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Resumen

Se analiz6 el efecto de las aberturas del dosel sobre el espectro de la luz recibida en el soto-
bosque de la selva nublada de La Mucuy, Parque Nacional Sierra Nevada, en Los Andes de Ve-
nezuela. Se midieron 22 puntos en el sotobosque en dos transectas de 40 m con direcciones
Este-Oeste (EW) y Norte-Sur (NS) intersectadas en su punto medio. Para cada punto, se analizé
la imagen digital del 60% de una fotografia hemisférica del dosel, tomada desde el sotobosque.
De cada imagen se calcul6 el porcentaje de area abierta del dosel (PAA) y de hojas reflectoras
(AFR), asi como de seis métricas de fragmentacién de las aberturas del dosel: su niimero (NA),
densidad (DA), area media (AMA), indice de abertura maxima (IAM), media del indice de forma
(MIF), y media de la dimensién fractal (MDF). Estas variables, mas el indice de area foliar (IAF)
medido en el campo, se seleccionaron como variables estructurales. Valores bajos de PAA reve-
laron condiciones de sombra y su correlacion con AFR indicé que la luz reflejada por las hojas
hecia el sotobosque disminuye con la reduccion del area de aberturas. El IAF resulté indepen-
dic nte delas medidas de aberturas del dosel. El area abierta se encuentra muy fraccionada, con
mu.chas aberturas pequenasy de forma irregular. Los espectros de transmitancia del dosel (ra-
z6n entre la luz en el sotobosque y la incidente sobre el dosel) indican también condiciones de
sombreamiento, con atenuacion fuerte en la banda fotosintética y un flanco de subida cerca de
700 nm. Los espectros en la transecta NS mostraron mayor magnitud y menor variabilidad que
en la EW. Se observaron dos maximos prominentes, el mayor en el rojo lejano y el otro en el ver-
de. Como variables espectrales, se seleccionaron los dos picos y sus flancos; las variables del
verde resultaron relacionadas con las del rojo lejano. Un analisis candnico de correlacién indicé
que existe relacion entre las variables espectrales y las estructurales. Enla transecta NSlarela-
cion mas fuerte fue del pico en el rojo lejano con el PAA, pero en la EW, la relacién mas fuerte fue
del pico en el verde con el IAM y el NA. Debido a que el IJAM es mucho mayor en la transecta EW,
con valores menores de PAA y NA, el tamano de la abertura maxima pudiera incidir en las ca-
racteristicas espectrales. No se detectaron relaciones entre el IAF y las variables espectrales,
sugiriendo que el espectro de la luz en el sotobosque de esta selva esta controlado por el area de
aberturas, su distribucion y su forma, mas que por la luz transmitida por las hojas.
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Canopy gaps and understory 11ght spectrum
in a Venezuelan Andean cloud forest

Abstract

The effect of canopy gaps on the spectral characteristics of light received by the understory
of a cloud forest was studied at La Mucuy, Sierra Nevada National Park, in the Venezuelan An-
des. Measurements were taken at 22 points along two 40m transects oriented in the east-west
(EW) and north-south (NS) directions and that intersected at the middle. For each point, a digi-
tal image of 60% of the area of a hemispherical photograph was analyzed calculating the per-
cent of gap area (PAA) and reflecting foliage (AFR), as well as six canopy gaps fragmentation met-
rics. These metrics were: number of gaps (NA), gap density (DA), mean area of gaps (AMA), lar-
gest gap index (IAM), mean shape index (MIF) and mean fractal dimension (MDF). These varia-
bles, in addition to leaf area index (IAF) measured in the field, were selected as variables to re-
present canopy structure. Low values of PAA revealed shaded conditions; its correlation with
AFR indicated that light reflected by the foliage towards the understory decreased with a reduc-
tion in gap area. The IAF resulted independent of the other structural variables. The area in
gaps was found to be highly fragmented in many small and irregularly shaped gaps. Canopy
transmitance (ratio of understory over incident light) spectra indicated shaded conditions with
strong attenuation in the photosynthetic range and a steep slope near 700 nm. The spectra
taken along the NS transect showed a larger magnitude and lower variability than in the EW
transect. Two prominent peaks were observed and found to be correlated, one in the far red and
another in the green. These two peaks and their corresponding slopes were selected to repre-
sent spectral characteristics. A canonical correlation analysis indicated a relationship between
the structural and spectral variables. In the NS transect the strongest relationship was for the
peak in the far red with PAA, but in the EW transect, the strongest relation was for the peak .ii
the green with IAM and NA. Since IAM is very large in the EW transect, with low PAA and NA, the
size of the largest gap may affect the understory spectral characteristics. No relationship was
found between IAF and the spectral variables, suggesting that the understory light spectrum in
this forest site is controlled by the area in gaps, its size distribution and shape, rather than by
light transmitted through the foliage.

Key words: Andes; canopy; cloud forest; gap; light; solar radiation; spectra; Venezuela.

Introduccion va, relacionandola con regeneracion y tasas

de asimilacién de carbono por las plantas,
asi como comparando las condiciones entre
el sotobosque y claros de diversos tamanos
(2-7).

Las selvas presentan una compleja
matriz de micrositios, con ambientes lumi-
nicos cambiantes y heterogéneos, condicio-
nados por la estructura y diversidad de la

vegetacion, las condiciones meteorologicas,
la posicion topografica, la época del afioy la
hora del dia (1, 2). Los estudios sobre carac-
teristicas luminicas en las selvas tropicales
se han centrado en el analisis de la intensi-
dad de la radiacion fotosintéticamente acti-

El conocimiento de las caracteristicas
espectrales de la luz en el sotobosque es ne-
cesario para comprender la morfogénesis y
fisiologia de las plantas que crecen en este
ambiente (1, 8-18). En cualquier punto del
sotobosque de una selva, la distribucién es-
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Figural. Diferentes componentes de radiaciéon
que contribuyen a la composicion es-
pectral en un punto P del sotobosque:
a)luz que llega directamente desde las
aberturas, b) luz reflejada por las ho-
jas, ¢) luz transmitida por las hojas.

pe-tral de la luz depende del tipo de radia-
cic.1querecibe. Esa radiacién es una combi-
nacion de: a) la luz que llega directamente
del cielo o del sol a través de las aberturas
(huecos) existentes en el dosel, b) de la luz
reflejada por el follaje, por las cortezas lefio-
sasy la hojarasca, y c) de la luz transmitida
através del follaje (Figura 1). Endler (1), pro-
puso un modelo predictivo de la importancia
de las cuotas de luz directa del cielo y luz
modificada por la vegetacion, segiin el cual
la variable determinante del tipo de radia-
cion con la cuota mas importante es la pro-
porcién del area del dosel ocupada por las
aberturas. Sin embargo, la relevancia de la
geometria de esas aberturas en la luz del so-
tobosque, ha sido enfocada principalmente
hacia el analisis de los rayos de sol y su im-
portancia fotosintética (2, 17,19- 21) v a las
estimaciones del indice de area foliar (22,
23) antes que a las caracteristicas espectra-

les del ambiente luminico de ese estrato del
bosque.

Las selvas de montanas tropicales han
sido poco estudiadas en relacién a sus ca-
racteristicas luminicas (1, 24). Sin embargo,
para algunos de estos sistemas, como por
ejemplo las selvas nubladas, laluz es uno de
los factores ambientales mas criticos desde
el punto de vista de la fisiologia de las plan-
tas. Las especies que crecen en el sotobos-
que reciben luz que ha pasado por dos fil-
tros: el primero debido a la frecuente capa de
nubes bajas caracteristica de estas selvas y
el segundo, debido al dosel que la luz debe
atravesar antes de llegar al estrato inferior.
Las selvas nubladas andinas presentan una
estructura compleja, con estratos de distri-
bucién irregular, que determinan una re-
particion heterogénea del area foliar y en
consecuencia, de las aberturas dejadas en-
tre el follaje.

En este trabajo, se analiza el efecto de
algunas variables estructurales del dosel de
una selva nublada sobre las caracteristicas
espectrales de la luz recibida en el sotobos-
que. Como variables estructurales se utili-
zaran el indice de area foliar y otras relacio-
nadas con las aberturas del dosel, analiza-
das a partir de fotografias hemisféricas,
mientras que las espectrales seran seleccio-
nadas a partir de caracteristicas prominen-
tes de los espectros de la luz en el sotobos-
que.

Materiales y Métodos

El area de estudio

Este estudio se realizé en La Mucuy (8°
38 N, 70° 02’ W}, a 2300 m, en el Parque
Nacional Sierra Nevada, estado Mérida, en
los Andes de Venezuela. La vegetacion co-
rresponde a una selva nublada monta-
no-alta, la cual se desarrolla en un ambien-
te muy humedo y con alta nubosidad. Su
estructura es muy compleja: tiene un dosel
abierto e irregular que alcanza 20-30 m,
que se sobrepone a arboles menores con al-

Scientific Journal from the Experimental Faculty of Sciences
at La Universidad del Zulia, Volume 9 N° 2, April-June 2001



168 Aberturas del dosel y espectro de la luz en sotobosque de una selva nublada

turas de 6 a 15 my a arboles pequenos y ar-
bustos entre 1 y 6 m, todos ellos con una
alta masa de epifitas de alta diversidad. Las
especies de arboles mas frecuentes incluyen
Clusia multiflora, Guettarda steyermarkii,
Laplacea fruticosa, Alchornea triplinervia,
Oreopanax moritzii, Sapium stylare y Billia
columbiana. Entre las especies mas comu-
nes en el sotobosque se encuentran Palicou-
rea demissa, Psychotria aubletiana, Sola-
num meridense, Monochaetum meridense,
Fuchsia venusta y Chusquea fendleri. Las
epifitas mas frecuentes son Tillandsia te-
trantha, T. biflora, Epidendrum dendrobii,
Oncidium falcipetalum y Peperomia mi-
crophylla (25, 26).

Climaticamente, el area de estudio se
caracteriza por temperaturas medias anua-
les que varian poco alrededor de 14°C. La
precipitacion anual oscila entre 1700 y
3500 mm, con un patron tetraestacional
cuyos dos picos ocurren uno entre abril y
mayo y el otro entre octubre y noviembre,
ambos entre 300 y 360 mm mensuales. Los
meses con menores precipitaciones son
enero y febrero, con menos de 50 mm men-
suales, y junio y julio con 100-150 mm
mensuales. La humedad relativa es muy
alta, fluctuando entre 80 y 100%. La mayor
parte del afo, se forma una capa de nubes
bajas y neblina durante la tarde hasta me-
dianoche (27).°

Transectas de muestreo

Se trazaron dos transectas de40malo
largo de direcciones Este~-Oeste (EW) y Nor-
te-Sur (NS), intersectadas en su punto me-
dio (Figura 2). Para garantizar un ambiente
de sotobosque, las transectas fueron traza-
das lejos de los claros grandes. El punto mas
cercano a un claro fueel 1E, ubicadoa 10 m
del borde de un claro de aproximadamente
50 m de diametro. Los puntos de muestreo
distaron 4 m entre si, para un total de 11
puntos por transecta, compartiendo el pun-
to medio de interseccion (6C en la Figura 2).
En el texto, se hace referencia a este punto

S

Figura 2. Topografia del area de trabajo, mos-
trando la disposicién de las transec-
tas y los puntos de muestreo, selva
nublada de La Mucuy, Mérida, Vene-
zuela. Los lados de los cuadrados co-
rresponden a 4 m.

con la notacion 6Ny 6E (segin se hable de la
transecta NS o EW respectivamente), ya
que, en este punto, las variables espectrales
fueron tomadas a horas distintas y por lo
tanto tuvieron valores diferentes.

Las transectas estan ubicadas en la
vertiente NW de la Sierra Nevada, sobre una
ladera con pendientes entre 20 y 30°. En la
transecta NS se sube gradualmente desde el
punto extremo 1N hasta el extremo 118, al-
canzando la maxima elevacion en el punto
10S. La diferencia maxima de elevacion en
la transecta NS es de 6,8 m. La transecta EW
tuvo dos vertientes, una orientada al Este
(E) y otra al Oeste (W), siendo 5E su punto
mas alto. La vertiente E (entre 1E y 5E) pre-
sent6 un desnivel de 6,4 m, mientras en la
vertiente W (entre 5E y 11W) el desnivel fue
de 4,8 m.
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Variables estructurales del dosel:
mediciones y procesamiento

En cada uno de los puntos de mues-
treo, a una altura de 1 m, el 1° de marzo de
1997 se tomé una fotografia hemisférica
(angulo de vision de 180) mirando hacia el
dosel con un lente “ojo de pescado” (Canon
EF 15 mm f/2.8) instalado en una camara
de 35 mm (Canon EOS) para estudiar las ca-
racteristicas de las aberturas en el dosel.
Las fotos resultantes fueron rectangulares,
con un tamano de 36 x 24 mm, siendo la dia-
gonal 43 mmy su area 864 mm~. De acuerdo
con el fabricante del lente (Canon), este rec-
tangulo esta inscrito en la fotografia hemis-
férica circular de 43 mm de diametro, con
area de 1452 mm?. Por lo tanto, la fraccion
del area cubierta por la imagen rectangular,
utilizada en este trabajo, es de aproximada-
mente 60% de la foto hemisférica original.
Las fotos hemisféricas no fueron tomadas
con orientacion constante, por lo tanto no
pueden usarse para el calculo de trayectoria
solar sobre el dosel. Sin embargo, esto no
afecta el analisis comparativo de caracteris-
ticas estructurales del dosel entre diferentes
puntos de las transectas (28). Las fotos fue-
ron tomadas entre 11:30 y 12:00 h en la
transecta NS, y entre 12:30y 13:30 h en la
Ew.

Cada foto hemisférica se digitalizé me-
diante un “scanner” (Nikon Coolscan) para
obtener una imagen formato TIF con resolu-
cion de 1200 pixels por pulgada y de 8 bits;
por tanto cada pixel puede tener un valor di-
gital de O hasta 255 (de negro hasta blanco,
respectivamente). Se analizaron los histo-
gramas de valor o intensidad de los pixels de
cada imagen por medio de un programa de
procesamiento grafico (Adobe Photoshop,
con resoluciéon de 600 pixels por pulgada),
en conjunto con una revision del valor de los
pixels correspondientes a los diferentes ele-
mentos (aberturas, follaje y troncos) de la
imagen. Como resultado, se seleccionaron
dos gamas de intensidad, una de 90 a 230,
correspondiente a tonos grises claros que
representan las hojas reflectoras (que refle-

jan luz hacia el sotobosque) y otra de 230 a
255, correspondiente a tonos blancos que
representan las aberturas del dosel. El nu-
mero de pixels en cada una de estas gamas
se dividié entre el total de pixels en la imagen
para obtener el porcentaje del area de la
imagen ocupada por hojas reflectoras (AFR)
y por aberturas del dosel (PAA).

Adicionalmente, cada imagen TIF fue
convertida a una imagen formato vectorial
de un sistema de informacién geografica (Arc-
Info), donde todos los pixels contiguos con el
mismo valor dentro del rango de valores co-
rrespondientes a aberturas desde 230 hasta
255, fueron unidos formando poligonos.
Cada uno de estos poligonos representa un
hueco del dosel y el ntiimero de pixels que lo
constituyen es proporcional a su area. Esta
imagen vectorial fue procesada a su vez, por
el programa FRAGSTATS (29) para determi-
nar métricas de fragmentacion o fracciona-
miento del area de aberturas del dosel. El
area total analizada fue el area de la foto, to-
das las demas areas estan dadas en relacion
a este area total y por consiguiente sus uni-
dades son relativas. Las métricas seleccio-
nadas fueron las siguientes: a) numero de
aberturas (NA); b) densidad de aberturas
(DA), calculada como numero de aberturas
dividido entre el area total abierta; c) area
media de las aberturas (AMA); d) indice de
abertura maxima (IAM), calculado como el
area de la abertura mas grande dividida en-
tre el area total abierta y expresado en por-
centaje, f) media del indice de forma de las
aberturas (MIF) calculada como la media del
cociente del perimetro de las aberturas en-
tre la raiz cuadrada del area abierta, g) me-
dia de la dimension fractal de las aberturas
(MDF).

Las medidas del indice de area foliar
(IAF) fueron realizadas en cada uno de los
puntos de muestreo del sotobosque utili-
zando un Plant Canopy Analizer LAI-2000
de LI-COR. En cada punto se midi6 una se-
cuencia de tres repeticiones intercaladas
entre dos medidas de referencia hechas en el
claro grande cercano mencionado anterior-
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mente, con una diferencia maxima de 5 mi-
nutos entre el primero y el ultimo dato. Por
razones logisticas, las medidas fueron to-
madas en dos momentos diferentes: aproxi-
madamente la mitad de los puntos fueron
medidos el 20 de octubre de 1997 y el resto
el 02 de febrero de 1998. Sin embargo, en
este tltimo dia pudo repetirse la medida de
cinco puntos, lo que permitié establecer una
relacién del cambio ocurrido en ese indice
por tener datos de momentos climaticamen-
te distintos. En base a estos cinco puntos, se
calculé una diferencia promedio del 16,9%
entre los datos de ambas épocas y se corrigio
en consecuencia los valores de octubre para
ajustarlos a las medidas correspondientes
al mes de febrero (acorde con la fecha de las
medidas de espectros luminicos a ser des-
critas mas adelante).

Medicion de espectros y procesamiento

Las medidas de espectros de luz fueron
hechas utilizando un espectrémetro portatil
de fibra optica Ocean Optics SD-1000, el
cual mide el espectro electromagnético entre
el ultravioleta y el infrarrojo cercano, en un
rango de 275 nm hasta 775 nm, con interva-
los de medida de 0,5 nm y con una resolu-
cion (FWHM) de 10 nm, cuando es utilizado
con una fibra de 0,2 mm de diametro.

Los datos fueron tomados simultanea-
mente a través de dos canales con especifi-
caciones semejantes, usando dos fibras 6p-
ticas del mismo diametro (0,2 mm). Una de
las fibras fue usada para colectar datos de
referencia de luz incidente en el tope del do-
sel y para ello un extremo de la fibra fue ins-
talado en el claro grande mas cercano a las
transectas. El extremo de la fibra se fijé en el
apice de unavara a 4 mdel suelo y orientada
de forma de tener un campo de vision de cie-
lo no obstruido por la vegetacién circundan-
te. Esta fibra, de 50 m de longitud y 0,2 mm
de diametro, se mantuvo en el mismo punto
del claro durante todas las mediciones. So-
bre la misma vara y con la misma orienta-
cién, se fij6 también un piranémetro LI-
200SA de LI-COR.

La otra fibra, de 70 m de largo y 0,2 mm
de diametro, fue usada para colectar datos
de luz en el sotobosque y para ello un extre-
mo se fijé en el apice de unavarade 1 myfue
trasladada hasta todos los puntos de las
transectas, donde se midié apuntando el ex-
tremo de la fibra verticalmente hacia el do-
sel.

Los otros extremos de ambas fibras se
conectaron a obturadores 6pticos que per-
mitian al operador bloquear la luz que llega
al espectrometro y asi obtener medidas que
se substraen de los datos para eliminar la
corriente de ruido de los dispositivos elec-
trénicos del espectrometro. Ambos obtura-
dores se conectaron al espectrometro usan-
do fibras de 1 m de largo y del mismo diame-
tro (0,2 mm), con el propésito de tener una
resolucién espectral idéntica para los dos
canales. Al extremo de la fibra de muestreo
del sotobosque se le colocd un difusor o co-
rrector de coseno para obtener medidas he-
misféricas (vision de 180°). Con el propésito
de excluir la vegetacion circundante y maxi-
mizar la captura de luz proveniente del cielo
visible desde el claro, a la fibra de referencia
no se le colocaron dispositivos 6pticos adi-
cionales, y por lo tanto, su campo de vision
fue de 25°, el nominal para esta fibra.

Todas las medidas espectrales fueron
tomadas el 20 de febrero de 1997, bajo con-
diciones que se listan en la Tabla 1. Durante
todo el lapso de medidas el cielo se mantuvo
despejado (sin nubosidad). Todas las medi-
das se realizaron entre las 11:10 y las
15:17 h (Tabla 1), en el entorno del mediodia
solar, el cual ocurri6 ese dia alrededor de las
13:00 h. Ese lapso se escogid para que las
medidas fuesen tomadas cuando el sol estu-
viese cerca del cenit (31, 32).

Los archivos de datos generados por el
espectrometro fueron procesados y conver-
tidos en ASCII para analisis estadistico. To-
das las senales o series espectrales, tanto de
referencia como de sotobosque, fueron sua-
vizadas por medio de un promedio mévil
central de siete puntos. Se llamara “luz

Scientific Journal from the Experimental Faculty of Sciences
at La Universidad del Zulia, Volume 9 N° 2, April-June 2001



M.F. Acevedo et al. / Ciencia Vol. 9, N° 2 (2001) 165-183

171

Tabla 1
Cambios en la radiacién total medida a diferentes tiempos en cada punto de las transectas Norte-Sur
(NS) y Este-Oeste (EW), selva nublada de La Mucuy, Mérida, Venezuela.
Aunque 6N y 6E corresponden al mismo punto central de intersecciéon de las transectas (6C);
las medidas de radiacion y espectrales, difieren por haber sido tomadas a horas distintas

Puntos de Transecta

11S

o 1IN 2N 3N AN 5N 6N 7S 8S 9S 10S
Radiacion 922 908 920 920 946 902 780 770 770 550 780
(watt m'z)

Hora 14:44 14:40 14:36 14:31 14:16 14:50 14:52 14:58 15:10 15:15 15:17

1E 2E 3E 4E 5E 6E 7™W 8W 9W 10W 11W

Radiaciébn 997 1008 1058 1070 1080 1083 996 960 1068 1072 1070
(watt m'z)

~__Hora 11:10 11:12 11:32 11:39 11:49 11:59 12:08 12:13 12:02 12:25 12:36

transmitida por el dosel” a aquella compues-
ta por: a) la que pasa por las aberturas, b) la
reflejada hacia el sotobosque por las hojas,
troncos y hojarasca, y c) la transmitida por el
follaje (Figura 1). El porcentaje de luz trans-
mitida por el dosel en cada longitud de onda,
se obtuvo dividiendo el valor de la muestra
tomada en el sotobosque entre la muestra de
referencia tomada en el claro (fuera del dosel)
er esamisma longitud de onda. Este cociente
fu - llamado “transmitancia del dosel”, para
diterenciarlo de la transmitancia del follaje
que se refiere a la luz transmitida por las ho-
jas (componente ¢ en la Figura 1). Se selec-
cionaron los picos y flancos del espectro de la
transmitancia del dosel en cada punto de
muestreo para conformar variables espectra-
les que resuman las caracteristicas promi-
nentes de estos espectros.

So6lo se consider6 el espectro de los
puntos del 1N al 10S en la transecta NS, del
3BEal7W,el9Wyel 11WenlaEW;elrestose
descart6 debido a lecturas anémalas en al-
guno de los dos canales.

Anilisis de variables estructurales y
espectrales

El conjunto de variables estructurales
fue analizado para buscar posibles relacio-

nes entre ellas, y asi determinar las mas re-
presentativas para ser relacionadas con los
espectros. Con este propésito, se realizé un
analisis de componentes principales y nu-
merosos analisis de regresion simple entre
pares de variables.

Usando regresion simple, se deter-
minaron también las posibles relaciones en-
tre las variables espectrales entre si, y se
decidi6 cuales variables utilizar para estu-
diar su relacién con las variables estructu-
rales. Con esto, se determiné un conjunto
reducido de variables para realizar un anali-
sis canoénico de correlacion, donde las varia-
bles independientes fueron las estructura-
les y las dependientes fueron las espectra-
les. Posteriormente, se relacioné cada una
de las variables espectrales con las variables
estructurales por medio de regresion multi-
pley se examino con mas detalle las posibles
relaciones usando regresion simple.

Resultados y Discusion

Variables estructurales del dosel

En una de las fotografias hemisféricas
del dosel de la selva nublada de La Mucuy,
se muestra un ejemplo de la vision desde el
sotobosque (Figura 3). Los resultados del
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Figura 3. Ejemplo de distribucién de aberturas en el dosel: foto hemisférica mostrando caracteristicas
del punto 2N, selva nublada de La Mucuy, Mérida, Venezuela.

analisis del area ocupada por aberturasy su
distribucién, a partir de las fotografias he-
misféricas, pueden verse en las Tablas 2 y 3.
Se observa que el porcentaje de area abierta
(PAA) varia entre 1,20y 5,19% en la transec-
ta NS y entre 1,13 hasta 2,81% en la tran-
secta EW, siendo la media y desviacién es-
tandar del PAA mayor en la transecta NS que
en la EW (Tabla 2). Los valores altos de la
media y la desviacion en la transecta NS, se
deben a los valores elevados en los puntos
5Ny 9S, siendo el resto de los puntos meno-
res del 3%. Ninguna de las variables consi-
deradas en la Tabla 2 muestra una respues-
ta significativa (usando prueba t) con res-
pecto a las diferencias de orientacion de
pendiente de las vertientes E y W de la tran-
secta EW. La baja proporcion de aberturas
(menor del 5%) revela que el sotobosque de
esta selva se encuentra en condiciones de
“sombra”, segiin la caracterizacién de
Endler (1), y deberia recibir una cuota de luz
modificada por la vegetacion suficientemen-
te alta como para ser reconocida en el espec-
tro de cualquier punto. En este estudio se
examinan s6lo parcialmente estas predic-
ciones, porque las fotografias utilizadas

aqui so6lo ocupan un 60% del area circular
de la fotografia hemisférica (20).

El porcentaje de hojas reflectoras (AFR)
vari6 entre 4,0 y 16,6%, mostrando la misma
tendencia de variacion entre puntos que las
aberturas (Tabla 2). De hecho, una regresion
simple entre ambas variables (AFR cormr
funcién de PAA) muestra que estan estrecha
mente relacionadas (R* = 0,82, pP=465x
10‘9). Esto indica que, la contribucién de la
luz reflejada por las hojas hacia el sotobos-
que, disminuye con la reduccién de la pro-
porcion del area abierta.

Comparando la regresion entre las
transectas NS y EW, se obtiene para el NS
(R®=0,84,p=6,96x 10", coef=0,32) y para
elEW (R®=0,81,p=1,45x 10", coef=0,19).
Esto significa que el AFR aumenta en mayor
proporcion con el PAA en la transecta NS
que en la EW (coeficientes 0,32 y 0,19 res-
pectivamente). Esta diferencia se puede ex-
plicar por el angulo de inclinaciéon del sol (en
relacion al horizonte), el cual fue menor
mientras se tomaron las fotos de la transec-
ta NS (entre 11:30y 12:00 h). Por el contra-
rio, las de la transecta EW fueron tomadas
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entre las 12:30 y las 13:30 h, mas proximo a
la hora en que el sol alcanzaba el cenit ese
dia (aproximadamente a las 13:00 h). Por lo
tanto, la mayor verticalidad de la luz que
pasa a traves de las aberturas en la transec-
ta EW a la hora en que se tomaron las fotos,
genera menor area de hojas reflectoras que
en el caso de los rayos mas inclinados a la
hora en que se tomaron la fotos en la tran-
secta NS. Este periodo, mas préximo a la
hora del cenit, también compensa la desi-
gualdad de la orientacion de la pendiente to-
pografica entre los sectores E y W de la tran-
secta EW.

Como variable estructural potencial-
mente relacionada con el otro componente
de la luz del sotobosque, se selecciono el in-
dice de area foliar (IAF). Los valores varian
entre 1,35y 3,21, siendo la media y desvia-
cion estandar en la transecta EW semejan-
tes a los de la transecta NS (Tabla 2), lo cual
indica que el IAF es poco variable entre pun-
tosy entre orientacion de transecta (t = 2,09,
p = 0,05). Contrariamente a la relacion de-
mostrada entre aberturas y hojas reflectoras,
el IAF es una variable independiente de las
anteriores; una regresion simple de IAF con
el PAA lo demuestra (R = 0,0002, p = 0,97
para EW y R® = 0,087, p = 0,37 para NS).

Ademas de que el area abierta del dosel
es pequena, ésta se encuentra altamente
fraccionada. Las aberturas poseen una dis-
tribuciéon de tamano caracterizada por mu-
chas aberturas pequenas. Tal como se apre-
cia en la Tabla 3, el namero de aberturas
(NA) es alto, en el orden de 500-3000, con
area media (AMA) baja (aproximadamente
0,07-0,21). Segun el indice de abertura ma-
xima (IAM), la mayor de las aberturas ocupa
menos del 20% en la mayoria de los puntos
(con excepcion de la vertiente W que se dis-
cutira mas adelante). Este fraccionamiento
resulta evidente también al examinar la alta
densidad de aberturas (DA), con valores en-
tre 4,74y 14,29. Estas aberturas son de for-
ma irregular, como lo demuestra la media
del indice de forma (MIF) que excede 1,27,y

el promedio de la dimension fractal (MDF),
que es superior a 1,53 en todos los puntos
de ambas transectas. Estos resultados
muestran que la vegetacion por encima de 1
m sobre el suelo de la selva nublada, genera
una distribucién fraccionada de aberturas,
probablemente relacionada con la alta di-
versidad en especies vegetales y su compleja
y variable estratificaciéon. Como consecuen-
cia de estas condiciones de sombra y frac-
cionamiento, es de esperarse que pase poca
luz directa y difusa del cielo al piso de la sel-
va y que su distribucion espacial sea hetero-
génea.

Algunas de las variables estructurales
estan relacionadas por definiciéon. La DA es
proporcional al cociente de NA entre PAA.
Por su parte, el AMA es el inverso de la DA.
Por consiguiente, en los analisis posteriores
se consideraran solamente el NA y PAA.

La vertiente W presenta valores dife-
rentes a la vertiente E y a la transecta NS
(Tabla 3). Como rasgo notable, el IAM de los
puntos 6, 8, 9y 10 tiene valores entre 20 y
68%. Varias métricas de fragmentacion son
significativamente diferentes en la vertiente
W. Usando una prueba F de igualdad de va-
rianza aplicada a cada métrica, se demues-
tra que el IAM tiene varianzas diferentes
comparando con la vertiente E (p = 0,001) y
con la transecta NS (p = 0,002), pero que to-
das las demas métricas muestran varianzas
semejantes. Usando estos resultados, se
aplicé una prueba t de igualdad de medias
para cada métrica, obteniéndose que las
métricas NA e IAM son significativamente
diferentes entre la vertiente W y la vertiente
E y la transecta NS (p entre 0,015 y 0,094).
Esto significa que la vertiente W tiene un na-
mero y distribucion de aberturas diferentes
al resto, indicando que la vegetacién tiene
una estructura diferente en esta vertiente.

El conjunto de las siete variables es-
tructurales (PAA, AFR, IAF, NA, 1AM, MIF y
MDF) fue sujeto a un analisis de componen-
tes principales (Figura 4). La proporcion
acumulada de varianza fue 0,61; 0,77; 0,87
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Figura 4. Analisis de componentes principales entre las variables seleccionadas para representar las ca-
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y 0,96 (para los primeros cuatro componen-
tes, respectivamente), demostrando que con
tres componentes se incluye casi el 90% de
la variabilidad. Se aprecia que, para los dos
primeros componentes, PAA y MIF, asi como
IAF y NA se comportaron de forma similar
entre si, mientras NA e IAM, asi como MIF y
MDF, cargaron en forma opuesta. El PAA 'y
AFR se proyectaron en forma similar sobre
los componentes primero y tercero.

Dado que ninguna de las variables mos-
tré una proyeccion dominante sobre los tres
primeros componentes, ellas fueron exami-
nadas con analisis de regresion para selec-
cionar las mas representativas. Se encontr6
que la MDF puede ser explicada a partir del
MIF (R? = 0,82, p = 6,08 x 10). Una regre-
sion entre PAA y MIF muestra que estas va-
riables estan relacionadas (p = 0,001), aun-
que con un R%de 0,53. Siendo estas dos va-
riables de comportamiento similar, se selec-
cion6é solamente el PAA para los analisis
posteriores ya que se puede calcular mas fa-
cilmente, es menos dependiente de la reso-

lucién de la imagen digital de la fotografia y
ha sido usado en otros estudios. No se detec-
t6 relaciones entre el IAF y el resto de las va-
riables. El AFR no se incluye en los analisis
siguientes debido a su relacién con el PAA.
Finalmente, las variables estructurales es-
cogidas por ser mas representativas, para
relacionarlas con los espectros, son: PAA,
IAF, NA e IAM.

Caracteristicas espectrales de la luz
en el sotobosque

El espectro de la transmitancia del do-
sel (Figuras 5 y 6) muestra una distribucién
tipica de ambientes sombreados, con ate-
nuacién muy fuerte en la banda fotosintéti-
ca (aproximadamente 400-700 nm) e incre-
mento brusco (flanco) de la transmision en
las cercanias de 700 nm. Se observan dos
maximos caracteristicos; el mas prominente
ocurre en las cercanias de 730 nm (rojo leja-
no) y el otro ocurre a longitudes de onda mas
cortas, en la vecindad de 540 nm (verde) y es
mucho menos pronunciado que el del rojo
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lejano. Los valores de los espectros en la
transecta NS muestran mayor magnitud y
menor variabilidad que en la transecta EW.
Estas diferencias se deben probablemente a
las respectivas caracteristicas estructurales
{(ver seccion siguiente) y a distintas horas de
muestreo de cada transecta. Los puntos va-
lidos de la transecta NS fueron medidos en-
tre 14:44 y 15:15 h, mientras que los de la
transecta EW fueron medidos entre 11:32 y
12:36 h (Tabla 1). Esa diferencia horaria im-
plica diferencias en el angulo de inclinacién
del sol y por consiguiente diferencias en la
transmitancia del dosel para estos angulos.
Los resultados indican que las medidas to-
madas en la tarde son menos variables que
las de la manana (Figuras 5 y 6). El posible
efecto de la variacién topografica, desigual
entre las transectas, esta compensado por el
hecho que las mediciones en la transecta
EW serealizaron mas cerca de lahoradel ce-
nit.

Como es sabido, el maximo en 540 nm
observado en el verde indica mayor transmi-
tancia del dosel para este color, debido a re-
flexion y transmision por parte de las hojas.
Por su lado, el maximo en 730 nm observado
en el rojo lejano se debe al fuerte decremento
en absorcion por parte de las hojas a partir
de 700 nm.

Se seleccionaron cuatro variables es-
pectrales para resumir estas caracteristi-
cas. Una fue el pico del maximo en el verde
(PV), otra el pico del maximo en el rojo lejano
(PR), la tercera fue el flanco en el verde (DV,
la diferencia entre la base y el pico en el ver-
de) y la ultima el flanco en el rojo lejano (DR,
la diferencia entre la base y el pico en el rojo
lejano). La Tabla 4 muestra los resultados de
estas variables para los puntos de medidas
validas en ambas transectas (10 puntos en
la NSy 7 en la EW). Comparando las varia-
bles del verde (PV y DV) con respecto a las
del rojo lejano (PR y DR), se observa que las
variables del verde (medias de PVg=0,563%y
DVys=0,29%, PV = 0,22% y DVgy, = 0,09%
en el NS y EW respectivamente) son un or-
den de magnitud menores que las variables

del rojo lejano (medias de PRyg = 7,50% y
DRyg = 7,36%, PRpy = 0,99% y DRy, = 0,91%
en el NS y EW respectivamente). Comparan-
do las transectas, las variables del verde y
del rojo lejano, tienen valores mayores en la
NS que en la EW (Tabla 4).

Las variables del verde estan relaciona-
das con las del rojo lejano, como se muestra
a continuacién. Una regresion simple de PV
en funcion de PR dio un R = 0,72, p=0,002,
coef = 9,31 en la transecta NS y R’ = 0,68,
p = 0,022, coef = 4,11 en la EW. Una regre-
sién simple de DV en funcién de DR resulta
en R = 0,64, p = 0,0054, coef = 13,13, en la
transecta NS y R® = 0,95, p = 0,0002,
coef = 8,12 en la EW. La diferencia entre coe-
ficientes de ambas transectas (tanto para pi-
cos como para flancos) indica que la propor-
cion de transmisién de verde con respecto al
rojo lejano varia con la transecta. En efecto,
el cociente entre picos (PV/PR)yg = 0,07 y
(PV/PR)gw = 0,30 y el cociente entre flancos
(DV/DR)yg = 0,04 y (DV/DR)gyw = 0,09, es
mayor para la transecta EW que para la NS,
indicando que hay una mayor proporcion de
transmitancia del dosel en el verde con res-
pecto al rojo lejano en la EW, debido a la
fuerte atenuacién del pico y flanco en el roin
lejano en esta transecta.

Ademas se observa que los picos (PVy
PR) estan estrechamente relacionados con
los flancos (DV y DR respectivamente) jun-
tando ambas transectas (R > 0,93, p<4.8x
109, sin embargo, en la transecta EW, el PV
y DV muestran una relacion mas débil
(R? = 0,65, p = 0,02). Con esto, se selecciond
el PV y el PR como las dos variables espec-
trales para el analisis de sus relaciones con
las variables estructurales.

Relacion entre las variables
estructurales y espectrales

Se realizé un analisis canénico de co-
rrelacion donde las variables independien-
tes fueron las cuatro variables selecciona-
das para la estructura del dosel (PAA, IAF,
NA e IAM) y las variables dependientes las
dos variables seleccionadas para resumir
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las caracteristicas espectrales (PV y PR). De
este analisis se obtuvo coeficientes de corre-
lacion de 0,86 y 0,39 para los puntos de la
transecta NS, y 0,98 y 0,64 para los de la
transecta EW. Los dos valores altos (0,86 y
0,98) indican que, por lo menos las primeras
variables canénicas de cada transecta estan
correlacionadas. Es decir, existe una combi-
nacion lineal de las variables espectrales
que esta correlacionada con una combina-
cion lineal de las variables estructurales.

Para estudiar la naturaleza de estas re-
laciones, se realizé un analisis de regresion
multiple entre cada una de las dos variables
espectrales con las cuatro variables estruc-
turales. Estas regresiones no arrojaron nin-
guna relacién significativa. Realizando en
forma separada regresiones simples de cada
uno de los dos picos espectrales (PV y PR),
con cada una de las cuatro variables estruc-
turales se obtuvo que, para la transecta NS,
la relacion mas importante ocurri6 para el
pico en el rojo lejano con el PAA (R* = 0,66,
p = 0,004). Es decir que, el pico del rojo leja-
no depende del area abierta.

Realizando estas regresiones simples
para la transecta EW, el pico en el verde se
relacion6 mas con el NA y el IAM (R2 = 0,53,
p = 0,06 con NA, R* = 0,55, p = 0,05 con
IAM), mientras que el PR no mostroé relacion.
Para interpretar estos resultados, se debe
notar que en los puntos validos EW, el IAM
muestra valores elevados en casi todos ellos
(mayores de 10 excepto 3E y 4E), el PAAyel
NA son generalmente menores que en la
transecta NS (medias de PAAgy = 1,65 com-
parada con PAAyg = 2,32, y NAgy = 1396
comparado con NAyg = 1888). Adicional-
mente, el pico en el rojo lejano es mucho me-
nor en la transecta EW (0,99 comparado con
7,50, en la transecta NS). Asi, para PAA muy
bajos, la existencia de una abertura muy
grande ocupando una fraccién importante
del area abierta del dosel, pudiera incidir en
las caracteristicas espectrales.

No se detectaron relaciones entre el [AF
y las variables espectrales, lo cual sugiere

que la calidad espectral de la luz en el soto-
bosque de esta selva esta controlada por el
area de las aberturas, su distribucién y su
forma, mas que con el area de follaje y por
ende con la luz transmitida por las hojas
(componente c de la Figura 1).

Conclusiones

Aunque el area abierta del dosel resulto
muy variable entre puntos y entre transec-
tas, la baja proporciéon de aberturas (PAA me-
nor del 5%) revela que el sotobosque de esta
selva se encuentra en condiciones de “som-
bra”, segin la caracterizacion de Endler (1).
Se mostroé que, la contribucién de la luz refle-
jada por las hojas hacia el sotobosque (com-
ponente b en la Figura 1), disminuye con la
reduccion de la proporciéon de area abierta.
En consecuencia, una disminucion de esta
proporcion (que atenua los componentes a 'y
b de la Figura 1), debe incidir en un aumento
de la contribucion del componente de luz
transmitida por el follaje (componente c en la
Figura 1). Sin embargo, la contribucion de
las hojas reflectoras, depende ademas de la
hora del dia. La mayor verticalidad de la luz
que paso a través de las aberturas en la tran-
secta EW, por haber realizado las medidas :
horas cercanas a la del cenit, generé menor
area de hojas reflectoras en esta transecta
que en la NS. Seria interesante estudiar la di-
namica diurna del porcentaje de hojas reflec-
toras mediante fotografias hemisféricas to-
madas a lo largo del dia.

El indice de area foliar (IAF) es poco va-
riable entre puntos y entre transectas. Los
autores no conocen otros registros de IAF
para otras selvas nubladas (otras medidas
en La Mucuy indican un valor de 2,4 a6 m
de altura (27)), pero los valores medidos aqui
son menores que los reportados para las sel-
vas tropicales lluviosas de baja altitud, los
cuales estan en el rango de 7 a 11 (33). Esto
puede deberse a las diferencias estructura-
lesy de composicion floristica, asi como a di-
ferencias del tamano y forma de las hojas
entre estas selvas, pero también al uso de di-
ferentes metodologias para su estimacion.
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Los resultados muestran que el IAF es inde-
pendiente de las medidas de aberturas del
dosel, 1o cual es explicable por tratarse de
un indice sobre la forma, tamano y distribu-
cion del follaje, es decir, sobre las estructu-
ras de las cuales depende el area de sombra
pero no el area abierta.

Ademas de que el area del dosel ocupa-
da por las aberturas es pequena, ésta se en-
cuentra altamente fraccionada. Las abertu-
ras poseen una distribucion de tamano ca-
racterizada por muchas aberturas peque-
nas y de forma irregular, debida probable-
mente a la alta diversidad en especies vege-
tales y su compleja y variable estratifica-
cion. Como consecuencia de estas condicio-
nes de sombra y fraccionamiento del dosel,
es de esperarse que pase poca luz directa y
difusa hacia el piso de la selva y que se dis-
tribuya en forma heterogénea. De seis métri-
cas de fragmentacion estudiadas, el niimero
de aberturas (NA) y el indice de abertura ma-
xima (IAM) resultaron ser las mas represen-
tativas de la distribucién de tamano de las
aberturas. Estas variables, en conjunto con
PAA e IAF, fueron las variables estructurales
mas importantes.

Los espectros de transmitancia del do-
s¢. medidos en el sotobosque de la selva nu-
blada de La Mucuy indican condiciones de
sombreamiento, con atenuacion muy fuerte
en la banda fotosintética y un flanco de su-
bida de la transmision en las cercanias de
700 nm. Se observaron dos picos maximos
caracteristicos; el mas prominente ocurri6
en las cercanias del rojo lejanoy el otro, mu-
cho menos pronunciado, ocurri6é en la vecin-
dad del verde. Este resultado es concordan-
te con la forma de los espectros descrita por
Endler (1) para condiciones de bajo porcen-
taje de area abierta y cielo despejado. Como
es sabido, el maximo en el verde indica ma-
yor reflexion y transmision por parte de las
hojas, y el maximo en el rojo lejano, se debe
al fuerte decremento en absorcién por parte
de las hojas a partir de 700 nm.

Los espectros en la transecta NS mos-
traron mayor magnitud y menor variabili-
dad que en la transecta EW. Estas diferen-
cias se deben probablemente a las respecti-
vas caracteristicas estructurales y a distin-
tas horas de muestreo de cada transecta.
Los resultados indican que las medidas to-
madas en la tarde fueron menos variables
que las de la manana.

Los resultados muestran que los picos
y flancos del verde estan relacionados con
los del rojo lejano. Se encontré una mayor
proporcion de transmitancia del dosel en el
verde con respecto al rojo lejano en la tran-
secta EW, lo cual es consecuencia de la fuer-
te disminucién del pico y flanco en el rojo le-
jano en los puntos de esta transecta. Por su
parte, los picos estan estrechamente rela-
cionados con sus respectivos flancos en am-
bas transectas, aunque en la transecta EW
el PV y DV muestran una relacién mas débil.

Para ambas transectas, existe una
combinacién lineal de las variables espec-
trales que esta correlacionada con una com-
binacion lineal de las variables estructura-
les. La relacion entre las variables estructu-
rales y los picos espectrales varido con la
transecta. En la transecta NS se obtuvo que
la relacion mas fuerte fue del pico en el rojo
lejano con el PAA, pero en la transecta EW,
la relacion mas fuerte fue del pico en el verde
con el IAM y el NA. Asi, para ambientes de
sombra (PAA y NA bajos), la existencia de
una abertura muy grande ocupando una
fraccion importante del area abierta, pudie-
ra incidir en las caracteristicas espectrales.
Esto sugiere, que la distribucion de tamafo
de las aberturas es importante para el anali-
sis de la calidad de luz del sotobosque, aun-
que no se le ha prestado la debida atencion
en la literatura, pero deberia ser motivo de
investigacion.

No se detect6 relacién entre el IAF y las
variables espectrales, lo cual sugiere que la
calidad espectral de la luz en el sotobosque
de esta selva esta controlada por el area
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abierta, su distribucion y su forma, mas que
con la luz transmitida por las hojas.
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