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RESUMEN

Aspidosperma polyneuron es una especie nativa de bosques caducifolios y
actualmente esta catalogada como “en peligro” a nivel mundial y se requieren
estudios autoecoldgicos locales de su respuesta al estrés producido por factores
abidticos de primer nivel que permitan el desarrollo de estrategias efectivas para
su propagacién; por tanto, en este trabajo se investigé la influencia de la
plasticidad fenotipica y el papel diferencial de las caracteristicas fisiolégicas y
morfologicas, en la aclimatacion de plantulas de la especie ante un gradiente
experimental de luz y agua. Para esto, se establecié un disefio experimental de
bloques al azar con seis niveles que variaron en la disponibilidad de luz (100%,
55% y 10%) y agua (capacidad de campo y 30% de saturacion). Posterior a seis
meses de la aplicacion de los tratamientos, se cosecharon seis individuos
tomados al azar por cada uno para estimar las variables fisiol6gicas y
morfolégicas correspondientes. La plasticidad se estimdé con el indice de
distancias fenotipicas relativas simplificado (RDPIs) y los datos se analizaron
mediante comparaciones paramétricas y no paramétricas, segun el caso. Se
encontré que: a) la respuesta plastica de las plantulas fue mayor en las
procedentes de Tocagua que las de Luriza para la mayoria de rasgos medidos;
b) los rasgos morfoldgicos fueron mas plasticos que los fisioldgicos; ¢) no hubo
correlacién entre la plasticidad fenotipica de los rasgos y la supervivencia de las
poblaciones bajo sombra y sequia. Estos resultados sugieren que la plasticidad
morfologica tiene una importancia comparativamente mayor para la aclimatacion
a las diferentes condiciones ambientales en las plantulas durante el estadio
ontogenético estudiado. Ademas, las diferencias en las respuestas plasticas de
los rasgos en las plantulas de las dos procedencias podria estar reflejando
procesos de diferenciacion intrapoblacional, sin embargo, se requiere una mejor
compresion de las bases genéticas y del contexto ambiental en el que se

expresan los fenotipos estudiados.

Palabras clave: plasticidad fenotipica, aclimatacién, indice RDPIs, normas de
reaccion.



ABSTRACT

Aspidosperma polyneuron is a native species of deciduous forests and it is
currently listed as "endangered” worldwide. Local autoecological studies of its
response to stress caused by first-rate abiotic factors are required for the
development of effective strategies for its propagation; therefore, this work
investigated the influence of phenotypic plasticity and the differential role of
physiological and morphological characteristics in the acclimatization of
seedlings of the species to an experimental light and water gradient. For this, a
randomized experimental block design was established with six levels that varied
in the availability of light (100%, 55% and 10%) and water (field capacity and 30%
saturation). After six months from the application of the treatments, six individuals
were collected at random from each one to estimate the corresponding
physiological and morphological variables. Plasticity was estimated with the
Simplified Relative Phenotypic Distance Index (RDPIs) and the data were
analyzed using parametric and nonparametric comparisons, as appropriate. It
was found that: a) the plastic response of the seedlings was greater in those from
Tocagua than from Luriza for most of the measured traits; b) the morphological
features were more plastic than the physiological ones; c) there was no
correlation between the phenotypic plasticity of the traits and the survival of the
populations under shade and drought. These results suggest that morphological
plasticity has a comparatively greater importance for acclimatization to different
environmental conditions in seedlings during the studied ontogenetic stage. In
addition, the differences in the plastic responses of the traits in the seedlings of
the two provenances could be reflecting processes of intra-population
differentiation, however, a better understanding of the genetic bases and the
environmental context in which the studied phenotypes are expressed is

required.

Key words: phenotypic plasticity, acclimatization, RDPIs index, reaction norms.
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INTRODUCCION

Las condiciones ambientales a las cuales estan expuestas las plantas son
altamente variables tanto espacial como temporalmente (Valladares et al., 2007).
Como consecuencia de dicha heterogeneidad, se puede observar una variacion
fenotipica remarcable entre los individuos del mismo genotipo que se desarrollan
en diferentes hébitats (Avramov et al., 2007); por tanto, la tolerancia diferencial
al estrés ambiental entre plantas es un aspecto crucial que subyace los patrones
geograficos de la vegetacion (Chapin et al., 2002). La tolerancia a un estrés dado
es reducida tipicamente por otros tipos de estrés co-ocurrentes o por factores
biéticos tales como herbivoria, competencia con plantas vecinas, etc. (Sanchez-
GoOmez et al., 2006b; Valladares et al., 2007); sin embargo, el conocimiento de
la tolerancia a los distintos tipos de estrés abidtico es aun muy escaso para
muchas plantas silvestres importantes, y la tolerancia a estreses simultaneos
esta pobremente entendida a pesar de la coexistencia ubicua de mudltiples
factores estresantes en la naturaleza (Niinemets y Valladares, 2004).

La variacion del fenotipo funciona como un medio para afrontar la
heterogeneidad ambiental (Valladares et al., 2007). Su cuantificaciéon ayuda a
explicar los procesos involucrados en la respuesta de las especies a cambios en
el ambiente abidtico y bidtico que las rodea (Valladares et al., 2006). Ademas,
ha sido ampliamente reconocida por su importancia ecoldgica y evolutiva para
organismos sésiles como las plantas (Nufez-farfan et al., 2003; Sultan, 2004;
Nicotra et al., 2010; Gratani, 2014; Hernandez-Verdugo et al., 2015; Moczek,
2015). En este sentido, la plasticidad fenotipica (PF) es considerada el medio
principal por el cual las plantas hacen frente a la hostilidad ambiental, y esta toma
lugar en un contexto ecoldgico en el cual las plantas estan expuestas a multiples
factores ambientales (Valladares et al., 2007). Sin embargo, esta se ha
cuantificado en diversos organismos atendiendo su respuesta ante un solo
factor, y han sido menos frecuentes los estudios combinando varios factores
(Valladares et al., 2007).
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Debido a que generalmente los habitats en que viven las especies vegetales son
temporal y espacialmente variables, la habilidad de las plantas de ajustar su
fenotipo a las condiciones cambiantes del ambiente puede constituir un
mecanismo adicional para asegurar su sobrevivencia y reproduccion (Sultan,
1987; Hernandez-Verdugo et al., 2015). Ademas, los individuos de una especie
pueden presentar elevados niveles de variacion fenotipica dentro y entre sus
poblaciones y en sus patrones de respuesta a las condiciones heterogéneas del
ambiente, dando lugar a ecotipos que presentan diferencias en sus respuestas
a determinados factores abiéticos (Villar, 2003; Hernandez-Verdugo et al., 2015),
incluso en ambientes con desafios ambientales comparables (Valladares et al.,
2007).

La luz y el agua son los principales recursos para las plantas en su ambiente
natural, ya que ambos controlan sus patrones de distribucion y varios procesos
durante su ciclo de vida tales como el crecimiento, la floracion, germinacion,
fotosintesis, transpiracion, entre otros (Quero et al., 2006; Avramov et al., 2007;
Flores-Luna et al., 2012). Asi mismo, una forma de entender la habilidad de las
plantas de cambiar el fenotipo en respuesta al estrés, es explorando las
relaciones en la respuesta de los distintos tipos de rasgos (morfolégicos y
fisiol6gicos) en diferentes condiciones ambientales, para exhibir el mecanismo
usado por las especies para optimizar la adquisicion de recursos (Quero et al.,
2006).

A pesar de que generalmente la plasticidad es una fuente de amplia variacion
fenotipica que puede promover la divergencia adaptativa y, por tanto, la
evolucion y la especiacion (Moczek, 2015), no todas las respuestas plasticas son
adaptativas, es decir, que aumenten la eficacia biolégica de la planta, sino que
pueden ser neutrales (no adaptativo; Ghalambor et al., 2007) o tener un efecto
negativo en el fitness o la supervivencia (maladaptativo; Valladares et al., 2007)
por tanto, el fin Ultimo de este trabajo es evaluar el tipo de influencia que tiene la
respuesta plastica en el rendimiento de las plantas ante distintos gradientes

ambientales mediante las correlaciones entre indices de plasticidad con
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indicadores de desempefio como la supervivencia en tratamientos de luz y agua
para establecer la posible relacion entre estos dos parametros y asi, estimar el

tipo de contribucién.

1. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

La perturbacion y transformacién de los habitats debido al cambio climatico y las
actividades antropogénicas estan imponiendo una presion sin precedentes en
los ecosistemas a nivel mundial. Esto es particularmente alarmante en los
ecosistemas secos que son vulnerables a la desertificacion, que es uno de los
problemas mas serios en los que se ven involucrados muchas regiones a nivel
mundial (Reynolds et al., 2007; Bestelmeyer et al., 2015). El Bosque seco tropical
(BST) constituye uno de los ecosistemas mas amenazados en el neotropico
(Quesada et al., 2009), ya que debido a la fertilidad de sus suelos es centro de
poblaciones humanas y objeto de intensa transformacion para la agricultura
(Mendoza, 1999). En Colombia esté catalogado como uno de sus ecosistemas
mas amenazados ya que actualmente queda menos del 4% de la cobertura
original de BST maduro en el pais y otro 5% corresponde a lo que se puede
denominar remanentes de BST con algun grado de intervencion. Lo cual quiere
decir que mas del 90% de los bosques secos del pais han sido talados, mas del
60% de estas tierras deforestadas se encuentra actualmente bajo usos agricolas
o ganaderos, mas del 70% de estas tierras presenta degradacion y erosion y

mas del 65%, desertificacion (Garcia et al., 2014).

Por lo anterior, es evidente la enorme necesidad que hay de restaurar el BST y
sus servicios ecosistémicos en todas las regiones en las que ocurre en el pais.
En particular, los bosques secos estabilizan los suelos, previenen la erosion y
regulan el agua, lo cual evita la desertificacion y asegura la productividad de los
sistemas agricolas, ganaderos y naturales (Pizano y Garcia, 2014). Dada la
marcada estacionalidad de lluvias del BST, su restauracion puede ser mas dificil
qgue la de otros tipos de ecosistemas y dada la alta prioridad de conservaciéon y

restauracion es que esta considerado, es de vital importancia el estudio de la
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respuesta ecofisiolégica de las especies vegetales que alli se encuentran como
resultado de las condiciones ambientales que pueden experimentar en un

proceso de restauracion (Pizano y Garcia, 2014).

Una de las primeras consideraciones en cuanto a la restauracion de estos
bosques es la seleccion de las especies de plantas a introducir. En general, se
recomienda que las especies a utilizar estén adaptadas a las condiciones
especificas del terreno (Vilagrosa et al., 2005). Sin embargo, la utilizacion de
especies presentes en las proximidades de la zona a repoblar o en habitats
comparables, no garantiza que el sitio concreto de repoblado tenga un habitat
adecuado a la especie, especialmente en terrenos degradados (Vilagrosa et al.,
2005). Sin embargo, las propiedades que deben caracterizar a una planta idénea
para su introduccién en medios secos aun no han sido claramente definidas y
probablemente su definicion dependa en gran medida de la estrategia
ecofisiologica de la especie implicada en el territorio especifico (Vilagrosa et al.,
2005).

Dada su posicion latitudinal y altitudinal, en el BST frecuentemente se alcanzan
extremos de multiples factores abidticos que someten a la vegetacion a
condiciones desafiantes e impredecibles (Ceccon et al., 2006). Esto condiciona
a las especies de plantas a desarrollar estrategias de politolerancia para mitigar
el impacto de los mismos (Niinemets y Valladares, 2006). Por tanto, la respuesta
plastica de multiples rasgos en las especies ante factores estresantes y su papel
en la aclimatacion de las mismas al medio, juega un papel fundamental en la
comprension de las estrategias ecofisiologicas de adaptacion (Falcdo et al.,
2015) vy, por tanto, es de mucha utilidad para la preservacion de especies en
peligro o con un interés econémico potencial y para la seleccion y produccion de

plantulas en los proyectos de reforestacion.
Dada la disponibilidad de nutrientes y la fertilidad de sus suelos, el BST alberga

un gran diversidad y riqueza de plantas que, debido a la fuerte estacionalidad

climatica, poseen una serie de adaptaciones morfoldgicas y fisiologicas en
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respuesta al estrés hidrico, ocasionando una mayor diversidad estructural y
fisiologica de formas de vida, constituyendo patrones complejos de tipo
ecofisiolégico (Bullock et al., 2009). Pero debido a la larga historia de
transformacion de este bosque, especialmente en Colombia, muchas de sus
especies nativas presentan algun grado de amenaza y algunas de éstas se
encuentran en peligro de extincién a nivel mundial (Rodriguez et al., 2012) . Tal
es el caso de Aspidosperma polyneuron, (conocida cominmente como Carreto).
Es una especie lefiosa, nativa de bosques caducifolios (Ribeiro da Silva et al.,
2010), que se encuentra distribuida en Colombia por la costa atlantica, el valle
del rio Magdalena y el piedemonte magdalenense de las cordilleras oriental y
central (Cérdenas y Salinas, 2007). Su madera tiene multiples usos para la
construccion de vigas, puertas, ventanas, muebles y carrocerias. Debido a esto,
la especie ha sido sometida a una intensa explotacién que trajo consigo que las
poblaciones naturales se vieran drasticamente reducidas, por lo que actualmente
se encuentra catalogada como “en peligro” a nivel tanto nacional (libro rojo de
plantas de Colombia; Cardenas y Salinas, 2007) como mundial (lista roja de
especies amenazadas de la IUCN; IUCN, 2019). Considerando la gran
degradacion de su habitat, y dada su prioridad de conservacion, es primordial su
estudio para fomentar su uso en programas de recuperacion de areas

degradadas y, de esta manera, preservar la especie.

2. JUSTIFICACION

Aspidosperma polyneuron es un arbol de crecimiento lento. Le toma de 10 a 15
afnos para incrementar 5 cm en diametro a la altura del pecho (DAP: 1,3 m
aproximadamente) vy tarda casi 50 afios en llegar a su etapa fértil, con
alternancia en la floracion y fructificacién por periodos de dos hasta cuatro afios
y aunque produce abundantes semillas, las tasas de germinacion son muy
heterogéneas (35-70%), ademas, son de dificil recoleccion debido a la altura de
los arboles que pueden alcanzar hasta 40 m en condiciones naturales (Ribas et
al., 2005; Torezan et al., 2005; Valeiro et al., 2008; Damasceno et al., 2011).

Todas estas condiciones, sujetas a la biologia de la especie, representan serios
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problemas para su regeneracion natural; ademas, debido a su categorizacion de
amenaza y la desaparicion de su habitat es importante velar por la proteccion,

conservacion y repoblacion de la especie.

Actualmente, el 60% de las localidades colombianas donde se ha registrado han
sido consideradas como regiones con intensa explotacion, especialmente a lo
largo de la costa atlantica (Cardenas y Salinas, 2007). Las Unicas medidas de
conservacion que protegen al Carreto son, por un lado, el establecimiento del
Parque Nacional Natural Tayrona, el cual posee poblaciones naturales de A.
polyneuron y, por otro, la resolucion 19986 de 1984 expedida por la Corporacién
para la Defensa de la Meseta de Bucaramanga (CDMB) con la cual se prohibe
el aprovechamiento de sus poblaciones naturales dentro de los territorios de su

jurisdicciéon y ha vetado su comercializacion bajo cualquier modalidad.

En el departamento del Atlantico son pocas las localidades que todavia
conservan poblaciones remanentes de Carreto. Entre estas se encuentran la
vereda Luriza, localizada en el municipio de Usiacuri y el corregimiento San Juan
de Tocagua, en el municipio de Luruaco, separados entre si por 10 km
aproximadamente. Ambos sitios difieren con respecto a las caracteristicas del
territorio en términos de disponibilidad de agua, precipitacién, humedad,
topografia, tipo de suelo, etc. (Alvear, 2012; Hanna, 2012) y las dos zonas
presentan amenazas para la conservacion del bosque seco que alli se
encuentra, tales como deforestacion, quema, ganaderia, agricultura y, para el
caso de Tocagua, canteras, llegando asi a la degradacion de muchas areas
(IAvH, 2011; Hanna, 2012).

Existen varias medidas de conservacion propuestas, tales como la creacién de
planes de manejo desarrollados conjuntamente por las corporaciones
autonomas regionales y la academia, desarrollar programas de propagacion ex
situ en jardines botanicos, identificar poblaciones remanentes, incentivar el
enriquecimiento con plantulas de la especie en areas degradadas de su habitat

natural, entre otros (Cardenas y Salinas, 2007). Sin embargo, a pesar de su
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importancia, son pocos los esfuerzos que se estan realizando actualmente a
nivel nacional, y ninguna de estas estrategias sera viable sin la realizacion de
estudios autoecoldgicos locales que permitan el desarrollo de estrategias

efectivas para su propagacion.

En condiciones naturales, las poblaciones de A. polyneuron pueden crecer tanto
en bosques secos espinosos como en bosques humedos tropicales (donde por
lo general no es muy abundante; Cardenas y Salinas, 2007). Estos sitios pueden
resultar ser muy contrastantes con respecto a la disponibilidad de muchos
factores abidticos clave que condicionan el desarrollo de las plantas, tales como
el agua y la luz y esto puede estar asociado con una alta plasticidad fenotipica
que le permitiria a las distintas poblaciones de la especie aclimatarse
diferencialmente a las condiciones del medio donde se encuentre (Avramov et
al., 2007). Esta informacion es de mucha utilidad a la hora de la planeacion de
los proyectos de reforestacion, ya que, conociendo los niveles de respuesta
plastica de distintos tipos de rasgos ante determinados factores estresantes, se
puede establecer si una especie es apta 0 no para su introduccién en un medio
determinado. Por tanto, el conocimiento del nivel de plasticidad de A. polyneuron
y su influencia en la aclimatacién de la especie ante factores abibticos de primer
nivel tales como la luz y el agua, tiene multiples aplicaciones en el desarrollo de

programas de recuperacion de la especie.

Sumado a todo esto, a nivel tanto departamental como nacional, existen muchos
vacios de informacién ecofisiologica relacionada con la plasticidad fenotipica de
especies arbodreas nativas del bosque seco tropical y se requieren practicas de
restauracion efectivas con plantas nativas capaces de adaptarse a las
condiciones alteradas actuales tales como A. polyneuron, especie de gran
importancia ecoldgica y econémica, prioritaria como objeto de investigacion para

su introduccién en programas de recuperacion de areas degradadas.

Por tanto, en el presente trabajo, se plante6 como pregunta de investigacion:

¢,Como la plasticidad de rasgos morfologicos y fisiologicos contribuye a la
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aclimatacion ante la disponibilidad de luz y agua en plantulas de A. polyneuron

provenientes de dos localidades del departamento del Atlantico?

3. MARCO TEORICO Y ESTADO DEL ARTE

3.1 La ecofisiologia y su aplicacién a la restauracién de bosque seco

La ecofisiologia vegetal es una rama de la ecologia que estudia los procesos
fisiologicos de las plantas bajo la influencia de factores ambientales (Pardos,
2004). Con base en esto, dada la distribucion actual altamente fragmentada y
reducida del BST, se hace necesaria la puesta en marcha de planes de
restauracion que restituyan la estructura vegetal caracteristica de cada region.
Sin embargo, el establecimiento de especies lefiosas depende de una variada
gama de factores biodticos y abidticos que se deben tener en cuenta y, para
atenuar estas dificultades, es necesaria una comprension de los mecanismos
ecofisiolégicos de adaptacién que permitan predecir el potencial de una planta
para persistir en entorno alterado. En este sentido, la seleccién de las especies
a introducir en determinado proyecto juega un papel fundamental para la
optimizacién del potencial forestal del territorio en la restauracion, ya que existen
multiples riesgos de inadaptacién o, al contrario, un comportamiento invasor que
podrian mostrar algunas especies aldctonas (Vilagrosa et al., 2005). Por tanto,
gracias a la ecofisiologia, es posible determinar la contribucién de una especie
determinada a los objetivos de la restauracion ya que permite medir el nivel de
resistencia y/o resiliencia frente a factores de estrés asociados con sistemas
degradados (Fig. 1), por lo cual, la comprension de los principios ecofisiologicos
basicos siempre se debe tener presente dentro de los esfuerzos para restaurar

la vegetacion de ecosistemas significativamente alterados.
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LIMITACIONES EGOLOGICAS

AUTOECOLOGIA I VEGETACION POTENGIAL -
DE LA ESPECIE | b :

v
| NIVEL DE DEGRADACION DEL SUELQO

Restauracion (sensu strictu)
Rehabilitacidn

Figura 1. Propuesta para la seleccion de especies en el ambito de la
restauracion ecologica. Fuente: Vilagrosa et al. (2005).

3.2 Estrés hidrico y plasticidad a la sombra. Interaccion entre la luz y el agua

El estrés hidrico causado por sequias estivales es el factor principal que limita el
establecimiento de plantulas y, en el BST, el desarrollo de las mismas se ve
condicionado por dos aspectos relacionados con el agua: la limitacion hidrica y
la estacionalidad de las precipitaciones (Ceccon et al., 2006). No obstante, las
plantas presentan mecanismos para enfrentar dicho estrés hidrico, ya sea
evitandolo, eludiéndolo o adaptandose al mismo de manera que lo pueda tolerar
(Tabla 1) (Valladares et al., 2004).

24



Tabla 1. Estrategias de resistencia al déficit hidrico y principales mecanismos

involucrados. Modificado de Vilagrosa et al. (2005).

Estrategia Principales mecanismos

-Completan el ciclo de vida antes de la llegada del estrés.

Escapar Eluden el estrés -Entran en dormancia vegetal parcial.

-Mecanismos de economia hidrica.

) Evitan que les .
Evitar afecte el estrés -Mecanismos de derroche de agua.

-Mantienen el crecimiento mediante ajuste osmaético vy

. cambios en las propiedades de la membrana.
Tolerar Toleran el estrés

en sus tejidos -Evitan deformaciones plasticas como dafios metabdlicos.

-Toleran deformaciones plasticas (sistemas reparadores).

El nivel hidrico que las plantas pueden tolerar en determinado sustrato esta
intimamente relacionado con la capacidad de campo, que es el contenido de
agua o humedad que es capaz de retener el suelo luego de saturacién o de haber
sido mojado abundantemente y drenado libremente, evitando pérdida
por evapotranspiracion hasta que el potencial hidrico del suelo se estabilice
(alrededor de 24 a 48 horas después) (Pérez et al., 2015).

En la figura 2 se puede observar que mientras todas las estrategias de tolerancia
conllevan una limitacion mayor o menor del crecimiento, solo la estrategia de
ahorro de agua conlleva un crecimiento limitado en el caso de la evitacion del
estrés. Segun Valladares et al. (2004), las especies que derrochan agua son en
general mas productivas y tienen mecanismos que les permiten una eficaz
extraccién del agua del sustrato y una elevada conductividad hidraulica interna
para abastecer con rapidez toda la parte aérea de la planta. Esto les confiere
una gran competitividad, pero no es siempre una estrategia viable en medios
secos, particularmente cuando la carencia de agua es cronica. Por tanto, en
ecosistemas de BST tienden a predominar las especies tolerantes al estrés
hidrico, especialmente las caducifolias, que son las que tienen mayor eficiencia

en el uso de agua, debido a que son capaces de aprovechar con intensidad los

25



poco predecibles pulsos de disponibilidad hidrica, sobre todo en la época seca
(Hasselquist et al., 2010).

e ]

ESTRES
S— HIDRICO
Limitacion de
crecimiento \
Evitar Tolerar crecimiento
de_shidratac_ién deshidratacion
(alsr%;g;;”;;go‘ / \ Ahorro Derroche
= de agua de agua
membrana) Evitar Tolerar 9 9
deformacién deformacién

plastica (strain) | |plastica (strain)
(solutos (sistemas
compatibles, reparadores)
sistemas
antioxidantes)

Figura 2. Estrategias de las plantas frente al estrés hidrico. Fuente: Valladares
et al. (2004).

Por otro lado, las plantas también presentan plasticidad frente a la disponibilidad
de luz, ya que estas ajustan su morfologia y fisiologia a diferentes niveles: a nivel
de distribuciébn de copas (e.g. proporcién altura-diametro), a nivel de la
arquitectura de copas (e.g. patron de ramas, disposicién de las hojas, area foliar),
a nivel de la fenologia foliar (e.g. la longevidad y los patrones de emergencia), a
nivel del area foliar especifica (e.g. peso especifico), a nivel de las propiedades
Opticas de la hoja (e.g. absorbancia, transmitancia) y, finalmente, a nivel de las
propiedades de intercambio de gases (e.g. fotosintesis, respiracion) (Valladares,
2003). Altos niveles de radiacion en la mayoria de ambientes secos pueden
causar fotoinhibicion y sobrecalentamiento de las superficies fotosintéticas,
comprometiendo de este modo la supervivencia de las plantas (Valladares,
2003). En este sentido, la plasticidad fenotipica sirve como un mecanismo para
lidiar con esta problematica debido a que permite ampliar el rango de tolerancia

de las especies a los diferentes niveles de luz (Valladares, 2003).

La luz y la disponibilidad de agua estan entre los principales factores que limitan

la productividad de especies de bosque seco y, por lo tanto, contribuyen
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significativamente a la composicion final de la masa forestal. Existen pocas
especies cuya estrategia adaptativa les permite tolerar la sequia y la sombra
intensa al mismo tiempo, del mismo modo que la aclimatacién del fenotipo a un
extremo ambiental parece limitar la posibilidad de aclimatacion a otros factores

ambientales (Rodriguez, 2007).

3.3 Plasticidad fenotipica como mecanismo para la aclimatacion

La plasticidad fenotipica es la capacidad de un genotipo dado para producir
diferentes valores fenotipicos para un determinado rasgo bajo diferentes
condiciones ambientales y se visualiza usando las normas de reaccion: la trama
de expresion del rasgo fenotipico contra las condiciones ambientales (Valladares
et al., 2006). La plasticidad se ha convertido en tema central de la investigacion
ecologica y evolutiva debido a la urgencia para predecir la respuesta de las
especies ante el cambio global, la alteraciébn de los ecosistemas y las
interacciones de las especies mediadas por rasgos (Bradshaw, 2006). En este
sentido, la plasticidad corresponde a un medio para hacer frente a la
heterogeneidad ambiental debido a que, en ciertos casos, aumenta la respuesta
o funcion del rasgo bajo un ambiente dado y es particularmente adecuada para
la aclimatacion en organismos sésiles (Sultan, 2000).

Un paso crucial en los enfoques ecoldgicos de la plasticidad es la estimacion
cuantitativa de la variacion fenotipica inducida por el ambiente, lo cual es de
particular relevancia en estudios entre diferentes especies y distintas
poblaciones. La seleccidén de un estimador cuantitativo tiene mucha importancia
tanto en la forma en que se evalla la plasticidad como en las implicaciones
ecologicas y evolutivas que pueden extraerse. Uno de los métodos mas célebres
y completos para estimarla es el indice de distancias fenotipicas relativa
simplificado (RDPIs: Relative distance plasticity index simplified), que permite
calcular distancias fenotipicas absolutas entre individuos del mismo genotipo y
diferentes entornos, dividido por uno de los dos valores fenotipicos, lo cual

resulta muy util para la exploracion de la plasticidad con un fuerte poder
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estadistico para probar las diferencias de plasticidad entre los genotipos
(Valladares et al., 2006).

3.4 Plasticidad adaptativa, no adaptativa y maladaptativa

La plasticidad fenotipica, como propiedad de genotipos individuales, puede ser
adaptativa, maladaptativa o neutral con respecto al fithess del individuo
(Ghalambor et al., 2007). Es adaptativa cuando las respuestas fenotipicas
incrementan el desempefio de la planta, neutral (no adaptativa) cuando no tiene
efecto alguno en el rendimiento de la planta y maladaptativa cuando implica una
reduccion de la respuesta o funcion del rasgo ante un ambiente determinado
(Fig. 3) (Matezans y Valladares, 2004). Todas estas variantes del efecto de la
plasticidad en las plantas pueden, a nivel individual, ya sea amortiguar los
cambios ambientales o disminuir el rendimiento o la supervivencia de la misma
alo largo del ciclo de vida de una planta. De la misma manera, a nivel poblacional
(y en dultima instancia, a nivel especifico) la plasticidad puede modificar la
amplitud ecoldgica de una especie y la capacidad de establecerse en habitats
diversos (Matezans y Valladares, 2004). En este sentido, los fenotipos pueden
ser ventajosos bajo valores extremos de un factor abiético dado pero, al mismo
tiempo, pueden ser maladaptativos para extremos de otro factor, por tanto, la
plasticidad se puede convertir en perjudicial cuando los valores extremos de
ambos factores toman lugar simultdneamente, como en el caso de sombra y
sequia (Valladares et al., 2007). De hecho, las especies de plantas capaces de
tolerar mas de un estrés abidtico son, en general, muy escasas (Niinemets y
Valladares, 2006) y se ha argumentado que la combinacién de poca luz y sequia,
en particular, plantea un fuerte filtro ecolégico (Valladares y Pearcy, 2002) por

tanto es un tema que requiere ardua investigacion.
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Buena respuesta en el
largo plazo pero no

aclimatacion: reduccion de

fitness

Répida

Buena respuesta en el corto
plazo pero sin potencial
evolutivo: reduccion de

fitness

Microevolucién

Lenta

Baja Alta
Maladaptativa Adaptativa

Plasticidad fenotipica

Figura 3. Predicciones cualitativas de la respuesta de una poblacion al cambio
ambiental segun el nivel de plasticidad fenotipica y la tasa de microevolucion en
una poblacién. El fondo color degradado indica que las poblaciones pueden

mostrar una respuesta mixta. Fuente: Matezans y Valladares (2004).

3.5 Variables fisiologicas y estructurales

La seleccion de los rasgos a medir a la hora de evaluar la plasticidad fenotipica,
juega un papel fundamental al momento de establecer la relacién entre los
factores tanto abidticos como bidticos y los resultados observados. Los rasgos
fisiolégicos y estructurales asociados al déficit hidrico y luminico, evidencian el
nivel de plasticidad presentado con respecto al nivel de estrés, lo cual es de vital
importancia en el marco de las investigaciones que procuran establecer el
impacto del entorno en una determinada especie. La tabla 2 muestra los

principales rasgos asociados a estos dos factores.
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Tabla 2. Principales caracteres fisioldgicos y estructurales asociados al déficit
hidrico y luminico. Modificado de Quero et al. (2008) y Villamizar et al. (2012).

Variable

Abreviatura Unidades

Descripcion

Variables estructurales

Altura total de

Indicador del crecimiento general

la planta AT cm de la planta.
Diametro de la Indicador del crecimiento
base del tallo DBT cm secundario de la planta.
Numero de Indicador de la ganancia de
hojas NH estructuras fotosintéticas.
) Variable de crecimiento vy
Area foliar AF cm? estimador de la asignacion a la
captura de luz.
_ Indicador de cambios en la
Longitud de R estructura y morfologia de las
las ramas cm ramas a la oferta ambiental.

_ Estimador de la alteracion de la
Longitud de la e longitud de la raiz frente a la
raiz principal cm heterogeneidad del sustrato.

) _ Parametro que refleja aspectos
Area foliar , , | funcionales de la morfologia de
ifica AFE cm<g - :
especi las hojas, tal como la densidad y
grosor de la hoja.
Principal determinante de la tasa
Razodn del RAF cm?g? | de crecimiento relativo de las
area foliar plantas.
Estimador de la longitud de la raiz
L tud frente a la alteracion del
on%! u q LER cmg?® | suministro de agua y nutrientes
espleu Icade en el suelo, correlacionado
araiz directamente con la capacidad de
captura de recursos.
Peso seco Estimador del crecimiento
total PStotal g absoluto.
Proporcion Proporcion de la biomasa total
del peso de la PPH que la planta destina a biomasa
hoja foliar.
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Proporcién de Proporcion de la biomasa total
peso del tallo PPT que la planta destina a biomasa
del tallo.
Proporcion Proporcion de la biomasa total
del peso de la PPR que la planta destina a biomasa
raiz de raices.
Variables fisioldgicas
Potencial Medida del estado hidrico de la
hidrico foliar Whoja MPa hoja.
Tasa de Tasa de fotosintesis maxima
asimilacion de A umol CO2 | expresada en unidades de
co2 mZ2st | superficie.
Tasa de pmol CO: | Pérdida de agua en forma de
transpiracion. E m2s?t | vapor através de los estomas.
_ mmol Conductancia de la difusion de
Conductancia Os H20 m? | CO2y vapor de agua a través de
estomatica st los estomas.
Eficiencia en Relacién entre la asimilacion de
el uso del EUA CO2 y la pérdida de vapor de
agua agua.

3.6 La especie en estudio

A. polyneuron Mull. Arg. es una especie perteneciente a la familia Apocynaceae
en el orden de las Gentianales. Es nativa de la region neotropical, en paises
como Colombia, Venezuela, Perq, Brasil, Argentina y Paraguay, propio de
bosques caducifolios (Cardenas y Salinas, 2007). Se encuentra catalogada
desde 1998 por la IUCN como “en peligro” (IUCN, 2015), debido a que sus
poblaciones naturales fueron sometidas a una intensa explotacion con fines
madereros y su habitat se vio seriamente degradado por actividades agricolas y
silvopastoriles (Garcia et al., 2015). Se conoce comunmente como Carreto,
Carreto blanco, Costillo, Costillo acanalado (a nivel nacional), Comula, Cumula
0 Quimuld (Cundinamarca y Tolima). Es un arbol maderable, famoso de
Colombia, de madera fina, duradera y resistente a la humedad. Se usa para

tablas, corrales, ebanisteria, vigas, puentes, construcciones hidraulicas, etc.
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Esta especie puede crecer tanto en bosques secos espinosos o en bosques
hamedos tropicales, donde por lo general no es muy abundante (Cardenas y
Salinas, 2007).

Posee una Altura de hasta 30 o 40 m con copa densa, baja y redonda (Fig. 4).
Su corteza externa es corchosa y fisurada mientras que la interna es estriada; el
tronco no es muy recto y las ramas poseen lenticelas. Las hojas son simples
alternas, pecioladas y lanceoladas (Fig. 5), de color verde claro con borde entero
y limbo ondulado, brillosas con poco latex, con olor resinoso, haz brillante y
nervaduras muy apretadas. Sus flores son hermafroditas, actinomorfas y
pequefias (menor de 1 cm), en inflorescencias cimosas-paniculas terminales o
axilares. La corola es amarillenta-blanca, con escamas por fuera. Los frutos en
capsula, son uno o dos foliculos lefiosos comprimidos, cilindricos, verdes,
lechosos y dehiscentes. Las semillas son pequefias y aladas. Estas alas son
membranosas, delgadas y transparentes de color marrén pélido, de forma
angostamente oblonga, con un corto funicolo (Devia et al., 2014).

Figura 4. Vista panoramica del Figura 5. Hojas, frutos y semillas de A.
arbol. Fuente: google imagenes. polyneuron. Fuente: Cardenas y Salinas
(2007).
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3.7 Antecedentes de estudios en ecofisiologia

Las investigaciones ecofisiolégicas de las plantas en BST son criticas para el
desarrollo de estrategias y planes de restauracidn y conservacion a nivel mundial
(Quesada et al., 2009). En gran medida, los estudios de caracter botanico que
se han hecho en ecosistemas de BST en Colombia, han estado encaminados a
la realizacion de inventarios floristicos que pretenden comprender como varia la
composicién y estructura de las especies vegetales propias de cada region
biogeogréfica del pais (Mendoza-C., 1999; Marulanda et al., 2003; Fernandez et
al., 2013; Londofio y Torres, 2014; Alvarado y Otero, 2015; Sanmartin et al.,
2016; Vitola et al., 2017). Por tanto, en una revision bibliografica sobre el tema a
nivel nacional, se puede observar que la mayoria de investigaciones arrojan
resultados con respecto al nimero de especies y su representatividad en
distintas areas (Rodriguez et al., 2012), arrojando mayoritariamente resultados
gue expresan cartograficamente el nimero de especies por regiones o listados
de plantas nativas e introducidas que se encuentran en este ecosistema
(Rodriguez et al., 2012). Con respecto a la ecofisiologia de plantas de BST, son
pocos los estudios que se han realizado, siendo la mayoria de los existentes
publicados en Brasil y México (Ceccon et al., 2006; Hasselquist et al., 2010;
Souza et al., 2010; Flores-Luna et al., 2012; Medeiros et al., 2014, Falcéo et al.,
2015) y muy pocos son los trabajos publicados en Colombia sobre este tema. La
mayoria de datos que se obtienen actualmente en la bibliografia corresponden a
investigaciones realizadas en especies propias de ecosistemas mediterraneos,
siendo Espania el pais lider en publicaciones (Valladares et al., 2002a; Aranda et
al., 2003; Niinemets y Valladares, 2006; Quero et al., 2006; Sanchez-Goémez et
al., 2006a; Sanchez-Gomez et al., 2006b; Quero et al., 2008; Sanchez-Gémez
et al., 2008).

Quero et al. (2006) estudiaron los efectos de la sombra y la sequia, y sus
interacciones sobre variables estructurales y fisiologicas a nivel de hoja para
cuatro especies lefiosas mediterraneas del género Quercus; Valladares et al.
(2000a) estudiaron la plasticidad sobre diferentes rasgos foliares de dos

especies lefiosas mediterraneas sometidas a dos niveles de luz y nutrientes; por
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otro lado Quero et al. (2008) evaluaron la respuesta plastica a la luz y al agua de
4 especies mediterraneas. Esto evidencia el hecho de que la mayoria de la
informacion ecofisioldgica actual se basa en especies no propias de ecosistemas
tropicales, especialmente de BST; aunque sobresalen algunos trabajos
publicados tales como el de Hasselquist et al. (2010) quienes determinaron las

relaciones hidricas de arboles perennes y caducifolios de bosque seco tropical.

Con respecto a las investigaciones basadas en la especie de estudio, debido a
gue esta se encuentra en peligro de extincién, la mayoria se centran en la
conservacion y manejo de la misma, predominando los estudios de variabilidad
genética en poblaciones remanentes, propagacion mediante técnicas
biotecnolégicas y distribucion espacial en fragmentos de bosque, la mayoria de
estos realizados en Brasil (Fonseca et al., 2004; Marilza y Pires, 2004; Ribas et
al., 2005; Torezan et al., 2005; Valeiro et al., 2008; Damasceno et al., 2011;
Otegui et al., 2016).

Dentro de la linea ecofisioldgica, destacan los trabajos realizados por Rubens
Ribeiro et al. (2010), quienes definieron el estado sucesional (basado en la
respuesta plastica a la intensidad luminica) en el cual la especie puede usarse
en proyectos que pretendan recuperar areas degradas; y por Gomes y Ribeiro
(2015) que evaluaron el efecto del tratamiento hidrico en el crecimiento y
desarrollo inicial de A. polyneuron. En Colombia, los trabajos publicados sobre
la especie se centran en protocolos para su propagacion y en el status
poblacional de la misma (Garcia et al., 2015). Muy pocos son los trabajos
publicados dentro de la linea ecofisiologica, y la respuesta de la especie ante
factores de estrés ha sido abordada desde un solo factor, sin evaluar la posible
adaptabilidad que puede existir ante combinaciones de los mismos ni las
posibles diferencias en la respuesta plastica y la contribucion de la misma a la

aclimatacion.

Existen vacios de informacion ecofisiolégica tanto a nivel latinoamericano como

nacional, especialmente de los ecosistemas tropicales que actualmente se
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encuentran altamente amenazados y se requieren practicas de restauracion con
especies nativas capaces de adaptarse a las condiciones alteradas actuales, por
lo cual se hace necesaria la compresién de procesos ecofisiolégicos basicos que
permitan su establecimiento asertivo y predecir las respuestas de las especies

ante el cambio global.

4. OBJETIVOS

GENERAL

Evaluar el efecto de la plasticidad fenotipica de rasgos morfologicos y fisioldgicos
ante la disponibilidad hidrica y luminica en plantulas de Aspidosperma
polyneuron Mull. Arg. provenientes de dos localidades del departamento del

Atlantico.

ESPECIFICOS

e Estimar el grado de respuesta plastica de rasgos morfolégicos y
fisiolégicos a la disponibilidad hidrica y luminica.

e Establecer si existen diferencias en la plasticidad fenotipica en funcion de
la procedencia y tipo de rasgo.

e Determinar la contribucion de la plasticidad de los rasgos morfolégicos y

fisioldgicos en la aclimatacién a la disponibilidad de luz y agua.
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5. METODOLOGIA

5.1 Zonas de procedencia de las plantulas

Se seleccionaron para este estudio dos sitios del departamento del Atlantico.
Luriza esta localizada a 9 km de la cabecera municipal de Usiacuri, Atlantico
(Fig. 6). Su ubicacion geografica es 10°45'278" Ny 75°01'590" O. Presenta una
altitud de 137 m.s.n.m y hace parte del distrito Montes de Maria y Pioj0, que
pertenece a la region biogeografica del cinturdén arido pericaribefio (Hernandez
et al., 1992). Tiene una extension de 837,17 ha donde se presentan fragmentos
de bosque seco secundario. Presenta precipitaciéon anual entre 600y 700 mm y
una temperatura promedio anual de 26°C a 28°C, con una humedad relativa que
oscila entre 60 y 90% (IDEAM). En la zona se presenta un déficit hidrico
importante, lo que produce un cambio sorprendente entre los eventos climaticos

mas conspicuos (sequia y lluvia) (Simanca y Martinez, 2010).

San Juan de Tocagua esta situado dentro de las coordenadas geograficas
10°38'16.3"N 75°11'13.2"W, a 9,1 Km de la cabecera municipal de Luruaco,
ubicada en la zona suroeste del departamento del Atlantico (Fig. 6). Presenta
una altitud de 88 m.s.n.m, la temperatura media anual varia alrededor de los
28°C, con una humedad relativa de 76% (Montenero, 2008). Morfolégicamente
el corregimiento cuenta con un relieve variado, encontrando pequefas serranias
conformadas por colinas con alturas inferiores a los 450 m con fuertes
pendientes, terrenos ondulados, con topografia de pendientes suaves y sitios
planos (Montenero, 2008). En su jurisdiccion se encuentra la ciénaga San Juan
de Tocagua que ocupa un area de 300 ha y los arroyos Platanal, Guayacan e

Iraca.
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Figura 6. Localizacion de las zonas de procedencia de las plantulas.

5.2 Sitio de estudio y condiciones iniciales

La investigacion se llevd a cabo bajo condiciones de invernadero en el area
experimental de ecofisiologia vegetal que se instaur6 en la Universidad del
Atlantico. Se construyeron tres invernaderos de PVC utilizando mayas
polisombra del 90, 45y 0% de reduccion de luz. En julio del 2018, se recolectaron
plantulas en el mismo estadio ontogenético (14 dias de germinacion
aproximadamente) homogéneas en tamafio y numero de hojas (2-4) (Fig. 7) en
diferentes puntos de los sitios de estudio con el fin de garantizar la mayor
representatividad posible de la variabilidad genética de la poblaciéon en el
experimento. Después de la coleccion en campo, fueron trasplantadas a bolsas
de plastico individuales de 30 cm de diametro y 50 cm de altura (para evitar en

la medida de lo posible la restriccion del crecimiento radicular) utilizando un
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sustrato con una mezcla de arena y materia organica en proporciones 1:1.
Inicialmente, las plantulas fueron regadas diariamente a capacidad de campo
(CC) y mantenidas bajo plena exposicidn solar durante un mes. La capacidad de
campo del suelo utilizado se calculé gravimétricamente empleando la ecuacion
1. Para esto se utilizaron cinco recipientes con 100 g de suelo que fueron
humedecidos en exceso (colocandolos en una cubeta con agua para que esta
ascendiera por capilaridad y humedeciera de manera equitativa todo el sustrato)
y dejados drenar libremente por 24 h, para posteriormente ser secados en un
horno por 24 h a 105 °C (Flores-Luna et al., 2012). La CC promedio del suelo
utilizado en las bolsas, en unidades de porcentaje de humedad, fue de 61,47 +
10,99.

masa de suelo saturado—masa de suelo seco

%humedad del suelo a CC = (1)

masa de suelo seco

A
/

Figura 7. Plantula de Carreto.

5.3 Disefo experimental

El experimento fue establecido mediante un disefio factorial 3x2x2 (Luz, agua,
localidad) completamente aleatorizado. Cada unidad experimental (réplica) es
representada por una planta en cada bolsa (Fig. 8). A partir de las tres
condiciones luminosas, luz baja (LB, 10% de luz incidente), luz media (LM, 55%
de luz incidente) y luz alta (LA, 100% de luz disponible), se establecieron dos
condiciones hidricas en el sustrato diferenciadas por el porcentaje de humedad

del suelo: 20% (S, bajo) y 61% (CC) generando los tratamientos observados en
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la tabla 3. Los individuos fueron distribuidos aleatoriamente entre los

tratamientos, resultando en 20 plantulas por cada uno (120 por localidad, 240 en

total).
Luriza San Juan de Tocagua
I I
| Luz alta Luz media Luz baja | | Luz alta Luz media Luz bajn |
Agua bajaj 207 Agua bajal 207 Agua bajal 9% Agua bajal 297 Agua baja 2% Agua bajal 9

Figura 8. Esquema de la aplicacion de los tratamientos a los dos grupos en el disefio experimental.

Tabla 3. Tratamientos generados por la combinacioén de dos factores y tres niveles.

Tratamiento Abreviatura
Intensidad alta de luz y bajo nivel de agua en suelo. LAS
Intensidad alta de luz y capacidad de campo. LAC
Intensidad media de luz y bajo nivel de agua en el suelo LMS
Intensidad media de luz y capacidad de campo LMC
Intensidad baja de luz y bajo nivel de agua en suelo. LBS
Intensidad baja de luz y capacidad de campo. LBC

Para confirmar la reduccion de los niveles de luz, se realizaron mdultiples
mediciones de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) durante los meses
de septiembre-octubre de 2018 y enero-febrero de 2019 de 8:00 a 16:00
utilizando un data logger HOBO modelo S-LIA-M003 (Onset, Pocasset, MA, USA).
Los valores medios obtenidos en cada invernadero se muestran en la figura 9A.
Para el caso del agua, para obtener el nivel establecido en los tratamientos con
déficit hidrico, se regaron las plantulas inicialmente a CC y se procedio con la
reduccion en el suministro de agua. Después de este periodo inicial de retencion,
se midié el contenido relativo de agua en el suelo hasta que, por evaporacion,
se alcanzaran los porcentajes de saturacion del experimento (Saha et al., 2016).
El porcentaje de humedad del suelo se monitoreo dia de por medio utilizando un
higrometro de suelo (Soil Moisture Meter, MO750, Extech) y una vez los

porcentajes bajaban del nivel establecido, se procedia al riego hasta alcanzarlos
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nuevamente. La figura 9B muestra los valores promedio medidos durante todo
el experimento.
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Figura 9. Valores promedio y desviacion estandar de PAR por tratamiento luminico (A)

y humedad del suelo por tratamiento hidrico (B).

5.4 Medida de rasgos fisioldgicos

Después de 6 meses desde el inicio del experimento se seleccionaron 6
individuos al azar por cada tratamiento para la toma de datos fisiolégicos. Se
realizaron mediciones del estado hidrico de las pantas al amanecer (5:30-6:30
am) mediante la evaluacion del potencial hidrico de las hojas (Whoja) por el
método de la bomba de presion tipo Scholander (plant water status console, serie
3005, SOILMOISTURE). La medicion de los pardmetros de intercambio gaseoso
se realiz6 entre las 10:00 am y 1:00 pm, con luz solar, en hojas maduras,
completamente expandidas mediante un sistema portable de fotosintesis (LI-
6800) ajustado para brindar un concentracion constante de CO2 (400 pmol
mol™1). Para la toma de estos datos se tuvieron en cuenta a las hojas que tuvieran
un area igual o mayor a 6 cm?, debido a que el equipo asi lo requeria, por esto,
las mediciones se realizaron en los tratamientos cuyas plantulas cumplian con
este requisito (L-LAC, L-LAS, L-LMC, L-LMS, L-LBC, L-LBS, T-LAC, T-LMCy T-
LMS). Cada valor generado por una planta, es el promedio de seis mediciones
tomadas en dos hojas (3 mediciones por hoja). Los parametros medidos y/o

determinados fueron: tasas de fotosintesis (A) y transpiracion (E), conductancia
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estomatica (gs) y relacion entre la concentraciones interna (Ci) y la externa (Ca)
de CO2, dentro de la cadmara sub-estomatica foliar y fuera de ella (Ci/Ca).
Adicionalmente se tomaron datos de la temperatura foliar (Thoja) mediante un
termometro infrarrojo (Extech) en el mismo lapso. A partir de la medida de la tasa
de fotosintesis y la tasa de transpiracion, se determind la eficiencia de uso del
agua instantanea (EUA= tasa fotosintética/tasa transpiratoria) que permite
determinar el balance entre la pérdida de agua y la toma de CO:2 y por tanto el

uso de estrategias para la conservacion de agua en la planta (Quero et al., 2004).

5.5 Medidas de rasgos morfolégicos

Se realizaron muestreos destructivos después de 6 meses posteriores al inicio
del experimento en 6 individuos tomados al azar en cada tratamiento. Las
plantulas fueron cosechadas y separadas en hoja, tallo y raiz para estimar el
area foliar (AF) y el peso seco (PS) de las diferentes fracciones de materia
vegetal (PShoja, PStallo, PSraiz). Para la primera, se digitalizé la imagen de la hoja
mediante un escaner y se analizé posteriormente con el programa Compu Eye,
Leaf & Symptom Area (Bakr, 2005); mientras que para la segunda, cada uno de
los 6rganos de cada una de las plantulas fue sometido a secado en un horno a
80°C por 72 horas para ser posteriormente pesados en una balanza analitica.
Adicionalmente, se estimaron los siguientes caracteres morfoldgicos: altura total
de la planta (AP: longitud desde la base del tallo hasta la rama mas alta),
diametro de la base del tallo (DBT: medido con un vernier digital), nimero de
ramas (NR), longitud de las ramas (LR: longitud entre el 4pice de la rama y el
punto de union de la rama al tallo), nimero de hojas (NH), longitud de la raiz
principal y de las raices laterales (LRP y LRL: estimadas con el programa
rootgraph; Cai et al., 2015), volumen de las raices (VR: estimado como la
diferencia de volumen del agua en una probeta con y sin la raiz) razén del area
foliar (RAF: area foliar/peso total), area foliar especifica (AFE: area foliar/peso de
las hojas), longitud especifica de la raiz (LER: longitud de la raiz/peso de la raiz)
y las proporciones del peso de la hoja (PPH: PShoja/PStota), tallo (PPt:
PStallo/PStotal) y raiz (PPR: PSraiz/PStotal).
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5.6 Supervivencia

Se realizaron cinco censos de mortalidad pasados 1, 2, 3, 4 y 6 meses desde el
inicio del experimento. La supervivencia fue estimada como la diferencia entre el
primer y el Ultimo censo en cada tratamiento. Se catalogaron como muertos a
todos los individuos que hubieran perdido toda su estructura aérea, que no
tuvieran hojas fotosintéticamente activas (es decir, verdes o flexibles) o que
tuvieran un tallo quebradizo facilmente rompible con presién de los dedos. El
porcentaje de supervivencia se estimé como el cociente de las plantas vivas del
ualtimo censo con el numero de plantas vivas en el primero multiplicado por 100.
Ademas, se usO el producto de Kaplan-Meier para estimar la funcién de
supervivencia a partir de los tiempos de supervivencia en el conjunto de datos
de mortalidad. Se utilizaron analisis independientes para cada combinacion de
luz, agua y localidad. La prueba de chi-cuadrado (x?) se utiliz6 para evaluar
diferencias significativas en las funciones de supervivencia entre localidades y

los niveles de irradiancia o agua.

5.7 Andlisis de datos

5.7.1 Calculo de la plasticidad fenotipica

Para determinar la respuesta fenotipica de los rasgos morfoldgicos y fisiolégicos
ante los distintos tratamientos, se calcul6 el indice RDPIs como la sumatoria del
valor absoluto de la diferencia entre dos valores medios para cada combinacion
de tratamientos, dividido por la suma de estos dos valores, dividido por el nUmero
total de combinaciones (Ecuacion 2; Valladares et al., 2006). Este indice tiene la
ventaja de que los cambios en las variables expresadas en diferentes unidades
y con diferentes rangos, pueden ser comparados en una escala de 0 a 1, es
decir, cuando el indice es mas préximo a 1, mayor respuesta plastica de la
especie para esa variable (Valladares et al., 2006). Debido a que la
determinacion de los parametros fisiologicos de intercambio gaseoso (A, E, EUA,

Ci, Ci/Ca y gs) se realizo con las condiciones de radiacion de cada invernadero
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a diferentes intensidades luminicas, el célculo de la PF de sus variables se
realizo entre los tratamientos hidricos establecidos dentro de cada invernadero
de manera independiente. Posterior a esto, se hicieron comparaciones con el
test t-student y, al no encontrarse diferencia significativa en las medias por

localidad y tratamiento de luz, se calculé el promedio para cada rasgo.

RDPIs = Y (dij —ij'/(xi]" + xij))/n (2)
Donde:

e N=numero total de distancias

e dij —i'j"= valor absoluto de la diferencia de dos valores de un rasgo,
tomados en dos individuos pertenecientes a diferentes ambientes.

e Xxi'j" + xij= Suma de dos valores de un rasgo, tomados en dos individuos
pertenecientes a diferentes ambientes.

Ademéas se evalué cualitativamente la plasticidad fenotipica mediante la
construccion de normas de reaccion para cada uno de los caracteres,
comparando visualmente los patrones de plasticidad. Una mayor pendiente de
la trayectoria fenotipica, indica una mayor plasticidad (Villamizar et al., 2012).
Ademas, se estimo la plasticidad fenotipica en respuesta a la luz (PFluz) para el
subconjunto de plantulas sometidas a capacidad de campo (tratamientos: LAC,
LMC, LBC) y la plasticidad fenotipica en respuesta al agua (PFagua) para el
subconjunto de plantulas sin restricciones de luz (tratamientos: LAC, LAS).
Finalmente se estimé la plasticidad general para las plantulas de cada localidad

como la media aritmética de los resultados del indice para cada tipo de rasgo.
5.7.2 Supuestos para analisis de varianza

Se utilizo el programa SPSS (IBM Corp. 2016) para comprobar los supuestos de
normalidad y homocedasticidad de los datos tanto de plasticidad como de
magnitud de los rasgos. El primero se corroboré mediante los test de Shapiro-
Wilk (cuando n<50) y Kolmogorov-Smirnov (cuando n>50), que consisten en
medir el ajuste de los datos a una recta probabilistica normal y determinar si son
0 n6 paramétricos y, para el segundo, se realizé el test de homogeneidad de

varianzas de Levene que consiste en evaluar la igualdad de las varianzas para

43



dos o0 més grupos, donde se pone a prueba la hipotesis nula de que las varianzas
poblacionales son iguales. Algunas variables fueron transformadas con el fin de
cumplir las asunciones de normalidad y homogeneidad de varianzas (Zar, 1999).
DBT, LRL, VR, RAF, AFE, LER, A, EUA, gs Y Thoja fueron transformadas con el
Ln; LR y NH con Ln(x+1); AP y PSiota con ArcTan(x) y AF con 1/Vx.

5.7.3 Diferencias en la magnitud y respuesta plastica de los rasgos

Se realizé un analisis ANOVA de tres vias con los factores localidad, luz y agua
para establecer la influencia que tenia cada uno de estos y sus interacciones en
la magnitud expresada por cada rasgo en cada tratamiento. Ademas, para
comparar las medias de los rasgos en cada tratamiento de luz y agua por
localidad, se realizaron pruebas ANOVA de una via y test HSD de Tukey usando
como factor el tratamiento combinado luz-agua para realizar comparaciones
multiples entre los niveles asociados a este factor. Por otra parte, para establecer
si existen diferencias en la magnitud de la plasticidad fenotipica expresada por
las plantulas segun la procedencia y el tipo de rasgo, se realiz6 un analisis de
varianza ANOVA de dos vias. De la misma manera se realiz6 un ANOVA de una
via y una prueba de Tukey para contrastar diferencias entre la plasticidad
expresada por cada variable y tipo de variable. En todos los casos P valores
inferiores a 0,05 representaron la aceptacion de la hipétesis alternativa. Todos

los andlisis fueron realizados en el software SPSS version 22.

5.7.4 Contribucién de la plasticidad de los rasgos a la aclimatacién

Se uso el coeficiente de correlacion de Spearman para probar las relaciones
especificas entre el desempefio de las plantulas bajo sombra y sequia y la
plasticidad fenotipica a la luz y al agua de los rasgos estudiados. Se contrastaron
los valores de PFluz y PFagua vs desempefio bajo sombra y sequia, el cual se
establecio como los porcentajes de supervivencia final bajo 10% de luz y buenas
condiciones hidricas (LBC) y 100% de luz en condiciones hidricas estresantes
(LAS). Este coeficiente mide el grado de asociacion entre dos variables y oscila

entre -1y 1 indicando asociaciones negativas o positivas respectivamente donde
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cero significa no correlacion. De esta manera, permite saber si el grado de
plasticidad de los rasgos y la supervivencia poseen una relacion directa, inversa
o nula e inferir el tipo de contribucion de la plasticidad a la aclimatacion de la
especie. El andlisis se realiz6 con un nivel de significancia del 5% y bajo la
hipotesis alternativa que existe una correlacion entre las variables estudiadas en

el programa SPSS.

6. RESULTADOS

6.1 Supervivencia de plantulas

Se encontré una diferenciacion marcada en la supervivencia de las plantulas
segun el tratamiento luz x agua impuesto para Luriza (Fig. 10A) y Tocagua (Fig.
10B). El nivel hidrico tuvo el mayor impacto en la supervivencia para ambas
localidades (agua x supervivencia x2, P<0,05) lo que se observa en la formacion
de grupos diferenciados segun los cédigos de letras entre los tratamientos de
CCy S. Eltratamiento de luz media resulto ser el mas favorable para la tolerancia
a la sequia en ambas localidades, presentando el porcentaje de supervivencia
mas elevado durante todo el experimento (62,37%) entre los tratamientos de
menor disponibilidad de agua (LAS, LMS, LBS). En contraste, no hubo
diferencias estadisticas significativas en la supervivencia para ambas
localidades a 10, 55 y 100% de luz solar (luz x supervivencia x?, P>0,05). En
términos de las localidades, ambas tuvieron el mismo porcentaje de
supervivencia en el tratamiento de déficit hidrico, mientras que en CC las
plantulas Tocagua sobrevivieron mas, sin embargo, no hubo diferencias

significativas a nivel intraespecifico (Localidad x supervivencia x?, P>0,05).
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Figura 10. Proporcion de supervivencia acumulada en el tiempo para Luriza (A) y Tocagua
(B) segun la combinacion de irradiancia x disponibilidad de agua estudiada. El analisis se
realizd con el limite de producto de Kaplan-Meier. Los codigos de letras indican grupos

homogéneos (prueba de x?).
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6.2 Respuesta de las plantulas al gradiente de luz y agua

6.2.1 Caracteres morfologicos

La reduccién en la disponibilidad de luz y agua impuso cambios estructurales en
las plantulas y afectdé su desempefio morfologico. La tabla 4A muestra los
patrones generales de la diferenciacion de los rasgos estructurales entre los 6
tratamientos para las plantulas de Luriza y Tocagua. En general, en la mayoria
de los rasgos morfoldgicos, las plantulas procedentes de Luriza expresaron una
magnitud mayor con respecto a las de Tocagua (excepto RAF, AFE, LER y PPT)
y se observa la tendencia general de los rasgos a decrecer con el nivel hidrico y
luminico, siendo LAC el tratamiento que mas favorecié el crecimiento y
desempeiio morfologico y LBS el que mas estrés represento, reflejando que el
impacto de la sequia en los rasgos morfolégicos fue mas significativo bajo luz
baja que en LA y LM. Sin embargo, PPH, PPT y PPR permanecieron
aproximadamente constantes a través del gradiente de luz y agua evidenciando
gue la proporcion de masa gue planta destina esas fracciones persiste a lo largo
del gradiente. Ademas se observa que el cambio en AFE se realizé
principalmente en funcion de la luz sin efectos del nivel hidrico (Tabla 5), siendo
LB el tratamiento que presento los mayores valores para este rasgo. AFE refleja
el grosor de la hoja (Aranda et al., 2005a) , la proporcion relativa de tejidos
asimiladores, conductores y mecanicos (Loretta Gratani, 2014) y la irradiacion es
conocida por ser el principal factor que promueve cambios en este parametro
(Niinemets y Kull, 1994; Aranda et al., 2005a; Gratani, 2014).

La localidad represent6 un factor importante en los resultados morfologicos ya
qgue en 13 de los 15 parametros medidos hubo diferencias significativas para las
plantulas de Luriza y Tocagua (Tabla 5), demostrando asi la influencia que tiene
la procedencia en la respuesta morfologica de A. polyneuron ante gradientes
hidricos y luminicos. La luz, el agua y su interaccion, por su parte, también
representaron factores significativamente influyentes en las respuestas
morfolégicas de la mayoria de variables, excepto PPT y PPR que no fueron

afectados por ninguno de estos factores.
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Tabla 4. Medias y errores estandar (EE) de las variables morfolégicas (A) y fisiologicas (B)
examinadas para Luriza y Tocagua. Las celdas vacias corresponden a los tratamientos que no
se pudieron medir por la restriccion del tamafio foliar. Los cédigos de letras indican diferencias
significativas entre los niveles del tratamiento combinado Luz y agua (one-way ANOVA, test-

Tukey, P<0,05). Mayor orden alfabético de las letras indica mayor valor del rasgo.

A
LA LM LB
Rasgo cc S cc S cc S
Media EE Media EE Media EE Media EE Media EE Media EE
Luriza
AP 213,16 + 33,16 B |13561 + 13,75 AB [190,09 + 34,44 AB|108,00 * 6,98 A [16200 + 2055 AB (126,83 * 13,56 AB
DBT 672 + 086 C| 427 + 031 ABC| 623 + 067 BC| 369 + 019 AB | 4,27 + 047 ABC| 3,05 + 032 A
LR 67,06 + 1360 B| 2669 + 1187 AB | 5691 + 18,88 B [ 2097 + 6,13 AB| 1200 * 549 AB| 569 + 331 A
NH 20,17 + 196 B[ 1217 + 260 AB | 11,83 + 1,74 AB| 1483 + 060 AB | 1500 + 2,62 AB|[1000 + 071 A
AF 2583 + 334 Al 48 + 081 ¢ 873 + 167 BC| 493 + 072 BC| 902 + 08 B |649 + 103 BC
LRP 3583 + 328 A|[3099 + 613 A | 4367 + 7,18 A |3355 + 262 A |4334 + 680 A |3198 + 343 A
LRL 1907 + 18 C| 593 + 1,22 A | 13,78 + 2,21 BC| 1245 + 1,79 ABC| 12,49 + 3,34 ABC| 634 + 1,07 AB
VR 492 + 132 MB| 1,68 + 064 AB | 650 + 184 B | 1,28 + 015 AB| 225 + 060 AB| 122 + 048 A
RAF 491 + 132 B[ 2,78 + 038 AB | 1,75 + 021 A| 292 + 013 AB| 492 + 141 AB| 642 + 122 B
AFE 19,41 + 3,71 A|[ 1474 + 260 A 11,42 + 152 A | 11,80 * 098 A 16,17 + 3,85 A 12529 * 641 A
LER 1849 + 532 A[3909 + 987 AB | 1984 + 401 A |4992 + 819 AB| 5087 + 1146 AB|9665 + 2581 B
PStotal 722 + 1,73 B| 233 + 087 AB 580 + 164 B | 168 <+ 024 AB| 308 + 090 AB| 135 =+ 038 A
PPH 025 + 003 AB| 021 + 0,02 AB 016 + 002 A| 026 + 002 AB| 031 + 003 B | 028 + 003 AB
PPT 031 + 002 A| 029 + 003 A | 034 + 001 A| 028 + 002 A| 027 + 002 A]|O030 + 002 A
PPR 044 + 003 A| 050 <+ 0,04 A 050 + 003 A| 046 + 002 A 0,43 + 002 A | 042 £ 003 A
Tocagua
AP 20495 + 2425 B|[10660 + 11,28 A |21339 + 63,04 AB[12800 + 527 AB|[ 9767 + 631 A [9857 + 1189 A
DBT 588 + 071 C| 349 + 026 ABC| 518 + 0,87 BC| 348 + 024 ABC| 294 + 017 AB| 2,72 + 024 A
LR 61,21 + 8,19 B| 2200 * 150 B 42,94 + 1560 B | 23,12 + 412 B 4,91 £ 155 A |48 £ 281 A
NH 1967 + 2,40 C| 10,00 + 190 ABC| 1567 + 3,07 BC| 13,83 + 2,28 BC 5,00 + 0,78 A 6,67 + 087 AB
AF 2667 t+ 233 Al 264 + 029 <C 850 + 1,75 AB| 334 + 061 BC| 3,52 + 090 BC| 400 + 052 BC
LRP 3450 + 400 A 2561 + 3,12 A | 3321 + 614 A |2023 + 361 A |2733 + 590 A |2208 + 2,73 A
LRL 14,47 + 240 C| 311 + 0,70 A | 1332 + 250 BC| 672 + 162 AB| 744 £+ 059 BC| 306 =+ 030 A
VR 4,18 + 125 B 1,05 + 0,09 AB 2,75 + 1,14 AB| 1,28 + 0,15 AB 0,73 + 011 A 0,95 + 0,24 A
RAF 570 + 125 A| 288 + 029 A 312 + 055 A| 328 + 058 A | 651 + 143 A | 634 + 104 A
AFE 1868 + 2,10 AB| 1726 + 260 AB | 1562 + 387 A |1336 + 1,89 A |3522 + 9,01 B |2384 + 168 AB
LER 20,52 + 3,78 A| 7027 £ 13,12 B 41,58 + 13,05 AB| 4965 + 927 AB [121,39 + 32,80 B |9045 + 1359 B
PStotal 580 + 128 C| 098 + 015 AB 4,57 + 193 BC| 107 + 0,16 AB 0,55 + 007 A 0,72 + 0,14 A
PPH 030 + 004 A| 018 + 002 A | 023 + 004 A| 024 + 001 A | 020 + 002 A |02 + 003 A
PPT 033 + 001 A]| 039 <+ 0,02 A 035 + 002 A| 037 + 002 A 0,33 £+ 003 A|035 + 001 A
PPR 037 + 004 A| 043 =+ 0,02 A 042 + 003 A| 039 + 002 A 048 + 002 A | 039 =+ 003 A
B
LA | LM [ LB
Rasgo cc s | cc s [ cc s
Media DE Media DE Media DE Media DE Media DE Media DE
Luriza
\Ilhoja -0,65 + 0,09 C -1,03 + 0,14 AB -0,65 + 0,03 C -0,94 + 0,05 AB -0,67 + 0,08 BC -1,02 4 0,11 A
A 957 + 150 B 7,43 + 078 AB| 473 + 058 AB 4,13 £+ 078 AB 3,91 + 055 AB 3,12 £ 030 A
E 491438 + 37536 B | 387480 * 19964 AB | 403437 + 387,83 AB | 3070,38 + 41570 A | 405820 + 369,36 AB | 357990 * 302,59 AB
EUA 0,002 + 0,00 AB 0,002 + 0,00 AB 0,001 + 0,00 B 0,001 + 0,00 AB 0,001 + 0,00 AB 0,001 + 0,00 A
Ci 29560 + 890 A | 26779 ¢+ 554 A | 31751 + 9,79 A 29055 + 395 A 343,00 + 12,08 A | 34092 + 522 A
Ci/Ca 0,71 + 0,02 A 0,67 + 0,01 A 0,78 * 0,02 A 0,73 + 0,01 A 0,82 * 0,01 A 0,84 + 0,01 A
gs 016 + 002 A 0,11 + 001 A 0,13 + 0,02 A 0,08 + 0,02 A 0,14 + 002 A 0,12 + 001 A
Thoja 33,11 + 0,86 C 33,89 + 0,85 C 29,90 + 0,45 C 28,83 + 0,82 AB 29,19 + 0,32 A 27,18 + 0,43 A
Tocagua
W¥hoja 041 £ 006 c 0,88 + 011 AB| -051 + 006 C 0,91 + 015 AB 0,73 + 005 BC| -098 + 005 A
A 6,97 * 1,11 A + 6,59 + 0,82 A 4,48 + 0,34 A + 4
E 554346 t+ 414,12 B - + 423624 + 341,11 AB | 394555 t+ 19878 A - + - + -
EUA 0,001 + 0,00 A - + 0,002 + 0,00 A 0,001 + 0,00 A + - +
ci 337,54 & 11,03 A - + 307,60 + 10,82 A 31846 t 862 A - + - + -
Ci/Ca 0,80 + 0,02 A - + 0,75 + 0,03 A 0,80 + 0,02 A + - +
gs 020 + 002 A - + - 0,15 + 0,02 A 0,13 + 0,01 A - + - - + -
Thoja 3237 082 C | 3333 + 099 C 2985 + 039 C 2898 + 058 AB 24,68 + 037 A | 2737 + 044 A
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6.2.3 Caracteres fisiologicos

Los rasgos fisiolégicos de intercambio gaseoso no expresaron un alto grado de
variabilidad en la respuesta para las 8 variables medidas (Tabla 4B). Entre
tratamientos, solo hubo diferencias en Whoja, A, E, EUA Y Thoja, Siendo CC el que
obtuvo los mayores valores con respecto a S. Ademas, se resalta el resultado
del potencial hidrico que exhibié una respuesta marcada al gradiente de luz,
resultando en valores comparativamente menores en LB incluso en los
tratamientos de capacidad de campo. En contraste, Ci, Ci/Ca y gs no variaron
significativamente entre tratamientos. A diferencia de los rasgos morfoldgicos,
entre las dos localidades no hubo diferencias significativas entre los parametros
fisiologicos, solamente gs y Ci/Ca mostraron una interaccion significativa con
este factor (Tabla 5). A nivel fisiologico, la intensidad luminica representé un
factor mas importante en comparacion al nivel hidrico afectando a 6 de los 8
caracteres (solo Whoja Y gs NO se vieron influenciadas), mientras que el segundo
solo influencio significativamente en Whoa Y E. Finalmente, la interaccion luz x
agua, al igual que en los morfoldgicos, juega un rol importante en el desempefio

fisioldgico ya que influencia en 5 de los 8 rasgos evaluados.
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Tabla 5. Resultados del ANOVA de tres vias para los efectos del suministro hidrico, la irradiacion y la

procedencia y sus interacciones al final del experimento. Se muestran los valores de minimos de

cuadrados. Diferencias significativas son mostradas en asteriscos (*P<0,05; **P<0,01; ***P<0,001).

Rasgo/Factor | Localidad Luz Agua Loc x Luz Loc x Agua Luz x Agua Loc x Agua x Luz
AP [ 0,0000263 * 0,0000247 *  0,00008715 *** 0,00001836 * 1,104E-06 Q *** 0,000008333
DBT 0,614 ** 1,171 *** 2,23 ok 0,013 0,045 0,96 *** 0,038
LR 2,725 **x 1,196 * 10,394 *** 0,011 0,517 1,176 ** 0,084
NH 1,244 ** 1,75 *** 0,585 0,876 ** 0,005 0,928 ** 0,372
AF 0,22 *x* 0,058 ** 0,51 *** 0,024 0,008 0,18 *** 0,035 *
§ LRP [ 1590,109 ** 13,426 1427,297 ** 165,992 0,331 34,581 46,269
B IRL 3,792 *** 1,558 ** 14,505 *** 0,014 0,896 1,644 ** 0,091
E VR 3,065 * 5,343 #* 9,969 *** 0,363 1,506 4,545 **x* 0,625
§ RAF 0,784 3,243 *kx 0,008 0,015 0,531 1,37 ** 0,031
AFE 0,008 * 1,998 **x* 0,016 0,239 0,189 0,86 ** 0,32
LER 2,779 * 6,177 *** 7,646 *** 0,094 0,182 4,381 *** 0,46
PStotal | 1,189 *** 0,931 *** 1,523 *** 0,108 0,013 0,223 * 0,139
PPH 0,003 0,009 0 0,014 0,002 0,029 ** 0,014
PPT 0,053 **x* 0,004 0,002 0 0,01 0,003 0,003
PPR 0,032 * 0,001 0,001 0,013 0,003 0,02 0,003
¥hoja 0,147 0,08 2,329 *** 0,065 0,006 0,508 *** 0,018
A 0,002 1,776 * 0,194 1,262 0,058 1,717 *** 1,208 **
é’ E 2414826,32 18445266,58 *** 1987532,425 ** 2453068 1379288,24 8590586,154 *** 5914048,295 **
& EUA 0,182 1,25 *** 0,019 1,513 ** 0,219 0,654 ** 0,611 **
E Ci 5090,485  12322,695 *** 402,09 10035,173 **  1766,357 818,124 4660,702 **
L Ci/Ca 0,023 * 0,059 *** 0,00005615 0,048 ** 0,013 0,005 0,023 ***
gs 0,748 * 0,366 0,23 0,024 0,176 0,084 ** 0,394
Thoja 0,031 0,379 *** 0 0,017 0,03 * 0,013 0,021 *

6.3 Plasticidad fenotipica

Se encontré una gran variabilidad en la respuesta plastica de los 23 rasgos entre

las plantulas de las dos localidades para los tratamientos de luz y de agua (Fig.

11). Los cambios en la disponibilidad hidrica y luminica indujeron un alto nivel de

respuesta plastica para variables morfolégicas como LR y PStta cOn valores

RDPIs cercanos a 0,5. En cambio, otras variables morfolégicas (LRP, PPH, PPT,

PPR) presentaron un indice de plasticidad mas bajo en torno a 0,1. En cuanto a

las fisiologicas, estas presentaron una respuesta plastica general mucho mas
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baja, siendo la tasa de fotosintesis la de mayor valor (cercano a 0,3). Agrupando
todas las variables independientemente de su tipo (morfoldgica o fisiolégica), no
se encontraron diferencias significativas entre las dos localidades (falta de
interaccion significativa del factor localidad, Tabla 6). Sin embargo, en las dos
localidades se encontré que, pese a ser baja, la respuesta plastica de las
variables morfologicas fue significativamente mayor que la de las fisiolégicas
(Tabla 6, Fig. 12). Ademas, a pesar de que las plantulas de Tocagua expresaron
menores valores para casi todos los rasgos (Tabla 4), se observa que la
magnitud del cambio entre tratamientos (respuesta plastica) fue mayor que la de
Luriza en casi todas las variables reflejando, preliminarmente, posibles
diferencias en el patrén de respuesta de la especie segun la procedencia.

Eluriza OTocagua

Fisiologicos
ABC ABC AB AB A A ABC A

Morfologicos
98 .sc ABC C ABC ABC ABC ABC ABC ABC ABC ABC BC ABC ABC ABC

0,5

0,4 Jﬁ
0,3 o

ROPIS

0,2

o,

(=

Q& < T A : % :
g od S F @& F g ¢ o & & & ¥ PAEEERI SO 4
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Figura 11. Valores RDPIs en respuesta a la disponibilidad hidrica y luminica de variables fisiologicas
y estructurales para las plantulas de las procedencias estudiadas. Se presenta la media * error

estandar. Letras diferentes indican diferencias significativas entre variables.

Con respecto a la interaccién genotipo ambiente expresada en las normas de
reaccion de las figuras 13 y 14, se observan diferencias en la magnitud (referida
como la cantidad o el grado de respuesta al cambio ambiental que puede ser

grande o pequefio) y el patron (direccion de la respuesta del caracter que puede
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ser de aumento o disminucion) de la plasticidad de mdltiples rasgos. En los
caracteres morfologicos, variables como NH, LRL, PPH y PPR para el caso de
Luriza y LR, AF, PPH, PPR, LER y PStwta para Tocagua, exhibieron patrones
complejos con pendientes opuestas entre los tratamientos de CC y S, lo cual
refleja contrastes en la direccion del cambio fenotipico a lo largo de los tres

ambientes luminicos con diferente disponibilidad hidrica.

Tabla 6. ANOVA de dos vias entre la procedencia y el tipo de rasgo en la

plasticidad fenotipica. Diferencias significativas son mostradas en negrita.

FACTOR GL MC Sig.
Localidad 1 0,033 0,086
Rasgo 1 0,337 0
Locadidad x rasgo 1 0,055 0,03

@ Morfoldgica O Fisioldgica

03 BC A C AB
0,25
@202
a.
2 o015
01
0,05
0

Luriza Tocagua
Figura 12. Plasticidad fisiologica y morfoldégica general en respuesta a la
disponibilidad hidrica y luminica para cada localidad. Letras distintas indican

diferencias significativas (one-way ANOVA, test-Tukey, P<0,05).

Por su parte, las variables fisiologicas (Fig. 15 y 16) mostraron un
comportamiento mas constante en comparacion al anterior. La magnitud y
pendiente es muy similar para todos los rasgos entre los tratamientos de CC y
S, lo cual refleja graficamente el bajo grado de plasticidad que expresaron dichas

variables ante los tratamientos impuestos (Fig. 11).
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razon del area foliar; PStotal, peSo seco total.
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especifica; RAF, razon del area foliar; PStotal, peso seco total.
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Figura 15. Normas de reaccion de rasgos fisiolégicos de plantulas procedentes de Luriza. Se
muestra la media * error estandar en respuestas a las 6 combinaciones de los tratamientos de luz y
agua. Yhoja, potencial hidrico de la hoja; A, tasa de fotosintesis; E, tasa de transpiracion; Thoja,
temperatura de la hoja; EUA, uso eficiente del agua; Ci/Ca, relacion entre la concentracion interna 'y

externa de COz2; gs, conductancia estomatica; Ci, concentracion interna de COx.
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Figura 16. Normas de reaccion de rasgos fisiolégicos de las plantulas procedentes de Tocagua.

concentracion interna de COa2.

Para Whojia y Thoja, se muestran la media + error estandar en respuestas a las 6 combinaciones de
los tratamientos de luz y agua. Para el resto de caracteres, los valores promedio = EE de los
tratamientos en los que fue posible realizar las mediciones. Whoja, potencial hidrico de la hoja; A, tasa
de fotosintesis; E, tasa de transpiracion; Thoja, temperatura de la hoja; EUA, uso eficiente del agua,

Ci/Ca, relacidon entre la concentracion interna y externa de COg2; gs, conductancia estomatica; Ci,
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Con respecto a la contribucion de la plasticidad de los rasgos morfologicos y

fisioldgicos en la aclimatacion a la disponibilidad de luz y agua, a excepcion de

la eficiencia en el uso del agua, no se encontr6 relacidén significante entre la

plasticidad del resto de variables estudiadas y la supervivencia (Tabla 7), por lo

gue no se puede establecer con precision la influencia de la plasticidad ante los

factores estudiados y la aclimatacion de las plantulas.

Tabla 7. Correlacién de Spearman entre supervivencia y plasticidad fenotipica a

la sombra y sequia. Correlaciones significativas son mostradas con asteriscos

(**P<0,01).

Rasgo p
AP -0,4
DBT -0,2
LR 0,8
NH -0,2
AF -0,8
LRP -0,2
LRL -0,8
VR -0,6
RAF 0,4
AFE 0,6
LER -0,4
Pstotal -0,8
PPH -0,4
PPT 0,8
PPR -0,2
\Phoja -0,2
A 0,4
E -0,4
EUA 1 **
Ci 0,4
Ci/Ca 0,4
gs -0,8
Thoja 0,8
General -0,2
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7. DISCUSION

7.1 Efectos combinados del estrés hidrico y luminico sobre los rasgos y la
supervivencia.

En este estudio se encontré que, en la mayoria de caracteres morfolégicos y
algunos fisiologicos medidos para las plantulas de A. polyneuron provenientes
de Luriza y Tocagua, los efectos de la sequia se vieron mayormente acentuados
bajo LB que en LA, evidenciando que la sequia se puede agravar no solo con luz
excesiva sino también con luz limitante. A pesar de la mayor demanda de
evaporacion en el sol, hubo una reduccién del potencial hidrico en los
tratamientos de luz baja y las plantas de sombra también exhibieron menor
longitud de las raices tanto principal como laterales en comparacion con las de
LA, por tanto, la mayor posibilidad de las plantas de sol para rehidratarse de la
noche a la mafana, podria ser responsable de su capacidad de mantener un
potencial hidrico foliar mas alto que las plantas de sombra en los tratamientos de
sequia. Esta situacion se veria agravada en condiciones de campo debido al
aumento de la competencia subterrdnea por agua con arboles establecidos, lo
cual incrementaria las tasas de mortalidad en plantulas silvestres (Valladares y
Pearcy, 2002).

El hecho de que la sequia haya sido mas perjudicial para la expresion de los
caracteres morfolégicos en condiciones mas sombrias se podria explicar debido
a los conflictos entre las demandas simultdneas de asignacion de recursos para
hacer frente a las limitaciones superficiales (falta de luz) y subterraneas (falta de
agua). Existen varios mecanismos subyacentes que potencialmente explican
este patron. Para tolerar la sequia, las especies tipicamente asignan una gran
fraccidon de su biomasa a las raices, lo que no se puede lograr bajo condiciones
de luz limitantes, y lo mismo se aplica al ajuste osmético que involucra azucares
para hacer frente a suelos secos que dificilmente se logra con una ganancia
limitada de carbono con poca luz (Aranda et al., 2005b; Robson et al., 2009;
Holmgren et al., 2012). sin embargo, debido a que no se tomaron datos de las

tasas de fotosintesis maxima, no se puede establecer exactamente si tuvieron
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un menor desempefio fisiolégico o no, ni por tanto, corroborar si se estan
llevando a cabo procesos de compensacion (Simth y Huston, 1989) o facilitacion
(Prider y Facelli, 2004).

A pesar de lo anterior, LAC fue el tratamiento que mas favorecié el desempefio
tanto morfolégico como fisioldgico, puesto que tuvo las mayores tasas de
fotosintesis, altura total, niumero de hojas y longitud de raices, reflejando que
existe una relacion positiva en la especie entre los rasgos de acumulacion de
carbono y los parametros de intercambio gaseoso, cuando estas se encuentran
en ambientes con buena disponibilidad hidrica y el 100% de la intensidad de luz
disponible. Por tanto, la competitividad de la especie en campo, durante la fase
de plantula, se veria favorecida en ambientes con dichas condiciones tales como

el bosque seco en época de lluvia.

Por otra parte, el aumento en el area foliar por unidad de materia seca se ha
interpretado como un mecanismo para optimizar la recoleccién de luz en
ambientes con intensidad luminica baja (Aranda et al., 2005b; Gratani, 2014),
puesto que tiende a maximizar la ganancia de carbono (Aranda et al., 2007). Sin
embargo, la mayor area foliar por volumen derivada de una mayor AFE en las
plantulas de sombra seria menos eficiente para controlar las pérdidas de agua
en condiciones de sequia (Aranda et al., 2005b). La mayor influencia de la
irradiacion sobre el nivel hidrico en la determinacion de este caracter demuestra
el papel notable de la luz en la aclimatacion de las plantulas a los ambientes de
sombra, a pesar del riesgo creciente de una menor tolerancia a la sequia. Por lo
tanto, los cambios en el AFE pueden interpretarse como un mecanismo
homeostéatico que prioriza la optimizacién del factor limitante, que en este caso
es la captura de luz (Aranda et al., 2005b; Aranda et al., 2007).

La supervivencia, por su parte, mostrO que los efectos interactivos de la
disponibilidad de luz y agua en el desempefio de las plantulas de sequia tienden
a ser no lineales, y los efectos negativos de la sequia son menores en

condiciones de irradiacion intermedia y se vuelven mas severos a niveles de luz
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mas altos o mas bajos (Fig. 10). Este resultado sugiere que los efectos positivos
de la sombra en la conservacion del estado hidrico de la planta, son mas
probables a ocurrir en niveles de luz intermedios y pueden perderse bajo sombra
profunda. Esto ocurre debido a que, a altos niveles de irradiacion, una menor
humedad del aire reduce la conductancia estomatica, que, en combinacion con
altas temperaturas del aire, puede disminuir fuertemente las tasas de fotosintesis
y eventualmente puede dafiar el aparato fotosintético, especialmente en suelos
secos (Valladares et al., 2005). La sombra mejora estos efectos negativos de la
sequia, pero solo hasta cierto punto. Los experimentos controlados en
invernadero han demostrado que las condiciones limitantes combinadas de luz
y agua pueden reducir directamente la fotosintesis de las plantas, reducir la
ganancia potencial de carbono y afectar negativamente la regulacion osmotica y
la eficiencia del el uso del agua (Aranda et al., 2007), por tanto, en condiciones
de estrés hidrico, las plantas de esta especie tienen mayor potencial de

desarrollo inicial cuando son sometidas a ambientes con 50% de luminosidad.

La seleccion de plantas con estas caracteristicas como A. polyneuron, permite
Su uso como especies secundarias en areas degradadas con déficit hidrico en
proceso de recuperacién, tal como el BST en época seca. La etapa de sucesion
secundaria temprana esta compuesta por especies forestales que se producen
en condiciones de sombra media o luminosidad no demasiado intensa, que
ocurren en pequefios espacios, bordes de claros grandes, bordes de bosque o
sotobosque densamente sombreados (Ribeiro et al., 2010), donde se observa la
iluminacion mas ideal para para que esta especie sobreviva la sequia, es decir,

una condicién cercana al 50% de brillo.

7.2 Plasticidad morfolégica y fisioldgica

La teoria de busqueda 6ptima de recursos esenciales predice que una planta
debe modular su morfologia y ajustar su fisiologia para estar igualmente limitada
por todos los recursos esenciales (Tilman, 1988). Dado un genotipo, la
plasticidad fenotipica es la caracteristica que permite tales modulaciones y

ajustes. Por lo tanto, no solo el conjunto intrinseco de rasgos de las especies
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sino también su plasticidad fenotipica en respuesta a la irradiancia y la
disponibilidad de agua pueden contribuir a explicar las diferencias intra e inter-
especificas en el rendimiento de las plantulas bajo sequia y sombra (Sanchez-
GOmez et al., 2008).

Los resultados de este trabajo muestran que la mayoria de caracteres
fisiologicos y morfologicos medidos en las plantulas de Luriza y Tocagua
respondieron plasticamente a los tratamientos hidricos y luminicos impuestos;
sin embargo, las plantulas difirieron en la magnitud de su respuesta fenotipica
segun su procedencia ya que Tocagua presentd una PF mayor a la de Luriza
para 16 de los 23 rasgos medidos (Fig. 11). Bradshaw y Hardwick (1989)
proponen que genotipos provenientes de ambientes con variaciones frecuentes
0 heterogéneas presentan una mayor plasticidad fenotipica que aquellos
provenientes de ambientes mas estables y homogéneos y, tentativamente, este
resultado podria reflejar que, en condiciones naturales, la poblacion de Tocagua
posee una mayor fluctuacion o heterogeneidad ambiental que la de Luriza y, por
tanto, una mayor respuesta plastica. Sin embargo, no presentaron diferencias
significativas en su PF media (Tabla 6), lo que indica que presentan una
capacidad similar para contrarrestar los cambios ambientales. A pesar de esto,
las poblaciones de Luriza y Tocagua, se diferenciaron significativamente en
algunos caracteres morfologicos y fisiolégicos segun los resultados arrojados por
el RDPIs y el ANOVA de dos vias (localidad x rasgo, P<0,05, Tabla 6) y la prueba
de Tukey (Fig. 12).

Lo anterior sugiere que, al igual que lo reportado por trabajos anteriores (Rendon
y Nufiez-Farfan, 2000; Palacio-l6pez y Rodriguez-l6pez, 2008), posiblemente las
plantulas de Luriza y Tocagua se diferencian entre ellas por la respuesta plastica
de algunos caracteres fenotipicos individuales (NH, AF, LRL, RAF, PSia, Yhoja,
EUA Y gs) y no por la respuesta fenotipica global, lo cual puede ser indicio de
procesos de diferenciacion intrapoblacionales entre ambas localidades puesto
gue las diferencias entre poblaciones pueden reflejar diferentes presiones

selectivas sobre la plasticidad (Valladares et al., 2007) y, a pesar de que no
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existe una diferenciacion geografica o climatica muy marcada, existe abundante
evidencia de que las especies y poblaciones de plantas pueden diferir
notablemente en el alcance de sus respuestas plasticas a desafios ambientales
comparables (Schlichting y Levin, 1984; Valladares et al., 2000b; Balaguer et al.,
2001; Valladares et al., 2007); sin embargo, para determinar con precision las
implicaciones ecologicas y evolutivas de los patrones de plasticidad, es
importante comprender mejor las bases genéticas y el contexto ambiental en el

gue se expresan los fenotipos en campo (Sultan, 2004).

Algunos caracteres clave para contrarrestar los tratamientos de estrés hidrico y
luminico combinados expresaron niveles de plasticidad relativamente bajos. La
PPH, caréacter responsable de procesos de fotosintesis y transpiracion (Palacio-
l6pez y Rodriguez-lopez, 2008) y el AFE, quien refleja la cantidad de carbono
fijado en la superficie foliar (Aranda et al., 2007), no alcanzaron 0,2 en valores
del RDPIs para ninguna de las dos localidades, al igual que otros rasgos como
LRP, PPT, PPR, A, E, EUA, Ci, Ci/Ca, gs Y Thoja. ESto ocurre debido a que la
magnitud de la diferencia en la respuesta fenotipica de estas variables fue muy
baja entre los tratamientos, lo cual refleja similitudes en las respuestas plasticas
para las plantulas de ambas procedencias. Van Kleunen y Fischer (2005)
expresan que la posible respuesta plastica en un rasgo dado puede ser grande,
pero la plasticidad observada puede reducirse por limitacion de recursos o estrés
ambiental, en otras palabras, la plasticidad en respuesta a un factor dado puede
estar directamente limitada por un rango dado de valores de otro factor (es decir,
la plasticidad esta limitada funcionalmente). Los niveles extremos o perjudiciales
en un determinado factor abiotico pueden influir negativamente en las respuestas
plasticas a otro, lo que se ha visto en la baja plasticidad en respuesta a la luz de
las plantulas lefiosas bajo la limitacion de la disponibilidad de agua (Valladares
et al., 2007).

Por otra parte, se ha reportado en multiples trabajos (principalmente para

especies mediterraneas) que la baja plasticidad estad relacionada con una

estrategia conservativa de uso de recursos (Valladares et al., 2000a; Valladares
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et al., 2002a; Quero et al., 2006; Valladares et al., 2007; Sanchez-Gémez et al.,
2008) sobre todo en especies lefiosas de lento crecimiento, lo cual les permite
ser mas competitivas en los ambientes pobres y secos (Hobbie, 1992; De la Riva
et al., 2014). Por tanto, esta estrategia ecoldgica le permitiria a las plantulas de
A. polyneuron mejorar la eficiencia entre la inversion de recursos en los
diferentes tejidos de la planta frente a su perdurabilidad y grado de resistencia a
diferentes tipos de estrés ambiental (Freschet et al., 2010). En resumen, las
respuestas plasticas a los factores abi6ticos pueden reducirse en situaciones de
uso conservador de los recursos impuestos por habitats estresantes que
experimentan cambios ambientales impredecibles (Valladares et al., 2007). No
obstante, algunas variables como NH, AF, LRL y PSiwtl, respondieron
plasticamente de manera diferente entre Luriza y Tocagua por lo que las
diferencias en la plasticidad fenotipica de ambas localidades puede que estén

ligadas al tipo de rasgo estudiado.

Por otro lado, se encontraron diferencias significativas entre la PF de rasgos
morfologicos vy fisiolégicos (Tabla 6). La plasticidad fisiolégica y morfolégica
puede tener un papel diferente en la adaptacion de la planta a los cambios
ambientales. En particular, la plasticidad morfolégica esta mas vinculada a una
mayor capacidad de las plantas para sobrevivir y crecer en los sotobosques
forestales al tener un papel importante en la adquisicién de recursos (Crick y
Grime, 1987; Gratani et al., 2006; Sanchez-Gomez et al., 2006a). Mientras que
la plasticidad para los rasgos fisiologicos puede permitir que las plantas crezcan
y se reproduzcan en entornos variables espacial o temporalmente ya que esta
mas vinculada a una mayor capacidad para colonizar parches y areas abiertas
porque garantiza ajustes del intercambio de gases en respuesta a los cambios

ambientales a corto plazo (Valladares et al., 2002b; Gratani, 2014).

Mientras los resultados muestran que la plasticidad fisiologica parece ser de
poca relevancia, la plasticidad de los rasgos morfolégicos fue de importancia
comparativamente mayor para la aclimatacion a las diferentes condiciones

ambientales en las plantas estudiadas. Resultados similares se han encontrado
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en estudios previos (Peperkorn et al., 2005). En relacién a la mayor respuesta
plastica de rasgos morfolégicos, en condiciones de campo, las plantulas
comienzan a crecer en las condiciones tipicas del bosque seco tropical bajo
diferentes ambientes luminicos, segin donde han sido dispersadas las semillas,
pero en general en condiciones favorables de humedad del suelo, ya que la
época de floracién, fructificacion y germinacion coincide con la época de lluvia
(Julio-Septiembre). Con la llegada de la época seca (con altas temperaturas y
escasas lluvias), se produce un fuerte descenso en la disponibilidad de agua y
las plantulas reducen su crecimiento y/o ajustan su morfologia para soportar las
condiciones del medio. Por tanto, es de esperar que se produzcan cambios
estructurales que, aunque no inmediatos, ocurren principalmente cuando las
plantulas se encuentran en los primeros meses de crecimiento y sus hojas estan
en expansion, y puesto que el periodo de sequia impuesto (6 meses) fue
concordante con el tiempo de sequia medio para el BST, fue posible apreciar la

mayor plasticidad morfoldgica de la especie para superar el estrés ambiental.

Finalmente, en los resultados del coeficiente de Spearman, solamente se
encontré una correlacibn negativa significante entre la PF de EUA y la
supervivencia, mientras que, para el resto de rasgos no se encontré correlacion
alguna (Tabla 7). Este resultado refleja que el desempeiio general de la especie
bajo sombra y sequia no sigue una relacion lineal definida con la respuesta
plastica de la mayoria de rasgos estudiados, por lo que no se puede afirmar que
a mayor o menor plasticidad, mayor o menor supervivencia respectivamente. La
falta de significancia estadistica para determinar la contribucion de la plasticidad
de los rasgos morfoldgicos y fisiolégicos en la aclimatacion a la disponibilidad de
luz y agua pudo verse influenciada por varios factores. En primer lugar, puede
estar relacionado con el hecho de que la especie tenga la capacidad de
aclimatarse al ambiente independientemente de la plasticidad de sus
caracteristicas, sin embargo, se recomienda ampliar la toma de datos a una
escala temporal mas amplia para asegurar esta hipotesis. Y en segundo lugar,
los estudios con plantulas tienen limitaciones obvias. Se requieren mas estudios

sobre arboles joévenes y adultos para comprender mejor los mecanismos
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subyacentes a las contribuciones especificas de la plasticidad en la aclimatacion
y rendimiento a lo largo de los gradientes ambientales. Finalmente, La medida
en que la plasticidad fenotipica puede facilitar la supervivencia en condiciones
ambientales alin no se conoce porque los resultados son a veces controvertidos
(Gratani, 2014). Por lo tanto, es importante identificar los rasgos funcionales de
la planta en los que la plasticidad puede desempefiar un papel determinante en
la respuesta de la planta al cambio ambiental, asi como en las consecuencias
ecolégicas a nivel de ecosistema para la competencia entre especies silvestres
e invasoras, considerando que las especies con una mayor plasticidad
adaptativa pueden tener mas probabilidades de sobrevivir en nuevas

condiciones ambientales (Gratani, 2014).

Es claro el peligro que actualmente representa la presion antrépica para la
supervivencia de esta especie y el conocimiento de sus respuestas a cambios
en el ambiente abidtico, como el que se determind en este estudio, es
informacion basica en la planeacion de los proyectos de restauracion, ya que, el
conocimiento de los niveles de respuesta plastica de A. polyneuron ante factores
abibticos de primer nivel, tiene mdaltiples aplicaciones en el desarrollo de
programas de recuperacion de la especie puesto que permite establecer el tipo
de ecosistema y el estadio sucesional en el que seria mas apropiado su
introduccién y, de esta manera, desarrollar estrategias efectivas para su

propagacion.

8. CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES

Los resultados de este trabajo destacan el papel de la plasticidad fenotipica
como determinante potencial de diferencias intraespecificas en el rendimiento de
plantulas de A. polyneuron bajo gradientes hidricos y luminicos. Al contrario de

algunos estudios anteriores, la sombra profunda no solo no mejoré el rendimiento
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de las plantulas bajo sequia, sino que lo disminuyd. Ademas, la baja respuesta
plastica general de los rasgos puede estar relacionada con una estrategia
conservativa de uso de recursos para la especie. Sin embargo, este estudio se
ha centrado en una etapa de vida ecolégicamente crucial de las plantas lefiosas
en los ecosistemas de bosque seco tropical y, en consecuencia, las conclusiones
derivadas de los resultados tienen una serie de limitaciones: (I) los patrones de
asignacion de biomasa en especies cambian con la ontogenia y (I) los cambios
ontogenéticos con respecto a la tolerancia a la luz y al agua, la funcionalidad de
los rasgos y las variaciones en el patron y magnitud de la plasticidad pueden
llevar a resultados contrastantes con las mismas especies estudiadas en etapas
posteriores de la vida. Finalmente, puesto que los datos se obtuvieron
Unicamente a partir de gradientes de irradiacion y agua, los resultados estan
restringidos a un entorno ecolégico particular y se tienen muy pocos
conocimientos sobre los rasgos funcionales y la plasticidad que confieren
tolerancia a otros factores ambientales estresantes bajo entornos ecolégicos
diferentes, por tanto, se recomienda ampliar el alcance en nuevos trabajos sobre
esta y mas especies del bosque seco, con el fin de llegar a comprender las
respuestas plasticas para predecir y gestionar los efectos del cambio climatico

en las especies nativas de ecosistemas en peligro.
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ANEXOS

La tabla a continuacién muestra la relacién entre los objetivos, la metodologia

especifica para lograrlos y el resultado asociado a cada uno de ellos.

Objetivo

Método

Resultado
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Estimar el grado de
respuesta plastica de
los rasgos morfolégicos
y fisiologicos.

Toma de datos
fisioldgicos.

Toma de datos
morfologicos.

Tabla 4 que muestra los
valores  promedios  por
tratamiento, rasgo y
localidad. Tabla 5 con las
comparaciones estadisticas
segun los factores luz, agua
y procedencia.

Céalculo del indice
RDPIs.

Fig. 11 que muestra la
plasticidad por rasgo y por
localidad.

Normas de reaccion.

Fig. 13, 14, 15 y 16 que
muestra la  trayectoria
fenotipica de cada rasgo en
los tres tratamientos
luminicos y los dos hidricos.

Establecer diferencias
en la plasticidad
fenotipica en funcion de
la procedencia y tipo de
rasgo.

ANOVA de dos vias
para los efectos de
la procedencia y tipo
de rasgo.

Tabla 6 donde se muestran
diferencias entre la
plasticidad fenotipica segun
el tipo de rasgo y la
interaccién localidad x rasgo.

ANOVA de unaviay
prueba de Tukey
con el factor
localidad-tipo de
rasgo.

Fig. 12 que muestra las
diferencias entre grupos por
localidad y tipo de rasgo.

Determinar la
contribucion de la
plasticidad de rasgos
morfologicos y
fisiol6gicos en la
aclimatacién a la
disponibilidad de luz y
agua.

Célculo de la
supervivencia.

Fig. 10 que muestra las

comparaciones entre la
supervivencia por
tratamientos. E inciso 6.1

gue detalla en analisis de
dichas graficas.

Célculo de la
plasticidad a la luz y
de la plasticidad al
agua.

Correlacion de
Spearman.

Tabla 7 con resultados de
las correlaciones y su
significancia.
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