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RESUMEN

La distribucion de la especies es usualmente relacionada con la magnitud de la plas-
ticidad fenotfpica (PF). Con el fin de examinar la posible relaci6n entre la magnitud
de la PF y la amplitud ecologica en respuesta a la disponibilidad de luz, este trabajo
evaluo la PF a rraves de la ontogenia en clones de Lippia alba y Lippia origanoides, espe-
cies congenericas que presentan diferencias en su distribuci6n. Clones de cada especie
fueron distribuidos alearoriarnente en tres tratamientos, baja (33%), media (53%), y
alta (100%) disponibilidad lumfnica. Se evaluo la PF de caracteres morfologicos y de
asignacion de biomasa a rraves de la ontogenia por medio de un anal isis de varianza
(ANAVA) y la comparaci6n interespecffica se realize a traves del mdice de plasticidad
fenorfpica (RDPI). L. alba y L. origanoides presentaron variacion de la plasticidad a traves
de la omogenia en varios de los caracteres estudiados. La comparacion interespedfica
a rraves del RDPI mosrrc que la mayor PF de L. alba sobre L. origanoides en algun estado
de la ontogenia no fue consistente ni uniforme a traves de esta. Estos resultados su-
gieren una debit asociacion entre la magnitud de la PF en respuesta a la disponibilidad
lumfnica. Adernas, indican que la mayor distribuci6n de L. alba, se debe a un mayor
desempeno en la tasa de crecimiento relativa y consecuentemente a una mayor acu-
mulacion de biomasa total, que posiblemenre, Ie permiten alcanzar rapidamente su
madurez sexual y asf la colonizaci6n de nuevas areas.

Palabras clave: Plasticidad fenortpica, Lippia sp., luz, morfologfa y crecirnienro, distri-
bucion ecol6gica.

ABSTRACT

The distribution of the plant species is usually related to the magnitude of the
phenotypic plasticity (PF). With the purpose of to stablish the possible relationship
between the magnitude of the PF and the ecological breadth in response to light
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availability, the PF during the ontogeny in clones of Lippia alba and Lippia origanoides
was evaluated. Both species are congeneris and show differences in their distribution.
Three random treatments of light availability were set up, low (33%), medium (53%),
and high (100%). The PF of morphologic and biomass allocation traits was evaluated
during the ontogeny in clones of L. alba and L. origanoides through the ANOVA and the
interspecific comparison were carried out through relative distance plasticity index
(RDPI). L. alba and L. ariganaides displayed variation of the plasticity through the
ontogeny in several of the studied traits. The interspecific comparison through RDPI
showed that the PF greather of L. alba in comparison to L. origanoides in some state of
the ontogeny was not consistent nor uniform. These results suggest a lack association
between the magnitudes of the PF in response to the availability of light. Additionally
this indicate that the greater distribution of L. alba could be cause by a greater
performance in the relative rate of growth and the greater accumulation of total
biomass, therefore, it would likely contribute L. alba to reach its sexual maturity faster
and the colonization of new areas.

Key words: Phenotypic plasticity, Lippia sp., ecological breadth, light, morphology and
growth.

INTRODUCCION

Las plantas como organismos sesiles no pueden eludir facilmente las condiciones
ambiencales desfavorables; por esa raz6n, a 10 largo de su evoluci6n han desarrollado
mecanismos que les permiten tolerar condiciones arnbientales adversas (Brock et aI.,
2005). Por 10 tanto, muchas especies vegetales presentan modificaciones en su
morfologfa y fisiologla originados por los cam bios en su ambience natural (5mekens
y Van Tienderen, 2001). A 10 anterior se Ie denomina plasticidad fenorfpica (PF), de-
finida como la capacidad que tiene un mismo genotipo para producir diferentes
fenotipos en respuesta a la variaci6n ambiental (Sultan, 2001; Pigliucci, 2005).

Adicionalmenre, la distribucion ecol6gica de las especies ha side asociada con la PF, por
10que se asume que especies con una amplia distribuci6n ecologica tendrtan una mayor
PF que especies con una limirada distribuci6n (Sultan, 1995; Alpert y Simms, 2002,
Paschke et al., 2003; Niinemets y Valladares 2004). Sin embargo, la hip6tesis de asocia-
cion entre el rango de distribuci6n ecol6gica y PF es materia de controversia. Esa hipore-
sis ha sido probada en numerosos esrudios evaluando la plasticidad en un punta par-
ticular del desarrollo (i.e., en el estado adulto 0 la madurez sexual) de las plantas
(Gonzalez y Gianoli, 2004; Guan et ot., 2004, Griffith y Sultan, 2006). Sin embargo, algu-
nos reportes indican que no hay una asociacion entre la arnplirud ecol6gica y la mag-
nitud de la plasticidad fenoupica (Baskauf y Eichmeier, 1994; Gonzalez y Gianoli, 2004).

Una causa probable per la cual no se cumple la hip6tesis planteada anteriormente, se
debe al hecho que la PF puede no expresarse uniformemente a rraves del ciclo de vida
de las plantas (Schlichting y Pigliucci, 1998; McConnaughay y Coleman, 1999; Wright
y McConnaughay, 2002). Por 10 tanto, una prueba robusta de la hip6tesis de asociaci6n
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entre plasticidad y la amplitud del rango ecologico de las plantas deberia involucrar la
estimaci6n de la plasricidad a craves de la ontogenia (Wright y McConnaughay, 2002).

De otro lado, un factor ambiental de gran importancia que define la distribuci6n y
adaptacion de las plantas a diferentes ambientes es la luz. Este factor abi6tico no solo
es un recurso importante de energfa, sino que tam bien causa un estfmu!o que gobierna
el desarrollo de las plantas y ocasionalmenre, tambien es un factor que produce estres
en muchas especies vegetales (Larcher, 1995). Adernas, la luz es un elemento del am-
bience que varia tanto temporal como espaciatmente. En ese sentido, esa variaci6n
ambiental es el escenario propicio para que se evidencie plasticidad entre y dentro de
las especies vegetales (Bazzaz y Morse, 1991).

Lippia alba y Lippia origanoides, especies pertenecientes a la familia Verbeoaceae, son
productoras de aceites esenciales con gran potencial para la industria (Stashenko et a!.,
2003). Estas especies se diferencian especialmente por su rango de distribuci6n ya que
L. alba, po see una amplia distribucion, encontrandose desde Mexico hasta Argentina,
en lugares con alta 0 baja disponibilidad de Iuz (Woodson etal., 1973). En tanto que,
L. origanoides, es una especie dominance en ambiences desfavorables, especial mente zo-
nas semiaridas caracterizadas por suelos secos, pobres en nutrientes y de alta inciden-
cia lumfnica (Albesiano eta!., 2003). Estas especies congenericas, L. alba y L. origanoides,
no han sido estudiadas desde un punto de vista ecol6gico 0 ecofisiologico y son un
buen modele para pro bar la hip6tesis de PF asociada a distribuci6n de especies. En
este traba]o, nosotros evaluamos la plasticidad fenotfpica durante la ontogenia vege-
tat iva de clones de L. alba y L. origanoides en respuesta a la disponibilidad de luz, con e!
fin de establecer si existe relaci6n entre la amplitud ecol6gica y la PF en estas especies,
De ese modo, en este trabajo se plantearon las siguientes pregumas: i) (Es uniforme la
expresi6n de plasticidad a n-aves de la ontogenia vegetaciva de estas dos especies? y ii)
~Es la plasticidad de L. alba (con mayor distribuci6n ecol6gica) mayor que la expresada
por L. origanoides a craves puntos de su ontogenia vegetativa?

MATERIALES Y MET-ODOS

El experirnenro fue realizado en el area experimental del Laboratorio de Ecofisiologfa
Vegetal de la Universidad Industrial de Santander, Bucaramanga, Colombia. Se pro-
pagaron por medio de estacas, 150 clones de L. alba y de L. origanoides, respectivamente.
Los clones de L. alba y L. origanoides, se obtuvieron a partir de plantas madre que se
encontraban establecidas en la granja experimental Guatiguara de la Universidad
Industrial de Santander, ubicada en el municipio de Piedecuesta (Santander), en 6° 59'
16,20" latitud norte y 73° 2' 51,66" longitud oeste a una altura de 900 msnm yen la
localidad de Pescadero (region semiarida del canon del rio Chicamocha) ubicada a 6°
48' 42, 6" latitud norte y 73° 00' 29, 6" longitud oeste a una altura de 500 msnm,
respectivamente. Se homogeniz6 la longitud (i.e., 20 em) y el peso (i.e., 4,5±1,5 g) de
las estacas utilizadas para la propagaci6n (Albuquerque, 2001; Ehlert et al., 2002).
Con la aparici6n de las dos primeras hojas total mente expandidas, 20 dfas despues
de la siembra, se procedi6 a trasplantar los clones en bolsas de 3 kg (un cion por bolsa),
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las cuales contenfan una mezcla 1:3: 1 de tierra, arena de no y materia organica, esta
mezcla se mantuvo constance para las dos especies en todos los rratarnientos. Los
tratamientos de luz a los que se sometieron los clones de ambas especies fueron: (i) baja
dispanibilidad de luz (33%), (ii) media dispanibilidad de luz (53%) y (iii) alta dispani-
bilidad de luz, plena exposicion solar (100%). EI segundo y el tercer tratamiento lumf-
nico se obtuvo mediante la utilizaci6n de malla polisombra adecuada a una estructura
de madera (McCannaughay y Coleman, 1999). Las medicianes de la dispanibilidad
de luz se realizaron con un sensor de radiaci6n forosinteticamente activa Li-250 (LiCor,
USA). Las temperaturas promedio dra/noche registradas en el area experimental du-
rante la ejecuci6n del experimento fueron de 30 °C/20 °C ± 1 "C. Reireramos que los
tres tratamientos lumfnicos representan tres condiciones de crecimiento diferentes, en
donde la luz es el factor principal considerado en este trabajo. Aunque pudieran existir
diferencias m.croambientales. los componentes de variacion se asociaron al efecto do-
minanre de la luz. Para evitar esre problema potencial, en el cual otras variables micro-
cfimaricas pudieran interferir con los resultados obrenidos, se siguieron los siguientes
criterios: i ) los clones crecieron en bolsas plastrcas usando el mismo tipo de suelo; ii) los
clones se rnantuvieron bajo temperatura, humedad relativa natural y a capacidad de
campo en todos los tratamientos: iii) a los tratamientos se les permitfa el acceso a poli-
nizadores y al viento, asegurando un regimen termico mas uniforme; y IV) los trata-
mientos fueron colocados en un lugar geografico uniforme sin estructuras aledanas 0

arboles que interfirieran los tratamienros a deterrninadas horas del dfa.

DISENO EXPERIMENTAL, VARIABLES DE CRECIMIENTO Y DE ASIGNACI6N DE BIOMASA

Se distribuyeron aleatoriamente 50 clones de cada especie (100 clones par tratamienro)
en los cres tratamientos (300 clones en total). Se realizaron cinco muestreos destruc-
tivos en cinco individuos por tratamiento de cada especie a traves de la ontogenia, i.e.,
dfa 10,19,31,40 Y63, despues del trasplante definitivo. Los clones fueron separados
en hojas, tallo y raiz. Cada uno de los 6rganos de cada uno de los clones se someti6 a
secado en una estufa de ventilaci6n forzada a 70 0(, aproximadamenre por 72 horas
hasta peso constante. Se evaluaron diez variables dependientes: numero de hojas (NH),
numera de ramas (NR), langitud pramedia de ramas (LPR), area foliar (AF), area foliar
especifica (5LA), raz6n de area foliar (LAR), fracci6n de masa seca de la raiz (FMR), la
fracci6n de masa seca foliar (FMH) y biamasa total (BMT). La medici6n del area foliar
se realiz6 a traves del programa Eye, Leaf& Symptam Area Software (Bakr, 2005), previa al
secado del material foliar. La rasa de crecimienro relativo (RGR), se estim6 a traves de
la aproximaci6n funcional (Hunt y Parsons, 1974). Los datos registrados de los carac-
teres evaluados, excepto la RGR, se sometieron a una transformaci6n del logaritmo
natural (Ln), para cumplir con las asunciones de normalidad y homogeneidad de va-
rianzas. Posteriormente, se realiz6 un anal isis de varianza (ANAVA), para probar si
existian diferencias significarivas de los caracteres para los facrores luz, muestreo y la
inreracci6n luz por muestreo. Las diferencias significativas de un caracter causado por
el efecro del factor luz, nos indica que se presenta PF; mienrras que, un efecto signifi-
cativo en la interacci6n luz por muestreo, nos indica si la PF varia a traves de la onro~
genia. Como algunas variables morfol6gicas varian con el tamano de la planta la bio-
masa total se utiliz6 como una covariante (Coleman et 01., 1994).
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CUANTIFICACI6N DE LA PLASTICIDAD Y COMPARACl6N INTERESPECfFICA

EI fndice de plasticidad basado en distancias fenotfpicas relativas (RDPI; Valladares
et at., 2006) fue calculado para los caracteres que presentaron plasticidad 0 cuya
plasticidad varia a craves de la ontogenia segun los resultados obtenidos mediante el
ANAVA. Para la comparaci6n del RDPI entre ambas especies, se utilizaron aquellos ca-
racteres que sirnultaneamente presentaron diferencias significativas, segun el ANAVA,
per efecto del factor luz y la interacci6n luz por muestreo. Posteriormente, se utilize el
test de Ll-Marm-Whitney (Camargo y Rodriguez, 2006), para la comparaci6n inreres-
pecffica de los caracteres a los cuales se les estim6 el RDPI.
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Figura 1, Norma de reaccion de caracreres morfol6gicos y de asignaci6n de biomasa en Lippia alba y
Lippia origanoides, creciendo en tres ambienres con diferente disponibihdad de luz, 33% (LB), 53%
(LM) Y 100% (LA). Las graficas muestran la respuesta de cada caracter examinados a n-aves de la
onrogenia. Los caracreres analizados son: (a,j) numero de hojas (NH); (b, k) numero de ramas (NR);
(c, I) prornedio de ramas (LPR); (d, m) area foliar; (e, n) area foliar especffica (SLA); (f, 0) raz6n de
area foliar (LAR); (g, p) biomasa total (BMT); (h, q) fraccion de masa de rafz (FMR) y (i, r) fracci6n
de mase de la hoja (FMH).

RESULTADOS

La disponibilidad de luz tuvo un efecto significanvo sobre la expresi6n de la PF en
varios caracteres evaluados en ambas especies (Fig. 1). El ANAVA mosrro la luz que
afecro rodos los caracteres evaluados en L alba, excepro en NH, NR YFMR (Tabla lA).
Los muestreos realizados durante la ontogenia vegetative presentaron un efecto signi-
ficativo en todos los caracteres (Tabla l A). Mientras que, para la interacci6n luz por
rnuestreo solo se encontraron diferencias significativas en SLA, BMT Y FMH (Tabla
1A). En el ca.so de L. origanoides, se registraron diferencias significativas en respuesta a
la disponibilidad de luz solo en los caracteres AF, SLAYLAR(Tabla 1B). EI efecro de
los muestreos fue significativo en todos los caraeteres, excepto en NH y NR (Tabla 1B).
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Estes dos ultimos caracteres, mostraron diferencias significativas para la inreraccion
luz par muestreo, al igual que BMT y FMH (Tabla 1B). La RGR en L. alba fue mayor
en todos los craramienros de luz, comparada can la observada en L. origanoides. Sin
embargo, solo en los trararnienros de LM y LA se presentaron diferencias estadrsricas
significativas entre las especies (Fig. 2).
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Figura 2. Tasa de crecirnienco relative (RGR) para Lippia alba (circulo blanco) y Lippia origanoides
(circulo negro), en respuesca a diferenre disponibilidad luminica, 33% (LB), 53% (LM) Y 100% (LA).

La PF total entre L. alba y L. origanoides no mosrrc diferencias signifrcativas (p"'O,054)
(Tabla 2). Adernas, la PF no fue uniformemente expresada en ambas especies a craves
de la ontogenia, encontrandose diferencias significativas en los dtas 10, 19 Y 40
(Tabla 2; Fig. 3a, b, d). L. alba mostro mayor plasticidad en los dias 10 Y 40 (Tabla 2;
Fig. 3a, d) rruentras que, L. origanoides solo presento una mayor plasticidad en el dia
19 (Fig. 3b; Tabla 2). Asf mismo, la variaci6n inrerespectfica en el fndice de plasticidad
fenotrpica, arrojo diferencias significativas en varies caracteres a traves del desarrollo
ontogenico de ambas especies (Fig. 3). L. origanoides, moscrc mayor plasticidad en
FMH a n-aves de la ontogenia (Fig. 3). Ademas. expres6 mayor plasticidad en AF en
los dias 19 y 63 (Fig. 3b, e) y SLA en el dia 63 (Fig. 3e). Par otro lado, L. alba acumulo
mayor BMT al compararse con L. origanoides, 10 cual favoreci6 la mayor expresi6n de
la PF para ese caracter a rraves de la oncogenia (Fig. 1g, p; Fig. 3e).

DISCUSION

La importancia ecol6gica de la capacidad de organismos sesiles como las plantas de
responder ala variacion ambiental se aprecio a 10 largo de este trabajo. Los resulta-
dos sugieren que, tanto L. alba como L. origanoides, presentaron cam bios morfol6gicos
t(picos de plantas que buscan maxi mizar la captaci6n de luz (Sultan y Bazzaz, 1993;
Poorter y Nagel, 2000; Ryser y Eek, 2000; Valladares et al., 2003). La anterior se co·
rroboro en este trabajo mediante la disminuci6n en el NR, NH Yel aumento de LAR
y SLAj este ultimo caracter implica que la hoja invierta menos biomasa por unidad
de area (Poorter, 2002). Adicionalmente, no se observ6 plasticidad en la asignaci6n
de biomasa del sistema radicular a traves de la ontogenia. Resultados similares fueron
encontrados por McConnaughay y Coleman (1999), quienes examinaron la asigna-
ci6n de biomasa vegetativa en tres especies anuales, en respuesta a la disponibilidad
de luz.
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Tabla 1. ANAVA para caracreres rnorfologicos y de asignacion de biomasa en, (A) Lippia alba y (B)
Lippia origanoides, en respuesca a diferenres niveles de disponibilidad de luz. * P<O,05; uP<O.OO 1.

Esos aurores reporraron que la respuesta de asignaci6n de biomasa en Chenopodium
album fue concordante can la teorla de particion 6ptima, ya que la asignaci6n de bio-
masa hacia la rafz no present6 diferencias significativas entre los tratamienros de luz.
No obstante, sf fue evidente el aumento de LARen ambiences de baja disponibilidad
lumfnica.

En este trabajo, a pesar que [a PF fue evaluada a craves de la onrogenia, la ausencia
de diferencia fnrerespecfflca en la PF total estimada mediante el RDPI, demuestra que
no hay una clara asociaci6n entre la amplicud ecol6gica y la PF de las especies aqul
escudiadas. Lo anterior carnbien fue observado en estudios realizados en el estado
adulro de plantas pertenecientes a los generos Echinacea sp y Convolvulus sp, de distri-
buci6n ecologica contrastante, en donde se analizaron caracreres fisiol6gicos y mor-
fologicos, respectivamente (Baskauf y Eichmeier, 1994; Gonzalez y Gianoli, 2004). En
algunas especies anuales, se ha encontrado una mayor expresi6n de la PF en fases
tempranas 0 rardlas de la onrogenia. Gedroc etal. (1996), report6 que el incremento
en la asignaci6n de biomasa a la ralz en respuesta a disponibilidad de nutrientes, se
present6 en una fase temprana de la onrogenia en plantas de Chenopodium album y
Abutifon theophrasti. Mientras que, en Polygonum pensylvonicum, sometida a un gradiente de
disponibilidad lumfnica, la respuesta de LARfue confinada a un estado avanzado de su
ontogenia (McConnaughay y Coleman, 1999). En este trabajo, los resultados indican
que, 1a expresi6n de la PF de L. alba, la especie can mayor disrribuci6n ecol6gica, no
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present6 un marcado patron en su PF comparada con la PF de L.origanoides, ya que no
se expresa homogeneamenre en estas especies a craves de [a ontogenia. Ademas. la PF
no estuvo limitada a la fase remprana ni final de la misma. Conrrario a 10planteado en
nuestra hip6tesis, L. origanoides present6 mayor PF a traves de la ontogenia en caracteres
como, FMH, AF (i.e., dfa 19 y 63) YSLA (i.e., dia 63). La anterior puede ser explicado en
parte, debido a que esta especie se encuentra en sitios de alta incidencia lumfnica, razon
por la cual estes caracteres poseen una mayor plasticidad, ya que estes estan implica-
dos en la captura de luz (Poorter y Nagel, 2000; Ryser y Eek, 2000).
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Figura 3. Indice de plasticidad fenotfpica (RPDI) en Lippia alba (barras negras) y Lippia origanoides
(bar-as grises), en respuesta a diferentes niveles de luminosidad. Los caracreres analizados son:
biomasa total (BMT); area foliar (AF); area foliar especffica (SLA); radio de area de la hoja (LAR);
fraccion de masa de la hoja (FMH). * pc 0,05 (Prueba de U Mann-Whitney).

Ademas, estes caracteres podrfan favorecer la tolerancia a condiciones de alta lumi-
nosidad que no solo se alcanzan mediante adaptaciones fisioJ6gicas de las hojas, sino
tambien mediante determinadas caracterfsticas arquitecturales que sirven para evicar
parte de la radiaci6n incidente (Valladares, 2001). De esce modo, teoncarnente, L.
origanoides, se poena dasificar como un ecotipo localmente adaptado, que adernas
presenra plasticidad, como 10planrea Pigliucci (2001). Sin embargo, es necesario rea-
lizar arras estudios para probar esa hipotesis. No obstante, se conoce que L. origanoides
tiene una alta producci6n de metabolitos secundarios, especial mente rerpenoides en
su habitat natural (Blanco-Moreno, 2005). Lo anterior sugiere que la expresi6n de esa
caracterfsticas por parte L. origanoides, sumada a la expresi6n de PF en los caracreres
anteriormenre mencionados, serran fundamentales para su supervivencia en habitats
can una alta oferta de radiaci6n en ambientes semiaridos 0 aridos. No obstante, la
capacidad que tienen algunas plantas para colonizar diversos ambientes, es posible
gracias a una alta expresi6n de la PF en algunos caracteres de importancia ecol6gica
(Pigliucci, 2001). En este contexto, la especie can mayor amplitud ecol6gica (L. alba)
present6 el mejor desempeno evidenciado mediante la mayor expresi6n de la RGR,
determinada por Ja SLA, FMH Y la TAN (tasa asimilatoria neta), en ambientes de
media yalta disponibilidad lumfnica, sum ado a la mayor acumulaci6n de biomasa,
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que podrfa explicar en parte, su mayor distribuci6n ecol6gica. La mayor expresion de
esos caracteres permiten que las plantas reduzcan su ciclo de vegecativo y aSI aseguran
colonizar nuevas areas (Pcorter, 2002).

L. alba ...... L. P
. ........

dfa 1O 0,282 0,212 0,012*
dra 19 0,240 0,268 0,013'
dta 31 0,256 ; 0,226 0,792····

dla 40 0.243 ....... 0,158 0,002"
dta 63 0,193 0,204 0,179
RDPI total 0,249 0,206 0,054

Tabla 2. Mediana del Indice de plasticidad fenonpica a craves de la ontogenia en variables morfo-
16gicas y de asignacion de biomasa en Lippia alba y Lippia origanoides en un gradiente lumfnico.
Probabilidad (P).

Bajo las condiciones experimentales utilizadas en esre traba]o, no fue posible corroborar
la expectative teo rica que la magnitud de la PF en respuesta a Ia disponibilidad lumrnica
se encuentre asociada direcramenre can la amplitud ecologica de L alba y L. origanoides.
Sin embargo, 51se corrobor6 que la PF no es uniforme a rraves de la ontogenia en ambas
especies, especialmente, el predominio de la PF de L alba no fue consisrente a traves de
la ontogenia comparada con la PF expresada por L. origanoides en respuesra a la disponi-
bilidad de luz. Posiblemente, la arnplitud ecologies de est as especies depende de otros
faccores arnbientales, tales como la disponibilidad hfdrica del suelo, la disponibilidad de
nutrientes. la temperatura, entre otros. Este estudio deja clare la irnportancia de realizar
la evaluaci6n a craves de la ontogenia de la PF, ya que esca generalmenre, es analizada
en el estado adulto de las plantas, perdiendose as! informacion valiosa, ya que estos
cambios se pueden presentar en primeras etapas del desarrollo.
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