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RESUMEN

Como responden las plantas a la variabilidad en la disponibilidad de los recursos
abi6ticos, es un tema central en esrudios de fisiologla ecol6gica. Varios modelos de
partici6n optima han sugerido un balance funcional en la biomasa asignada al vas-
tago y [a rafz con la siguiente predicci6n: "las plantas cambiarfan su asignaci6n de
biomasa hacia el vasrego si la ganancia de carbona de la parte aerea de la planta es
afectada par un nivel bajo de recursos sabre el suelo, tal como luz 0 CO2. Igualmente,
las plantas cambia-tan su asignaci6n hacia la rafz si el nivel de los recursos del suelo
es bajo, tal como nucrienres y agua". Estes cam bios en la asignaci6n pueden ser con-
siderados como adaptativos, ya que permiten a la planta capturar mas de aquel re-
curso que limita fuertemente su crecimiento. En este trabajo, discutimos algunos
esquemas metodol6gicos que a craves de la descripci6n y anal isis de la asignaci6n de
biomasa pretenden probar dicha predicci6n. Enfatizamos que la conclusi6n extralda
en contra 0 a favor de la predicci6n se fundamenta en la interpretacion del terrnino
piasticidad, conllevando recienternenre al uso de merodologras que sugieren que la
predicci6n no se cum pie en respuesta a la disponibilidad de algunos recursos. Propo-
nemos la utilizaci6n de un protocolo de investigaci6n para estudiar los patranes de
asignacion de biomasa y sugerimas una rnetodologfa para cuantificar la plasticidad
de diferentes genotipos desde un punta de vista discreto.
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ABSTRACT

How plants respond to variation in the availability of abiotic resources is a central
research topic in physiological ecology. Several optimal partitioning models have
suggested a functional balance in the biomass allocated to the shoot and root with
the following prediction: "plants shift their allocation towards shoots if the carbon
gain of the shoot is impaired by a low level of above-ground resources, such as light
and CO2_ Similarly, plants shift allocation towards roots at a low level of below-ground
resources, such as nutrients and water". These shifts could be seen as adaptive, as they
enable the plant to capture more of those resources that most strongly limit plant
growth. Some methodological frameworks pretend to prove this prediction trough
the description and analysis of biomass allocation, these are discussing here. We
emphasize that the conclusion in favor or against of this prediction is due to interpret
in different ways the plasticity term. The last have induced to use methodologies
which are suggesting that the prediction not be fulfilled in response to the availability
of some resources. We propose the utilization of a research protocol to study biomass
allocation patterns and suggest a methodology to quantity the plasticity of different
genotypes from a discrete viewpoint.

Key words: Biomass Partitioning, Plasticity, Ontogeny, Allometry.

INTRODUCCION

En general, los patrones de asignacion' de biomasa han sido utilizados para res-
ponder una pregunta central en estudios de fisiologta ecologies de plantas: iEs la
captura de un recurso dependiente de la asignaci6n diferencial de biornasa? Exisre la
interpretacion generalizada que las plantas coordinan el crecimiento de sus 6rganos
a traves de un balance entre la biomasa asignada al vastago" y la biomasa asignada a
la rafz (Bloom et a!., 1985). Lo anterior, fue postulado gracias a los experimentos C1<1-
sicos de Brouwer (1962a), quien sigui6 los cambios en la asignaci6n de biomasa del
vasrago y en Ia rafz de plantas de frfjol, crecidas en medios hidrop6nicos. Su expe-
rimento consistio, en la remoci6n de la rnitad de las hojas y la mitad de las rafces
despues de un periodo de tiernpo, desde el inicio del crecimiento. AI cabo de una se-
mana de la poda, la proporci6n inicial entre la biomasa de la rafz y el vasrago fue
restaurada, es decir, las plantas podadas regresaron a la misma trayectoria alornetrica
de las plantas no podadas (testigos). La unica diferencia encontrada consisti6 en que
las plantas podadas tuvieron una menor biomasa total. Este ultimo hecho ha sido
interpretado como una reducci6n del crecimiento producido por la menor biomasa

'Definicion usada por Poorter y Nagel (2000) en la cualla asignaci6n se refiere a la cantidad de bio-
masa que esta presente en los diferentes 6rganos de la planta con respecro a la cantidad de biomasa
total, no se debe entender el rermino asignacion como sin6nimo de la transferencia y ubicaci6n de
nuevos incrementos de biomasa (Reich, 2002). Los rerminos asignacion y partici6n son trarados
como sin6nimos.
lEI rermino vastago es utilizado como el conjunto del rallo mas las hojas y el rermino ratlo es utilizado
exclusivamente como el organo portador de las hojas y 6rganos reproductores (Font Quer, 1953).
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generada par la poda (Poorter y Nagel, 2000). Experimentos posteriares han mostra-
do el mismo tipo de respuesta del experimento de Brouwer en Citrus sinensis (Alexander
y Maggs, 1971), otras herbaceas rnonocotiledoneas (Farrar y Gunn, 1998) y Hordeum
vulgare (Fig. 1; Poorter y Nagel, 2000).
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Figura 1. Trazado alometrico de la masa del tallo contra la rata, en escala logantmica, para Hordeum
vulgare en donde parte de las hojas ( ...) a las rarces {...} fue removida 12 dfas despues de la germi-
nacion. Un grupo control (0) se mantuvo inracro. Muestreos de ocho plantas por tratamienro, para
un total de 11 muestreos en un periodo de 28 dfas. (Adaptada de Poorter y Nagel, 2000}.

En tres trabajos sucesivos Brouwer (1962a; 1962b; 1983), postulc la teorla del equi-
librio funcional derivada de sus observaciones sobre plantas podadas. Sin embargo,
varios autores (e.g., Lambers, 1983; van der Werfy Nagel, 1996), han cuestionado el
mecanisma propuesto por Brouwer aunque la predicci6n general de su modelo ha
sido aceptada (Poorter y Nagel, 2000; Reich, 2002). La teona del equilibrio funcional
se fundamenta en la predicci6n que sugiere que las plantas cambian su asignaci6n
hacia el vasrago, si la ganancia de carbona del vastago es perjudicada par un nivel
bajo de recursos sabre el suelo, tal como luz 0 CO2, Similarmente, las plantas cambia-
rtan su asignaci6n hacia la rarz en respuesta a un nivel bajo de los recursos del suelo,
tal como nutrientes yagua. Estes cambios en la asignacion pueden ser interpretados
como adaptativos, siempre que perrnitan a la planta capturar mas de aquel recurso
que limita fuertemente su crecimiento. La reorta del equilibrio funcional ha sido
considerada como cercana a un paradigma por varias generaciones de fisiclogcs y
ec61ogos (Reich, 2002). En este trabajo exploramos y analizamos la solidez de la
evidencia que soporta esra teorta, can enfasis en los parametres y el metodo para
describir la asignaci6n de biomasa como una de las pnncipales causas que pueden
afectar las conclusiones exrrafdas en los estudios de asignaci6n de biomasa.

,Es LA CAPTURA DE UN RECURSO DEPENDIENTE DE LA ASIGNACI6N DE BIOMASA?

La prediccion de Brouwer coincide con la mayorfa de los modelos de particion optima,
esto es, que el ajuste en la asignacion de biomasa es quien determina la rasa de cre-
cimiento al cambiar las rasa de capture de recursos (e.g., Bloom et al., 1985; Robinson,
1986; Agren y Ingestad, 1987; Johnson y Thornley, 1987; Szaniawski, 1987; Hilbert,
1990; Mooney y Winer, 1991; Gleeson yTilman, 1992). Sin embargo, las observaciones
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de Brouwer con respecto a que plantas podadas recuperan los valores de la trayectoria
alometrica de 105 conrroles sin poda, durante el crecimiento; y de la relaci6n
unidireccional entre asignaci6n de biornasa y rasa de crecimiento, tiene al menos una
hip6tesis alternativa y es la siguiente: caracteres como la asignaci6n de biornasa son
determinados por cambios en e! tarnafio de las plantas, inducidos por 105 diferentes
ambientes en que se desarrollan, en pocas palabras, la sefial arnbiental es la respon-
sable del ajuste en las tasas de crecimiento y no de la asignaci6n de biomasa como
tal (e.g., Pearsall, 1927; Troughton, 1956; Terry, 1968; Ledig etal., 1970; Evans, 1972;
Coleman et aI., 1994; Coleman y McConnaughay, 1995, Jongejans et al., 2006).

Evans (1972), definio el fen6meno de un caracter cambiando en una forma predeci-
ble en funci6n del crecimiento de la planta como deriva ontogenica. Farrar y Gun
(1998) corroboraron en sus experimentos con herbaceas monocotiled6neas 10 sugeri-
do por Evans, ya que las fuertes respuestas de crecimiento en plantas podadas, tenfan
una notable flexibilidad al redireccionar la particion de forosintatos para alcanzar la
con stante en el patron de asignacion de biomasa. Asr, para plantas herbaceas se ha
predicho que la raz6n rarz/vasrago disminuye con el tiempo, mientras que en especies
lenosas tiende a incrementar (Hunt, 1990). Actualmente, la discusi6n se centra en la
interpretacion que se le ha dado al terrnino "plasricidad" para la asignacion de bio-
masa en plantas. McConnaughay y Coleman (1999) presentaron un esquema teorico
para distinguir entre 10 que ellos Ilaman plasticidad "aparenre' y plasticidad "verda-
dera'' para los patrones de asignacion de biomasa de un caracrer especffico, la raz6n
ratz/vasrago, EI fundamento principal de ese esquema es basado en que la razon rafz:
vestago es diferente para plantas creciendo a distinta rasa de crecimiento cuando
las cornparaciones son hechas a la misma edad (i.e., dfas despues de la gerrninacion),
pero pcdrra no ser diferente cuando las comparaciones son hechas al mismo tamario
o estado de desarrollo, esto es, la misma etapa fenologica (Coleman et al., 1994;
Coleman y McConnaughay, 1995). Cualquier plasticidad observada en la razon raiz:
vastago en respuesta a la variaci6n en la disponibilidad de un recurso, podrra ser el
resultado de la modificaci6n de las tasas de crecimiento (McConnaughay y Coleman,
1999) y no de los patrones de asignaci6n de biomasa. Por 10 tanto, sin un estudio cui-
dadoso de la alometrra de la rafz y del vastago, los datos podrfan ser mal interpretados.

Cuando las comparaciones se hacen a la misma edad en plantas creciendo en dife-
rentes disponibilidades de un recurso (Fig. 2a; Fig. 2b) se estan comparando plantas
que crecen a diferentes tasas y consecuentemente serran de diferente tamano yestado
ontogenico (Evans, 1972). Si las plantas de una edad particular fueran ontogeneti-
camente distintas, particularmente, con relaci6n a la distribuci6n relativa de la biomasa
en diferentes 6rganos de la planta, entonces la comparaci6n de plantas ala misma edad
generarra problemas en la interpretaci6n de los datos (Coleman et al., 1994; Coleman y
McConnaughay, 1995; Gedroc et al., 1996). Lo anterior fue propuesto por Schlichting
y Smith (2002) para definir la plasticidad fenotipica. Ellos proponen que todas las
respuestas son estimuladas por una senal del ambiente, independientemente que el
resultado sea un cambio en la producci6n de proterna, actividad fisiol6gica, crecimiento
o comportamiento. Ademas, estes autores, consideran que todas las sefiales am bien-
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tales internas 0 extern as, deben ser recibidas y procesadas al nivel de celulas indivi-
duales. Por 10tanto, en una celula espectfica a un tiempo espectfico, no todos los genes
son necesariamente rranscriros, ni todos los transcritos necesariamenre traducidos, ni
tampoco estan necesariamente todos los polipepridos funcionalmente actives. Asf
que, celulas y organismos pueden ejercer sobre estos procesos un notable grade de
control. Finalmente, e! control diferencial sobre los procesos, de transcripci6n, rra-
ducci6n y activacion ocurre dinamicamenre en una manera coordinada como una
respuesta a las influencias internas y extern as ambientales. Si los anteriores mecanis-
mos, que ocurren para cad a uno de los ambientes, convergen en generar la misma
trayectoria para el desarrollo (Fig. 2c), no habrfa diferencias en la partici6n de bio-
masa cuando las plantas son comparadas a igual tarnafio, y la plasticidad resultante
serra "aparente" (Pearsall, 1927; Troughton, 1956; Terry, 1968; Ledig et al., 1970;
Evans, 1972; Coleman et al., 1994; Coleman y McConnaughay, 1995). De ese modo,
las plantas no escogerfan la estrategia plasrica "verdadera", es decir, aquella que utiliza
la asignaci6n diferencial de biomasa para optimizar las tasas de crecimiento en res-
puesta a la variabilidad en la disponibilidad de un recurso. Por 10tanto, la serial am bien-
tal serfa la responsable de inducir los cam bios en el ramano y desarrollo de las plantas.
Para este caso, la anterior estraregia ha side mal interpretada porque se asume que las
plantas alteran sus patrones de asignaci6n de biomasa cuando las comparaciones se
hacen a la misma edad (e.g., Mooney eta I., 1988; cr, Coleman y McConnaughay, 1995).

a 2·0 b 20 c
-Comrol

'·5 '·5
.0·24 ppm

g, -Comrol g, &0·40 ppm

~
.0·24 ppm 502 "'0
&0·4 ppm 502 ~ '·0> >

"" J'!• •~0·5 o: 0·5•

e Ccorrol
.0·24 ppm 502
&0-4 ppm 502

15

o-l--~-~~-~
·4·2 -3·2 ·2·2 ·'·2 -0·2

o f---,---,----,-,-
20 2S 30 3S 1S 20 2S 30 3S

Edad (dfas) Edad (dias) Masa total (g)

Figura 2. Plasticidad "aparente" en los patrones de asignaci6n de biornasa de rabano en respuesta a
la fumigaci6n con 502, debida a una fuerte influencia de la deriva ontogenica. EI ajuste de curvas
sigue el procedimiento de regresi6n secuencial polinomial (Causton y Venus, 1981; Hunt, 1982). Las
comparaciones estadfsticas entre las curvas (diferentes fumigaciones de 502) siguen los metodos
descritos par Mead y Curnow (1983) y Potvin eta/. (1990). (a, b, c) Cada punto representa el valor
de la media de cinco plantas y e195% del intervalo de confianza en torno de la media. (c) Masa total
en escala logaritmo neperiano (adaptada de Coleman y McConnaughay 1995). Notas de la Figura:
a. La conclusi6n comun es aceptar una Plasticidad (diferentes curvas) para las tasas de crecimiento.
b. La plasticidad observada (diferentes curvas) en los patrones de la raz6n rafz: tallo pueden ser tan
solo una consecuencia de comparar plantas en diferentes estados ontogenicos. c. Cuando las com-
paraciones se hacen al mismo tamano (cuando las plantas poseen la misma biomasa en los diferen-
tes tratamientos) no se observa plasticidad en los patrones rafz/tallo; por 10 tanto, cualquier plastici-
dad en rafz/talio observada en la comparaci6n a la misma edad podria resultar solamente de la
plasticidad en las tasas de crecimiento.

De otro lado, si los mecanismos mencionados anteriormente, divergen en generar dis-
tintas trayectorias para el desarrollo en los diferentes ambiences, habrfa diferencias en
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la particion de biomasa cuando las plantas son comparadas a igual tamario. As! las
plantas estarran optando por la estrategia plastica "verdadera" optimizando sus tasas
de crecirnienro a craves de la asignaci6n diferencial de biomasa a sus diferentes 6rganos
(Fig. 3). Por 10tanto, la captura de un recurso puede 0 no puede ser dependiente de la
biomasa asignada a diferentes 6rganos (Coleman y McConnaughay, 1995).
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Figura 3. Plasticidad "verdadera" en los patrones de asignacion de biomasa de Abutilon theophrasti,
creciendo en alta (.) y baja (0) disponibilidad de nutrientes. EI ajusre de curvas sigue el proce-
dimiento de regresi6n secuencial polinomial (Causton y Venus, 1981; Hunt, 1982). Las compara-
ciones estadfsticas entre las curvas (diferentes niveles de nutrientes) siguen los metodos descritos par
Mead y Curnow (1983) YPotvin et ai. (1990). Los valores de probabilidad reportados corresponden
a las prueba de la hip6tesis nula: las curvas no son diferentes. (a, b, c) Masa total, masa rafz y masa
rallo en escala logaritmo neperiano. Cada punta corresponde a una planta muestreada a diferentes
tiempos sobre el curso de la temporada de crecimiento (Adaptada de Gedroc et al. 1996). Notas de
la Figura: a. Existe plasticidad en las tasas de crecimiento, evidenciadas por las diferencias signifi-
cativas que arroja el valor de probabilidad asociado (P < 0001) a la prueba de la hip6tesis nula: Las
curvas no son diferentes. b. La raz6n rafz/tallo aparenta ser un caracter plastico ya que las curvas en
los diferentes niveles de nutrientes son diferentes. c. Se carro bora la plasticidad "verdadera" del ca-
racter rafz:tallo las curvas difieren cuando las comparaciones se realizan al mismo tamano. Observe-
se la raya en azul en donde el caracter ofrece su mayor plasticidad, este punta es tentativo para
realizar un anal isis discreto comparativo entre diferentes genotipos a traves del (ndice de plasticidad.
Si la raz6n raiz:tallo presenta plasticidad "verdadera" el trazado alometrica de la rafz vs. talla debe
arrojar diferencias significativas.

De ese modo, la inAuencia de la deriva ontogenica en el estudio de la asignaci6n de
biomasa ha sido omitida por muchos autores, a pesar, del Ilamado de atenci6n rea-
lizado por Evans (1972). Este autor hizo enfasis en que cualquier cambio inducido por
el ambiente sobre caracteres que involucran la asignaci6n de biomasa necesita ser
examinado en funci6n del tamano de la planta para poder Ilegar a conclusiones acer-
ca del significado funcional de la variaci6n fenotipica. Considerando 10 planteado por
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Evans (1972), es de particular reJevancia mencionar que, algunos estudios ecofisiolo-
gicos que tratan caracteres de asignaci6n de biomasa no utilizan modelos polinomia-
les (Fig. 2 Y Fig. 3) sino modelos discretos (e.g., Valladares et 01., 2000; Guan et 01.,
2004) para cuantificar la plasticidad fenotfpica. Los model os discretos enfatizan sus
conclusiones en el tradicional Indice de plasticidad (Valladares eta/. , 2000). Esre fndice
es calculado por medic del valor maximo menos el valor rnlnimo que ofrece el caracter
a craves de la variable ambiental dividido par el valor maximo. Sin embargo, este
fndice corresponde a un punta especffico del tiempo (generalmenre cerca del final de
la etapa vegetativa) a craves de los diferentes ambientes y no riene en cuenta el efecto
que las diferencias en tarnafio y desarrollo (de plantas en diferentes tratamientos)
puedan ejercer sobre los patrones del caracrer observado. Aunque se ha demostrado
que los merodos discretos y polinomiales son equivalentes (deJong, 1995), a la hora
de elegir hay que tener en cuenca siempre el eje de comparaci6n (tiempo 0 biornasa
total) para que los resultados puedan ser bien analizados e inrerpretados.

Proponemos que si se desea utilizar un modelo discrete para cuantificar la plasticidad
deberia realizarse sobre el trazado alomec-ico del caracter de asignacion de biomasa
de inreres y la biornasa total. Asf el rndice de plasticidad fenonpica puede ser calcu-
lado en el punto donde el investigador desee conocer las diferencias en piasricidad
"verdadera" del caracter de interes, generalmente, en el punto de las trayectorias don-
de ofrezca mayor variabilidad (Fig. 3d). Esta metodologfa cobra una particular rele-
vancia en los estudios agroecol6gicos que desean comparar genotipos a traves de la
plasticidad "verdadera" que ofrezcan a determinados ambiences. Los Indices de plas-
ticidad aSI calculados para cada genotipo pueden entonces compararse a n-aves de
pruebas no pararnetricas.

BALANCE FUNCIONAL DE LA ASIGNACI6N DE 810MASA , ~

Hasta aqui hemos tratado de dejar en claro el significado del termino plasticidad en el
marco de los estudios de asignaci6n de biomasa, queda por discutir el balance fun-
cional 0 ajustes en la asignaci6n de biomasa, dado el caso que dichos ajustes fueran
"verdaderos"; para ello, tomaremos como ejemplo el experimento realizado por
Gedroc et at. (1996). Si los patrones de asignaci6n de biomasa responden a las pre4

dicciones funcionales de Brouwer y ala mayorla de los modelos de particien optima,
entonces, una planta creciendo en un suelo bajo en nutrientes deberfa tener una mayor
acumulacion de masa seca en la raiz que una planta creciendo en un suelo rico en
nutrientes, cuando ambas plantas son comparadas al tener la misma biomasa total
(i.e., el mismo tamano). En la figura 3, se muestra que la razon rafz:vastago vs. biomasa
total de plantas de Abutilon theophrasti creciendo en un sustrato con menor disponi-
bilidad de nutrientes, tiene un mayor valor en la razon rafz:vastago que plantas cre-
ciendo en alta disponibilidad de nutrientes (Gedroc et at., 1996). Resultados similares
que evidencian particion 6ptima en un gradiente de nutrientes han sido encontrados
en Chenopodium album y Polygonum pensylvanicum (McConnaughay y Coleman, 1999).

Varios estudios reportan ajustes en la asignaci6n de biomasa consistentes con las pre-
dicciones del equilibrio funcional y la mayorfa de teorfas de particion optima (Chapin,
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1991 ;Jones y Coleman, 1991; Reynolds y D'Antonio, 1996). Sin embargo, se ha repor-
tado que esta prediccion se cum pIe en respuesta a la limitaci6n de nutrientes (Cromer
y Jarvis, 1989; van de Vijver et al., 1993) Y no en respuesta a CO, (Farnsworth et al.,
1996), agua (Ledig et al., 1970; McConnaughay y Coleman, 1999) y luz (Hughes y
Evans, 1962; Ledig et al., 1970; Evans, 1972; Rice y Bazzaz, 1989). Estudios recientes
con varias especies herbaceas (Muller et al., 2000) han sugerido una estrecha relacion
alomerrica entre diferenres compartimentos de las plantas como rarz vs. hojas y raiz
vs. tallo, que no vari6 al incrementarse la disponibilidad de nutrienres. No obstante,
los coeficientes alomerricos de estas relaciones pueden incrementarse por la aplica-
ci6n de nutrientes, sugiriendo que el crecimiento alometrico deberfa ser considerado
la hip6tesis nula en los estudios de asignaci6n de biomasa (Weiner, 2004).

Por otro lado, Poorter y Nagel (2000), sugieren que siempre que se desee probar las
diferencias estadrsticas entre relaciones alometricas es mas adecuado considerar solo
los datos de los trazados alornetricos donde plantas de diferentes tratamientos sean
de igual camano, es decir, en el sector en donde las trayectorias se solapen; evitando
asf, juicios basados en una extrapolaci6n parcial de los datos, fuera del rango actual
de tamafio medido en alguno de los tratamientos. Ademas, esos autores destacan
que el uso de la raz6n rare/vastago tiene una desventaja conceptual importante desde
el punto de vista funcional, argumentando que la combinaci6n del tallo y las hojas en
un solo compartimiento (vasragc) no reconoce las diferentes funciones que estos or-
ganos cumplen en las plantas. Proponen entonces, un modelo de tres compartimen-
tos, que caracteriza la asignaci6n por fracciones, en donde se expresa la biomasa de
cad a 6rgano relativa a la biomasa total de la planta (fracci6n de masa foliar, FMF;
fracci6n de masa del tallo, FMT; fracci6n de masa de la rafz, FMR). Asf, en un set de
datos simulados (Fig. 4) Poorter y Nagel (2000), demuestran que el uso del anal isis
alornetrico puede no arrojar diferencias significativas entre plantas de diferentes
tratamientos (Fig. 4a), mientras, el usa de fracciones como FMF trazadas contra [a
biomasa total y utilizando solo los datos donde las trayecrorias se solapan, muestran
una diferencia altarnente significativa entre tratamientos (Fig. 4b).
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Figura 4. Asignaci6n de biomasa en un conjunto de datos simulado, para plantas de dos trata-
mientos hipoteticos (.to, 0). Seis muestreos con cuatro plantas medidas en cada muestreo. (a) Trazado
alometrico de la biomasa foliar contra la biomasa del resto de la planta; las dos Irneas de regresi6n
no son significativamente diferentes en pendiente e intercepto. (b) trazado de FMFcontra la biomasa
total (escala logarrtmica); la diferencia entre tratamientos en FMF es significativa (prueba de t; p <

0,001; adaptada de Poorter y Nagel, 2000).
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EI usa del modelo de Poorter y Nagel (2000), aplieado en plantas de Lippia alba,
sometidas a tres tratamientos de luz, nos permiti6 encontrar una disminuci6n de la
raz6n rafz: vascago, a medida que disminuye [a disponibilidad de luz (Fig. Sa) por 10
tanto, la presunci6n de particion 6ptima en esta planra, no fue ocasionada por un
incremento de la asignaci6n de biomasa hacia las hojas, ya que la FMF en las plantas
permaneci6 con stante a craves de los tratarnientos de luz (Fig. Sb). En contrasre, los
cam bios en rafz-vastago, fueron una causa del incremento de la FMT y de la
disminuci6n de la FMR a medida que disminuy6 la disponibilidad de luz. ASI, miencras
el reccnocimienro de que el tallo pueda cumplir un papel espedfico en incremenrar la
rasa fotosinretica, estas observaciones no cumplen con las predicciones del equilibrio
funcional. Es decir, plantas de Lippia alba, no invierre mas en las hojas, el 6rgano que
causarla una fuerte limitaci6n del crecimiento a intensidades de luz bajas. Obser-
vaciones de una FMF constante al variar la disponibilidad de luz, han sido reportadas
para otras espeeies (CO"", 1983; Lehto y Grace, 1994; van der Werfy Nagel, 1996).
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Figura 5. Asignaci6n de biomasa en plantas de Lippia alba crecidas en un gradienre de luz solar,
expresada como (a) Rafz.vastago 0 como (b) la fracci6n de biomasa en tallo (.), hojas (0) y rafz (1').
Para los tratamientos de 53 y 37% (medidos con un foromerro Li-250 [Licor], al nivel del suelo) se
utilize tela de polisornbra sobre una esrrucrura de madera. Las temperaturas dfa/noche fueron 33
cCj18 °C ± 1 "C. Las plantas se irrigaron dos veces a! dfa hasta capacidad de campo. Cada punta
corresponde a el valor de la media de 35 plantas muestreadas en cad a tratamienro a diferentes ciern-
pas sobre el curso de la etapa vegetative. (Camargo y Rodrrguez-Lopez, comunicacion personal).

La anterior evidencia se suma a otras como la de Moller et at. (2000) rechazando las
predieeiones del equilibria funeional. No obstante, Shipley y Meziane (2002), apli-
cando un protocolo que involucra la respuesta de plantas creciendo en un modelo
bifactorial con luz y nutrientes, corroboran las predicciones del equilibria funcional
de Brouwer y de la mayorfa de modelos de partici6n 6ptima. Sin embargo, en ese tra-
bajo no fueron utilizadas las consideraciones del anal isis alometrico propuestas por
Poorter y Nagel (2000).

CONCLUSIONES

Proponemos que para el estudio de la plasticidad fenotrpica con enfasis en la asignaci6n
de biomasa de las plantas en ambientes del Neotr6pico, por ejemplo, en Colombia,
donde existe una gran variaci6n de las condiciones edafo-climaticas, se deberla utilizar
un protocolo de investigaci6n que aplique metodologfas enfocadas a: 1) Discernir entre
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plasticidad "aparente" y plasticidad "verdadera", que no es mas que la respuesta a la
pregunta, ila captura de un recurso depende de la asignacion diferencial de biomasa?
2) Determinar si existe un balance funcional entre los componentes de biomasa estu-
diados. Sugerimos que estos dos requerimientos deben ser corroborados con la fuerza
inrerprerativa de la caracrerizacion de la asignacion de biomasa en fracciones, como 10
propuesto par Poorter y Nagel (2000) y no a craves de caracteres como rafz/vastago,
cuyo usa pcdrfa Ilegar a validar equfvocamente el balance funcional de los modelos de
particion optima. No obstante, si se desean usar razones de biomasa se puede pri-
vilegiar entonces, el usa de otras razones diferentes a raiz/vasrago, que involucren la
separaci6n del vastago en hojas y tallo; por ejemplo, raiz/hojas, raiz/tallo, tallo/hojas,
de tal manera que sean comparadas esradfsticamente a un mismo tarnafio, utilizando
los datos donde las trayectorias de los diferentes traramientos utilizados se solapen. Las
anreriores consideraciones pueden ayudar a distinguir mejor la plasticidad en los pa-
trones de asignacion de biomasa, asociandolos a un modelo metodologico que reco-
nozca las diferenres funciones que las hojas, el tallo y la rafz cumplen en las plantas.
Reiteramos que si se pretende cuantificar la plasticidad bajo un modelo discreto, debe-
rfa calcularse el Indice de plasticidad en la parte del trazado (caracter de interes vs. bio-
rnasa total) donde plantas de diferentes tratamientos ofiezcan mayor variabilidad para
el caracrer de inreres. De esta forma se podrfa comparar la plasticidad fencttpica de
diferentes genotipos a craves de estadfstica no parametrica.
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