mediante mangueras a un sensor de
gases infrarrojo, el cual determina la concentracion de CO; en el aire encerrado en
el sistema. EI filtro de CO, no se usa normalmente durante las mediciones de
intercambio de gases, sino en las rutinas diarias de calibracion del equipo. El
desecante se utiliza tanto en la calibracidn como durante las mediciones para

regular la humedad relativa del aire.

El tercer componente del equipo es una consola dotada con un minicomputador,
que almacena la informacion y sirve como medio de comunicacién con las otras

partes (Li-Cor, 1987, 1990).
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FIGURA 4. Esquema del sistema portatil para medicién de fotosintesis Li-Cor

2.3.5.3 Fase de culminacion del ensayo. Después de transcurridos 135 dias
desde el establecimiento, se midieron las mismas variables de la fase de
instalacion. Tanto en esta oportunidad como a comienzos del mes de marzo se

hizo un conteo del numero de hojas nuevas en cada planta.

Las estimaciones de biomasa se hicieron con base en la cosecha de 3 o 4
plantulas por unidad experimental dado el numero de plantas sobrevivientes,
ademas se tenia programado que Velasquez (1996) iniciara otra investigacion
sobre respuestas a los cambios en el régimen luminico. En una unidad
experimental de cuangare a plena exposicion solo estuvo disponible una planta
para este propésito, pues las demas habian muerto. Adicionalmente se conté el

rniamero de individuos sobrevivientes
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2.3.6 Procesamiento de la informacion

La informacién obtenida se proces6 con la ayuda de paquetes para computador de
uso comun (QPRO, EXCEL, IRRISTAT, SAS y STATGRAPHICS) mediante
técnicas estadisticas tales como el analisis de varianza, las pruebas multiples de
promedios, la regresion lineal simple y multiple, y la regresién no lineal (Gomez,
1991; Neter, Wasserman & Kutner, 1983; SAS Institute Inc., 1989; Microsoft

Corporation, 1994), para estimar:

- Lailuminacion relativa promedio por tratamiento.

- La curva de cantidad de luz (expresada como densidad del flujo de fotones en
pmol m?s™yalo largo del dia a campo abierto durante el periodo de estudio y la

radiacion diaria promedia.

- El efecto de cada tratamiento en el comportamiento foliar por especie:
produccion y muerte de hojas, area foliar por planta, tamano de la hoja y area foliar

especifica.

- La respuesta promedio del crecimiento en altura, diametro y en biomasa total por

plantula para cada tratamiento.

- La curva de respuesta fotosintética en funcioén del flujo de fotones, asi como los
puntos de compensacién y saturacion luminica y la respiracién en la oscuridad para
cada tratamiento a nivel de la hoja.

- El promedio de fotosintesis diaria por plantula en cada tratamiento.

En el capitulo de resultados se describen algunos detalles de procesamiento

inherentes a cada caracteristica evaluada.



3. RESULTADOS Y DISCUSION

3.1 DENSIDAD DE FLUJO DE FOTONES

3.1.1 lluminacién relativa por tratamiento

En la Tabla 1 se muestran los promedios de iluminacién relativa (expresada como
una proporcién de la luz incidente a campo abierto) en cada uno de los
tratamientos, asi como el tamafio de la muestra y las medidas de dispersion

correspondientes.

TABLA 1. lluminacidn relativa promedio en cada uno de los tratamientos

TR N PROMEDIO DESV.EST. MINIMO MAXIMO

1 151 0.984 0.084 0.826 1.337
2 174 0.445 0.049 0.322 0.644
3 183 0.316 0.055 0.172 0.476
4 181 0.099 0.020 0.037 0.142

Los resultados de Chazdon & Fetcher (1984) en bosques maduros de Costa Rica
muestran que en un claro de 200 m? la densidad del flujo de fotones equivale al 9%
de la que llega a un area abierta; y en otro de 400 m?, al 20-35%. Asi el
tratamiento 3 (32% de iluminacioén relativa) probablemente representa en promedio
el ambiente luminico de un claro un poco mas grande de 400 m?, y el tratamiento 4
(10% de iluminacioén relativa) a uno de 200 m? aproximadamente. Es posible que

las diferencias entre el ambiente luminico de las casetas en esta investigacién y el
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que existe bajo condiciones naturales, radiquen en que dentro del bosque el
presupuesto energético esta controlado en una proporcidon significativa por los
haces de luz directa que se cuelan entre las copas (sunflecks, Chazdon & Pearcy,
1991), mientras que en las condiciones de iluminacién simuladas mediante esta
investigacion, el ambiente luminico es mas homogéneo. Esta diferencia puede
tener efectos significativos en el comportamiento de las plantas bajo el tratamiento

mas sombreado principalmente (10% de iluminacidn relativa).

Una diferencia adicional puede presentarse en la calidad de luz dentro de las
casetas, en comparacién con aquella dentro del bosque, toda vez que la tela de
sombra (de color negro) debe actuar como un filtro neutro de las distintas
longitudes de onda, mientras que el dosel del bosque ejerce un efecto diferencial
sobre las mismas: transmite proporciones superiores en la banda del verde y del

rojo lejano (Spurr & Barnes, 1980; Bazzaz & Picket, 1988; Salisbury & Ross, 1992).

3.1.2 Radiacién diaria promedia

De la base de datos que contiene las 837 observaciones de radiacion
fotosintéticamente activa a campo abierto, se eliminaron aquellos tomados durante
la noche (valores de cero o incluso ligeramente negativos por efecto de
construccién de los equipos o por pequefas derivas inherentes a los mismos). Con
el objeto de estimar la mejor regresion para predecir la cantidad de luz (expresada
como densidad de flujo de fotones fotosintéticos (variable dependiente Y) en
funciéon de la hora del dia (variable independiente X), expresada como el tiempo

transcurrido desde el inicio del dia (12 a.m.), se ensayaron los siguientes modelos:

-Polinémico en segundo, tercero y cuarto grado: Y =A + BX + CX?+DX*+EX*
-La ecuacién linearizada del modelo: Y = AX®e
-Las siguientes ecuaciones no lineales: Y = (X - C)Me™

Y =K+ AX"- BX
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donde
A, B, C, D, E, K, M: coeficientes de regresion,

e: base de los logaritmos naturales.

De estos modelos el que mejor se ajustd a los datos, tanto por los estadisticos,
como por su capacidad para describir el fendmeno bajo estudio, fue el ultimo. Este
representa una version modificada de la ecuaciéon de von Bertalanffy (del Valle,

19886) que no pasa por el origen.

La Tabla 2 muestra los resultados del ajuste por regresion no lineal de las
observaciones de radiacién solar a campo abierto en el area del ensayo y la Figura

5 ilustra los mismos resultados.

TABLA 2. Estadisticos de la ecuaciéon de regresién para radiacién
fotosintéticamente activa a campo abierto en funcién de la hora

FUENTE DE SUMA DE
VARIACION G.L. CUADRADOS CUADRADO MEDIO R?
Regresién 4 393267193.10 98316798.27 0.82
Residual 761 86020387.16 113035.99
Total sin corregir 765 479287580.26
Total corregido 764 160966854 .80
ERROR ESTANDAR INTERVALO DE CONF. ASINTOTICO (95%)
PARAMETRO ESTIMADO ASINTOTICO Inferior Superior
A -6.20E-11 0 0 0
K -2481.0843 616.6126 -3691.5679 -1270.6007
M 2.8897 0.5378 1.8340 3.9453
B -0.1155 0.0328 -0.1800 -0.0511

La ecuacion de flujo de radiacion en funcién del tiempo es (Figura 5a)

dR/dT = -2.481,08428 - 6,195144E - 11T*%%* + 0,11551T (1)
donde
dR/dT: flujo de radiacién fotosintéticamente activa en umol m?s™,

T: tiempo transcurrido desde el inicio del dia (12 a.m.) en segundos.
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Al integrar la ecuacion anterior se obtiene la siguiente expresion para la radiacién

acumulada en funcion del tiempo (Figura 5b)

R =-2481.08428T - 1.592713E- 11T>%% + 0.057755T% - 28016545.6 (2)
donde

R: radiacién acumulada en mol m™2.

De acuerdo con los resultados anteriores, la radiacion luminica deja de ser cero
(amanecer) después de transcurridos 23.882 segundos del dia, esto es a las 6:38
horas, y vuelve a ser cero (anochecer) a las 18:06 (después de transcurridos
65.159 segundos), lo cual arroja un total de 11 horas 28 minutos de luz en la
region. No obstante, los sensores registraron valores positivos de radiaciéon a partir
de las 6:10 a.m.y hasta las 6:20 p.m., aunque en ambos casos estos fueron muy
bajos (menores de 10 umol m’? s). Por esto la ecuacién estimada para flujo de
radiacion presenta ligeros sesgos en ambas colas, debido a que la mayoria de los
datos fueron tomados en pleno dia y, en consecuencia, los extremos tuvieron muy
poco peso en la trayectoria de la curva ajustada (principalmente los

correspondientes a las primeras horas de la manana).
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La radiacién total diaria estimada a partir de la funcién acumulada es de 27,04 mol

m=.

Chazdon & Fetcher (1984) encontraron que la radiacion fotosintéticamente activa
diaria en un claro de 0,5 ha durante la estacién seca en la finca La Selva, Costa
Rica (precipitacion anual de 4.000 mm), fue de 33,9 mol m™ y que durante la
estacion lluviosa fue de 27,3 mol m2. El promedio de estos dos valores arroja un

valor de 30,6 mol m™.

Thompson et al. (1992) reportan que en Atherton, al norte de Queensland,
Australia, cerca de 2/3 de los dias de verano presentan cielo cubierto. Alli, el
promedio diario de radiacion en la cima del dosel forestal durante esta estacion es
de 23 mol m'z; en la base del dosel es de 5,6, y en el piso del bosque, de 1,3 mol

m?.

Ashton (1995) reporta que en la Estacién de la Reserva del Hombre y la Biosfera
en Sinhara (Sri Lanka, 6°25’ de latitud Norte y precipitaciéon entre 3.750 y 5.000
mm), se registr6 una RFA diaria promedia de 39,6 mol m? en el tratamiento de
plena exposicion, dentro de un ensayo localizado en una claro de 1 ha (2 afios de

duracién).

En San Carlos de Rionegro, Venezuela (3.565 mm de precipitacion anual), la
radiacidn solar ha sido monitoreada con un actinégrafo bimetalico (Saldarriaga,
1994). Alli los valores medios diarios de los distintos meses del afio (periodo 1971-
1985) varian entre 12,1 y 14,6 MJ m? dia”. Segun este autor, el factor 0,55
permite convertir esta radiacién (400 a 2.000 nm) a radiacion fotosintéticamente
activa; al descontar el albedo (factor de 0,04) se obtiene el valor neto de radiacién:
rango de 6,39 a 7,71 MJ m? dia”. Segun LI-Cor (1993) un factor de 4,6 permite

convertir J m? s en pmol m? s'. De este modo se obtiene que la radiacién
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fotosintéticamnete activa en esta region varia entre 29,4 y 35,5 mol m? dia™', con

un promedio de 32,5 mol m™? dia™".

Al comparar estos valores con el encontrado en la presente investigacion, se
concluye que en el area de estudio la radiacion diaria promedia es inferior a la de
otras zonas tropicales humedas (27 mol m~ en la zona de guandales versus 30,6
en La Selva, Costa Rica, 39,6 en Sri Lanka y 32,5 en San Carlos de Rionegro).
Segun LI-Cor (1992) en un dia con cielo despejado y a plena exposicion, la RFA

incidente es de 60 mol m™ aproximadamente.

3.2 COMPORTAMIENTO FOLIAR
3.2.1 Ecuaciones de regresion

Con las mediciones de area foliar tomadas en las plantas que se cosecharon al
iniciar el experimento, se estim6 una ecuacién de regresién del area de la hoja en
funcién de la longitud total y ancho maximo para cada especie (ecuaciones 3.1 y
3.2, Tabla 3). Se estim6 una segunda ecuacioén de regresién con las hojas de las
plantas que se cosecharon cuando culminé el experimento (ecuaciones 3.3 y 3.4).
En la Tabla 3 se presenta un resumen de los resultados; el detalle de los mismos

aparece en e}l Anexo 1.
El modelo utilizado fue el mismo utilizado por Oberbauer et al., (1993)

Y=KLA 3)
donde

K: coeficiente de regresion,

L: longitud maxima de la hoja en cm,

A: ancho maximo de la hoja en cm.
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TABLA 3. Coeficientes estimados para las ecuaciones de area foliar unitaria en
sajo y cuangare

ECUACION No. ESPECIE VARIABLE G.L. KESTIMADO ERROR TPARAH,: PROB>|T|
3.1 Sajo LxA 1 0.5916 0.0013  463.0570 0.0001
3.2 Cuangare LxA 1 0.6173 0.0050 124.5440 0.0001
1
1

33 Sajo LxA 0.6171 0.0021  290.5470 0.0001
3.4 Cuangare LxA 0.6537 0.0034 190.7410 0.0001

3.2.2 Produccién y caida de hojas

La producciéon y caida de hojas se evalué mediante las siguientes variables,
expresadas como promedios por planta: Numero de hojas al comienzo, al final del
ensayo y el incremento correspondiente; numero de hojas que emergieron durante
el periodo experimental, nimero de hojas que murieron durante el mismo, las
proporciones hojas muertas/hojas nuevas, hojas nuevas/hojas existentes al inicio
del experimento, y por uitimo hojas muertas/hojas iniciales. Los promedios por
unidad experimental y el analisis de varianza (ANAVA) para cada una de estas
variables se presentan en el Anexo 2. En la Tabla 4 se muestran los resultados de
los promedios y las comparaciones de los efectos simples de cada factor mediante

la prueba de Rangos Multiples de Duncan (Steel & Torrie, 1986).

Para los calculos correspondientes se us6 la transformacién +/x + 0.5 cuando la
variable representaba numero de hojas, y sen”'+/x/100 cuando se trataba de
proporciones (Gomez, 1991). Sin embargo, los valores de la Tabla 4 representan

los promedios de las variables originales.

Al comienzo del ensayo el numero de hojas promedio por plantula fue de 9,0 para
sajo y 4,1 para cuangare. Solo fue significativo (P<0,05) el efecto de la especie y
de los bloques en el ANAVA. Este resultado refleja las diferencias en los tamanos
iniciales de las plantas de cada bloque (grandes, medianas y pequenas). El menor
numero inicial de hojas en cuangare se atribuye al efecto de la alta radiacion que

imperaba en el vivero durante la fase de adaptacion.
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En el nimero final de hojas, el efecto de la iluminaciéon relativa fue altamente
significativo independientemente del tamafo inicial de las plantas (P<0,01, ver
ANAVA Anexo 2). Entre los niveles de luz, el tratamiento de plena exposicion,
presenté el promedio mas bajo (5,7 para sajo y 3,9 para cuangare, Tabla 4); en los
demas tratamientos los promedios fueron muy similares, aunque el sajo increment6
el numero de hojas con el mayor sombreamiento (10%), mientras que el cuangare
lo hizo solamente hasta el 32% de iluminacién relativa, pues a niveles inferiores de
luz tendié a disminuir. Resultados similares se obtuvieron para el numero de hojas
nuevas. No obstante, el incremento en el nimero de hojas con respecto al nimero
inicial, fue de 7 veces superior en cuangare que en sajo (P<0,01); notese sin
embargo, que ambas especies produjeron cerca de 7,5 hojas nuevas por planta
durante las 19 semanas del ensayo, lo que equivale, en promedio, al desarrollo de

una hoja nueva cada 2,5 semanas.

Para el numero de hojas que murieron durante el periodo del ensayo, tanto la
iluminaciéon relativa como la especie tuvieron efectos altamente significativos
(P<0,01). Con excepcidn del tratamiento de plena exposiciéon (en el cual no se
presentaron diferencias significativas entre las dos especies), en todos los demas
tratamientos de luz las hojas de sajo murieron en mayor cantidad que las de
cudngare. En ambas especies el nimero de hojas muertas disminuye cuando

crecen en ambientes mas sombreados (Tabla 4).

La relacién entre el nimero de hojas muertas durante el periodo de ensayo y las
iniciales, que expresa la tasa de mortalidad foliar, no presentd diferencias
significativas entre las especies debido a que la interaccion fue altamente
significativa: Bajo la iluminacion relativa del 32%, la mortalidad en cuangare fue
menor que en sajo, tendencia que se mantiene para los tratamientos de
iluminacion del 45% y 10%; no obstante a plena exposiciéon ocurre lo contrario; esto
es, la mortalidad es mayor en cuangare. En este tratamiento también se presenté

una mortalidad muy alta en las plantas de cuangare (ver numeral 3.4
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sobrevivencia); el caso extremo ocurrié en el bloque de las medianas, donde al

final del ensayo s6lo habia una planta sobreviviente, casi totalmente defoliada.

TABLA 4. Comparaciones miltiples de promedios para

las variables

involucradas en la produccién y caida de hojas por planta

NUMERO INICIAL DE HOJAS

INCREMENTO NUMERO DE HOJAS

ESPECIE ESPECIE
ILUM. SAJO CUANGARE I-MEAN DIFF SAJO CUANGARE I-MEAN DIFF
99% 852 b 4.06 a 629a 446* -2.71b -042b 157b -2.30ns
45% 8.80 ab 436 a 6.58a 4.44* 1.28 a 6.07 a 367a -480 *
32% 9.53 a 414 a 6.84a 539* 0.87 a 7.68 a 428a -681*
10% 9.03 ab 400 a 6.52a 503* 3.27 a 6.62 a 495a -336ns
E-MEAN 8.97 414 6.56 483 * 0.67 4.99 283 -4.32*
NUMERO FINAL DE HOJAS NUMERO DE HOJAS NUEVAS
ILUM. SAJO CUANGARE [|-MEAN DIFF SAJO CUANGARE I-MEAN  DIFF
99% 567b 392b 479b 1.75ns 565b 487b 526b 0.79ns
45% 10.05 a 10.29 a 10.17a -0.23ns 7.44 ab 789a 767a -045ns
32% 10.38 a 11.77 a 11.08a -1.39ns 7.80 ab 869a 825a -089ns
10% 12.23 a 10.60 a 1142a 1.63ns 895a 762a 829a 1.33ns
E-MEAN 9.58 9.14 9.36 0.44 ns 7.46 7.27 7.36 0.19ns
NUMERO DE HOJAS MUERTAS HOJAS MUERTAS/INICIALES
ILUM. SAJO CUANGARE [|-MEAN DIFF SAJO CUANGARE I-MEAN  DIFF
99% 8.45a 6.06 a 7.26 2.39ns 0.99 a 177 a 138 -0.78ns
45% 6.26 ab 196 b 411 430 ** 0.71a 047b 0.59 0.24 ns
32% 6.95 ab 1.10b 403 585 * 0.73 a 0.29b 0.51 043 *
10% 575b 1.03b 3.39 4.72* 063 a 028b 0.45 0.35ns
E-MEAN 6.85 2.54 47 432* 0.76 0.7 073 006 ns
HOJAS MUERTAS/NUEVAS HOJAS NUEVAS/INICIALES
ILUM. SAJO CUANGARE [|-MEAN DIFF SAJO CUANGARE I-MEAN  DIFF
99% 1.57 a 163 a 160a -0.05ns 069b 1.47c 1.08 -0.79 **
45% 0.90 ab 025b 0.58b 0.65* 0.89 ab 1.92b 14 -1.03**
32% 0.94 ab 0.15b 054b 079* 0.86 ab 227 a 1.57 -1.41*
10% 0.65b 0.15b 0.40b 051~ 1.02 a 205ab 1.53 -1.03 **
E-MEAN 1.02 0.54 0.78 0.47 ** 0.86 1.93 1.4 -1.06 **

*: significativa al nivel del 5%.

**: significativa al nivel del 1%

ns: no significativa

En una columna, las medias seguidas por una letra comun no son significativamente diferentes al
nivel del 5% con la prueba de rangos multiples de Duncan.

Segun estos resultados las hojas de sajo son menos vulnerables a la plena
exposicion que las de cuangare, aunque en ambas especies esta condicion
promueve la abscicién foliar en mayor proporcién que los ambientes de sombra. El

valor encontrado para cuangare a plena exposicion (1,77) evidencia que durante el
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periodo de ensayo no s6lo murieron la totalidad de las hojas existentes al comienzo
sino también algunas de las que se formaron posteriormente. Es notoria la gran
diferencia entre los promedios de plena exposicion y el siguiente nivel de
iluminacion para esta especie (1,77 versus 0,47), lo cual pone de presente su
incapacidad para ajustar el aparatb foliar a las condiciones imperantes bajo
exposicion total. Obsérvese que en sajo los promedios decrecen con mayor

regularidad.

Si el inverso de esta relacion se interpreta como una medida de la persistencia de
las hojas y por lo tanto de la longevidad foliar, se concluye que esta es mayor en
cuangare, excepto a plena exposicion: bajo algun nivel de sombreamiento el
cuangare logra conservar mas eficazmente sus hojas que el sajo y, por tanto, la

longevidad foliar es mayor en el primero.

En la relacibn numero de hojas muertas/hojas nuevas, fueron altamente
significativos los efectos principales de las especies y de los tratamientos de luz. El
inverso de esta relacion (no se calculd porque en algunos casos producia
indeterminaciones) puede interpretarse como la tasa de reposicion foliar. Vista de
este modo, la tasa de reposicion del cuangare es mayor que la del sajo, excepto a
plena exposicion. Bajo esta condicion luminica ambas especies no logran reponer
las hojas que caen, por lo cual en un plazo mayor al transcurrido en la presente
investigacion, las dos especies deberan defoliarse totalmente. De hecho la
situacién descrita ocurrio en algunas plantulas de este tratamiento, razén por la

cual estaban muertas al final del ensayo (ver resultados de sobrevivencia).

El comportamiento tendencial de esta variable es distinto entre las dos especies en
los otros niveles de iluminacion evaluados: La tasa de reposicion foliar en sajo es
muy similar entre los tratamientos de 45% y 32% de iluminacion y solo ligeramente
superior a la unidad, pero se incrementa sustancialmente a menor iluminacién

relativa. La tasa de reposicion en cuangare es significativamente superior a la del
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3.3 CRECIMIENTO
3.3.1 En diametro basal y altura

En el Anexo 4 se muestran los valores promedios de diametro basal y altura al
principio y al final del ensayo, y los crecimientos en estas variables para cada
unidad experimental, asi como los analisis de varianza correspondientes. En la

Tabla 6 aparecen las comparaciones multiples de promedios por tratamiento.

TABLA 6. Comparaciones multiples de promedios para el crecimiento en
diametro basal y altura

DIAMETRO BASAL FINAL (mm) CRECIMIENTO DIAMETRO BASAL (mm)
ESPECIE ESPECIE
ILUM. SAJO CUANGARE I-MEAN DIFF SAJO CUANGARE I-MEAN DIFF
99% 587b 456 ¢ 522c¢ 1.31* 237b 054 c 146¢c 1.83*
45% 742 a 6.83 a 713a 059ns 3.76 a 275a 326a 1.00ns
32% 7.64 a 7.07 a 735a 0.57ns 3.86a 240 ab 3.13a 146 *
10% 6.58b 558b 6.08 b 1.00* 3.01ab 1.68b 235b 1.33*
E-MEAN 6.88 6.01 6.44 0.87 ** 3.25 1.84 255 1.41**
ALTURA FINAL (cm) CRECIMIENTO ALTURA (cm)
ESPECIE (E) ESPECIE
ILUM. SAJO CUANGARE I-MEAN DIFF SAJO CUANGARE I|-MEAN DIFF
99% 16.60 b 19.78 ¢ 18.19 -3.19** 144 b 230c¢ 187 -086ns
45% 19.35 ab 27.73b 2354  -8.37* 472 a 10.74 b 7.73 -6.01 **

32% 21.57 a 3193 a 26.75 -10.36** 595a 14.37 a 10.16 -8.42*
10% 2232 a 27.77b 2505 -545* 740 a 10.97 b 9.18 -3.67*
E-MEAN  19.96 26.8 2338 -6.84 ** 4.88 9.59 723 472 *
*: significativa al nivel del 5%. **: significativa al nivel del 1% ns: no significativa
En una columna, las medias seguidas por una letra comun no son significativamente diferentes al
nivel del 5% con la prueba de rangos multiples de Duncan.

El diametro basal inicial promedio fue de 3,62 mm para sajo y de 4,15 mm para
cuangare; el unico factor que resuito significativo en el ANAVA fue el de bloques,

representados en la agrupacion por tamano de las plantas.

Al finalizar el ensayo el crecimiento diamétrico del sajo fue superior al de cuangare
en todos los tratamientos de Iluz, aunque ambas especies tuvieron un

comportamiento similar: el crecimiento mas bajo se registré en el tratamiento de
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plena exposicién, seguido por el de maxima sombra (10% de iluminacion relativa);
los tratamientos intermedios (45% y 32% de iluminacién relativa) presentaron los

promedios diamétricos mas altos y fueron muy similares entre si.

Se calcularon los promedios para TCR del diametro con resultados tendenciales
muy similares a los de crecimiento diamétrico (ver Tabla 6). Puesto que no aportan
informacién nueva para el analisis, no se incluyen. La mayor diferencia en
crecimiento a favor de sajo se presentd a plena exposicion posiblemente por la
incapacidad de cuangare para adaptarse a ésta, especialmente en las plantas
pequefias y medianas. La menor diferencia entre las dos especies se presentd
bajo 45% de iluminaciéon relativa, lo cual sugiere un incremento sustancial en la

capacidad de adaptacién de cuangare a esta intensidad.

La altura de las plantulas al comenzar el ensayo fue significativamente superior en
cuangare que en sajo (17,32 cm versus 15,1 cm en promedio respectivamente). El
otro factor que resulto significativo en el analisis de varianza fue el agrupamiento
por tamafo de las plantas, como era de esperarse; ningun otro factor fue

significativo.

Una vez concluido el experimento, las diferencias entre las dos especies se
hicieron mas notorias, pues el crecimiento en altura del cuangare fue
significativamente superior al del sajo. En este ultimo se mantuvo la tendencia
incremental en la altura de la plantula a medida que disminuia la luminosidad
ambiental, por lo cual en esta especie las maximas alturas se alcanzaron bajo el
tratamiento de 10% de iluminacion relativa, y las minimas a plena exposiciéon. En
cuangare esta tendencia no se mantuvo constante: la altura promedio al final del
ensayo aumento desde el tratamiento de plena exposicion hasta el de 32% de
iluminacién relativa, en el cual fue maxima, para disminuir bajo el tratamiento
menos iluminado. La evaluacién de la TCR en altura (que no se muestra aqui)

presentd las mismas tendencias.
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Segun estos resultados parece que estas especies han desarrollado estrategias
distintas para ganar una posicion en el dosel: el cuangare hacia una tasa de
crecimiento en altura mas elevada y menor tasa de crecimiento diamétrico que el
sajo y viceversa. EIl primero muestra una capacidad inferior para mantener el
rapido crecimiento en altura bajo condiciones extremas de luz en los tamanos de
plantas evaluados, especialmente a alta iluminacién si las plantas tienen pocas
hojas desarrolladas. El sajo por su parte, aungue en todos los casos presenta una
menor velocidad de crecimiento en altura, muestra mayor capacidad para
incrementarla bajo condiciones mas sombreadas. Este comportamiento puede ser
consecuencia de la etiolacién, que favorece el crecimiento en altura del tallo

mecanismo para la busqueda de luz.

Si el crecimiento en altura de sajo se dispara cuando crece en condiciones
crecientes de sombra, mientras en cuangare empieza a desacelerarse cuando la
iluminacién ralativa se torna muy baja (del orden de 10%), ¢(como se explica
entonces que las plantulas de sajo no logren establecerse bajo la sombra profunda
del dosel y las de cuangare si? (Del Valle, 1995). Los resultados de esta
investigacion no aportan evidencia contundente para responder a esta pregunta.
Sin embargo, la respuesta puede estar en el fendmeno mismo de etiolacion: Si las
plantas de sajo aumentan su crecimiento en altura mientras reducen el crecimiento
diamétrico bajo condiciones de sombra muy fuerte, es posible que el efecto
combinado de ambos procesos produzca un desbalance estructural en el tallo,
cuyo resultado sea el colapso de la planta. Bajo tales condiciones de luz, cuangare
reduce el crecimiento tanto del diametro como de la altura, en cuyo caso el

desbalance estructural es menos probable.

Alternativamente la explicacion puede estar en la ecofisiologia de la germinacién
de ambas especies. Para encontrar la respuesta sera necesario estudiar el
comportamiento del proceso germinativo con respecto a la luz y evaluar el

desarrollo de las plantulas entre 1 y 10% de iluminacion relativa.
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3.3.2 En biomasa

En el Anexo 5 se muestran los valores promedios de biomasa de raiz, tallo, hojas y
total por plantula para cada unidad experimental al final del ensayo, asi como los
crecimientos registrados durante el periodo del experimento y los valores de TCR
por plantula. También se presentan los analisis de varianza en cada caso. En la
Tabla 7 se presentan los promedios de biomasa inicial, en la Tabla 8 aparecen las
comparaciones multiples de los promedios por tratamiento y en la figura 6 se

ilustran los resultados de crecimiento en biomasa.

TABLA 7. Biomasa promedio por plantula (g) al comienzo del ensayo

ESPECIE BLOQUE N B.RAIZ B.TALLO B.HOJAS B.TOTAL

Sajo 1 10 0.127 0.117 0.233 0.477

2 10 0.563 0.442 1.150 2.155

3 10 0.235 0.214 0.425 0.874

Cuangare 1 6 0.250 0.300 0.140 0.690
2 6  0.247 0.258 0.298 0.803

) 6 0225 0.247 0.192 0.663

N: niumero de plantas cosechadas.

Las plantulas de sajo crecieron mas que las de cuangare y en ambas especies se
manifestd la misma tendencia: los promedios de biomasa mas bajos se obtuvieron
en el tratamiento de plena exposicion, seguidos por el de maxima sombra (10% de
iluminacién relativa), mientras que los grados intermedios de sombreamiento
presentaron los valores mas altos de ganancia en biomasa, con el tratamiento de

32% de iluminacion relativa por encima del tratamiento de 45% (Figura 6).





