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RESUMEN

TITULO: DIVERGENCIAS DE RASGOS FISIOLOGICOS EN RESPUESTA A LA
DISPONIBILIDAD DE LUZ EN Lippia alba Y Lippia origanoides PUEDEN EXPLICAR SU
DISTRIBUCION CONTRASTANTE? *

AUTOR: Eliana Carolina Ortega Corzo**
PALABRAS CLAVE: Plasticidad fenotipica, Lippia sp, distribucion.

CONTENIDO

Clones de Lippia origanoides y Lippia alba provenientes de dos ambientes diferentes, fueron
distribuidos aleatoriamente en dos tratamientos, con baja (65%) y alta (100%) disponibilidad
luminica (LB y LA respectivamente). Se evalué la plasticidad fenotipica (PF) de caracteres
ecofisiolégicos y la fluorescencia de la clorofila. Se llevaron a cabo indices de plasticidad
fenotipica (IP) con el fin de evaluar la plasticidad global entre ambas especies. Plantas que
crecen en LA poseen en sus hojas mayor A, T;, VPD que sus contrapartes, las cuales presentaron
una mayor relacién Ci/Ca y gs .L. alba, presenta mayor sensibilidad estomética y una mejor
eficiencia en el cierre de los estomas en LA. Por el contrario, L. origanoides posee una mayor A,
TTE, gs ¥ E en LA. No obstante, no se presentaron diferencias significativas en A/E entre las dos
especies en condiciones de LA. Tampoco se presentaron diferencias significativas entre
tratamientos ni entre especies en Fv/Fm. En L.origanoides se evidencio una menor TTE en LB
comparado con LA, siendo mayor este rasgo en L.origanoides con respecto a L. alba.
Adicionalmente, L. origanoides posee un mayor PFE que L. alba en condiciones de LB. En L
origanoides se presenta una mayor influencia de TTE, PFE en la variacién de A. Por lo contrario,
en L alba, la VPD, TF y E son los rasgos mas influyentes. En L. origanoides, los rasgos mas
plasticos (IP>0.5) fueron: AFE, PFE, Ay TTE, y en L alba los mas plasticos fueron la VPD, T;y E .
No se evidenciaron diferencias significativas en el promedio de IP entre ambas especies. Por
Ultimo, se concluye que la plasticidad fenotipica global de ambas especies es similar, sugiriendo
que la accion de otro tipo de respuestas plasticas en otros factores ambientales es la que podria
explicar la mayor distribucién ecolégica de L alba.

*Proyecto de Grado

** Facultad Ciencias, Escuela de Biologia, Director, Nelson Rodriguez Lopez



ABSTRACT

TITLE: DIFFERENCES FEATURES PHYSIOLOGICAL IN RESPONSE TO AVAILABILITY OF
LIGHT IN Lippia alba AND Lippia origanoides CAN EXPLAIN YOUR DISTRIBUTION
CONTRASTING?

AUTHOR: Eliana Carolina Ortega Corzo
KEY WORDS: Phenotypic plasticity, Lippia sp., distribution.
CONTENT

Clones of Lippia origanoides, and Lippia alba from two different environments were randomly
distributed in two treatments: Low (65%) and high (100%) light availability (LB and LA
respectively). Ecophysiological characters’ phenotypic plasticity (PF) and chlorophyll fluorescence
were measured. Indexes of phenotypic plasticity (IP) were estimated in order to assess the global
plasticity between both species. LA plants presented a higher A, Ty, VPD values in their leaves
than LB plants, which presented a higher Ci/Ca relationship, and g value. L. alba presented a
higher stomatal sensitivity, and a better closing stomata efficiency in LA conditions. L. origanoides
has a greater A, TTE, gs and E values under LA conditions. However, there were not significant
differences in A/E between both species in LA conditions, neither were founded in Fv/Fm
parameters. L.origanoides presented a lower TTE value for LB than for LA conditions, with L. alba
value been higher overall. In addition, L. origanoides possessed a greater PFE value than L. alba
under LB conditions. The most influential traits on the photosynthetic rate were TTE, PFE for L.
origanoides; and VPD, T;, and E on L. alba. The most plastic features (IP > 0.5) were AFE, PFE,
A, and TTE for L. origanoides; and VPD, Tf, and E for L. alba. There were not significant
differences on IP averages between the two species. Finally, we concluded that global phenotypic
plasticity on both species is similar, suggesting that plasticity responses upon other factors could
be explaining the larger ecological distribution of L. alba.

*Work of Degree

** Faculty of Sciences, Biology School, Director, Nelson Rodriguez Lépez.



INTRODUCCION

La plasticidad fenotipica es una de las estrategias que las plantas poseen para
responder a la variacion ambiental. Ademas, puede favorecer la abundancia y
distribucion de las plantas en diferentes habitats. Es asi como una determinada
especie o0 genotipo puede generar diferentes fenotipos bajo diferentes
condiciones medio ambientales (Valladares et al., 2006). La plasticidad fenotipica
involucra ajustes en rasgos funcionales, morfolégicos y reproductivos ante la
disponibilidad de un o la interaccién de varios recursos abiéticos, sin variaciones
genéticas evidentes (Gimeno et al., 2010; Nicotra et al., 2010; Matezans et al.,
2010; Ramirez et al., 2010). Sin embargo, la expresion o respuesta plastica de
rasgos funcionales y/o morfolégicos puede estar asociada a una mayor eficiencia
en el uso de los recursos en diferentes ambientes, inclusive en habitats en donde
la disponibilidad de recursos podria limitar su crecimiento, sobrevivencia y

eficacia biologica (fitness).

Adicionalmente, aun existen controversias acerca de si las especies con una
amplia distribucién ecoldgica, podrian presentar mayor plasticidad en rasgos
morfo-fisioldgicos funcionales, en contraste con aquellas que muestran una
limitada distribucién (Sultan, 1995; Alpert & Simms, 2002; Paschke et al., 2003;
Niinemets & Valladares 2004). En contraste, ha sido sugerido que no existe una
relacion directa entre la amplitud ecoldgica y la magnitud de la plasticidad entre
las diferentes especies estudiadas (Baskauf & Eichmeier, 1994; Gonzalez &
Gianoli, 2004). Ademas, la magnitud y el patrén de la plasticidad pueden variar en
funcion del factor ambiental y la ontogenia de las plantas (Pigliucci & Schlichting,
1998). A pesar de lo anterior, si una mayor plasticidad en rasgos funcionales y/o
morfolégicos estan relacionados con una mayor eficiencia en la captura y uso de
la luz, la ganancia de carbono, y también, la eficiencia en el uso del agua, en
especies estrechamente relacionadas en respuesta a la disponibilidad de la luz,

particularmente, en especies con contrastante distribucién ecolégica, no se ha



comprobado en especies arbustivas aromaticas congenéricas con potencial de

uso agroindustrial.

En general, la aclimatacion fisiologica es un tipo de plasticidad fenotipica en la
cual se producen cambios mediados por el ambiente, siendo en muchos casos
reversible (Chambel et al., 2005). Plantas aclimatadas a ambientes con baja luz,
sombrio mayor que 50% en algunos casos, muestran valores menores tanto en
los puntos de compensacion y saturacion de la luz, y menor sintesis en
componentes implicados en la tasa de transporte de electrones (Huang et al.,
2011). Ademas, plantas en luz baja, muestran que la tasa de cambio de
disipaciéon fotoquimica a disipacion no fotoquimica aumenta (Wang & Bauerle,
2006). Por el contrario, plantas que crecen en luz alta, presentan una mayor
sintesis en componentes implicados en la tasa de transporte de electrones,
mayor concentracion de nitrégeno por unidad de éarea foliar (Naea), menor
concentracion de complejos antena y mayor concentracion en la relacion clorofila
ay b (Pearcy, 2007; Niinemets, 2007; Niinemets, 2010b). Estas caracteristicas
observadas en plantas de sol y que varian entre especies, permiten una mayor
eficiencia en la fotosintesis, disipando en mayor proporcion el exceso de energia
por medio de calor y fluorescencia, evitando un dafio severo en los centros de
reaccion (Bailey, 2004; Bertaminia et al., 2006) y reduciendo también la
susceptibilidad a otros tipos de estrés (Skillman et al., 2005). Tedricamente, la luz
absorbida por las moléculas de clorofila (Chl) puede tomar tres rutas i) usarse en
fotosintesis, ii) disiparse en forma de calor (disipacion no fotoquimica) iii) emision
de fluorescencia (Maxwell y Johnson, 2000; Stefanov y Terashima, 2008). Uno de
los mayores mecanismos para disipar este exceso de energia es por medio del
transporte de electrones fotosintético, este proceso disminuye el pH del lumen
tilacoidal, generando una rapida disipacion del exceso de energia siendo una de
las vias mas rapidas (en segundos) en la regulacion de la captura de luz
(Gilmores et al, 1998; Niinemets y Kull, 2010). Sin embargo, los anteriores

mecanismos de foto-proteccion pueden ser diferentes entre hojas que se
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desarrollan a pleno sol y sombra, debido al proceso de aclimatacién a la luz
(Huang et al., 2011).

De otro lado, plantas de una misma especie, que crecen en ambientes con
diferencias en la disponibilidad de luz, presentan alteraciones morfologicas en
sus hojas (Halik et al., 2010; Huang et al., 2011), o aclimatacién morfolégica a
largo plazo (Ninemets y Kull, 1998; Aranda et al., 2004; Yamashita et al., 2002;
Huang et al., 2011), que puede generar una optimizacion en la fijacion de
carbono ante la variacion de la luz (Rijkers et al., 2000; Aranda et al., 2004). En
condiciones de luz alta, el area foliar especifica disminuye y aumenta el peso
foliar especifico, por medio de un incremento en el grosor de esta y aumento del
mesofilo de empalizada (Witkowski y Lamont, 1991; Wayne y Bazzaz, 1993;
Smith et al.,, 1997; Aranda et al., 2004), que a su vez, su incremento esta

relacionado con una mayor capacidad fotosintética (Vats et al., 2002).

Algunas del genero Lippia sp. (Verbenaceae), son interesantes por su potencial
uso agroindustrial. Ademas, de su gran diversidad, muchas especies de este
género poseen contrastante distribucion ecoldgica y son el objeto de estudio de la
presente investigacion. L. origanoides, es una especie abundante en ambientes
poco favorables, pobre en nutrientes y alta disponibilidad de luz propios de
ecosistemas semiaridos como el Cafion del Chicamocha en Santander, con una
amplitud ecoldgica que se restringe a ese tipo de habitats, caracterizados por una
temperatura y radiacion alta, una época seca muy marcada para los meses de
diciembre y enero, con un bajo nivel de precipitacién anual (730.8 mm), niveles
altos de temperatura media anual (25.4 °C) y radiacién luminica (Albesiano et al.,
2003). Por el contrario, Lippia alba, es un subarbusto aromatico, que posee una
amplia distribucion ecologica, encontrandose desde México hasta Argentina en
ambientes luminicos heterogéneos y se encuentra ampliamente distribuida en
lugares con alta o media disponibilidad de agua en el suelo (Woodson et al.,

1973). Los clones de L alba, se obtuvieron de una poblacién localizada en
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Guatiguara, Piedecuesta Santander, esta posee una mayor precipitacion anual
(1214.9 mm) y menor temperatura anual (19.4) con respecto al Cafion de
Chicamocha (IDEAM, 2006).

Estudios preliminares demostraron que rasgos morfolégicos y de asignacion de
biomasa en L. alba y L. origanoides mostraron diferencias especificas para
algunos caracteres en su respuesta plastica a la luz, sin embargo, no se
evidenciaron diferencias significativas entre ambas especies (Parra-Torres y
Rodriguez-Lopez, 2007). En este trabajo probamos si la diferenciacion de la
plasticidad de los rasgos funcionales en respuesta a la disponibilidad de luz
confiere una mayor aclimatacion a diferentes ambientes a L. alba que para el
caso de L.origanoides. Se examinaron los pardmetros fisiolégicos y morfologicos
asociados con el intercambio gaseoso, la fluorescencia de la clorofila vy
morfologia foliar la planta en plantas sobre alta y baja disponibilidad de luz, con el
fin de ampliar el conocimiento y una mejor interpretacion sobre las preferencias
de habitats de estas dos especies y por consiguiente, una posible optimizacion y

uso agricola de ambas especies.
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MATERIALES Y METODOS

Material vegetal y condiciones de crecimiento

El experimento fue realizado en el Centro Experimental de Guatiguard de la
Universidad Industrial de Santander, ubicado en el municipio de Piedecuesta
(Santander), en 6° 59’ 16.20” latitud norte y 73° 2’ 51.66” longitud oeste a una
altura de 900 msnm durante el segundo semestre de 2011. El material vegetal
fue obtenido a partir de dos plantas madres, originarias de una poblacion de L.
origanoides de la cuenca media del rio Chicamocha y de una poblacion de L. alba
de la localidad de Guatiguara (Piedecuesta, Santander). Se obtuvieron 50 clones
en ambas especies. Los clones de L. alba presentaban un peso promedio de 3.35
g + 0.13 y una longitud de 10.93 cm + 0.14 y los de L. origanoides un promedio
de 6.84 g £ 0.22 y una longitud de 17.23 cm + 0.18. En la base de la estaca se
aplico acido indol butilico para ayudar a un rapido y efectivo enraizamiento. El
trasplante de los clones se realiz6 a lo 60 dias a potes plasticos de 3 Kg en una
mezcla de materia organica, arena y tierra (1:2:1). Los clones se mantuvieron en
capacidad de campo y el estatus hidrico fue monitoreado por un sensor de
humedad del suelo (Soil Moisture Meter Probe, Gempler's, USA) usando el
mismo tipo de suelo, manteniéndose la temperatura y humedad relativa
constante. Los clones de ambas especies se sometieron a dos tratamientos de
luz: Pleno sol (Luz Alta, LA) y a una reduccién del 65% de la radiacion solar (Luz
Baja, LB). El tratamiento de LB se obtuvo utilizando una malla de polisombra que
provocaba una reduccion del 65% de la luz adecuada a una estructura de madera
(McConnaughay & Coleman, 1999) con respecto al pleno sol. La radiacion
fotosintéticamente activa (PAR) disponible para las plantas a lo largo del dia, fue
determinada mediante un sensor de radiacién fotosintéticamente activa acoplado
a un sistema de intercambio de gases portatil de fotosintesis PP Systems-CIRAS-
2. En el tratamiento de LA, la radiacion fotosintéticamente activa PAR fue de

1371.1 (umol m? s™) y en el tratamiento de LB fue de 480.2 (umol m? s™).

13



Mediciones de variables fisioldgicas y morfologicas

Los parametros fisiologicos, evaluados en hojas totalmente expandidas del tercio

superior de la copa de las plantas, se obtuvieron mediante el uso de un
analizador de gases en el infrarrojo portatil (IRGA) modelo CIRAS 2 (Sistema
PPSystems, UK). Las mediciones de intercambio gaseoso se llevaron a cabo a
partir de las 8-11 am en cuatro plantas de cada tratamiento. La camara de
sistema abierto utilizaba un area de 2 cm?® para la medicién y registro de los
datos de cada uno de los siguientes parametros: tasa de fotosintesis A (umol m™
s1); conductancia estomatica gs (mol m? s™); tasa de transpiraciéon E (H.Ommol
m? s™); temperatura foliar (T; °C); concentracién interna de CO; en la cavidad
sub-estomética mesofilar (C; pmolmol™ ); concentracién externa de CO, (Ca
umolmol™) y déficit de presion de vapor entre la hoja y la camara (VPD mmPa).
A partir de los parametros obtenidos se realizo la estimacion de la eficiencia del
uso del agua instantanea (A/E) y limitaciones difusivas o no difusivas mediante la
relacion (Ci/Ca). La fluorescencia de la clorofila a del PSIl, se midié en hojas
adheridas a la planta con un fluorometro Mini PAM (Walz, Effeltrich, Germany)
usando el protocolo descrito por (Genty et al., 1989). Las mediciones se llevaron
a cabo en las misma hojas en la cuales se midié el intercambio de gases. La
eficiencia quantica maxima del PSIl (Fv/Fm) se cuantific6 en hojas adaptadas a la
oscuridad resultado de la sustraccion (Fn-Fo/Fr) ,antes del amanecer, en donde
Fm Y Fo son la fluorescencia maxima y minima de hojas adaptadas durante 30
minutos a la oscuridad. Los parametros morfologicos evaluados en las hojas, en
las cuales se llevo a cabo las mediciones de intercambio gaseoso y de la
fluorescencia de la clorofila a, fueron el area foliar especifica (AFE) y el peso
foliar especifico (PFE).

Estimacidn del indice de plasticidad fenotipica

El indice de plasticidad (IP) de los diferentes rasgos evaluados en las dos
especies se estimé de acuerdo con Valladares et al., (2000; 2006).

14



Analisis de datos

El experimento fue conducido mediante un disefio completamente al azar con
seis repeticiones y fue analizado en esquema factorial 2*2 (dos tratamientos de
luz y dos especies). Los datos fueron sometidos a las pruebas de homogeneidad
de varianzas y test de normalidad (Kolmogoroff-Smirnoff). Posteriormente, fueron
analizados mediante un test de F (Analisis de varianza de dos vias, Luz, Especie
y Luz*Especie). Se aplico el Test de Student-Newman-Keuls y prueba de T-
Student. Todas las diferencias fueron consideradas significativas, si p<0,05. El
andlisis estadistico se llevo a cabo por medio del software Statistica 8 (USA) y
SPSS 17 (USA).
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RESULTADOS

Rasgos fisiolégicos

La A, gs Y la relacion C/C, presentaron diferencias estadisticas significativas
entre los tratamientos (p<0.05). En general, se observo que, a pleno sol, la A fue
significativamente mayor en los clones de L. origanoides y L.alba que sus
contrapartes en LB. Ademas, si la A fue significativamente mayor en los clones
de L.origanoides que en los clones de L.alba a pleno sol. En LB, no se
observaron diferencias en la actividad fotosintética de ambas especies (Figura
la).

La mayor A en L.origanoides fue consistente con los valores registrados de la gs
en LA y LB, sin embargo, se presentaron diferencias estadisticas entre
tratamientos solo en L. alba (P<0.05). La gs present6 diferencias significativas
(P<0.05) entre las especies en LA mientras que en LB este rasgo fue similar en
ambas especies (Figura 1 B). La gs de los clones de L. alba en LA fue
significativamente menor que en LB (Figura 1b). La relacion Ci/Ca, un parametro
que nos indica las limitaciones difusivas o no difusivas para el ingreso del CO, en
la cAmara sub-estomética foliar, presentd una reduccion significativa en LA en
ambas especies al compararlos con los clones de LB (P<0,05) (Figura 1c). Sin
embargo, no se presentaron diferencias significativas en este rasgo, entre los

clones de L. origanoides y L. alba en ambos tratamientos.

La evaluaciones de la fluorescencia de clorofila a, mostré que la relacion Fv/Fm,
no presentd diferencias significativas entre tratamientos ni entre especies
(P<0.05). (Figura 2a). Sin embargo, en los clones de L.origanoides se evidencio
una menor TTE en LB comparado con LA, presentandose en este ultimo
tratamiento, un valor significativamente mayor de TTE en L. origanoides en

comparacion con L. alba (P<0.05). (Figura 2b).
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Rasgos morfoldgicos

El AFE y el PFE, presentaron diferencias estadisticas significativas entre los
tratamientos (P<0.05). El AFE es significativamente mayor en el tratamiento de
LB comparado con LA, el caso contrario, se presenta con respecto al PFE, el cual
es mayor en clones sometidos al tratamiento de LA. Por dltimo, L. origanoides
presenta un mayor PFE que L. alba en el tratamiento con LB, no obstante, en el

tratamiento con LA, el PFE y el AFE fueron similares entre las especies.
Plasticidad fenotipica en rasgos fisioldgicos y morfoldgicos

En los diferentes tratamientos se observé una variacion fenotipica en ambas
especies inducida por la disponibilidad de la luz. En todos los parametros
fisiolégicos y morfolégicos se observd una respuesta plastica, que vario en su
magnitud entre ambas especies, L. origanoides y L. alba (Figura 4 y 5) Los
caracteres que presentaron mayor plasticidad tanto en L. alba como en L.
origanoides fueron el AFE y el PFE. El que presento menor plasticidad en ambas

especies fue el Fv/Fm (Figura 4 y 5).

En L. alba los rasgos con mayor plasticidad (IP>0.5) fueron: PFE, AFE, AJE,
Ci/lCay gs, y los rasgos que presentaron poca plasticidad fueron A, E, TTR. En L.
origanoides, los rasgos mas plasticos (IP>0.5) fueron: AFE, PFE, Ay TTR y los
que presentaron menos plasticidad fueron gs, E, Ci/Ca, A/E. Segun el promedio
total de los indices de plasticidad (IP), la especie que evidencia mayor plasticidad
es L. alba (IP=0.40) comparado con L. origanoides (IP= 0.33).
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DISCUSION
Rasgos fisioldgicos y morfoldgicos

En conjunto, los resultados obtenidos en este estudio demuestran que en ambas
especies la mayor disponibilidad de luz aument6 la actividad fotosintética v,
consecuentemente, incrementd la ganancia de carbono y el crecimiento. En
condiciones de LA, las plantas exhiben una mayor TTE, siendo este patron mas
evidente en L. origanoides. Igualmente, la mayor apertura estomatica favorecio
un mayor ingreso de CO; a las hojas, a pesar que, la relacién Ci/Ca mostrara
que en esas condiciones, las limitaciones estomaticas en ambas especies
afectaran mucho mas a L. alba. Ademas, en el presente trabajo no se
evidenciaron dafios en el aparato fotoquimico de ambas especies segun la
Fv/Fm. Resultados similares se encontraron en plantas de Dalbergia nigra y
Dalbergia miscolobium (Barros et al., 2010). Sin embargo, (Miyake et al., 2009),
reporto una disminucion de este pardmetro en plantas de tabaco y (Hallik et al.,
2011), reporto un aumento en Inula salicina y Populus tremula. La eficiencia
cuantica maxima Fv/IFm es considerado un caracter que no muestra variacion
aparente entre las especies Cz a menos que se presenten condiciones foto-
inhibitorias en los tratamientos (Bjork-man & Deming-Adams 1987; Barros et al.
2010). La disminucion de este parametro es un indicador de dafio a nivel
fotoquimico (Bilger et al. 1995; Maxwell & Jhonson 2000; Barros et al. 2010) pero
podria estar también asociado a mecanismos de fotoproteccién (Osmond et al.
1999).

La aclimatacion fisioldgica, es un tipo de plasticidad fenotipica en la cual se
producen cambios fisiolégicos mediados por el ambiente siendo en muchos
casos reversible (Chambel et al. 2005). Los resultados permiten sugerir que L.
origanoides posee mecanismos que pueden favorecer su mayor capacidad de
aclimatacion a ambientes con alta oferta de radiacion. Sin embargo, también se

puede aclimatar a ambientes con moderado sombrio. Lo anterior, puede ser
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explicado, en parte, debido a que plantas que crecen en LA, generalmente
presentan una mayor sintesis en componentes implicados en la TTE, mayor
concentracion de nitrégeno por unidad de area de hoja N4ea, menor concentracion
de complejos antena, y mayor concentraciéon en la relacion clorofila a y b
(Pearcy, 2007; Niinemets, 2007; Niinemets, 2010b). Estas caracteristicas
presentes en plantas de sol y que varian entre especies, permiten una mayor
eficiencia en la fotosintesis, disipando en mayor proporcion el exceso de energia
por medio de calor y fluorescencia, evitando un dafio severo en los centros de
reaccion (Bailey, 2004; Bertaminia et al., 2006) y reduciendo también la
susceptibilidad a otros tipos de estrés (Skillman et al., 2005). Se podria inferir que
probablemente L. origanoides presente una mayor aclimatacion fisiol6gica que L.
alba en condiciones de LA, resultados similares se encontraron en plantas de
Arabidopsis thaliana (Bailey et al., 2004), Quercus alba Wang y Bauerle, 2006)
Fagus sylvatica (Parelle et al., 2006) y Dalbergia nigra y Dalbergia miscolobium
(Barros et al., 2010). Dicha aclimatacion se corrobora con la notable relacion

positiva entre Ay TTE (datos no presentados).

Adicionalmente, las plantas que crecieron en LA mostraran una mayor A, T, VPD
gue sus contrapartes, las cuales evidenciaron una mayor relacion Ci/Ca y gs. Se
sabe que la luz induce la apertura estoméatica pero también incrementa la Tr. Un
aumento en T; incrementa a su vez la VPD enel aire de |la
camara subestomética, generando posteriormente el cierre parcial de los
estomas (Taiz y Zeiger, 2006). Sin embargo, esta sensibilidad del estoma al
déficit de presion de vapor puede variar entre diferentes especies de plantas
(Franz y Farquhar, 1999; Mielke et al., 2005). En los resultados, se observa que
un incremento en la radiacion luminica, aumenta el VPD, disminuyendo la gs y la
relacion Ci/Ca, siendo mas notable este patréon en L. alba. Los resultados
coinciden con encontrado en Ricinus communis (Dai et al., 1992) y en Piper
auritum (Tinoco-Ojanguren y Pearcy, 1993). Los resultados permiten sugerir que,

L. alba, podria poseer una mayor sensibilidad estoméatica y una mejor eficiencia
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en el cierre de los estomas, en altas radiaciones luminicas. Adicionalmente, a
pesar que L. origanoides posea una mayor A en LA, también presenta una

mayor gs que reduce su eficiencia en el uso del agua.

Las variables integradoras, AFE y PFE, corroboran los resultados fisiolégicos
medidos, ya que se observa que el AFE aument6 en clones que crecieron en LB
comparado con LA, mientras que PFE fue mayor en clones sometidos al
tratamiento de LA. Plantas que crecen en condiciones de LB, incrementan su
AFE, permitiendo mejorar la captura de luz (Valladares y Pearcy 2000; Wang &
Bauerle 2005). Adicionalmente, en LB las especies intolerantes a la sombra,
generalmente presentan una menor AFE que plantas tolerantes (Kull y Niinemets,
1993; Niinemets y Kull, 1994; Aranda et al., 2004). Sin embargo, no se
presentaron diferencias en este rasgo morfo-funcional entre las dos especies, por
ende estas dos pueden ser similares en la aclimatacion a la sombra. En
condiciones de LA, el AFE disminuye y aumenta el PFE, por medio de un
incremento en el grosor de la hoja y aumento del meséfilo de empalizada
(Witkowski y Lamont, 1991; Wayne y Bazzaz, 1993; Smith et al., 1997; Aranda et
al., 2004). Adicionalmente, un incremento en el mesdfilo de empalizada de la
hoja, esta relacionado con una mayor capacidad fotosintética (Vats et al.2002), lo
anterior es consistente con el andlisis de correlacion de los resultados, en el cual
se observd una relacidn positiva significativa entre A y PFE en ambas especies

(datos no mostrados).
Plasticidad fenotipica

Segun varias hipotesis, una especie con amplia distribucién ecologica, podria
presentar mayor plasticidad fenotipica en caracteres funcionales, que una
especie con una limitada distribucion (Sultan, 1995; Alpert & Simms, 2002;
Paschke et al., 2003; Niinemets & Valladares 2004). Una alta plasticidad
principalmente en rasgos fisiologicos podria estar asociado en un incremento en

la capacidad de sobrevivir y crecer en areas con una potencial radiacién intensa
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(Barros et al., 2010; Valladares et al., 2002). En el presente trabajo, los valores
mas altos de plasticidad en ambas especies se evidenciaron en los rasgos
morfolégicos en comparacion con los fisioldégicos, esto contrasta con los
resultados obtenidos en plantas de Dalbergia nigra y Dalbergia miscolobium
(Barros et al., 2010). Posiblemente, las alteraciones morfologicas presentadas en
este trabajo sean mas importantes en el proceso de aclimatacién en LA. También
se observé una mayor plasticidad fenotipica en L. alba comparado con L.
origanoides, en caracteres relacionados con el uso del recurso hidrico mediante
una mayor regulacion estomatica y menor perdida de agua via transpiracion.
Especies que poseen una mayor eficiencia en el uso del agua, A/E, son
caracteristicas de ambientes aridos (Heschel et al., 2004; Colombo, et al., 2007).
Sin embargo, en condiciones de LA, no se presentaron diferencias entre las dos
especies. Los cambios en las radiaciones luminicas generalmente estan
acompafnados de aumentos en la T; y VPD, pudiendo incrementar junto con la luz
la E (Taiz y Zeiger, 2006). No obstante, L. alba presentdé una mayor plasticidad
en A/E ante un cambio en la disponibilidad de luz, este cambio en la plasticidad
es similar al encontrado en Fagus sylvatica L. pudiendo ser un mecanismo de
proteccién ante una alta radiaciéon (Reynolds y Frochot, 2003). También
resultados similares se encontraron en poblaciones de Polygonum persicaria,
pues segun (Heschel et al.,, 2004) una mayor plasticidad en A/E, podria ser
caracteristico de poblaciones provenientes de ambientes con una mayor
heterogeneidad en la disponibilidad hidrica. La poblacién en la cual se obtuvieron
los clones de L origanoides, proviene del ambiente xerofitico del Cafon del
Chicamocha en Santander. Este se caracteriza por presentar niveles altos de
temperatura y radiacion luminica (Albesiano et al., 2003). L. origanoides es una
especie con menos amplitud ecoldgica, crece en ambientes poco favorables,
pobre en nutrientes, con una escasa variabilidad luminica y es dominante en
suelos con baja disponibilidad de agua, especialmente en zonas semiaridas
(Albesiano et al., 2003). Por el contrario, los clones de L. alba, provenian de un

ambiente con mayor precipitacion, menor radiacion luminica, temperatura anual
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(Albesiano et al., 2003) y se encuentra ampliamente distribuida en lugares con
alta o media disponibilidad de agua en el suelo (Woodson et al., 1973). L.
origanoides al parecer presenta mayor plasticidad en caracteres relacionados con
el transporte de electrones y capacidad fotosintética, rasgos que podrian permitir
una mayor adaptacion a ambientes con mayor radiacion luminica (Valladares et
al., 2002). Se podria inferir que L. origanoides es una especie que esta mas
especializada a condiciones &ridas comparado con L. alba. En el presente trabajo
no se observd que la plasticidad fenotipica global en respuesta a la
disponibilidad de luz, pudiera estar acorde con la nocion de mayor distribucion
ecolégica de L. alba.
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CONCLUSIONES

Bajo las condiciones experimentales utilizadas en este trabajo, se corroboro la
hipotesis que la diferenciacion de algunos rasgos funcionales en respuesta a la
disponibilidad de luz, confiere una mayor aclimatacion a diferentes ambientes a L.
alba que para el caso de L. origanoides. En ambas especies, plantas que son
aclimatadas a diferentes condiciones luminicas presentan cambios significativos
a nivel fisiologico y morfolégico. La plasticidad en caracteres morfologicos
relacionados con el area y grosor de la hoja, podrian ser mas relevantes en la
aclimataciéon a diferentes condiciones de luz, que los relacionados con la
fisiologia. El aumento en la disponibilidad de luz, provocé aumentos en T¢y VPD
causando una disminucién en la conductancia estomatica. En ambas especies
los clones que crecieron en luz alta, presentaron modificaciones morfolégicas y
fisiolégicas que le permiten una mejor aclimatacion a estas condiciones. La
Fv/Fm no presento variacion aparente en ambas especies, siendo un rasgo
estable, en las dos condiciones luminicas de crecimiento. L. origanoides en
condiciones de LA presentan una mejor aclimatacién a la luz, por medio de un
incremento en la eficiencia del transporte de electrones y en la capacidad
fotosintética. Estas caracteristicas podrian ser esenciales en la adaptacion hacia
habitats mas aridos. L. alba presenta una mayor capacidad de aclimatarse a la
luz, por medio de la regulacion estomatica, con el fin de evitar una mayor pérdida
de agua, producto de un aumento en T; y VPD de la hoja. Ambas especies son
semejantes en la eficiencia del uso del agua, sin embargo L. alba se caracteriza
por poseer una mayor plasticidad fenotipica en este rasgo. L alba podria
compensar su falta de plasticidad en rasgos relacionados con un aumento en la
eficiencia fotoquimica, por medio de una mayor plasticidad en la conductancias
estomatica. A pesar de los resultados, se concluye que la plasticidad fenotipica
global de ambas especies es similar, sugiriendo que la accion de otro tipo de
respuestas plasticas en otros factores ambientales, es la que podria explicar la

mayor distribucion ecoldgica de L alba.
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Figura 1. A (Tasa fotosintética neta mmolCO.m™?s™), gs (conductancia estomatica
umol.m?.s™), Ci/Ca (relacion concentracion interna de CO,/ concentracion de
CO, del ambiente, CO,pmol.m™?.s™) en clones de L. origanoides (Barras grises) y
L. alba (barras blancas). Letras mayusculas iguales indican que no hay
diferencias significativas entre tratamientos de la misma especie. Letras
minusculas iguales indican que no hay diferencias significativas entre especies

por cada tratamiento.
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L. origanoides L.alba

Luz alta Luz baja Luz alta Luz baja
Parametros
E 4,57 +0,38"* 3,84 +0,28" 2,66 +0,43"° 3,78 +0,39"
A/E 4,11 #0,04" 2,76 +0,11"*  580+0,90** 2,81 +0,16°2
Tt 29,73 +£1,09"* 26,3 +0,63%* 30,18 +0,93"* 26,25 +0,25°2
DPV 25,75 +1,83*® 17,05 +3,05°* 30,08 +2,13"* 19,71 +0,57°2

Tabla 1. Tasa transpiratoria (E), eficiencia en el uso del agua instantanea (A/E),
temperatura foliar (Tf- °C), déficit de presion de vapor entre la hoja y la atmosfera
(DPV, mPA) en clones de L. origanoides y L. alba en respuesta a la disponibilidad
de luz. Para todos los parametros, diferencias significativas (p<0.05). Letras
mayusculas iguales indican que no hay diferencias significativas entre
tratamientos de la misma especie. Letras minUsculas iguales indican que no hay

diferencias significativas entre especies por cada tratamiento.
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Figura 2. Rasgos fisiologicos de L. origanoides (barras grises) y L. alba (barras
blancas) sometidas a dos condiciones luminicas de crecimiento. Fv/Fm (eficiencia
cuantica maxima del fotositema Il), TTE (tasa de transporte de electrones, pmol e
.m?2.s™). Andlisis realizados con T-Student P<0.05. Letras mayUsculas iguales
indican que no hay diferencias entre tratamientos de la misma especie. Letras
minuUsculas iguales indican que no hay diferencias entre especies por cada

tratamiento.

35



600 -

Aa
500 A Aa

400 A

300 1

AFE

Ba Ba
200 -

100 -

0,8 -
0,7 -
0,6 -
0,5 -
0.4 -
0,3 - 5 Ba
0,2
0,1 A
0,0 - r r r 1
Luz alta Luz alta Luz baja Luz baja

Aa Aa

H

PFE

HH

Figura 3. Caracteres morfologicos de plantas de L. origanoides (barras grises) y
L. alba (barras blancas) sometidas a dos condiciones luminicas de crecimiento.
AFE (area foliar / masa seca foliar, m?.kg™) y PFE (Peso foliar especifico, Kg.m™).
Andlisis realizados con T-Student P<0.05. Letras mayusculas iguales indican que
no hay diferencias entre tratamientos de la misma especie. Letras minusculas

iguales indican que no hay diferencias entre especies por cada tratamiento.
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Figura 4. indice de plasticidad (IP) de los principales parametros fisiol6gicos y
morfolégicos de L. origanoides (barras grises) y L. alba (barras blancas)
sometidas a dos condiciones luminicas de crecimiento. A (Tasa fotosintética
neta), gs (conductancia estomética), Ci/Ca (relacion concentracion interna de CO,
respecto a la concentracion de CO, ambiental), A/E (eficiencia instantanea del
uso del agua), E (tasa de transpiracién), AFE (area foliar especifica), PFE (Peso

foliar especifico), Fv/Fm (Eficiencia quantica maxima del fotosistema II).
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Figura 5. Normas de reaccion de caracteres fisioldgicos y morfologicos en L.

origanoides (~*~) y L. alba (——), en diferentes condiciones luminicas de
crecimiento, 65% (LB) y 100% (LA). A (Tasa fotosintética neta), gs (conductancia
estomatica), Ci/Ca (relacion concentracion interna de CO, respecto a la
concentracion de CO, ambiental), A/E (eficiencia instantanea del uso del agua), E

(tasa de transpiracion), AFE (area foliar especifica), PFE (Peso foliar especifico),
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Fv/IFm (Eficiencia quantica maxima del fotosistema Il), TTR (tasa de transporte de
electrones).
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