
CIENCIA 9(2), 165-183,2001 
Maracaibo, Venezuela 

Aberturas del dosel y espectro de la luz en el 
sotobosque de una selva nublada andina de Venezuela 

Miguel F. ~ c e v e d o l l ~ * ,  Susan ~ o n t e l e o n e ~ ,  Michele ~ t a r o f i ~  y Carlos A. ~ s t r a d a ~  
' ~ e ~ a r t m e n t  of Geography and Institute oJApplied Sciences, 

University of North Texas. Denton, Texas  76203, EE.UU. 
2 ~ i o l o g y  Departrnent, Lindsey Wilson College. Columbia, Kentucky 42728, EE.UU. 

3~nst i tu to  d e  Ciencias Ambientales y Ecológicas (ICAE), Facultad d e  Ciencias, 
4 ~ e n t r o  d e  Simulacwri y Modelos (CESIMO), Facultad d e  Ingeniería, 

Universidad cle Los Andes.  Mérida 51 01, Venezuela. 

Rcicibido: 02-10-00 Aceptado: 30-03-01 

Resumen 
Se analizó 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 analizó 
la imagen digital del 60% de una fotograña hernisférica del dosel, tomada desde el sotobosque. 
De cada imagen se calculó el porcentaje de área abierta del dosel (PAA) y de hojas reflectoras 
(AFR), así como de seis métricas de fragmentación de las aberturas del dosel: su  numero (NA), 
densidad (DA), área media (AMA). índice de abertura máxima (IAM), media del índice de forma 
(MIF). y media de la dimensión fractal (MDF). Estas variables, más el índice de área foliar (IAF) 
medido en el campo, se seleccionaron como variables estructurales. Valores bajos de PAA reve- 
laron condiciones de sombra y su correlación con AFR indicó que la luz reflejada por las hojas 
hacia el sotobosque disminuye con la reducción del área de aberturas. El IAF resultó indepen- 
diente de las medidas de aberturas del dosel. El área abierta se encuentra muy fraccionada, con 
muchas aberturas pequeñas y de forma irregular. Los espectros de transmitancia del dosel (ra- 
zón entre la luz en el sotobosque y la incidente sobre el dosel) indican también condiciones de 
sombreamiento, con atenuación fuerte en la banda fotosintética y un flanco de subida cerca de 
700 nm. Los espectros en la transecta N S  mostraron mayor magnitud y menor variabilidad que 
en la EW. Se observaron dos máximos 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 análisis canónico de correlación indicó 
que existe relación entre las variables espectrales y las estructurales. En la transecta N S  la rela- 
ción más fuerte fue del pico en el rojo lejano con el PAA, pero en la EW. la relación más fuerte fue 
del pico en el verde con el IAM y el NA. Debido a que el IAM es mucho mayor en la transecta EW, 
con valores menores de PAA y NA. el tamaño de la abertura máxima pudiera incidir en las ca- 
racterísticas 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 está controlado por el área de 
aberturas, s u  distribución y s u  forma, más que por la luz transmitida por las hojas. 

Palabras clave: Aberturas del dosel; Andes; espectro; luz; radiación solar; selva nublada; 
Venezuela. 
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Canopy gaps and understory light spectrum 
in a Venezuelan Andean cloud forest 

Abstract 

The effect of canopy gaps on the spectral charactenstics 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). a s  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 N S  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 peakin 
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 thc 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 al-ea in gaps, its size distribution and shape, rather than by 
light transmitted through the foliagc.. 

Rey words: Andes: canopy; cloud forest: gap: light: solarradiation; spectra: Venezuela. 

Introducción va. relacionándola con regeneración y tasas 

Las selvas presentan una compleja 
matriz de micrositios. con ambientes lumi- 
nicos cambiantes y heterogéneos. condicio- 
nados por la estructura y diversidad de la 
vegetación. las condiciones meteorológicas, 
la posición topográfica. la epoca del año y la 
hora del día (1, 2). Los estudios sobre carac- 
terísticas luminicas en las selvas tropicales 
se han centrado en el análisis de la intensi- 
dad de la radiación fotosintéticamente acti- 

de asimilación de carbono por las plantas, 
así como comparando las condiciones entre 
el sotobosque y claros de diversos tarnafios 
(2-7). 

El conocimiento de las características 
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 distribución es- 
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W les del ambiente lumínico de ese estrato del 
fl )$, bosque. 

Las selvas de montañas tropicales han 
sido poco estudiadas en relación a sus ca- 
racterísticas lumínicas ( l .  24). Sin embargo. 
para algunos de estos sistemas, como por 
ejemplo las selvas nubladas, la luz es uno de 
los factores ambientales mas cnticos desde 
el punto de vista de la fisiología 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 característica 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- 
bución irregular, que determinan una re- 
uartición heteroeénea del área foliar v en " 
consecuencia. de las aberturas dejadas en- 

Figura 1. Diferentes componentes de radiación tre el follaie. 
- - ~  ~ - - - - -  ~~ 

2 ~ 

que contribuyen a la composición es- 
pectral en un punto P del sotobosque: En este trabajo. se analiza el efecto de 

a) luz quellega directameiite desde las algunas variables estructurales del dosel de 
una selva nublada sobre las caractensticas 

aberturas, b) luz reflejada por las ho- espectrales de la luz recibida en el sotobos- 
jas, c )  luz transmitida por las hojas. aue. Como variables estructurales se utili- 

pectral de la luz depende del tipo de radia- 
ción que recibe. Esa radiación es una combi- 
nación 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 leño- 
sas y 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 vegetación, srgún el cual 
la variable determinante del tipo de radia- 
ción con la cuota más importante es la pro- 
porción del área del dosel ocupada por las 
aberturas. Sin embargo. la relevancia de la 
geometría de esas aberturas en la luz del so- 
tobosque. ha sido enfocada principalmente 
hacia el análisis de los rayos de sol y su  im- 
portancia fotosintética (2. 17,19 21) y a las 
estimaciones del índice de área foliar (22. 
23) antes que a las caracteristicas espectra- 

zarán el índice de área foliar y otras relacio- 
nadas con las aberturas del dosel, analiza- 
das a partir de fotograiias hemisféricas, 
mientras que las espectrales serán seleccio- 
nadas a partir de características prominen- 
tes de los espectros de la luz en el sotobos- 
que. 

Materiales y Métodos 

El área de estudio 
Este estudio se realizó 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 vegetación co- 
rresponde a una selva nublada monta- 
no-alta. la cual se desarrolla en un ambien- 
te muy húmedo y con alta nubosidad. Su 
estructura es muy compleja: tiene un dosel 
abierto e irregular que alcanza 20-30 m, 
que se sobrepone a árboles menores con al- 
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juras de 6 a 15 m y a arboles pequenos y ar- S 
hustos entre 1 y 6 m, todos ellos con una 

I I S  

;ilta masa de epifitas de alta diversidad. Las 
cspecies de árboles más frecuentes incluyen 
Yusia rnulti@ra. Guettarda steyermarkii, 
Laplacea fruticosa, Alchornea triplinervia. 
Oreopanm moritzii, Sapium stylare v Billia 
columbiana. Entre las especies más comu- 
nes en el sotobosque se encuentran Palicou- 
rea dernissa. Psychotria aubletiana. Sola- 
num rneridense, Monochaelum rneridense, 
Fuchsia venusta y Chusquea fendl<ari. Las 
epífitas más frecuentes son Tillanclsia te- 
tranlha, T. bflora, Epidendrum deridrobii, 
Oncidium falcipetalum y Peperoniia mi- 
crophylla (25. 26). 

Climaticamente, el área de estudio se 
caracteriza por temperaturas medias anua- 
les que varian poco alrededor de 14'C. La 
precipitación anual oscila entre 1700 y 
3500 mm. con un patrón 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 precipitacioncs 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 año. se forma una capa dr  nubes 
bajas y neblina durante la tarde hasta me- 
dianoche (27). 

Transectas de muestreo 

Se trazaron dos transectas de 40 m a lo 
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 más 
cercano a un claro fue el lE, ubicado a 10 m 
del borde de un claro de aproximadamente 
50 m de diámetro. Los puntos de muestreo 
distaron 4 m entre sí. para un  total de 11 
puntos por transecta, compartiendo el pun- 
to medio de intersección (6C en la Figura 2). 
En el texto, se hace referencia a este punto 

Figura 2. Topografía del área de trabajo, mos- 
trando la disposición 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 notación 6N y 6E (según se hable de la 
transecta N S  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 están 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 11s. al- 
canzando la máxima elevación en el punto 
10s. La diferencia máxlma de elevación en 
la transecta N S  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 
más alto. La vertiente E (entre 1E y 5E) pre- 
sentó un desnivel de 6.4 m. mientras en la 
vertiente W (entre 5E y 11W) el desnivel fue 
de 4.8 m. 

- - - - - - - - 

Scientific Journnl from the Experimental Faculiy of Cciences 
a t  La Universidad del Zulia, Volume 9 N" 2, April-Junc 2001 



M.F. Aceuedo et al. /Ciencin Vol. 9, N" 2 í2001) 165-1 83 7 69 
- ~- .- - -- ~p - - - - .- - -~ - ~ - - 

Variables estructurales del dosel: 
mediciones y procesamiento 

En cada uno de los puntos de mues- 
treo, a una altura de 1 m. el 1 " ~  marzo de 
1997 se  tomó una fotografia hemisférica 
(ángulo de visión de 180) mirancio hacia el 
dosel con un lente "ojo de pescado" (Canon 
EF 15 mm fp.8) instalado en una camara 
de 3 5  mm (Canon EOS) para estudiar las ca- 
racterísticas de las aberturas eri el dosel. 
Las fotos resultantes fueron rectangulares, 
con un tamafio de 36 x 24 mm. siendo la dia- 
gonal 43  mm y su  área 864 mm2. I)e acuerdo 
con el fabricante del lente (Canon). este rec- 
tángulo está inscrito en la fotogr;ifia hemis- 
férica circular de 43  mm de diámetro. con 
área de 1452 mm2. Por lo tanto. la fracción 
del área cubierta por la imagen rcctangular. 
utilizada en este trabajo, es  de aproximada- 
mente 60% de la foto hernisférira original. 
Las fotos hemisféricas no fueron tomadas 
con orientación constante, por lo tanto no . 
pueden usarse para el cálculo de trayectoria 
solar sobre el dosel. Sin embargo, esto no 
afecta el análisis comparativo de caracteris- 
ticas estructurales del dosel entre diferentes 
puntos de las transectas (28). Las fotos fue- 
ron tomadas entre 11:30 y 1 2 0 0  h en la 
transecta N S .  y entre 12:30 y 13:30 h en la 
EW. 

Cada foto hemisferica se digitalizó me- 
diante u n  "scanner" (Nikon Coolscan) para 
obtener una imagen formato TIF con resolu- 
ción 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 grjfico (Adobe Photoshop. 
con resolución de 600 pixels por pulgada), 
en conjunto con una revisión 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 cl sotobosque) y otra de 230 a 
255, correspondiente a tonos blancos que 
representan las aberturas del dosel. El nú- 
mero de pixels en cada una de estas gamas 
se dividió entre el total de pixels en la imagen 
para obtener el porcentaje del área 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 información geográfica (Arc- 
Jnfo). 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 número de pixels que lo 
constituyen es proporcional a s u  área. Esta 
imagen vectorial fue procesada a su vez. por 
el programa FRAGSTATS (29) para determi- 
nar métxicas de fragmentación o fracciona- 
miento del área de aberturas del dosel. El 
área total analizada fue el área de la foto. to- 
das las demás áreas están dadas en relación 
a este área total y por consiguiente sus  uni- 
dades son relativas. Las métricas seleccio- 
nadas fueron las siguientes: a) número de 
aberturas (NA): b) densidad de aberturas 
(DA), calculada como número de aberturas 
dividido entre el área total abierta; c) área 
media de las aberturas (AMA): d) índice de 
abertura máxima (1AM). calculado como el 
área de la abertura más grande dividida en- 
tre el área total abierta y expresado en por- 
centaje, f )  media del indice de forma de las 
aberturas (MIF) calculada como la media del 
cociente del perímetro de las aberturas en- 
tre la raíz cuadrada del área abierta. g) me- 
dia de la dimensión fractal de las aberturas 
(MDF). 

Las medidas del indice de área foliar 
(IAF) fueron realizadas en cada uno de los 
puntos de muestre0 del sotobosque utili- 
zando un  Plant Canopy Analizer LA-2000 
de LI-COR. En cada punto se midió 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 máxima de 5 mi- 
nutos entre el primero y el último dato. Por 
razones logisticas. las medidas fueron to- 
rnadas en dos momentos diferentes: a p r o ~ -  
rnadamente la mitad de los puntos fueron 
medidos el 20 de octubre de 1997 y el resto 
c.1 02 de febrero de 1998. Sin embargo. en 
este último día pudo repetirse la medida de 
cinco puntos. lo que permitió establecer una 
i.elación del cambio ocurrido en ese índice 
por tener datos de momentos climáticamen- 
1 e distintos. En base a estos cinco puntos. se 
f:alculó una diferencia promedio del 16.9% 
mtre los datos de ambas épocas y se corrigió 
i:n consecuencia los valores de octubre para 
:iJustarlos a las medidas correspondientes 
;iI mes de febrero (acorde con la fecha de las 
.medidas de espectros luminicos a ser des- 
,iritas más adelante). 

Medicibn de espectros y procesamiento 
Las medidas de espectros de luz fueron 

hechas utilizando un  espectrómetro portátil 
de fibra óptica Ocean Optics SD-1000. el 
cual mide el espectro electromagnético entre 
e1 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- 
ción (FWHM) de 10 nm. cuando es  utilizado 
con una fibra de 0,2 mm de diámetro. 

Los datos fueron tomados simultánea- 
mente a través de dos canales con especifi- 
caciones semejantes, usando dos fibras óp- 
ticas del mismo diámetro (0.2 mm). Una de 
las Abras 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 más cercano a las 
transectas. El extremo de la fibra se fijó en el 
ápice de una vara a 4 m del suelo y orientada 
de forma de tener un  campo de visión de cie- 
lo no obstruido por la vegetación cirrundan- 
te. Esta fibra, de 50 m de longitud y 0.2 mm 
de diámetro, se  mantuvo en el mismo punto 
del claro durante todas las mediciones. So- 
bre la misma vara y con la misma orienta- 
ción. se fijó también un  piranómetro LI- 
200SA de LI-COR. 

La  otra fibra. de 70 m de largo y 0.2 mm 
de diámetro. fue usada para colectar datos 
de luz en el sotobosque y para ello un extre- 
mo se fijó en el ápice de unavara de 1 m y fue 
trasladada hasta todos los puntos de las 
transectas. donde se midió apuntando el ex- 
tremo de la fibra verticalmente hacia el do- 
sel. 

Los otros extremos de ambas fibras se 
conectaron a obturadores ópticos que per- 
mitían al operador bloquear la luz que llega 
al espectrómetro y así obtener medidas que 
se substraen de los datos para eliminar la 
comente de ruido de los dispositivos elec- 
trónicos del espectrómetro. Ambos obtura- 
dores se conectaron al espectrómetro usan- 
do fibras de 1 m de largo y del mismo diáme- 
tro (0.2 mm), con el propósito de tener una 
resolución espectral idéntica para los dos 
canales. Al extremo de la fibra de muestre0 
del sotobosque se le colocó un  difusor o co- 
rrector de coseno para obtener medidas he- 
misféricas (visión de 180"). Con el propósito 
de excluir la vegetación circundante y m&- 
mizar la captura de luz proveniente del cielo 
visible desde el claro, a la fibra de referencia 
no se  le colocaron dispositivos ópticos adi- 
cionales. y por lo tanto, su  campo de visión 
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 IaTabla 1. Durante 
todo el lapso de medidas el cielo se  mantuvo 
despejado (sin nubosidad). Todas las medi- 
das se  realizaron entre las 11:lO y las 
15: 17 h (Tabla l), en el entorno del mediodía 
solar. el cual ocurrió ese día alrededor de las 
13:OO h. Ese lapso se  escogió para que las 
medidas fuesen tomadas cuando el sol estu- 
viese cerca del cenit (3 1. 32). 

Los archivos de datos generados por el 
espectrómetro fueron procesados y conver- 
tidos en ASCII para análisis estadístico. To- 
das las señales o series espectrales, tanto de 
referencia como de sotobosque, fueron sua- 
vizadas por medio de un promedio móvil 
central de siete puntos. Se llamará "luz 
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Tabla 1 
Cambios en la radiación 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 intersección de las transectas (6C); 

las medidas de radiaciún y espectrales, difieren por haber sido tomadas a horas distintas 
-- - - - - - - - . - - - -- - - -. 

Puntos de T r ~ c t a  
~ ~ 

1N 3 N  4N 5N 6 N  7 s  8s 9s 10s  11s  _ 2 N _ _ -  - _ _  
Radiación 922 908 920 920 946 902 780 770 770 550 780 
(watt m~') 

Hora 14:44 14:40 1436  14:31 14:16 14:50 1-2 1 4 5 8  15310 15:15 15:17 -- 

1E 2E 3E 4E 5E 6E m' 8W 9W IOW 11W 

Radiación 997 1008 1058 1070 1080 1083 996 960 1068 1072 1070 
(watt m~2)  

Hora 11:10 11:12 11:32 11:39 11:49 11:59 12:08 1 2 1 3  12:02 12:25 12:36~. -- 

transmitida por el dosel" a aquella rompues- nes entre ellas, y así determinar las más re- 
ta por: a) la que pasa por las aberíuras. b) la presentativas para ser relacionadas con los 
reflejada hacia el sotobosque por las hojas. espectros. Con este propósito. se  realizó un  
troncos y hojarasca. y cl la transmitida por el an l i s i s  de componentes principales y nu- 
follaje (Figura 1). El porcentaje de luz trans- merosos análisis de regresión simple entre 
mitida por el dosel en cada longitud de onda. pares de variables. 
se obtuvo dividiendo el valor de la muestra 
tomada en el sotobosque entre la muestra de 
referencia tomada en el claro (fuera del dosel) 
en esa misma longitud de onda. Este cociente 
fue llamado "transmitancia del doser. para 
diferenciarlo de la transmitancia del follaje 
que se refiere a la luz transmitida por las ho- 
jas (componente c en la Figura 1). Se selec- 
cionaron los picos y flancos del espectro de la 
transmitancia del dosel en cada punto de 
muestre0 para conformar variables espectra- 
les que resuman las características promi- 
nentes de estos espectros. 

Usando regresión simple. se deter- 
minaron también las posibles relaciones en- 
tre las variables espectrales entre sí. y se  
decidió cuáles variables utilizar para estu- 
diar su relación con las variables estructu- 
rales. Con esto. se determinó u n  conjunto 
reducido de variables para realizar un análi- 
sis canónico de correlación. donde las varia- 
bles independientes fueron las estructura- 
les y las dependientes fueron las espectra- 
les. Posteriormente. se relacionó cada una 
de las variables espectrales con las variables 
estructurales por medio de regresión múlti- ., 

Sólo se consideró el espertro de los ple y se examinó con más detalle las posibles 
puntos del 1N al 10s  en la transectaNS. del relaciones usando regresión simple. 
3E al 7W, el 9W y el 1 1W en la EW: el resto se 
descartó debido a lecturas anónialas en al- Resultados y Discusión 
guno de los dos canales. 

Variables estructurales del dosel 
Análisis de variables estructurales y En una de las fotogralias hemisféricas 
espectrales del dosel de la selva nublada de L a  Mucuy. 

El conjunto de variables estructurales se  muestra un  ejemplo de la visión desde el 
fue analizado para buscar posibles relacio- sotobosque (Rgura 3). Los resultados del 
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Figura 3. Ejemplo de distribuciii:i d e  . i l ~ i ~ r t i i r ~ ~ c  c 3 r i  el dosel: loti> liemisférica niostraiiilo características 
del puiilo 2N, selvn nublada de La Mucuy, Mcrida, Venezuela. 

análisis del área ocupada por aberturas y su  
distribución. a partir de las fotograiias he- 
misféricas, pueden verse en IasTablns 2 y 3. 
Se observa que el porcentaje de área abierta 
(PAA) vana entre 1.20 y 5,1g0h en la transec- 
ta NS y entre 1,13 hasta 2.81% en la tran- 
secta EW, slendo la media y desviación cs- 
tandar del PAAmayor en la transecta N S  que 
en la EW (Tabla 2). Los valores altos de la 
media y la desviación en la transect:~ NS. se 
deben a los valores elevados en los puntos 
5 N  y 9s. siendo el resto de los plintos meno- 
res del 3%. Ninguna de las variables consi- 
deradas en la Tabla 2 muestra una rrspues- 
ta significativa (usando prueba 1) ron res- 
pecto a las diferencias de orientación de 
pendiente de las vertientes E y W de la tran- 
secta EW. La baja proporción de aberturas 
(menor del 5%) revela que el sotobosque de 
esta selva se encuentra en condiciones de 
"sombra". segun la caracterización de 
Endler (1). y debería recibir una cuota de luz 
modificada por la vegetación suficientemen- 
te alta como para ser reconocida en el espec- 
tro de cualquier punto. En este estudio se 
examinan sólo parcialmente estas predic- 
ciones, porque las fotografias utilizadas 

aqui sólo ocupan un 60% del área circular 
de la fotografia heniisférica (20). 

El porcentaje de hojas reflectoras (m 
varió entrc 4.0 y 16.6%. mostrando lamisma 
tendencia de variación entre puntos que las 
aberturas (Tabla 2). De hecho. una regresión 
simple entre ambas variables (AFR como 
función de PAA) muestra que están estrecha- 
mente relacionadas IR' = 0.82. p = 4.65 x 
10.'). Esto indica que. la contribución de la 
luz reflejada por las hojas hacia el sotobos- 
que. disminuye con la reducción de la pro- 
porción del área abierta. 

Comparando la regresión entre las 
transectas N S  y EW. se obtiene para el NS 
(R' = 0.84. p = 6 . 9 6 ~  10.~. coef= 0.32) y para 
~ I E W  IR'= 0.81, p =  1 . 4 5 ~  10 '~ .  coef=0.19]. 
Esto significa que el AFR aumenta en mayor 
proporción 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 cl ángulo de inclinación del sol (en 
relación al horizonte), el cual fue menor 
mientras se tomaron las fotos de la transec- 
ta NS (entre 11:30 y 12:OO h). Por el contra- 
rio. las de la transecta EW fueron tomadas 
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Tabla 2 
Porcentaje de área del dosel ocupada por aberturas (PAA) y por hojas reflectoras (AFR), asícomo el índice de área foliar (IAF) 

para las transectas Norte-Sur (NS) y Este-Oeste (EW), selva nublada de La Mucuy, Mérida, Venezuela 
- - - - - ~ -  -~ - - - - -  - -- - - - 

- Puntos de Transecta -- - -- -- 

1 N 2N 3 N  4N 5N -- 6 N  7 s  8s 9s- 10s 1 1 S M e d i a  DE- 
o h Á r e a ~ b i e r t a 2 . 9 8  1,72 1.21 1.71 5.19 1.57 1.65 1.2 4.36 1.59 2.54 2,34 1,33 

(P"W 
% Á r e a ~ o j a s  8.02 8.76 5.33 7.27 16.57 4.87 6,64 4 13.16 7.88 11.74 8.57 3.83 
Reflectoras 

(AFR) 
indicedcÁrea 2.29 2.94 2.78 2.53 3.02 1.35 3,07 2.09 2.68 2.69 2.65 2.55 0.50 

Foliar (IAF) -- - -- 

1 E 2E 3E 4E 5E 6E 7W 8W 9W 10W 11W Media DE 

%ÁreaAbierta 1.23 1.99 1.23 1.67 1.26 1,57 2.81 1.13 1.39 1.98 1.6 1.62 0.49 
(PAA) 

%ÁreaHojas 6.14 8.97 5.07 7.49 4.56 4.87 10.95 2.99 3.67 7.58 6.05 6.21 2.37 
Reflectoras 

(WR) 



l 
Tabla 3 

Métricas de la distribución de área (NA, DA, AMA, IAM) y de forma (MIF,MDF) de las aberturas en el dosel de las transectac ! 
Norte-Sur (NS) y Este-Weste (EW), selva nublada de La Mucuy, Mérida, Venezuela 

Puntos de Transecta 

lN-ZN-3N 4N 5N 68 7 s  8 s  9 s  l O S - ~ -  11s 
Número de 1915 2207 1602 2342 2953 1308 1601 1111 1955 1883 3030 1 

Aberturas (NA) I 

Densidad de 7,37 12.29 13.08 13.45 6.51 9.23 10.11 9.56 5.26 11.61 11,84 ! 

Aberturas (DA) I 

Área Medla de 0.14 0.08 0.08 0.07 0.15 0.1 1 0.10 0.11 0,19 0.09 0.08 
Aberturas [AMA) ! 

Íridicc de Abertiira 15.73 4.23 8.35 15,30 5.08 25.52 8.95 8.64 7.77 12.25 5.49 ' 
Maxima [IAM) 

~ e d i a  del índice de 1,30 1.30 1.29 1.28 1.34 1.28 1.31 1.30 1.36 1.30 1.30 
Forma (MIF) 

Media de la 1.55 1.55 1.56 1.56 1.54 1.56 1.55 1.55 1.53 1.55 1.55 
Dimensión Fractal l 
L m B B  -- -- -- 

1E 2E 3E 4E 5E 6E 7W 8W 9W 1ow 11W 1 
Número de 1921 2338 1552 1867 1003 1308 1834 508 548 1660 1665 

Aberturas (NA) ¡ 
Densidad de 14.29 11.70 12.43 11.18 8.54 9.23 7.29 5.56 4.74 8,94 10.57 

Aberturas (DA) 

Área Media de 0.07 0.09 0.08 0.09 0.12 0.11 0.14 0.18 0.21 0.11 0.10 1 
Aberturas (AMA) l 

índicedeAbertura 6,85 5.97 8.71 8.77 12.13 25.52 13,37 67.22 20.67 31.19 10.05 
Máxima (IAM) 1 

Media del índice de 1,28 1.30 1.29 1.30 1,32 1,28 1.33 1,27 1.32 1,30 1.29 I 

Forma [MIF) 1 

Media de la 1.56 1.56 1.55 1.55 1.55 1.56 1.54 1.56 1.56 1.55 1.55 S 

Dimensión Fractal l 
__(M!%-- -- - - I 
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entre las 12:30 y las 13:30 h. más próximo a 
la hora en que el sol alcanzaba el cenit ese 
día (aproximadamente a las 13:OO h). Por lo 
tanto. la mayor verticalidad de 121 luz que 
pasa a través de las aberturas en la transec- 
ta E\V a la hora en que se tomaron las fotos, 
genera menor area de hojas reflectoras que 
en el caso de los rayos más inclinados a la 
hora en que se tomaron la fotos en la tran- 
secta NS. Este período. más próximo a la 
hora del cenit. también compensa la desi- 
gualdad de la orientación dela pendiente to- 
pográfica 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 seleccionó el ín- 
dice de area foliar (IAF). Los valores varían 
entre 1.35 y 3.2 1, siendo la media y desvia- 
ción estandar en la transecta EW semejan- 
tes a los de la transecta NS (Tabla 2). lo cual 
indica que el IAF es poco variable cntre pun- 
tos y entre orientación de transecta (t = 2.09. 
p = 0.05). Contrariamente a la relación de- 
mostrada entre aberturas y hojas reflectoras, 
el IAF es una variable independirnte de las 
anteriores: una regresión simple de IAF con 
el PAA lo demuestra (R2 = 0.0002. p = 0.97 
para EW y RZ = 0.087. p = 0.37 para NS). 

Además de que el área abierta del dosel 
es pequeña, ésta se encuentra altamente 
fraccionada. Las aberturas poseen una dis- 
tribución de tamaíio caracterizarla por mu- 
chas aberturas pequeñas. Tal como se apre- 
cia en la Tabla 3, el número de aberturas 
(NA) es alto, en el orden de 500-3000, con 
área media (AMA) baja (aproxiniadamente 
0,07-0,21). Según el índice de abertura má- 
xima (IAM). la mayor de las aberturas ocupa 
menos del 20% en la mayoría de los puntos 
(con excepción de la vertiente W que se dis- 
cutirá más adelante). Este fraccionamiento 
resulta evidente también al examinar la alta 
densidad de aberturas (DA), con valores en- 
tre 4.74 y 14.29. Estas aberturas son de for- 
ma irregular. como lo demuestra la media 
del índice de forma (MIF) que excede 1.27, y 

el promedio de la dimensión fractal (MDF), 
que es superior a 1.53 en todos los puntos 
de ambas transectas. Estos resultados 
muestran que la vegetación por encima de I 
m sobre el suelo de la selva nublada, genera 
una distribución fraccionada de aberturas. 
probablemente relacionada con la alta di- 
versidad en especies vegetales y su  compleja 
y variable estratificación. 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  distribución espacial sea hetero- 
génea. 

Algunas de las variables estructurales 
están relacionadas por definición. 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 análisis posteriores 
se considerarán 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 L4M de los 
puntos 6, 8. 9 y 10 tiene valores entre 20 y 
68%. Varias métricas de fragmentación 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 demás métricas muestran varianzas 
semejantes. Usando estos resultados. se 
aplicó 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 lavertiente W tiene un nú- 
mero y distribución de aberturas diferentes 
al resto, indicando que la vegetación tiene 
una estructura diferente en esta vertiente. 

El conjunto de las siete variables es- 
tructurales (PAA, AFR, IAF. NA. IAM, MIF y 
MDF) fue sujeto a un análisis de componen- 
tes principales (Figura 4). La proporción 
acumulada de varianza fue 0.61: 0.77: 0.87 
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Figura 4. Análisis de componentes principales entre las variables seleccionadas para representar las ca- 
racterísticas estmcturales del dosel, selva nublada de La Mucuy, Mérida, Venezuela. a: Gráfi- 
co vectorial, donde los puntos de muestre0 se numeran del 1 al 22. Los números 1-11 corres- 
ponden a lE, ..., 11W de la transecta EW i los números 12-22 corresponden a lN ,  ..., 11s de la 
transecta NS. b: Diagrama de carga de los primeros 5 componentes. 

y 0.96 (para los primeros cuatro coniponen- 
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. así como 
IAF y NA se comportaron de forma similar 
entre sí. mientras NA e IAM. así 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- 
tró una proyección dominante sobre los tres 
primeros componentes. eilas fueron exami- 
nadas con análisis de regresión para selec- 
cionar las más representativas. Se encontró 
que la MDF puede ser explicada a partir del 
MIF IR* = 0.82. p = 6.08 x 10.'). Una regre- 
sión entre PAA y MIF muestra que estas va- 
riables están relacionadas (p = 0,001). aun- 
que con un R* de 0.53. Siendo estas dos va- 
riables de comportamiento similar. se selec- 
ciono solamente el PAA para los analisis 
posteriores ya que se puede calcular más fá- 
cilmente, es menos dependiente dr la reso- 

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

Características espectrales de la luz 
en el sotobosque 

El espectro de la transmitancia del do- 
sel (Figuras 5 y 6) muestra una distribución 
típica de ambientes sombreados. con ate- 
nuación muy fuerte en la banda fotosinteti- 
ca (aproximadamente 400-700 nm) e incre- 
mento brusco (flanco) de la transmisión en 
las cercanías de 700 nm. Se obsenran dos 
máximos caractensticos: el mas prominente 
ocurre en las cercanías de 730 nm (rojo leja- 
no) y el otro ocurre a longitudes de onda más 
cortas. en la vecindad de 540 nm (verde) y es 
mucho menos pronunciado que el del rojo 
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(a) Transecta NS (b) Transecta EW 

Figura 5. 
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Espectros de la transmitancia del dosel en la banda de400 a 800nrn,selvanublada de La Mucuy, 
Mérida, Venezuela. a) Cinco puntos en la trancecta NS, y b) cinco puntos en la transecta EW. 
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Figura 6. Espectro promedio y rango de  variación, de  la transmitancia del dosel en la banda de400 a 800 
nm, selva nublada deLa Mucuy, Mérida, Venezuela. a) Diez puntosen la transectaNS y b) sie- 
te puntos en la transecta EW. La línea central representa la media, las líneas punteadas supe- 

rior e inferior representan la media más y menos una desviación estandar respectivamente. 

- 
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lejano. Los valores de los espectros en la del rojo lejano (medias de PR,, = 7,50°h y 
lransecta NS muestran mayor magnitud y D h s  = 7.36%. PREw = 0.99% y D h w  = 0.9 1% 
menor variabilidad que en la transecta EW. en el NS y EW respectivamente). Comparan- 
'Istas diferencias se deben probablemente a do las transectas. las variables del verde y 
'as  respectivas caractensticas estructurales del rojo lejano. tienen valores mayores en la 
¡ver sección siguiente) y a distintas horas de N S  que en la EW (Tabla 4). . . 
nuestreo de cada transecta. Los puntos vá- 
iidos de la transecta N S  fueron medidos en- 
tre 14:44 y 15:15 h. mientras que los de la 
transecta EW fueron medidos entre 11:32 y 
1236  h (Tabla 1). Esa diferencia horaria im- 
plica diferencias en el ángulo de inclinación 
del sol y por consiguiente diferencias en la 
transmitancia del dosel para estos ángulos. 
Los resultados indican que las medidas to- 
madas en la tarde son menos variables que 
las de la mañana (Figuras 5 y 6). El posible 
efecto de la variación topográfica. dcsigual 
entre las transectas. está compensado por el 
hecho que las mediciones en la transecta 
EW se realizaron más cerca de la hora del ce- 
nit. 

Como es sabido. el máximo en 540 nm 
observado en el verde indica mayor ti-ansmi- 
tancia del dosel para este color. debido a re- 
flexión y transmisión por parte de las hojas. 
Por su  lado. el máximo en 730 nm observado 
en el rojo lejano se debe al fuerte decremento 
en absorción por parte de las hojas a partir 
de 700 nm. 

Se seleccionaron cuatro variables es- 
pectrales para resumir estas cararteristi- 
cas. Una fue el pico del máximo en i 1  verde 
(PV). otra el pico del máximo 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 última el flanco en el rojo lejano (DR. 
la diferencia entre la base y el pico eri el rojo 
lejano). LaTabla 4 muestra los resultados de 
estas variables para los puntos de iiiedidas 
válidas en ambas transectas (10 piintos en 
la N S  y 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 WNs = 0,53% y 
DVNs = 0.29%. PVEw = 0.22% y DV,, = 0.09% 
en el NS y EW respectivamente) son un or- 
den dc magnitud menores que las variables 

Las variables del verde están relaciona- 
das con las del rojo lejano. como se muestra 
a continuación. Una regresión simple de PV 
en función de PRdio 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- 
sión simple de DV en función de DR resulta 
en R' = 0.64. p = 0,0054. coef = 13.13, en la 
transecta N S  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- 
ción de transmisión deverde con respecto al 
rojo lejano varía con la transecta. En efecto. 
el cociente entre picos (PV/PR),, = 0.07 y 
(PV/PR), = 0,30 y el cociente entre flancos 
(DV/DR),, = 0.04 y (DV/DR),, = 0.09. es 
mayor para la transecta EW que para la NS, 
indicando que hay una mayor proporción de 
transmitancia del dosel en el verde con res- 
pecto al roJo IeJano en la EW. debido a la 
fuerte atenuación del pico y flanco en el rojo 
lejano en esta transecta. 

Además se observa que los picos (PV y 
PR) están estrechamente relacionados con 
los flancos (DV y DR respectivamente) jun- 
tando ambas transectas IR' > 0.93. p < 4.8 x 
10.~). sin embargo. en la transecta EW, el PV 
y DV muestran una relación más debil 
(R' = 0.65. p = 0.02). Con esto. se seleccionó 
el W y el PR como las dos variables espec- 
trales para el análisis de sus relaciones con 
las variables estructurales. 

Relación entre 1 s  variables 
estructurales y espectrales 

Se realizó un análisis canónico de co- 
rrelación 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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Tabla 4 
Variables espectrales seleccionadas, selva nublada de La Mucuy, Mérida, Venezuela. 

Picos (PV, PR) y su cociente, flancos (DV, DR) y su cociente, para los puntos válidos en ambas transectas 

Puntos de  transecta - ---- 

4N 1 N  2N 3N - 5N 6 N  ? S  8 5  95 J P S  Media,, DEN,- 
PicoenelverdePV 0,56 0,65 0.84 0.61 027  0,64 0.31 0.38 0.36 0.72 0.53 0.18 

(SI 
Pico en el rojo 7.22 8.90 10.64 8.15 4.00 10.14 7.00 6.78 4.64 7.57 7.50 2.01 
lejano PR [%) 

CocienteW/PR 0.08 0.07 0.08 0.07 0.07 0.06 0.04 0.06 0.08 0.10 0.07 0.01 

Flancoenelverde 0.23 0.40 0.51 0.32 0.15 0.34 0.16 0.18 0.20 0.41 0.29 0,12 
DV 1%) 

Flancoenelrojo  7.12 8,79 10.49 8.09 3,98 9.81 6,96 6.72 4.46 7.20 7.36 1.97 
lejano DR 1%) 

Cocie-e DV/DR 0 . 0 3  0.05 0.05 0.04 0.04 0 1 0 4  0,02 0.03 0104 0.06 0.04 0.01~ 

Pico en  el verde PV 
( O 4  

Pico en el rojo 
lejano PR 1%) 

Cociente PV/PR 

Flanco en el verde 
DV (O/] 

Flanco en  el rojo 
lejano DR ['?/o) 

Cociente DV/DR - .- - -. - - -- 

-~ -~ - -  - -  - - - --  - 

Puntos de transecta ~- 

6 E  7W 9W 1 lW Media- DE 
0.39 0.05 0.65 0 2 0  0.22 0.21 

0,45 O, 14 3.24 1.64 0.99 1.03 

0.87 0.36 0.20 O. 12 0.30 0.24 

0.01 0.01 0.36 0.11 0.09 O, 12 

0.26 O, 13 2.97 1.58 0.91 0.96 

0.10 0.05 0.12 p~ 0,07 ~ 0.09 0.03- 
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.as caracteristicas espectrales (PV y PR). De 
,sste análisis se obtuvo coeficientes de corre- 
.ación 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 
3.98) indican que. por lo menos las primeras 
gariables canónicas de cada transecta están 
correlacionadas. Es decir. existe una combi- 
nación lineal de las variables espectrales 
que está correlacionada con una combina- 
ción lineal de las variables estructurales. 

Para estudiar la naturaleza de estas re- 
laciones. se realizó un análisis de regresión 
múltiple entre cada una de las dos variables 
espectrales con las cuatro variables cstruc- 
turales. Estas regresiones no arrojaron nin- 
guna relación significativa. Realizando en 
forma separada regresiones simples de cada 
uno de los dos picos espectrales (W y PR). 
con cada una de las cuatro variables cstruc- 
turales se obtuvo que. para la transecta NS. 
la relación más importante ocumó para el 
pico en el rojo lejano con el PAA  IR^ = 0.66. 
p = 0.004). Es decir que. el pico del rojo leja- 
no depende del área abierta. 

Realizando estas regresiones simples 
para la transecta EW, el pico en el verde se 
relacionó más con el NA y el IAM (R' = 0.53. 
p = 0.06 con NA, R~ = 0.55. p = 0.05 con 
IAM). mientras que el PRno mostró relación. 
Para interpretar estos resultados. se debe 
notar que en los puntos válidos EW. el IAM 
muestra valores elevados en casi todos ellos 
(mayores de 10 excepto 3E y 4E). el I'AA y el 
NA son generalmente menores quc en la 
transecta NS (medias de PAA,, = 1.65 com- 
parada con PAANs = 2.32. y NAE, = 1396 
comparado con NANs = 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). Así, para PAA muy 
bajos. la existencia de una abertura muy 
grande ocupando una fracción importante 
del área abierta del dosel. pudiera incidir en 
las características espectrales. 

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

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

Conclusiones 

Aunque el área abierta del dosel resultó 
muy variable entre puntos y entre transec- 
tas, la baja proporción de aberturas (PAA me- 
nor del 5%) revela que el sotobosque de esta 
selva se encuentra en condiciones de "som- 
bra". según la caracterización de Endler (1). 
Se mostró que. la contribución de la luz refle- 
jada por las hojas hacia el sotobosque (com- 
ponente b en la Figura 1). disminuye con la 
reducción de la proporción de área abierta. 
En consecuencia. una disminución de esta 
proporción (que atenua los componentes a y 
b de la Figura 11, debe incidir en un aumento 
de la contribución del componente de luz 
transmitida por el follaje (componente c en la 
Figura 1). Sin embargo. la contribución de 
las hojas reflectoras. depende además de la 
hora del día. La mayor verticalidad de la luz 
que pasó a través de las aberturas en la tran- 
secta EW, por haber realizado las medidas a 
horas cercanas a la del cenit, generó menor 
área de hojas reflectoras en esta transecta 
que en la NS. Sería interesante estudiarla di- 
námica diurna del porcentaje de hojas reflec- 
toras mediante fotografias hemisféncas to- 
madas a lo largo del día. 

El índice de área follar (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 a 6 m 
de altura (27)). pero los valores medidos aquí 
son menores que los reportados para las sel- 
vas tropicales lluviosas de baja altitud. los 
cuales están en el rango de 7 a 11 (33). Esto 
puede deberse a las diferencias estructura- 
les y de composición floristica. así como a di- 
ferencias del tamaño y forma de las hojas 
entre estas selvas. pero también al uso de di- 
ferentes metodologías para su estimación. 
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Los resultados muestran que el IAF es inde- 
pendiente de las medidas de aberturas del 
dosel. lo cual es explicable por tratarse de 
un índice sobre la forma. tamaño v distribu- 
ción del follaje. es decir, sobre las estructu- 
ras de las cuales depende el área de sombra 
pero no el área abierta. 

Además de que el área del dosel ocupa- 
da por las aberturas es pequeña. esta se en- 
cuentra altamente fraccionada. Las abertu- 
ras poseen una distribución de tamaño ca- 
racterizada por muchas aberturas peque- 
ñas y de forma irregular. debida probable- 
mente a la alta diversidad en espccies vege- 
tales y su compleja y variable estratifica- 
ción. 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 fragmentación estudiadas. el número 
de aberturas (NA) y el índice de abertura má- 
xima (IAM) resultaron ser las más represen- 
tativas de la distribución de tamaño de las 
aberturas. Estas variables. en conjunto con 
PAAe IAF. fueron las variables estructurales 
más importantes. 

Los espectros de transmitancia del do- 
sel medidos en el sotobosque de 121 selva nu- 
blada de La Mucuy indican concliciones de 
sombreamiento. con atenuación muy fuerte 
en la banda fotosintética y un flanco de su- 
bida de la transmisión en las cercanías de 
700 nm. Se observaron dos picos máximos 
característicos; el más prominente ocurrió 
en las cercanías del rojo lejano y cl otro. mu- 
cho menos pronunciado, ocurrió en lavecin- 
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 área abierta y cielo despejado. Como 
es sabido, el máximo en el verde indica ma- 
yor reflexión y transmisión por parte de las 
hojas, y el máximo en el rojo lejano. se debe 
al fuerte decremento en absorción 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 características estructurales y a distin- 
tas horas de muestre0 de cada transecta. 
Los resultados indican que las medldas to- 
madas en la tarde fueron menos variables 
que las de la mañana. 

Los resultados muestran que los picos 
y flancos del verde están relacionados con 
los del rojo lejano. Se encontró una mayor 
proporción 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 disminución del pico y flanco en el rojo le- 
jano en los puntos de esta transecta. Por su 
parte. los picos están estrechamente rela- 
cionados con sus respectivos flancos en am- 
bas transectas. aunque en la transecta EW 
el PV y DV muestran una relación más débil. 

Para ambas transectas. existe una 
combinación lineal de las variables espec- 
trales que está correlacionada con una com- 
binación lineal de las variables estructura- 
les. La relación entre las variables estructu- 
rales y los picos espectrales varió con la 
transecta. En la transecta NS se obtuvo que 
la relación más fuerte fue del pico en el rojo 
lejano con el PAA. pero en la transecta EW. 
la relación más fuerte fue del pico en el verde 
con el IAM y el NA. Así. para ambientes de 
sombra (PAA y NA bajos), la existencia de 
una abertura muy grande ocupando una 
fracción importante del área abierta, pudie- 
ra incidir en las caracteristicas espectrales. 
Esto sugiere. que la distribución de tarnatio 
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 atención 
en la literatura, pero deberia ser motivo de 
investigación. 

No se detectó relación entre el IAF y las 
variables espectrales. lo cual sugiere que la 
calidad espectral de la luz en el sotobosque 
de esta selva está controlada por el área 
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abierta, su  distribución y su forma. m i s  que 
con la luz transmitida por las hojas. 
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