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RESUMEN

TITULO: LA CONTRIBUCION DE LA PLASTICIDAD FENOTIPICA EN LA ACLIMATACION
FOLIAR DE Lippia alba Y L. origanoides NO PRESENTA DIFERENCIAS ANTE LA
DISPONIBILIDAD DE LA LUZ *

AUTORES: RODRIGUEZ Caicedo Viviana Lorena **

PALABRAS CLAVE: Aclimatacion, plasticidad fenotipica, asimilacion de carbono, amplitud
ecoldgica, indice de plasticidad, disponibilidad de luz.

Se disefid un experimento para probar si una mayor respuesta plastica en rasgos morfo-
anatomicos y fisiolégicos foliares en L. alba a diferencia de su congénere L. origanoides,
contribuyen a su mejor desempefio y aclimatacién en habitats con baja y alta disponibilidad de luz.
Asi, el objetivo de este trabajo fue examinar la plasticidad fenotipica foliar y su contribucion para la
aclimatacion en respuesta a la disponibilidad de luz. Se obtuvieron 50 clones de cada especie que
crecieron bajo plena exposicién solar (Sol) y en sombra (65% de la radiacién solar, Sombra). La
evaluacioén de los indices de plasticidad entre los fenotipos de sol y sombra en ambas especies
mostré una variacion inter-especifica significativa para los rasgos fisioldgicos Ay C/C,, y para los
rasgos morfo-anatémicos Area, DE, ELF, PEM y PES. Sin embargo, no se presentaron diferencias
significativas entre los IPs totales de los rasgos fisioldgicos, morfologicos, anatémicos y el IP total
entre ambas especies. En este estudio no fue posible comprobar si la mayor respuesta plastica en
rasgos morfo-anatdmicos y fisiolégicos foliares en L. alba a diferencia de su congénere L.
origanoides, contribuyen a su mejor desempefio, aclimatacibn en hébitats con baja y alta
disponibilidad de luz. La falta de diferenciacion en la plasticidad fenotipica foliar entre ambas
especies permitié corroborar que soélo algunos rasgos fisiologicos (plasticidad fisiolégica) permitio la
aclimatacion a la alta luz y los morfo-anatomicos (plasticidad morfoldgica) a la sombra dentro de
cada especie. Finalmente, la mayor amplitud ecoldgica de L. alba en diferentes ambientes
heterogéneos en relacion a la disponibilidad de luz, estaria determinada por su mayor grado de
aclimatacion como resultado mayor plasticidad en algunos rasgos morfo-anatomicos y fisiolégicos,
sino a la contribucion relativa asociada a la mayor FMF e IAF, a nivel de planta entera, en contraste
con su congénere L. origanoides.

* Trabajo de grado )
** Facultad de Ciencias. Escuela de Biologia. Director: Ph.D. RODRIGUEZ-L Nelson.
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ABSTRACT

TITLE: The leaf acclimation of Lippia alba and L. origanoides to cope variation in light availability no
show differences in phenotypic plasticity *

AUTHORS: RODRIGUEZ Caicedo Viviana Lorena **

KEY WORDS: Acclimation, Phenotypic plasticity, Carbon Assimilation, Ecological Breadth,
Plasticity index, Light availability.

In the present study was designed an experiment to test whether a major plastic response in leaf
morpho-anatomical traits and physiological in L. alba unlike to its congener L. origanoides
contribute to its better performance and acclimation in habitats with low and high light availability.
Thus, the objective of this study was to examine phenotypic plasticity and its contribution to leaf
acclimation in response to light availability. From 50 clones were obtained cuttings of each species,
which were grown under full sunlight (sun) and shade (65% reduction of solar radiation, Shade).
Assessing plasticity indices between sun and shadow phenotypes in both species show a
significant inter-specific variation for physiological traits A and C; / C,, and also morpho-anatomical
traits Area, DE, ELF, PEM and PES. However, there were no significant differences between the
total IPs physiological traits, morphological, anatomical, and for the total IP between both species.
In this study it was not possible to check whether the greater plastic response traits of the leaf
morpho-anatomical and physiological traits in L. alba unlike its congener L. origanoides contribute
to its better performance and acclimation in habitats with low and high light availability. The lack of
differentiation in foliar phenotypic plasticity between both species corroborated only some
physiological traits (physiological plasticity) allowed acclimation to high light and morpho-anatomical
(morphological plasticity) to the shade inside each species. Finally, the broadest ecological of L.
alba to different heterogeneous environments in relation to the availability of light, not only can be
determined by its higher degree of acclimation as a result of greater plasticity in some morpho-
anatomical and physiological traits, but to their relative contributions associated with increased FMF
and IAF, whole plant level, in contrast to its congener L. origanoides.

*Thesis
**Faculty of Sciencies. Biolgy Department. Director: Ph.D. RODRIGUEZ-L
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INTRODUCCION

Las plantas por su naturaleza sésil, usualmente, se hallan sometidas a
condiciones adversas y heterogéneas, en relacion a la disponibilidad de recursos
abioticos. No obstante, pueden presentar una gran capacidad para ajustarse,
mediante modificaciones morfoldgicas, fisiolégicas y bioquimicas, a las
condiciones especificas de diferentes habitats, y generar diferentes fenotipos, i.e.
plasticidad fenotipica (Gianoli, 2004; Valladares y Niinemets, 2008). En sentido
estricto, la plasticidad fenotipica se refiere al potencial de rasgos especificos de un
genotipo para responder a diferentes ambientes, que a su vez, pueden afectar el
desempefio y éxito reproductivo de organimos individuales (Richards et al., 2006).
De ese modo, un genotipo puede presentar un patron y una magnitud en la
plasticidad de un rasgo en un ambiente determinado, que puede ser diferente para
otros rasgos, bajo la misma condicion ambiental, e inclusive, para el mismo rasgo
en ambientes diferentes (Bradshaw, 1965; Sultan, 1995; Pigliucci, 2001; Mori vy
Niinemets; 2011).

Desde una perspectiva ecofisiologica, a nivel de individuo, la plasticidad
fenotipica indaga por el significado funcional de las respuestas plasticas
observadas en los fenotipos; mientras que, a nivel de especie, permite definir el rol
de la plasticidad fenotipica en los patrones de distribuciéon de una determinada
especie vegetal (Gianoli, 2004). La magnitud y el patron de la plasticidad de
rasgos morfoldgicos y fisioldgicos se consideran entonces muy importantes ya que
pueden contribuir en el desempefio (i.e. captura de carbono, crecimiento y
sobrevivencia) de fenotipos ventajosos que pueden ampliar su rango ecolégico
(Donohue et al.,, 2001, Sultan 2001; Richards et al., 2006). De ese modo,
teoricamente, las especies con un amplio rango de distribucion deberian presentar
mayor plasticidad fenotipica que las especies de distribucion restricta (Futuyma vy
Moreno, 1988; Van tienderen, 1997).

12
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Muchas herramientas conceptuales y metodoldgicas han sido desarrolladas
para estudiar la asociacion entre plasticidad fenotipica y los rangos de distribucion
de las especies. Un aspecto conceptual notable es que la plasticidad en los rasgos
morfologicos y fisioldgicos puede ser distinta a la plasticidad observada en el
fitness; sin embargo, contribuyen o controlan la plasticidad del fitness (Richards et
al., 2006). Segun Pigliucci (2001), no hay contradiccion entre la plasticidad que
presentan tanto los rasgos morfolégicos como fisiolégicos y la escasez de ella en
rasgos considerados como componentes del fitness lo cual puede ser ventajoso
para las plantas en una determinada condicion de crecimiento. En ese sentido, la
menor o mayor plasticidad de los rasgos morfolégicos y fisiologicos contribuyen,
ademas, directa o indirectamente, en la adquision de recursos y, a la vez, influyen
sobre el desempefio de las plantas (Sultan , 1995; Sultan et al.,1998) permitiendo
a ciertas especies alcanzar una mayor amplitud en su tolerancia ecolbgica
(Richards et al., 2006). Asi, las diferencias tanto en la magnitud como en el patron
de la plasticidad que pueden exhibir los rasgos morfolégicos, fisiologicos foliares
pueden contribuir para la asimilacion de carbono, la tasa de crecimiento y la
sobrevivencia de las plantas mediante fenotipos ventajosos e incrementar la
amplitud del rango ecologico para una determinada especie (Donohue et al., 2001;
Sultan, 2001; Richards et al., 2006).

En general, la disponibilidad de luz es el recurso ambiental mas heterogéneo
para las plantas debido a su variacion temporal (estacional y diurna), espacial
(dentro del dosel de una misma planta) o causada por la plantas vecinas (Pearcy,
2007) influyendo sobre el desempefio fisiologico, el crecimiento y el fitness. Es asi
como entre plantas tolerantes e intolerantes a la sombra se presentan diferencias
en la respuesta plastica a la disponibilidad de luz y, por consiguiente, en su
capacidad de aclimatacion a ese recurso ambiental (Kitajima, 1994; Kubiske et al.,
1996). Usualmente, las plantas se aclimatan a condiciones de baja disponibilidad
de luz aumentando su eficiencia en el uso de ese recurso a través de ajustes
morfologicos foliares asociados con aumento del area foliar especifica (AFE) y la

concentracion de clorofila por unidad de biomasa (Sims y Pearcy, 1994; Poorter y
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Nagel, 2000; Evans y Poorter, 2001). Asi pues, las hojas desarrolladas en
ambientes con baja luz, capturan ese recurso de forma similar a las hojas de sol,
con menor inversion de biomasa, mayor inversion de nitrégeno en clorofilas,
disminucion de la concentracion de la enzima Ribulosa 1,5 Bisfofato Carboxilasa
Oxigenasa (RUBISCO), reduccién de la tasa respiratoria, una menor demanda de
energia para la fijacibon de carbono y menores costos de construccion y de
mantenimiento, que sus contrapartes formadas a pleno sol (Givnish, 1988, Sterck
et al., 2006).

Usualmente, la aclimatacion foliar a una mayor disponibilidad de luz, i.e.pleno
sol, favorece el incremento de la tasa fotosintética maxima (Amax) asociada a una
mayor espesura de las hojas y mayor contenido de nitrdgeno por unidad de area
foliar (Bjorkman, 1981; Murchie et al., 2005). Ademas, se evita el aumento de la
temperatura foliar, asociado a la mayor captura de la luz, mediante el incremento
de la tasa transpiratoria y/o pérdida convectiva de calor debido a una menor
resistencia de la capa de aire limitrofe asociada a hojas con menor area superficial
(Givnish et al., 2004). Entre tanto, las diferencias y limitaciones observadas en
diferentes especies para la aclimatacién de su hojas a condiciones de pleno sol,
pueden estar asociadas con limitaciones difusivas para el ingreso y conductancia
del CO, al cloroplasto, especialmente, por el cierre estomatico, debido a su
sensibilidad al deficit de presion de vapor, que pueden jugar un papel decisivo en
la ganancia de carbono fotosintetico, disminuyendo la relacion entre la
concentracion interna de CO, en la camara subestomatica (C;) y la concentracion
ambiental alrededor de las hojas (C,), particularmente, en hojas hipoestomaticas
(Hanba et al., 2002; Warren y Adams, 2004; Flexas et al., 2007b).

En estudios previos, Parra-Torres y Rodriguez-Lopez (2007) compararon
clones de Lippia alba, una especie generalista que habita en lugares de alta y baja
disponibilidad de luz (Woodson et al.,, 1973), y L. origanoides, una especie
especialista adaptada a hébitats semiaridos con alta radiacion solar (Albesiano et
al., 2003), y no presentaron diferencias en la plasticidad fenotipica en respuesta a

la disponibilidad de luz, pero si hubo diferencias en la tasa de crecimiento relativa
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(TCR). Parra-Torres y Rodriguez-Lopez (2007), concluyeron que la mayor
distribucion de L. alba estaria asociada a una mayor TCR la cual depende directa
e indirectamente de la funcién fisiolégica de rasgos morfo-fisioldgicos, i.e. tasa
asimilacion neta (TAN), el area foliar especifica (AFE) y la fraccion de masa foliar
(FMF), del dosel foliar de las plantas (Poorter, 2000). Sin embargo, las
informaciones adn son escasas acerca de como la plasticidad de los rasgos
fisiologicos y morfologicos foliares contribuyen en la aclimatacion de esas dos
especies arbustivas aromaticas, productoras de aceites esenciales con una alta
actividad biologica, a los diferentes hdabitats naturales con diferencias en la
disponibilidad de la luz.

En atencion a todo lo anterior, se disefié un experimento para probar si una
mayor respuesta plastica en rasgos morfo-anatdémicos y fisiolégicos foliares en L.
alba a diferencia de su congénere L. origanoides, contribuyen a su mejor
desemperio y aclimatacion en habitats con baja y alta disponibilidad de luz. Por lo
tanto, el objetivo principal de este trabajo fue examinar la plasticidad fenotipica
foliar, i.e. la respuesta plastica integral de las hojas, y su contribucion para la

aclimatacién en respuesta a la disponibilidad de luz. (alta y baja).

1. MATERIALES Y METODOS

1.1 Localidad, material vegetal y condiciones experimentales

El estudio se realiz6é en el Centro Experimental Guatiguara de la Universidad
Industrial de Santander, ubicado en el municipio de Piedecuesta, Santander,
Colombia (6° 59’ 16.20” 5 LN y 73° 2’ 51.66” LW, altitud 900 msnm), durante el
segundo semestre de 2011.

En este estudio se obtuvieron estacas de una Unica planta madre tanto de L.
alba como de L. origanoides, provenientes de un jardin de la zona urbana
(6°59'16,20" Norte y 73°2’ 51,66"Oeste) y de una poblacion ubicada en la zona del
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Canon del rio Chicamocha, corregimiento de Pescadero 6°48'42.6” Norte y
73°00°29,6”0Oeste), municipio de Piedecuesta, Santander, respectivamente. A
partir de las estacas se obtuvieron 50 clones de cada especie, de acuerdo con los
procedimientos sugeridos por Parra-Torres y Rodriguez-Lopez, (2007) y Palacio-
Lopez y Rodriguez-Lopez, (2007). El estado hidrico del suelo se mantuvo en
capacidad de campo durante 60 dias y fue monitoreado por un sensor de
humedad del suelo (Soil Moisture Meter Probe, Gempler's, USA). Los clones
fueron trasplantados a vasos plasticos con 3 Kg del sustrato obtenido de la mezcla
de suelo, materia organica y arena (3:1:1). Los vasos se distribuyeron
aleatoriamente en cada uno de los tratamientos que se describen a continuacion:
Clones bajo plena exposicion solar (PS) y sometidos a una reduccion del 65% de
la radiacion solar (SO) obtenida a través de una malla polisombra adecuada a una
estructura de madera (McConnaughay y Coleman, 1999). La determinacion de la
radiacion fotosintéticamente activa (RFA) disponible para la plantas en cada
tratamiento mediante el uso de un sensor de radiacion fotosintéticamente activa
acoplado a un sistema de intercambio de gases portatil de fotosintesis modelo
CIRAS 2 (Sistema PP Systems, UK) durante siete dias diferentes desde las 9:00 h
a las 15:00 h. El promedio de la RFA durante el periodo registrado fue de 1371.1
(umol m?s™) y de 480.2 (umol m?s™) a PS y en la SO, respectivamente.

1.2 Evaluacion de rasgos fisiolégicos, morfolégicos y anatdmicos

Los rasgos fisioldgicos se evaluaron en hojas completamente expandidas en
cinco clones por especie en cada uno de los tratamientos mediante el uso de una
analizador de intercambio de gases en el infrarrojo portatil modelo CIRAS 2 (PP
Systems, UK) a 380 pmolmol™ de CO,, 21% de O, y PPFD de 1200-300 pmol m™
s. Antes de iniciar las mediciones de intercambio gaseoso, se obtuvo la
irradiancia de saturacién luminica para cada especie (PAR: 1200 mol m? s%) a
temperatura constante de la hoja 25°C. Los rasgos fisiolégicos que se midieron

durante las evaluaciones del intercambio gaseoso foliar fueron la tasa fotosintética

16



La contribucién de la plasticidad fenotipica en la aclimatacion foliar de Lippia alba y
L. origanoides no presenta diferencias ante la disponibilidad de la luz.
Grupo Nacional de Investigacién en Ecofisiologia Vegetal & Ecosistemas Terrestres-GIEFIVET

neta (A, pmol CO, m? s™), la conductancia estomatica (gs, mol m? s™), la tasa de
transpiracion (E, H,O mmol m?s™), la concentracion interna de CO, en la cavidad
sub-estomatica del meséfilo foliar (C;, pmolmol™), la concentracién externa de CO,
(Ca, umol CO, mol™), el déficit de presion de vapor entre la hoja y la camara (DPV,
KPa), la temperatura foliar (Tf, °C), la humedad relativa (HR, %). La eficiencia del
uso del agua instantanea se calculé como la relacién (A/E, pmol CO, mmol™/ H,O)
y las limitaciones difusivas y bioquimicas mediante la relacion entre la a
concentraciéon interna de CO; en la cavidad sub-estomatica del mesdfilo foliar y la
concentracion externa de CO; (C/C,).

1.2.1 Rasgos morfoldgicos

Los rasgos morfoldgicos se evaluaron en las mismas hojas utilizadas para la
evaluacion de los rasgos fisioldgicos, y en los tres clones restantes para completar
un total de ocho repeticiones. La hojas fueron fijadas en FAA 70% (Formol, Acido
Acético, Alcohol). Seguidamente se diafanizaron y se procedié a su tincién con
safranina fast-green (Berlyn y Miksche 1976). Posteriormente, fueron escaneadas
con una resolucion de 600 dpi utilizandose una impresora multifuncional (CANON
MP 190). Las imagenes fueron procesadas con el programa Image J (Abramoff et
al., 2004) y se realizaron las mediciones relacionadas con el tamafio de la hoja:
Area (cm?), Perimetro (cm?), Largo (cm) y Ancho (cm?). Ademas, se calcularon los
siguientes  indices: Perimetro?/Area, Largo/Ancho (Sack et al., 2003).
Posteriormente, cada hoja, fue en un microscopio Carl Zeiss Jena equipado con
una camara digital GenlCam y las fotomicrografias se tomaron con el software
Compu-Eye Camera Manager. El procesamiento de las imagenes para el conteo
de estomas y tricomas se llevé a cabo con el programa Image J (Abramoff et al.,
2004). La densidad promedio de estomas [DE ad, (No de estomas/mm?)] y [DE ab
(N° de estomas/mm?)] se estimé mediante el conteo de los mismos en 3 zonas
abaxiales y abaxiales de la hoja: base, parte media y apice, en un area de 0,36

mm?. La densidad promedio de tricomas tectores (DTt) y secretores (DTs),
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mediante el conteo de los mismos en la base, mitad y 4pice de superficie abaxial y
adaxial de la hoja, en un area de 0,36 mm?. Ademas, se determiné el area foliar
especifica (AFE, m?.Kg™) mediante la obtencién de 16 discos foliares mediante el

uso de un sacabocados de 1.0 cm de diametro.

1.2.2 Rasgos anatomicos y arquitectura de la red hidraulica foliar

Los rasgos anatomicos se evaluaron en una hoja completamente expandida,
formada en el mismo nudo de las hojas utilizadas en las evaluaciones fisiolégicas
y morfologicas, del estrato superior de cada clon en cada uno de los tratamientos,
para un total de ocho plantas por especie. Se tomoé la seccién central del limbo
foliar y se incluy6 en FAA 70% (Formol, Acido Acético, Alcohol). Luego de 72 h, se
procesaron esas muestras y se incluyeron en parafina Paraplast (McCormick®)
(Ruzin, 1999). El material fue seccionado a 7um de espesura mediante el uso de
un micrétomo rotatorio modelo SPENCER 820 (America Optical Corporation,
USA). Para la observacién de los tejidos vegetales, las secciones en parafina
fueron tefiidas con safranina-fastgreen (Johansen, 1940; Ruzin, 1999). Los
montajes permanentes se observaron con un microscopio Carl Zeiss Jena
equipado con una camara digital GenlCam y las fotomicrografias se tomaron con
el software uEye Camera Manager. El procesamiento de las imagenes se llevé a
cabo con el programa Image J (Abramoff et al., 2004). De cada montaje se
tomaron tres medidas de la espesura de la lamina foliar (ELF), parénquima
empalizada (PEM), parénquima esponjoso (PES), epidermis abaxial (Eab),
epidermis adaxial (Ead) y cuticula (C).

La arquitectura de la venacion se estim6 a partir de las imagenes obtenidas
anteriormente para determinar el tamafio de la hoja (Ellis et al., 2009) y de
midieron las longitudes de las venas de primer (Dv 1°) y segundo orden (Dv 2°) en
un area de 100 mm?, para posteriormente calcular la densidad de las venas

medidas y determinar la densidad de las venas mayores (DVM: Dv 1°+ Dv 2°).
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1.3 Evaluacion de la plasticidad fenotipica

Se graficaron las normas de reaccion para determinar el patron de respuesta
correspondientes a los rasgos que mostraron una interaccion significativa
(Tratamiento*Especie) en el ANOVA. El indice de plasticidad (IP) para todos los
rasgos evaluados se estimo utilizando el IP sugerido (Valladares et al., 2000b),
mediante el calculo de la diferencia entre el valor maximo y el minimo entre
fenotipos dividido por el valor maximo. Estas aproximaciones metodoldgicas se
aplicaron con el fin de utilizar la mayor evidencia disponible para la evaluacién de

la plasticidad en los rasgos evaluados.

1.4 Disefio experimental y andlisis estadistico

En este estudio se utilizd un disefio experimental completamente
aleatorizado con ocho repeticiones bajo un esquema factorial 2x2 (dos ambientes
luminicos y dos especies). Los datos de las variables que cumplieron con los
supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas se analizaron mediante
una prueba de analisis de varianza de dos vias (ANOVA) utilizando el software R
(R Development Core Team 2008). Ademas, se aplicd una prueba de comparacion
de medias (prueba de T p<0,05) para hacer contrastes especificos que indagaron
las diferencias significativas entre tratamientos dentro de la especie y diferencias
significativas entre las especies dentro del tratamiento. Las variables que no
cumplieron con los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianza fueron
transformados utilizando V? (Largo, Ancho, DTt ad, DTt ab, Dv 2°, DVM), Ln (Area)
y 1/x (PEM, C). Las variables que a pesar de ser transformadas no cumplieron con
normalidad (ELF, PES y Dv1°) fueron analizadas utilizando la prueba no
paramétrica ANOVA Kruskall-Wallis. Los datos obtenidos mediante la estimacion

del IP fueron analizados mediante el test de medias U de Mann-Whitney.
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2. RESULTADOS

2.1 Rasgos fisioldgicos

Fueron observados efectos significativos de la variacion de la luz en rasgos
asociados con el intercambio gaseoso en la A, la gs, las relaciones A/E y C/C,, en
ambas especies (Tabla 1). Sélo se observaron diferencias significativa entre
especies y de la interaccion (luz*especie) sobre la E (Tabla 1). Los incrementos
en A fueron del 38% y 81% en los fenotipos de sol a diferencia de sus
contrapartes en la sombra para L. alba y L. origanoides, respectivamente (Tabla
2). Mientras que, la gs aumentd en un 94% el fenotipo de sombra de L. alba que
sus contrapartes a pleno sol; sin embargo, ese rasgo no presento diferencias entre
los fenotipos de L. origanoides. La E aumentd un 20% para el fenotipo de sombra
de L. alba contrario a lo ocurrido en el fenotipo de sol de L. origanoides con un
aumento del 26%. Entre tanto, la A/E fue mayor en los fenotipos de sol, 68% y un
44%, para L. alba y L. origanoides, respectivamente, en relacion a sus
contrapartes en la sombra (Tabla 2). En ambas especies, la Ci/C, fue mayor en los
fenotipos de sombra, un 133% y 75%, para L. alba y L. origanoides,

respectivamente (Tabla 2).

2.2 Rasgos morfoldgicos y anatémicos foliares

La variacion de la luz y la especie presentaron efectos significativos sobre los
rasgos morfologicos asociados con el tamafio de las hojas de forma
independiente, excepto en la relacion Largo/Ancho. Entre tanto, la interaccion luz*
especie sblo presentd efectos significativos sobre DE ad y DTt ad (Tabla 1). El
AFE soOlo presentd alteraciones significativas en respuesta al factor luminico
(Tabla 1). Los rasgos asociados con el tamafio de la hoja, vistos de manera

conjunta, presentaron un aumento significativo en los fenotipos de sombra, 175%
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y 61%, en L. alba y en L. origanoides, respectivamente. Un aumento significativo
en el perimetro®/area del 14% y del 19% se verifico en los fenotipos de sombra
tanto de L. alba como de L. origanoides, respectivamente. Sin embargo, la relacion
Largo/Ancho de la hoja, no mostré alteraciones significativas (Tabla 2). Ademas,
se observaron aumentos significativos del orden de 123% y 50% en la DE ab para
L. alba y L. origanoides, respectivamente. La DE ad del fenotipo de sol en L. alba
aumento hasta en un 42% que sus contrapartes en la sombra. En el caso de L.
origanoides no se observaron estomas en la superficie adaxial de las hojas (Tabla
2). La DTt aumenté significativamente en los fenotipos de sol para ambas
especies en un 42% y 19% en la superficie adaxial que sus contrapartes en la
sombra para L. alba y L. origanoides, respectivamente (Tabla 2). Igualmente, se
observd una respuesta similar en la superficie abaxial con aumentos del 49% y
35% respectivamente. En ambas especies, los fenotipos de sol presentaron un
aumento en la DTs abaxial en comparacién con sus contrapartes en la sombra
hasta en un 82% y un 67% para L. alba y L. origanoides, respectivamente. Para
esta ultima especie fue mayor en un 50% en la superficie adaxial bajo el mismo
tratamiento. Se observé un aumento significativo en el AFE hasta en un 207% y un
173% en los fenotipos de sombra para L. alba y L. origanoides, respectivamente
(Tabla 2).

El ANOVA permiti6 determinar que los rasgos anatomicos fueron afectados
significativamente por el factor luz (p<0,05). El factor especie y la interaccién
luz*especie solo afectaron significativamente a los rasgos ELF, PEM y PES
(p<0,05). Los fenotipos de sol de ambas especies presentaron un aumento
significativo en la ELF en un 878% y un 84% para L. alba y L. origanoides,
respectivamente. EI PEM aumenté en los fenotipos de sombra hasta en un 966% y
un 113% para L. alba y L. origanoides, respectivamente. En los fenotipos de sol
para ambas el PES aumenté en 852% y en 102% para L. alba y L. origanoides,
respectivamente en comparacion con sus contrapartes. La E ad aumentd un 48%

y un 40% en los fenotipos de sol para L. alba y L. origanoides, respectivamente.
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Adicionalmente, en esos fenotipos de L. origanoides se presentdé un aumento
hasta del 45% en la E ab, mientras que, en L. alba no hubo diferencias entre los
fenotipos. La C aumento en los fenotipos de sol un 25% y un 118% para L. alba y

L. origanoides, respectivamente.

Se observaron efectos de los factores luz y especie, de forma independiente,
sobre los rasgos de la red hidraulica foliar, excepto en la Dv 1° (p<0,05). En
ningun rasgo de la red hidraulica se presentoé interaccion significativa luz*especie
(Tabla 1). La Dv 2° en los fenotipos de sol presentdé un aumento significativo del
38% y 37% para L. alba y L. origanoides, respectivamente, en relacién a sus

contrapartes en la sombra (Tabla 2).

El ACP permiti6 verificar que el primer componente, el cual permite
discriminar las variaciones por causadas por el factor luz, explican el 61% de la
variacion de los datos y que el segundo componente, el cual permite discriminar
las variaciones entre las especies, solo explica en un 16% esa variacion (Figura
1). En ambas especies, las diferencias observadas entre los fenotipos de sol y
sombra, fueron el resultado de las variaciones en los rasgos asociados con el
tamafio de la hoja, PEM, AFE y Ci/C, que favorecen la aclimatacion bajo
condiciones de sombra. Mientras que, los fenotipos de sol en ambas especies, se
aclimataron a la mayor disponibilidad de luz, especialmente, por una mayor
variacion en los rasgos fisiologicos (A, E, gs) y en los rasgos morfologicos (DE ab y
E ab). Sin embargo, la magnitud de la respuesta fue diferente entre los fenotipos

de sol de ambas especies pero similar bajo condiciones de sombra (Figura 1).

2.3 Plasticidad fenotipica

El ANOVA permitié verificar una interaccion significativa (luz*Especie) sélo
para los rasgos E, DTt ad, ELF, PEM y PES (Tabla 1). La evaluacion de los IPs
entre los fenotipos de sol y sombra tanto en L. alba como en L. origanoides mostré

una variacion inter-especifica significativa para los rasgos fisiologicos Ay Ci/C,, ¥
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también para los rasgos morfo-anatémicos Area, DE, ELF, PEM y PES (Tabla 4).
El valor del IP para la A fue significativamente mayor para L. origanoides y la
relacion Ci/C, fue mayor para el caso de L. alba (Tabla 4). Los IPs para los rasgos
morfo-anatomicos Area, DE ad, DE ab, ELF, PEM y PES fueron significativamente
mayores para las hojas de L. alba que para sus contrapartes en L. origanoides
(Tabla 4). En general, la magnitud de la respuesta plastica en los rasgos
anatémicos, particularmente ELF, PEM, PES, fue mayor en ambas especies en
comparacion con la observada en los rasgos morfoldgicos vy fisiolégicos (Tabla 4).
Ademas, no se presentaron diferencias significativas entre los IPs totales de los
rasgos fisiolégicos, morfologicos y anatomicos de ambas especies (Tabla 4). Esos
mismos resultados se observaron para el IP total entre L. alba y L. origanoides
(Tabla 4).

En el presente estudio, se consider6 que la ganancia de carbono
fotosintético, i.e. A, es un rasgo importante y crucial para el desempefio de las
plantas ante la disponibilidad de luz (Figura 2). Asi pues, se observé mediante las
normas de reaccion que los individuos de L. origanoides presentaron una mayor
respuesta plastica en A pero una menor plasticidad en Ci/C, que en sus
contrapartes de L. alba (Figura 2). Igualmente, se evidencié que los rasgos
subyacentes que contribuyeron con el patron de respuesta plastica observada
estuvo relacionada con la respuesta plastica de algunos rasgos morfoldgicos (Area
y DE ab) y anatémicos (ELF, PEM y PES).

3. DISCUSION

3.1 Plasticidad y aclimatacion foliar a pleno sol y ala sombra

Analizados de manera integral, los resultados obtenidos en este trabajo
confirman que hay diferencias en la capacidad de aclimatacion a la alta irradiancia

en las especies bajo estudio. Sin embargo, se verifico que éstas se aclimatan de
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manera similar a condiciones de baja luz. El grado de aclimatacién fue mediado
por distintos mecanismos y ajustes morfo-anatomicos y fisiolégicos (Evans vy
Poorter, 2001). Ademas, la plasticidad fenotipica foliar total fue similar tanto para
L. alba y L. origanoides. Igualmente, se constaté que la plasticidad de los rasgos
fisiologicos, morfolégicos y anatémicos, no se diferencié entre ellas; pero si fue
posible evidenciar respuestas plasticas significativas en algunos rasgos
particulares. La mayor capacidad de aclimatacion foliar a la alta disponibilidad de
luz, en L. origanoides se evidencié por el aumento de la A, asociada al aumento
de la gs, la E y reducciones del tamafio de la hoja, la DE ab, la DTs ab y en el PEM
que en sus contrapartes de L. alba. Las hojas anfiestomaticas de L. alba
presentaron un mayor ajuste estomatico que evito la pérdida excesiva de agua en
contraste con las hojas hipoestomética de L. origanoides que no evitaron un
aumento en la tasa transpiratoria con efectos sobre la A/E. Esos resultados
confirman que la respuesta plastica a la disponibilidad de luz depende del tipo

rasgo evaluado, es rasgo dependiente (Gianoli, 2004; Gonzalez y Gianoli, 2004).

Contrario a lo esperado, las hojas de L. origanoides formadas en pleno sol no
aumentaron marcadamente la ELF y el PES en respuesta a la alta radiacion lo
cual si fue necesario en sus contrapartes de L. alba. Aunque el fenotipo de las
hojas de sol presenté un mesoéfilo mas espeso, no hubo aumento del PEM, lo cual
explica en parte por qué las hojas de L. alba a pleno sol no de utilizaron la oferta
del recurso disponible para aumentar la saturacién en la asimilaciéon de carbono.
No obstante, las hojas de sol en ambas especies si aumentaron la espesura de la
cuticula y la epidermis (Baker, 1974). Mediavilla et al., (2001), indicaron que los
incrementos en la ELF y en el PES aumentan la superficie celular del mesdfilo
foliar y por consiguiente la velocidad de difusién del CO, debido a una disminucion
de la resistencia a la fase liquida, lo cual explica en gran medida, la mayor A en
condiciones de alta irradiancia en arboles mediterraneos. Entre tanto Dickinson
(2000), sugiere que el desarrollo de un mayor PEM en hojas de sol es

positivamente correlacionado con la capacidad fotosintética. A pesar de esas
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divergencias, nuestros resultados permiten sugerir que la menor ELF y PES, no

limitaron la ganancia de carbono en L. origanoides como si evidencié en L. alba.

La marcada reduccion del area foliar unitaria en las hojas de sol en L. alba en
relacion a las de su congénere, le permite mantener una capa de aire limitrofe
delgada para evitar el sobre-calentamiento, mediante el aumento de la disipacion
de calor. Esa estrategia explica en parcialmente su habilidad para ocupar habitats
con alta disponibilidad de luz pero no excesiva, a diferencia de L. origanoides que
muestra una mayor tolerancia a la excesiva irradiancia tal como ocurre en su
habitat natural. Una de las posibles razones que explica esa diferencia puede
estar relacionada a la mayor DE ab y de la DTs ab en L. origanoides que a su vez
favoreceria la reduccién de la temperatura foliar via un aumento de la E y la
sintesis (Blanco-Moreno, 2006) y emision de la compuestos volatiles organicos
(VOCs) que cumplen la funcion fisiologica foto-protectora (Asensio et al., 2007,
Niinemets et al., 2010b) bajo condiciones de alta radiacion, temperatura y déficit
hidrico.

A diferencia de los fenotipos de hojas de sol, fenotipos de hojas de sombra
en ambas especies, se aclimataron de forma similar mediante ajustes morfo-
anatomicos Y fisioldgicos asociados con un aumento del tamafio de la hoja (Area,
perimetro, largo y ancho), PEM, AFE y menores limitaciones difusivas, i.e. mayor
gs Y relacién Ci/C,; asociada a una menor demanda de evapotranspiracion como
ha sido confirmado en otros estudios de especies congenéricas Miconia sp.
(Rodriguez-Marques, et al., 2000). La construccion de hojas mas delgadas y
amplias en la sombra aumenta la captura de luz (Boardman, 1977; Araus et al.,
1986; Givnish et al., 2004) y mantienen un balance de carbono adecuado para
tolerar la baja disponibilidad de ese recurso (Givnish, 1988, Valladares vy
Niinemets, 2008). Ademas, el aumento del PEM, asociado a un alargamiento de
sus células, es clave para el desempefio fotosintético de las hojas bajo
condiciones de baja luz. Estos ajustes permiten canalizar una mayor cantidad de

luz a las capas mas internas del mesofilo lo cual favorece la ganancia de carbono
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(Vogelman et al., 1996; Smith et al., 1997), asi como fue confirmado en este

estudio para ambas especies.

En suma, los resultados indican que hay una menor capacidad de
aclimatacion de las hojas las de L. alba a pleno sol, debido a una menor limitacién
difusiva para el ingreso de CO, a la camara sub-estomatica foliar y, posterior,
fijacidn de carbono fotosintético. En contraste, la mayor aclimatacion y desempefio
foliar de L. origanoides en ambientes con alta radiacién que puede estar asociado,
ademas, a una mayor eficiencia en el uso de la oferta de luz y a otros mecanismos
eficientes para la disipacion del exceso de energia, que sus contrapartes en L.

alba.

3.2 Implicaciones de la plasticidad fenotipica en la amplitud ecoldgica de L.
albay L. origanoides

Algunos autores sugieren que la amplitud ecolégica de una especie es
determinada por la extension de un gradiente ambiental que las especies ocupan
exitosamente (Futuyma y Moreno, 1988; Brown et al., 1996). En diversos estudios
se ha reportado que plantas que exhiben una PF alta, a diferencia de aquellas que
exhiben una PF baja, pueden ampliar su rango de distribucion ecolégica (\Walters y
Field, 1987; Sala y Nowak, 1997; Sultan, 2001). Las dos especies comparadas en
este estudio presentan diferencias marcadas en su distribucion o amplitud
ecologica. L. origanoides, es una especie adaptada a habitats en donde prevalece
la alta radiacion, elevada temperatura, déficit hidrico y escasez de nutrientes en el
suelo (Moldenke, 1965, Albesiano et al., 2003; Dos Santos et al., 2004). A su vez,
L. alba es una especie generalista que se puede encontrar en habitats con alta o
baja disponibilidad de luz, pero con mayor disponibilidad de nutrientes y agua en el
suelo (Gupta, 1995; Kitnzios, 2002; Vit et al., 2002).

Se evidencié que no hubo diferencias en la PF foliar entre L. alba y L.

origanoides, y que sélo se presenta una respuesta plastica en algunos rasgos
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morfo-anatomicos Yy fisioldgicos particulares. Lo anterior confirma que bajo ciertas
condiciones la PF foliar total puede ser ventajosa o desventajosa bajo otras (Alpert
y Simms, 2002). Asi, la respuesta plastica de rasgos fisiolégicos asociados al
intercambio gaseoso, especialmente la A, independientemente, de las limitaciones
estomaticas, permitieron optimizar el uso de la energia luminosa para el proceso
fotosintético en condiciones de pleno sol, especialmente, en L. origanoides.
Ademads, se noto claramente que los rasgos morfo-anatomicos (ELF, PEM y PES
tamafo de las hojas y los aumentos en la DE ab presentaron una alta plasticidad
para responder a la alta o baja disponibilidad de luz. En conjunto, esas respuestas
plasticas serian cruciales para la aclimatacion foliar y asi mejorar el desempefio
ambas especies en habitats de alta radiacién, que generalmente, estan
acompafados de otras limitaciones micro-climéticas (baja humedad relativa, altas
temperaturas y déficit de agua en suelo), lo cual implica un compromiso -trade off-
entre lograr una tasa fotosintética 0ptima con el menor gasto de agua transpirada
posible, maximizando su eficiencia (Roelfsema y Hedrich, 2005), especialmente,
en el caso de L. origanoides. Las variaciones en esos rasgos explican, en gran
medida, la abundancia, sobrevivencia y distribucion restricta de L. origanoides
para tolerar habitats xerofiticos y ser considerada una especie con caracteristicas
de “sindrome de tolerancia al estrés” (Chapin, 1991, Camargo-Parra y Rodriguez-
Lopez, 2008).

La aclimatacion foliar a la baja disponibilidad de luz en ambas especies fue
favorecida por los ajustes plasticos de los rasgos supra-citados, que se integran
por el aumento en el AFE, lo que sugiere un incremento de la captura de energia
por unidad de biomasa y maximizando su area foliar (Lusk, 2004), particularmente,
en L. alba. La reduccion en los rasgos anatémicos foliares asociados con la ELF
mostraron un décrescimo acentuado del PES y un aumento del PEM, i.e. nUmero
de capas y longitud del mesofilo, epidermis, asi como por el incremento del
tamafio de las celulas (Garnier y Laurent.,1994). La ausencia de L. origanoides en

habitats de baja disponibilidad luminica puede ser el resultado de un accidente
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histérico mas que a la carencia de habilidad para enfrentar con este tipo de
ambientes, ya que al igual que L. alba, presentd el mismo desempefio en baja
luminosidad como se pudo comprobar mediante el andlisis de las diferentes

herramientas metodologicas utilizadas.

De modo general, una mayor plasticidad en las normas de reaccion de los
rasgos subyacentes relacionados con la A en L. alba, a pesar que la plasticidad en
ese rasgo fuese menor comparado con el registrado en L. origanoides, se puede
considerar mucho mas ventajoso y le permitiria explotar mas eficientemente la
heterogeneidad de la luz en diferentes ambientes. En contraste, L. origanoides si
presentd una mayor plasticidad en A pero menor plasticidad en sus rasgos
subyacentes demuestran que tiene le confieren una mayor capacidad de
tolerancia al estrés, esta menor plasticidad probablemente es ventajosa en sus
habitats naturales en donde un uso conservador de los recursos es crucial
(Goulart et al., 2011). Lo anterior, resalta la importancia de tener en cuenta tanto la
magnitud como el patron de plasticidad observado en la prediciones de la
asociacion entre plasticidad y el desempefio de los rasgos subyacentes y un rasgo
asociado con el fitness que puede tener efectos tanto en la aclimatacién como en

la distribucion ecoldgica de una especie.

En conjunto, los resultados registrados para ambas especies apoyan los
resultados relatados por Parra-Torres y Rodriguez-Lopez (2007), quienes
atribuyeron el éxito colonizador y la mayor amplitud ecolégica de L. alba a su
mayor TCR en contraste con la exhibida por L. origanoides. Lo anterior es
asociado con su mayor indice de area foliar (IAF) y fraccion de masa foliar (FMF)
asignada al dosel que a su vez favorece la mayor ganancia de carbono a nivel de
planta entera. En conjunto esos resultados y los presentados aqui confirman vy,
explican en parte, el mayor éxito en la distribucién de L. alba en contraste con L.
origanoides. Ademas, poseen gran relevancia ya que sugiere la existencia de
diferencias genéticas en rasgos de gran importancia ecoldgica entre las dos
especies que favorecen sus adaptaciones en sus habitats naturales.
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4. CONCLUSIONES

En este estudio no fue posible comprobar, si la mayor respuesta plastica en
rasgos morfo-anatémicos vy fisiologicos foliares en L. alba a diferencia de su
congénere L. origanoides, contribuyen a su mejor desempefio y aclimatacion en
hébitats con baja y alta disponibilidad de luz. La falta de diferenciacién en la PF
foliar entre ambas especies permiti6 corroborar que solo algunos rasgos
fisiologicos (plasticidad fisiologica) permitieron la diferenciacion entre las especies
y los morfo-anatémicos (plasticidad morfologica) entre los fenotipos foliares de sol
y de sombra dentro de cada especie. Las modificaciones en los rasgos morfo-
anatomicos y fisiolégicos contribuyeron a la mayor aclimatacion foliar de L.
origanoides para maximizar la ganancia de carbono en alta irradiancia; mientras
que, las modificaciones observadas, especialmente, en los rasgos morfo-
anatémicos contribuyeron en la aclimatacién a la baja disponibilidad de luz en

ambas especies.

La mayor plasticidad de algunos rasgos morfo-anatdmicos subyacentes
favorecieron el mantenimiento de la ganancia de carbono en baja luz en las hojas
de ambas especies, pero un menor PEM en pleno sol en L. alba podrian reducir su
habilidad para mantener tasas de asimilacion de CO, que le permita competir y
colonizar sitios de alta intensidad luminica como si lo hace L. origanoides.
Finalmente, concluimos que la mayor amplitud ecoldgica de L. alba en diferentes
ambientes heterogéneos en relacion a la disponibilidad de luz, no solo estaria
determinada por su mayor grado de aclimatacion como resultado de una mayor
plasticidad en algunos rasgos morfo-anatomicos y fisiolégicos, sino a la
contribucion relativa de los mismos asociada a la mayor FMF e IAF, a nivel de

planta entera, en contraste con su congénere L. origanoides.

29



La contribucién de la plasticidad fenotipica en la aclimatacion foliar de Lippia alba y
L. origanoides no presenta diferencias ante la disponibilidad de la luz.
Grupo Nacional de Investigacién en Ecofisiologia Vegetal & Ecosistemas Terrestres-GIEFIVET

Tabla 1. Valores de suma de cuadrados medios del ANOVA de dos vias para los rasgos
fisiologicos y morfo-anatomicos foliares de L. alba y L. origanoides en respuesta a
diferentes niveles de disponibilidad de luz. * p<0,05 y ns=no significativo estadisticamente.

Rasgos
Rasgos fisiolégicos Luz Especie Luz*Especie
A 194,563* 20,261™ 25,043™
Os 19375,313* 6480,000™ 11640,313™
Intercambio gaseoso E 0,094™ 3,300* 3,300*
A/E 19,834* 2,011"™ 2,439"™
C/Ca, 0,450* 0,016™ 0,025™
Rasgos morfolégicos
Area 12,790* 5,835* 0,094
) Perimetro 721,563* 140,986* 5,893™
Tamario de la hoja s
Largo 3,480* 1,559* 1,513E-005
Ancho 1,693* 0,770* 0,001™
_ Perimetro’/Area  110,986* 244,653* 2,531E-006™
Forma de la hoja s s s
Largo/Ancho 0,047 0,020 0,008
DE ad 4068,471* 134947,918* 4068,471*
Estomas ns
DE ab 133389* 91619* 1235
DTt ad 24,852* 14,131* 4,441*
) DTt ab 72,737* 20,235* 4,124"™
Tricomas
DTs ad 189,005* 868,090* 47,215™
DTs ab 9936,270*  2558,270* 40,725™
Area foliar especifica AFE 48,161* 0,338™ 0,472"™
Rasgos anatémicos
ELF 845275,297* 564127,250* 570269,014*
PEM 0,004316*  0,000254*  0,000309*
] PES 106020,800* 70249,608* 67747,977*
Anatomia Foliar
E ad 14,5166* 0,1441™ 0,0660™
E ab 22,5221* 2,6508™ 0,2549™
C 0,376* 0,030™ 0,093*
Dv 1° 0,0004"™ 0,0005™ 0,0004"™
Red hidraulica foliar Dv 2° 0,196* 0,057* 0,002"
DVM 0,120* 0,047* 0,004™

30



La contribucién de la plasticidad fenotipica en la aclimatacion foliar de Lippia alba y
L. origanoides no presenta diferencias ante la disponibilidad de la luz.
Grupo Nacional de Investigacién en Ecofisiologia Vegetal & Ecosistemas Terrestres-GIEFIVET

Tabla 2. Valores medios de los rasgos fisiolégicos y morfo-anatémicos foliares de los
fenotipos de sol y sombra de L. alba y L. origanoides en respuesta a diferentes niveles de
disponibilidad de luz. Letras mayusculas diferentes indican diferencias significativas entre
tratamientos dentro de la especie; y diferentes letras minasculas indican diferencias
significativas entre las especies dentro del tratamiento.

Rasgos L. alba L. origanoides
Rasgos fisioldgicos Sol Sombra Sol Sombra
A (Hmol m” sY) 14,6+1,2™ 10,6+0,6°° 18,8+1,5@ 10,4+0,4 %
gs (Mol m?s?) 107+18%° 218+35" 192+19°2 206+31 "
Intercambio gaseoso E (H.O mmol m?s™) 3,5+0,2°° 4,2+0,2 "2 4,8+0,2" 3,8+0,2 %
AJE (umol CO, mmol™ H,0)  4,2+0,3" 2,5+0,1 %2 3,910,272 2,7+0,1 "2
Ci/Ca 0,31+0,1%" 0,68+0,0" 0,44+0,0°%° 0,67+0,0"
Rasgos morfoldgicos
Area (cm?) 0,8+0,1"" 2,2+0,1"° 1,8+0,1** 2,9+0,1%
Perimetro (cm?) 7,620,3%° 16,30,7™ 11,0+0,5%2 21,3+1,2"
Tamarfio de la hoja . Ap sa na
Largo (cm) 1,5+£0,0 2,210,1 1,9+0,0 2,6+0,0
Ancho (cm) 1,1+0,0*° 1,6+0,0" 1,4+0,0%° 1,9+0,1"*
Perimetro¥/Area 25,6+1,4%2 29,3+0,9" 20,0+0,5°" 23,8+1,1"°
Forma de la hoja na na na Aa
Largo/Ancho 1,7+0,1 1,9+0,1 1,8+0,1 1,9+0,1
DE ad (Estoma mm) 152+12% 107+6°
Estomas AD Bb Aa Ba
DE ab (Estoma mm?) 261+17 117+11 355+11 236+8
DTt ad (Tricoma tector mm?)  8,4+0,3"* 5,9+0,3%° 6,3+0,3" 5,3+0,2"
DTt ab (Tricoma tector mm?)  11,2+0,3* 7,5+0,3"%? 8,9+0,6™ 6,6+0,4 %2
Tricomas DTs ad (T”C"T)a SECTEON 59 042.0M 2748217 2194117  14,6+13%
mm
DTs ab (Tricoma secretor
( 2 73,3+3,9"  40,3:25% 93447 55,9+3,5%
mm
Avrea foliar especifica AFE (m?*Kg™) 1,5+0,3%° 4,6 +0,3™ 1,5+0,1%° 4,1+0,1"
Rasgos anatémicos
ELF (um) 659,4+49,7%  67,4+3,4% 126,916,1°° 68,8+5,0"?
PEM (um) 0,003+0,000%° 0,032+0,002** 0,015+0,001°* 0,032+0,004"%
PES (um) 231,4+27,8"  24,3+1,6% 45,7+3,0"° 22,6+1,7°°
Anatomia Foliar na a na ua
E ad (um) 5,9+0,3 4,0+0,7 5,2+0,5 3,7+0,3
E ab (um) 4,8+0,5™ 3,6+0,5™ 4,8+0,6™ 3,3+0,3%
C (um) 0,55+0,1"° 0,44+0,1"® 0,59+0,10"  0,27+0,10%°

Dv 1° (mm mm?)
Red hidraulica foliar Dv 2° (mm mm?)

DVM (mm mm?)

0,108+0,001"2
0,617+0,012"
0,699+0,010"

0,108+0,000*°
0,445+0,010%*
0,553+0,008%*

0,092 +0,009"*
0,517+0,011*°
0,599+0,016™°

0,107+0,000*°
0,376+0,018%°
0,500+0,013%°

31



La contribucién de la plasticidad fenotipica en la aclimatacion foliar de Lippia alba y
L. origanoides no presenta diferencias ante la disponibilidad de la luz.
Grupo Nacional de Investigacién en Ecofisiologia Vegetal & Ecosistemas Terrestres-GIEFIVET

Especie

A L. albaSol

A L albaSombra

1 L origanoides Sol

m L origanoides Sombra

Componente 2

Componente 1

Figura 1. Grafico de dispersion de los dos primeros componentes principales (CP)
para los fenotipos de sol y sombra de L. alba y L. origanoides en respuesta a

diferentes niveles de disponibilidad de luz. PCly PC2 explican el 60,8y 15,7% de
la varianza, respectivamente.
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Tabla 3. Valores propios y varianza acumulada de los mas importantes
componentes principales (CP) de 17 rasgos fisiolégicos y morfo-anatomicos
foliares de los fenotipos de sol y sombra de L. alba y L. origanoides en respuesta a
la disponibilidad de luz. En negrita son los rasgos relevantes para cada PC.

Componentes Principales

Rasgos

CP1 CP2
Area 0,29318 0,12634
Perimetro 0,28111 0,00482
Largo 0,28402 0,11728
Ancho 0,28319 0,12354
DE ab -0,20706 0,30257
ELF -0,25636 -0,22995
PEM 0,28701 -0,05177
PES -0,24785 -0,23012
E ab -0,14402 0,26828
E ad -0,24146 0,1236
C 0,19238 -0,32445
DVM -0,26825 -0,11392
AFE 0,27539 -0,21273
A -0,17984 0,45258
Os 0,19339 0,30501
E 0,09351 0,45369
CilC, 0,28181 -0,02220
% Varianza explicado 60,8 15,7
Varianza acumulada 60,8 76,5
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Tabla 4. indices de plasticidad de los rasgos fisioldgicos, y morfo-anatémicos
foliares de los fenotipos de sol y sombra de L. alba y L. origanoides en respuesta a
diferentes niveles de disponibilidad de luz. * p<0,05 y ns=no significativo
estadisticamente.

Caracteres fisiolégicos L.alba L. origanoides P <0,05
A 0,26+0,03  0,43+0,05 0,041*

s 0,41+0,10 0,28+0,08 0,309™

Intercambio gaseoso E 0,17+0,04  0,19+0,07 0,840™
AIE 0,39+0,06 0,30£0,03 0,224"™

CilCa 0,53+0,09  0,34+0,03 0,041*

Media 0,38+0,06 0,32#0,03 0,418™

Caracteres morfolégicos

Area 0,63+0,02  0,39+0,03 0,000*

) Perimetro 0,53+0,03 0,48+0,03 0,328"™

Tamafio de la hoja ns
Largo 0,30+0,01 0,25%¥0,02 0,160

Ancho 0,28+0,02  0,24+0,03  0,441"™

Perimetro’/Area 0,17+0,04  0,14+0,05 1,000

Forma de la hoja ns
Largo/Ancho  0,13+0,02  0,11+0,02 0,441

DE ad 0,26+0,07  0,00+0,00 0,000*
Estomas
DE ab 0,58+0,05 0,33+0,03 0,000*
DTt ad 0,29+0,05 0,16+0,04 0,104™
_ DTt ab 0,33+0,03  0,24+0,07 0,234"
Tricomas ns
DTs ad 0,21+0,03 0,32+0,06 0,206
DTs ab 0,45+0,02 0,39+0,04 0,103™
AFE AFE 0,67+0,03 0,61+0,04 0,229™
Media 0,37+0,05 0,28+0,05 0,195"
Caracteres anatomicos
ELF 0,89+0,01  0,45+0,04 0,001*
PEM 0,91+0,01  0,50+0,05 0,000*
PES 0,88+0,02  0,50+0,03 0,001*

Anatomia Foliar ) ns
E abaxial 0,30+0,06  0,35+0,07 0,505

E adaxial 0,40+0,06 0,29+0,06 0,234™
Cuticula 0,29+0,06  0,50+0,08 0,064

Red hidraulica foliar Dv 1° 0,01+0,00 0,15+0,09 0,462"™
Dv 2° 0,28x0,02  0,27+0,04 0,878"™

DVM 0,21x0,02  0,17+0,03 0,505

Media 0,46x0,11 0,35x0,05 0,382"™

IP Total 0,40+0,03 0,32+0,02 0,093™
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Figura 2. Norma de reaccion de la tasa fotosintética y los rasgos subyacentes morfo-anatémicos
gue presentaron diferencias significativas en sus indices de plasticidad para L. alba y L.
origanoides en respuesta a la disponibilidad de luz (Sombra= 35% y Sol= 100%).
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