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RESUMEN

‘El presente trabajo tiene por objeto determinar los me
‘canismos por los cuales Espeletia spicata y Polylepis seni
cea, dos especies tipicas del p&ramo altiandino, resisten
las temperaturas por debajo de 0°C, gue se presentanen for
ma casi diaria en este ambiente. Esta resistencia a tempe
raturas congelantes que determina su superviﬁencia se lo-
gra a través de mecanismos de evasién del congelamiento de
los distintos tejidos vegetales.

Para diferenciar estos mecanismos de resistencia a las
temperaturas congelantes, en ambas especies, se llevaron a
cabo varios andlisis: elaboraci6n de perfiles térmicos de
las plantas y el ambiente; determinacién de la concentra~
cién de azficares y del potencial osmético foliar en ciclos
de 24 horas, en condiciones de campo; complementado con a=-
ndlisis térmico diferencial y estudios de recuperacifn pg
ra determinar la sensibilidad de las especies a las bajas
temperaturas en el laboratorio.

Los resultados sugieren que en £, 4picata los mecani§
mos de resistencia son de dos tipos: el primero, a través
de estructuras aislantes, las cuales permiten mantener la
temperatura del tallo y de la yema apical por encima de la
temperatura del ambiente. El segundo, por medio del Sobré

enfriamiento, el cual protege a las hojas que son las Gni-



. cas estructuras expuestas a las temperaturas del ambiente
Yy que alcanza valores por debajo de esta. En cuanto a P.
sdendcea, encontramos un aumento en la concentracién de a-
zGcares solubles, junto a una disminucién del potencial os
mético cuando la temperatura desciende. Adem&s vposee la
capacidad de sobreenfriarse a temperaturas entre -8.0°C y
-12.0°C dependiendo del tejido.

Se discuten los resultados tomando en cuenta el sioni
ficado adaptativo que pueden tener en la estrategia de su
pervivencia de especies expuestas a un ritmo té&rmico dia-
rio en el cual las temperaturas congelantes ocurren conmu

cha frecuencia a través de todo el ano.
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INTRODUCCION

Las temperaturas, altas o bajas (fueradel rango con
siderado tradicionalmente normal), producen un stress gque
afecta a las plantas sin que esto signifigue necesaria-
mente un dano funcional o estructural permanente. Las res
puestas de las plantas dependen del arado y duracién del
stress, y de la resistencia y adaptabilidad que éstas pre
senten al mismo. Por lo tanto, el stress causado por es
tas temperaturas representa un factor limitante para la
vida de las mismas (Larcher, 1973).

En el caso de plantas de ambientes donde ocurren ba
jas temperaturas el stress lo produce el congelamiento en
cuyo caso este puede ser de dos tipos: extracelular e in
‘tracelular. La formacidén de hielo es, predominantemeﬁte,
extracelular, debido a que la concentracién de solutos es
menor fuera de la célula que dentro lo que favorece la for
macién de los cristales de hielo en los espvacios interce-
lulares. Por otra parte, si las membranas son suficiente
mente permeables y la tasa de enfriamiento es lenta, el a
gua intracelular sigue un gradiente de presién de vapor vy,

después de atravesar la membrana, se cristaliza fuera de

la célula. Como consecuencia, las células se deshidratan



durante el congelamiento extracelular (Heber y Santarius,
1973). Por otra parte, el congelamiento intracelular s6-
lo ocurre cuando la tasa de enfriamiento es muy r&pida, o
cuando la permeabilidad de las membranas al agua es muy ba
ja y no permite que &sta fluya lo suficientemente ré&pido
como para que se cristalice fuera de la cé&lula. Este ti~-
po de céngelamiento es siempre letal para las plantas y pue
de ser inducido bajo condiciones de laboratorio. Aunque
algunos fen6menos en la naturaleza pueden explicarse a tra
vé€s de esta forma de congelamiento (ver Levitt, 1980), su
existencia todavia no se ha comprobado fuera del laborato
rio.

Algunos organismos pueden sobrevivir a la accifén di-
recta de las temperaturas bajas, sin sufrir lesionhes per-
manentes., Esta resistencia de las plantas se explica por
la habilidad del protoplasma para. tolerar el stress, 0 por
la posibilidad de crear mecanismos efectivos para preVe—
nir o al menos retardar el dafio celular, o bien por la com
binacifn de ambos mecanismos. Es decir, que la resisten-
cia de las plantas a un factor ambiental desfavorable y
por lo tanto su supervivencia, estd dada por dos componen
tes: tolerancia y evasifén. La tolerancia se define como
la capaéidad que tienen las plantas para sobrevivir el con

gelamiento cuando el tejido extracelular se ha congelado,



pero el intracelular no ha sufrido ningGn dano; la evasidn
se refiere a la condicién en la cual los tejidos expuestos
no llegan a congelarse, vese a gue la temperatura ambien-
tal esté muy por debajo de 0°C (Levitt, 1980).

En cuanto a la evasi6n, podemos considerar cinco al-
ternativas de 1gs que tefricamente puede disponer la plan-
ta para-r prevenir el dafio causado por el congelamiento (Le-
vitt, 1980). Estas son: 1. Mantenimiento de la tempera-
tura por encima de 0°C; es decir que no existan posibilida
des de que la planta se congele. 2. Disminucién del pun-
to de congelamiento. 3. Ausencia de agua libre. 4. So-
breenfriamiento (superenfriamiento). 5. Evasi6n del con-
gelamiento intracelular. Las tdltimas cuatro alternativas
entran dentro de una categorfa que podemos designar como:
evasidén de la formacién de hielo, cuando las plantas sf al
canzan temperaturas por debajo de 0°C.

De estas cinco alternativas, la primera, mantenimien-
to de las temperaturas por encima de los 0°C tiene poca o
nada de importancia en la mayorfa de las plantas de =zonas
templadas, pues se considera que €éstas son organismos poi-
kilotermos, es decir que no pueden mantener la temperatura
de sus tejidos constantes y diferentes a la del ambiente.
En el casc de las zonas de altas montafas tropnicales cree-

mos que esta alternativa juegue un papel muy importante pa



ra algunas especies. Segln LeVitt (1972), este mecanismo
de evasifbn no existe en la zona templada, v, ademds, no es
efectivo sino en aquellos casos de stress nroducido por ra
26n de un congelamiento moderado y de corta duracibén. Co
mo veremos mids adelante, esta es una condicién gue encon-
tramos en las altas montanas tropicales.

La segunda alternativa, disminucién del punto de con
gelamiento, se lleva a cabo mediante la acumulacifn de sus
tancias en tejidos vitales para la nlanta. Este mecanis-
mo es de poca importancia en las zonas templadas, ya gue
por si s6lo no darfa mavor proteccién. Las concentracio-
nes de solutos hasta ahora registradas en células vegeta-
les no sobrepasan una presi6n osmética equivalente a 50 ba
res. Con este valor se obtendria una depresi6n en el pun
to de congelamiento de s6lo -4.0°C (Levitt, 1980). En las
altas montafias tropicales, donde gl congelamiento es mode
rado y de corta duracifn, una depresifén del punto de con-
gelamiento de esta magnitud podrfia ser de gran importan-
cia para que una planta se establezca dentro de este am-
biente.

La tercera alternativa, ausencia de agua libre, es de
importancia solamente en plantas o partes de plantas (se-
millas, polen) gue poseen un mdximo de tolerancia al stress

hidrico.



La cuarta alternativa, el sobreenfriamiento, es una
caracteristica de los tejidos vivos (en general, de cual-
quier sistema que contenga agua) y consiste en evitar la
formacién de hielo por medio de diferentes propiedades in
herentes a las mismas células; por ejemplo: dimensiones
pequenas, espacios intercelulares reducidos o ausencia de
ellos para evitar la nucleacién, contenido de humedad re-
lativamente bajo, ausencia de nucleadores internos, barre
ras contra nucleadores externos, etc. Levitt (1972) sos-
tiene gue el sobreenfriamiento s6lo puede ser Gtil a las
plantas como factor de supervivencia, en casc de heladas
moderadas y de corta duracién, por lo que éste, también,
podrfa constituir una modalidad de resistencia de gran im
portancia en las altas montanas tropicales.

La quinta alternativa, evasién del congelamiento in-
tracelular, la deben utilizar todgs las plantas superio-
res, ya que este tipo de congelamiento es siempre fatal.
Todos los tejidos vegetales que en la naturaleza sobrevi-
ven al congelamiento, tienen que evadir el congelamiento
intracelular a expensa del congelamiento extracelular (Le
vitt, 1980).

Para el otro componente mencionado, la tolerancia,
existen dos alternativas: una es la tolerancia al conge-

lamiento intracelular y la otra es la tolerancia al conge



lamiento extracelular. Como mencionamos anteriormente, la
evasifén del congelamiento intracelular es fundamental pvara
que la planta pueda resistir las temperaturas congelantes;
por lo tanto, no podemos considerar la tolerancia al conge
lamiento intracelular como mecanismo de resistencia a las
temperaturas congelantes en plantas superiores. La fnica
alternativa posible, entonces, es la tolerancia al congela

miento extracelular.

Existe una amplia bibliograffa sobre el tema de las
heladas en zonas templadas; numerosos trabajos, entre 1los
que se incluyen publicaciones peri6dicas dedicadas especi-
ficamente a tal material como Cryobiology y Low Temperatu-
re Science Service, han tratado extensamente los fenémenos
y problemas que se operan en las plantas (y animales), en
ambientes no favorables, debido a la existencia del stress
producido por el congelamiento.

De acuerdo a estudios realizados en zonas templadas,
se llega a la conclusifn de que existen diversos mecanis-
mos de resistencia a las temperaturas congelantes, necesa-
rioé para que los organismos puedan sobrevivir durante la
época de invierno en estas zonas. Por ejemplo, se conoce
que las plantas de la zona templada pasan a través de una

etapa de preparacién, en la que la resistencia a las bajas



temperaturas va aumentando a medida gue se va acercando la
época de las temperaturas congelantes durante el invierno.

En las zonas templadas, estas estrategias de resisten
cia a las temperaturas congelantes pueden ser de los dos ti
pos antes mencionados: tolerancia y evasifn. Todas 1las
plantas de la zona templada »oseen como mecanismo princi-
pal la tolerancia al congelamiento extracelular, 1la cual
puede combinarse con uno o varios de los mecanismos de eva
8ifn antes mencionados; asi vor ejemplo, las plantas supe-
riores sobreviven al invierno por medio de una suspensifn
del crecimiento y desarrollo, a través de la cafda de las
hojas, la latencia de las yemas y la disminucién de algu-
nos procesos metab6licos. Como menciona Weiser (1978), an
tes de desarrollar una resistencia a las temperaturas muy
bajas, el crecimiento debe cesar.

En la zona templada existe una distribucién de las he
ladas en los meses de invierno; los mecanismos citados pei
miten, entonces, la adaptacién v la supervivencia a tales
condiciones desfavorables; en cambio, en las 2zonas de alta
montana tropical nos encontramos con un clima caracteriza-
do por una variacibn estacional de la temperatura poco mar
cada, mientras que las fluctuaciones diarias son acentua-
das (Hedberg, 1964). En estas zonas se detectan dos esta-

ciones bien marcadas; una comprendida entre los meses de di



ciembre y marzo la cual es seca y frfa, y entre abril y oc
tubre una &poca hGmeda y fresca, siendo el mes de noviem-
bre un mes de transici6n (Azocar y Monasterio, 1980). Aun
que las heladas se concentran hacia los meses de la éwnoca
seca, en el piso altiandino de los piramos venezolanos las
heladas ocurren durante la mayorfa de los dfas del ano in-
cluyenéo la época htimeda, entonces la vegetacifn ha desarro
llado algunos mecanismos de resistencia para adaptarse a es
te stress producido por las heladas. En la zona templada,
el desarrollo de mecanismos de resistencia est&n basados en
un ciclo anual, es decir, que las plantas aumentan su re-
sistencia hacia los meses de invierno y la disminuyen du-
rante el resto del ano. En las altas montanas tropicales
este no es el caso, ya que nos encontramos conunciclo dia
rio donde el dfa es "verano" y la noche es "invierno" (Hed
berg, 1964). La impredictibilidad de las noches con tempe
raturas congelantes nos hace suponer que en plantas exito-
sas en este ambiente sus mecanismos de resistencia deben
mantenerse activos durante todo el afno, para protegerse del
congelamiento, a la vez qus mantienen su desarrcllo y cre=-
cimiento activo.

La vasta bibliograffa existente sobre los mecanismos
de resistencia al congelamiento en la zona temnlada, con-

trasta con los pocos estudios realizados en las zonas de al



tas montahas tropicales, entre los cuales s6lo podemos men
cionar: Hedberg (1964); Larcher (1975); Beck et al (1982).

En este trabajo nos proponemos analizar los mecanis-
mos de resistencia a temperaturas congelantes en dos espe-
cies con distintas formas de vida, una roseta (Espeletia spi
cata) y un &drbol (Polylepis sericea), en un pdramo altiandino
de las altas montanas tropicales venezolanas.

La seleccif6n de las especies antes mencionadas en es-
te primer estudio sobre los meéanismos de resistencia a las
temperaturas congelantes en los pdramos venezolanos, obede
ce a las siéuientes razones: La primera especie, E4peletia
dpicata, pertenece al género dominante y endémico de la flo
ra paramera, lo que significa que debe haber desarrollado
mecanismos de resistencia tan eficientes que le han permi-
tido mantener su primacfa en estas regiones. La segunda es
pecie, Polylepis senicea, por ser una especie arborea  que
presenta la peculiaridad de encontrarse muy por encima de
la linea superior de los bosques continuos. En el caso es
pecifico de los Andes venezolanos, la lfinea superior de bos
gques alcanza una altura de mds o menos 3400 m en casos ex-
cepcionales (Monasterio, 1980), mientras que esta especie
se encuentra hasta los 4300 m (Monasterio, 1980).

Dadas las caracteristicas del clima de la alta monta-

na tropical al cual estas especies est&n adaptadas, la re-
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sistencia a temperaturas congelantes y por lo tanto su su-
pervivencia, debe lograrse a través de mecanismos de eva-
si6én del congelamiento de los distintos tejidos vegetales,
y no por tolerancia. Creemos que la tolerancia, esencial
en las zonas templadas, debe ser de menor importanciaenes
tas altas montanas tropicales, pues la formacidén de hielo
extraceiular,"al igual que en el caso de la latencia, per-
turbarfa los procesos fisiol6gicos cotidianos, dada la
cantidad de dfas con heladas en estas zonas, sin embargo,
Beck et al (1982), encuentran que en algunas especies de
las altas montafias tropicales del Africa, la tolerancia jue
ga un papel importante para su supervivencia.

Por otra parte, las diferentes formas de vida exito-
sas en este ambiente, ya sean rosetas o arbustos / &rboles,
deben mostrar una diferenciacibén en cuanto a los mecanis-
mos particulares de evasi6n al congelamiento. Es decir, un
mecanismo dado de resistencia vuede operar de forma més de
terminante para una especie que para otra, o las dos for-
mas de vida pueden mostrar una combinacién de ios distin-

tos mecanismos.



DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO .

Las observaciones y mediciones de campo, se realiza-
ron en el &4rea del Valle de Mifaffi, en el Pdramo de Pie-
dras Blancas, Sierra de la Culata, a una altura aproximada
de 3950 m. El &rea escogida presenta la ventaja de que las
dos especies seleccionadas se encuentran juntas, ademds de

ser un sitio de f&cil acceso.

A. Geologfa

Los Andes venezolanos tienen una historia geol&gica
compleja, que comprende perfodos de formacién de montafas
alternados con ciclos de sedimentacién de cuencas marinas
(Schubert, 1980).

SeglGn las Gltimas evidenciaé, ya para finales del Plio
cefio, ios Andes venezolanos habfan alcanzado la elevacién
que presentan aétualmente y desde entonces han estado some
tidos a los procesos geol6gicos gque caracterizan al Cuater
nario. Entre los principales depSsitos de éste perfodo es
té&n: 1. Sedimentos no escogidos y no estratificados for-

mados por una mezcla heterogenea de arcilla, arena y cantos

~depositado por un glaciar, y que se conocen como "till" mo
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rrénico; 2. Terrazas formadas por sedimentos fluvioglacia
les; y 3. Grandes terrazas formadas por dev6sitos fluvia-
les y a niveles inferiores de los mencionados anteriormen-
te (Schubert, 1980).

Segtin la clasificaci6n climdtica veriglacial de Tri-
cart (citado por Schubert, 1980), los Andes venezolanos per
tenecen -a las 4reas de climas montanosos de baja latitud,
las cuales se caracterizan por estar sometidas a la accifn
extensa de la escarcha debido a las heladas que se produ-
cen en una gran cantidad de dfas del ano. En ellas no hay
congelamiento permanente (permafrost) y la escarcha no pe-
netra sino a poca profundidad (Schubert, 1980).

El Valle de Mifaff, sitio donde realizamos este estu-
dio, se caracteriza por los sedimentos no escogidos yno es
tratificados antes mencionados y por los derrubios de can-

tos, muy comunes actualmente.

B. Clima
Los pdramos de los Andes venezolanos se encuentran al
SE del Lago de Maracaibo, entre los 7° 30' y 10° 10' lati-
tud N, y 69° 20' y 70° 50' longitud W (Monasterio, 1980).
Las altas montafnas tropicales se caracterizan por el
ritmo ex6geno de las fluctuaciones mensuales de las tempe-

raturas medias, el cual se asocia con las variaciones esta
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cionales de la precipitacién; lo cual determina que en la
época seca, las temperaturas son mds bajas y en las que in
fluyen tambié&n otros factores climdticos, tales como: in-
solacidén, radiacién solar y nubosidad (Monasterio y Peyes,
1980).

Como para la zona especifica de este estudio no exis-
ten registros continuos de temperatura vy orecipitacién, nos
basamos en algunos datos correspondientes a las zonas veci
nas. Asf, por ejemplo, para la temperatura tenemos los da
tos del Pico del Aguila (4118 m), que ademds de encontrar-
se cerca del 4rea de estudio, tiene una altura varecida a
la del Valle de Mifaff (3950 m). La temperatura media a-
nual para el Pico del Aguila es de 2.8°C (Monasterio y Re-
yes, 1980).

En cuanto a la segunda variable c¢limitica, la precipi
taci6bn, en la estacién del Pico del Aguila, el promedio a-
nual es de 796.1 mm, alcanzando los valores maximos de. 124.4
mm y 127.7 rmm, durante los meses de junio y julio, respec-
tivamente. Los meses de precipitacién mds baja son enero
con 8.6 mm y febrero con 7.8 mm. Pero hay que ser cuidado-
sos al extrapolar estos datos a nuestra 4rea de estudio, ya
que el Pico del Aguila se encuentra en la vertiente del Cha
ma y, por lo tanto, es de régimen unimodal; mientras que MNi

faff estd ubicado en la vertiente del Lago con régimen bi-
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modal. Por esto creemos conveniente dar algunos otros da-
tos de precipitaci6én en otra localidad situada en la ver-
tiente del Lago de Maracaibo, aungque su altura es menor a
la del vValle de Mifaff. Asf, tenemos que para el Piramo de
la Culata (3000 m) hay dos picos médximos, de los cuales el
primero ocurre entre los meses de abril y mayo con 180.3 mm
y 162.2 mm, respectivamente; y el segundo, en el mes de ocC
tubre con 173.4 mm. Para julio la precipitaci6énbajaa 75.3
mm, y las mIinimas se encuentran entre diciembre (34.7mm) y
febrero (22.5 mm). El promedio anual para esta estacién
del P&ramo de la Culata es de 1186.8 mm, valor superior al

del Pico del Aguila (Schubert, 1980).

C. Vegetacif6n

El Valle de Mifaff se encuentra en el limite inferior
del piso altiandino, definido por Tricart (Monesterio, 1980
como: "una regién morfoclimdtica caracterizada por‘rasgos
actuales de clima periglacial intenso y un modelado con
rasgos elaborados por un clima glacial pasado, similar al
que todavfa impera en las partes m&s altas?

Debido a los fen6menos periglaciales, son pocas las
formaciones que aparecen en el piso altiandino. Estas for
maciones: P&ramo Desértico, Desierto Periglacial y Bosque

de Polylepis; han desarrollado estructuras especializadas
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por medio de las cuales han logrado sobrevivir al continuo
stress al que estédn sometidos.

El &rea de estudio comprende dos importantes tipos de
vegetacién dentro de los Andes venezolanos: P&ramo Desér-
tico (Formaci6n: Piramo Desértico Altiandino) y Bosque Al-
timontano (Formacién: Bosque Altiandino de Polylepis). E1
primero,se extiende entre los 3900 y 4600 m, con algunas
diferencias, que dependen de algunos factores como, por e-
jemplo, la precipitaci6én. Asf, en el P&ramo de Piedras
Blancas este tip6 de vegetacién comienza a los 3900 m, pe-
ro en la Sierra Nevada de Mérida este limite inferior esté

& los 4300 m (Monasterio, 1980).

El P&ramo Desé&rtico consiste en un Rosetal alto y a-
blerto, en el gque podemos observar dos estratos: uno, en-
tre 1 y 3 m de altura y de 5 a 30% de cobertura; constituf
do, principalmente, pur rosetas arborescentes. El otro se
encuentra a ras del suelo y con una cobertura del 2 al 40%
(Monasterio, 1980).

Nuestro sitio de estudio especificamente, estd forma-
do por una asociacién de Rosetal de Fspeletia spicata, es-
pecie que ocupa el primer estrato Yy alcanza hasta 2 m de
altura. E1l estrato bajo est& compuesto por diversas espe-
cies: Azorella julianii, Aciachne pulvinata, Senecio fonr-

mosum, Hinterubena imbricata, Hypernicum Lanis.ifolium, etc.
A(J“‘“"‘\\v; ‘,'\l C
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En Mifaff, el Bosque Altimontano coexiste con el tipo
de vegetacién gque ac...amos de describir. Su presencia en
las distintas regiones de los p&ramos andinos no ha sido sa
tisfactoriamente explicada, aunque existen diferentes hipd
tesis al respecto. Esta formacién se presenta como peque-
flas islas forestales que se mezclan con algunas otras for-
maciones de los pisos andinos y altiandinos. Este bosgue
es bajo, y relativamente abierto (cobertura 30 a 70%) (Mo-
nasterio, 1980). En Mifaff, especificamente, encontramos
como Gnica especie del primer estrato, entre 2 y 5 m, Poly
Lepis sendicea. El segundo estrato, el cual no sobrepasa
los 2 m, estd compuesto principalmente por Hypericum Lari-
cifolium y Senecio formosum, y de otras especies menos a-
bundantes, tales como: Vafeadiana bractescens, Otthoa oenan

thiodes, etc.

DESCRIPCION DE I AS ESPECIES

A Espeletia spicata Sch. Bip. Wedd.

Pertenece a la Familia Compositae y de biotipo Cauli-
rrosula (Vareschi, 1970), y su género es dominante en la
flora paramera. Esta especie posee un rango altitudinal en
tre los 3500 y 4300 m. Estd constitufda por un tronco Gni

co0 sin ramificaciones y termina en una roseta apical. Es-
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ta especie es perennifolia, "la biomasa fotosintética estéd
siempre presente y tiende a ser constante todo el ano,..."
(Monasterio, 1980).

Las hojas de la roseta son, en su mayorfa, macrdéfilas,
aunque se pueden encontrar meséfilas; son hojas pubescen-
tes, angostas y largas. SegGn Estrada y Monasterio (sin
publicar), la tasa de crecimiento foliar longitudihal es re
lativamente alta, cercana a los 3 mm por dfa durante los
primeros dos meses en aquellas hojas cuya longitud inicial
esti entre los 6 y 7 cm (hojas alrededor de la cdGpula me-
ristemdtica). La clGpula meristemdtica esté& constitufda por
las hojas en desarrollo, las cuales forman un cono bastan=-
te denso y compacto. Después de siete meses de haberse se
parado de la clpula meristemdtica, estas detienen su creci
miento durante los cinco meses siguientes y luego comien=-
zan & secarse, proceso que culmina entre los trece y cator
ce meses después de la separacifn de la cGpula meristemdti
ca (Estrada y Monasterio, sin publicar). Estos autores tam
bién encuentran que el nGmero de hojas que anualmente se se
'paran de la cfipula meristemdtica es 330. Las hojas secas
no se despegan del tronco y forman una especie de cubierta

protectora de la médula (Monasterio, 1980).

Para el momento de la reproduccién, en la base de la
roseta se observan numerosas inflorescencias axilares (Mo-

nasterio, 1980). Esta especie se caracteriza por su alta
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produccién de semillas y capacidad reproductiva, como con-
secuencia de su adaptacién a presiones ambientales, tales
como solifluxién y heladas (Estrada y Monasterio, sin pu-

blicar).

B. Polylepis serndicea Wedd. (Rosaceae)

Componente dominante del Bosque Altiandino en los An-
des venezolanos, extendiendose en un rango altitudinal en-
tre los 3500 y 4300 m (Monasterio, 1980), y presentandose
como pequenas manchas de bosques en laderas V en cualguier
exposicién. Su tamano varfa entre 2 y 15 m de altura.
Simpson (1979) describe esta especie de la siguiente mane-
ra: " el tronco y las ramas estdn cubiertos por varias ca-
pas de l&minas finas.»»Sus ramas son torcidas; debido, al
parecer, al stress a que est&n sometidas dentro de su
ambiente. Las hojas son compuestas y alternadas, aungue
por su aglomeracién en los dpices. de las ramas, a veces pa
rece que fueran verticiladas. E1 tamano de las hojas va-
rfa entre 2.5 a 5.9 cm de ancho y 2.4 a 11.9 cm de largo y
estd formada por 'hojuelas' apareadas en ntmeros de 2 a 6.
La gran cantidad de tricomas que presenta el enves de las
hojuelas le da un matiz plateado y un aspecto pubescente.
La inflorescencia mide de 3 a 18 cm de largo, y contiene en

tre 8 y 35 flores "(Simpson, 1979).
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Para esta especie no existen datos referentes alas ta
sas de crecimiento de la planta, O para sus componentes (ho

jas, tallo, etc.).

TECNICAS Y METODOS DE ANALISIS

Para diferenciar los mecanismos de resistencia a las
temperaturas congelantes en ambas especies, se utilizaron
los siguientes métodos de andlisis:

A. Elaboraci6én de perfiles térmicos de plantas, aire
y suelo.

B. Determinacién del potencial osmético foliar.

C. Determinaci6n de azdcares solubles en diferentes te
jidos.

D. Determinacién de la sensibilidad de tejidos a las
temperaturas congelantes.

E, An&lisis té&rmico diferencial.

Todas las mediciones de campo se realizaron entre los
meses de abril, 1982 y febrero, 1983; tiempo ‘‘durante el
lcual se llevaron a cabo nueve salidas con intervalos de 30
a 40 dfas aproximadamente. La toma de datos se realizé en
un ciclo de 24 horas, da&ndole mds importancia a las horas
de la madrugada, por ser el perfodo en que se registran las
temperaturas minimas. A continuacién se describe cada uno

de estos mé&todos:
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A. Elaboracién de perfiles térmicos de plantas, aire
y suelo.

Durante ciclos de 24 horas, se midieron los siguientes
parametros: temperatura foliar y del tallo, de ambas espe
cies; temperatura del suelo y del aire a dos niveles dife-
rentes: cerca del nivel del suelo (5 cm sobre este}) y a
150 cm sobre el suelo. Ademds, se determinf6 la humedad re
lativa, la radiacién y las temperaturas mfinimas y maximas
ambientales, registradas durante el ciclo de medicién. Las
mediciones se llevaron a cabo a intervalos de 3 y 4 horas
durante las horas diurnas y parte de la noche (hasta las
4:00 am), en el perfodo comprendido entre las 4:00 y 1las
7:00 am se realizaron medidas cada hora, tomando en consi-
deracién que es en este perfodo cuando se alcanzan los va-~
lores de temperatura minimas durante el c¢iclo dilario.

La temperatura foliar, se midié con termopares de co-
bre-constantan construfdos y proﬁados en el laboratorio.
Las temperaturas del tallc y del suelo se obtuvieron por me
dio de este mismo tipo de termopar ubicados en la luz de a
gujas de jeringas hipodérmicas, de manera que la unién de
los termopares quedara en el extremo distal de 1la aguja,
protegida por el bisel cortante. Para aislar esta unién de
las paredes de las agujas, se utiliz6 una mezcla de Epoxy.

Todos los termopares se conectan a un compensador de unién
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frfa (Omega Engineering Inc.), que, a su vez, Se une a un
microvoltimietro digital (Data Precision Corporation, Mo-
del 258), el cual determina el valor en microvoltios. Es-
te valor se convierte en grados centigrados mediante una ta
bla de conversién (Apéndice A). Para registrar y comparar
los valores de temperatura, tanto del ambiente como de los
~distintos tejidos de las plantas, se colocaron los termopa
res de la siguiente manera:

En Polylepis senicea, se insertaron de tres a cinco
termopares (foliares) en hojas expuestas y no-expuestas, ¥y
dos en el tallo, a niveles diferentes (uno en la parte su-
perior de la planta v el otro en la parte inferior).

En Espeletia spicata, se obtuvieron mapas térmicos com
pletos; para lo cual se utilizaban diecisiete termopares co
locados de la forma siguiente: c¢cuatro termopares en el ta
llo, cerca de la superficie del suelo y uno por cada posi-
cidn cardinal (Norte, Sur, Este, Oeste). De la misma mane
ra, se colocaron cuatro termopares al nivel superior d=l
tallo (15 cm por debajo de donde se inicia la roseta acti-
va). Otros ocho termopares se distribuyeron en hojas ex-
ternas (adultas) y en internas (j6venes), tomando en cuen-
ta las cuatro orientaciones. Finalmente se coloc6 un termo

par en la yema de la planta. Ademds, se realizaron medicio

nes de temperatura para los microambientes de las especies.
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Para medir la humedad relativa del ambiente se utili-
z6 un psicrometro de termémetros, con un bulbo seco y otro
h@imedo. Las dos temperaturas obtenidas se llevaron a una
tabla (Apéndice A ) para convertir los valores en porcenta
je de humedad.

La radiacifn solar se determinaba cada 3 horas duran-
te el dfa, por medio de un sensor Piranfmetro (Modelo LI-
200s) conectado a un integrador (Li-cor, Modelo LI-500) de
la Lambda Co.

Los termSmetros de minima y m&xima se colocaban a dos
niveles; en la superficie del suelo, y a 150 cm de altu

ra, y se lefan al finalizar el ciclo de mediciones.

B, Determinacién del potencial osmético foliar.

Para las determinaciones del potencial osmético se to
maban muestras de hojas de ambas especies, en las mismas ho
ras en que se registraban las temperaturas, durante las ho
ras diurnas. En el caso de las horas con temperaturas mi-
nimas (4:00 a 7:00 am), estos intervalos se reducfan a dos
horas. Las muestras eran inmediatamente envueltas en papel

de aluminio y ‘sumergidas en nitrégeno liquido¥*, contenido

*Al colocar las muestras en el nitrégeno liquido, elimina-
mos el potencial de presién (wh=wp+w“) y logramos aislar
el componente restante del potencial hidrico: el potencial
osmbético.
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en un termo, hasta que las hojas tomaran la temperatura del
nitr6geno liquido (-196°C); lo que se detectaba por el ce-
se de desprendimiento de vapor dentro del recipiente (mé&s
0 menos 40 segundos). Luego, se sacaban del papel de alu-
minio, se colocaban en tubos de ensayo pequenos hermética-
mente sellados, y se transportaban al laboratorio en una ca
va con hielo. Para determinar el potencial osmético, de ca
da muestra se tomaban discos de tejido (0.6 mm diametro),
los cuales se colocaban en ﬁna cédmara de muestras (Modelo
C-52), conectada a un microvoltimetro de punto de rocifio (HR
33 Dew Point Microvoltmeter de la Wescor Inc.). Al cabo de
45 minutos, tiempo aproximado en que se logra un equilibrio
entre la muestra y la cdmara, se tomaban las medidas en mi
¢rovoltios (uV). Los valores en pV obtenidos se transforma
ban en Jalores de potencial osmético (bares) mediante wuna
curva de calibracién, elaborada a partir de los valores ob
tenidos a través de discos de papel de filtro inmersos en
soluciones diferentes de molalidad conocida, y, colocadas
en la cédmara de muestras. La molalidad se convertfa en va
lores de potencial osmético por medio de una tabla (Apendi
ce A ). Lograda esta curva de calibracién, los valores de
WV para cada una de las muestras eran f&cilmente transferi
dos a valores de potencial osmético. Los valores del po-

tencial osmético de cada una de las muestras tomadas a di-
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ferentes horas se graficaban a lo largo del ciclo de 24 ho

ras para cada una de las especies.

C. Determinaci6n de azlcares solubles en hojas y ta-

1llos.

Para hacer estas determinaciones, se tomaban muestras
todos los meses a lo largo de un ciclo diario, en las mis-
'mas horés en las cuales se tomaban los datos de temperatu-
ra. Estas muestras tomadas en el campo se encerraban en
bolsas de polieteno bien selladas y de inmediato eran colo
cadas en un termo con hielo hasta llegar al laboratorio,
donde se secaban en una estufa a 40°C durante tres a cua-

tro dfas. Cuando las muestras estaban lo suficientemente

© Becas se pulverizaban, y se determinaba la presencia de a-

zdcares solubles mediante el m&todo de Antrona (Allen,
1974). Este método comprende las siguientes etavas:
1. Preparacién de los reactivos.
1.1 Solucién de glucosa. 0.250 g de D-glucosa en

agua y se diluyen hasta 1 litro (1 ml =0.25 mg de glucosa).

i‘ De esta solucién se preparan los estandares para la elabo-

racién de la curva de calibracién.
1.2 Reactivo Antrona. Se disuelven 760 ml de &ci
do sulfdrico concentrado en 330 ml de agua destilada. Es

te se coloca dentro de un bano con hielo, mientras se hace
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la mezcla. Luego se le agrega 1 g de antrona y 1 g de tio
urea y se mezclan por medio de un agitador magnético. La
solucibn se transfiere después a una botella 'oscura' y se
pone en el refrigerador mangeniendola a una temperatura de
l1.0°c.

2. Procedimiento.

Las especificaciones del procedimiento pueden ser con
sultadas en Allen, 1974. Este procedimiento consiste en ex
traer con agua destilada las distintas muestras previamen-
te pulverizadas. Luego de filtradas, las soluciones extra
fdas se colocan en tubos de ensayo grandes. A cada uno de
estos gse les agrega la antrona y puestos en ebullicién du-
rante diez minutos (tiempo en que la glucosa alcanza su md
xima densidad 6ptica). Después la densidad 6ptica se mide
(625 nm, Spectronic 20, Bausch and Lomb Corp.) utilizando
como referencia agua destilada. Con las densidades obteni
das para los esténdares de la soiucicn de glucosa, se cons
truye una curva de calibracifn en la cual el valor de mg de
glucosa se obtiene por extrapolacién. Estos valores de mg

"de glucosa por nmuestra se llevaron a norcentaje de azfica-

res solubles/muestra.

D, Determinacién de la sensibilidad de tejidos a las

temperaturas congelantes.
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El método utilizado para determinar las temperaturas
en las cuales se observaba dano en los tejidos, fué el des
crito por Steponkus y Lanphear (1967), método refinado del
TTC para determinar daﬁé a tejidos. Se tomaron muestras de
ambas especies; en el caso de P. serdicea se cortaban ramas
y se colocaban dentro de vasos de precipitado con aqua;
mientras que de E. spicata se tomaban plantas enteras y se
metfan en bolsas pldsticas. Ambas especies se llevaban al
laboratorio, donde se mantenfan en una c&mara ambiental 1la
cual simula al m&ximo las condiciones existentes en el p&-
ramo. Este método consiste en colocar muestras de la plan
ta en pequenos tubos de ensayo, sellados herméticamente, en
un bafio refrigerante con temperatura graduable (utilizamos
como mezcla del bafio etanol 95%). Se parte de una tempera
tura inicial de 5°C (muestra de control) y se disminuye, su

cesivamente, 5°C cada dos horas, hasta llegar a la tempera

tura final de ~25°C. Después de dos horas en cada tempera
tura se retira una muestra de cada tipo para su anflisis.
Luego, las muestras se dejaban descongelar durante doce ho
ras, para determinar la supervivencia mediante la aplica-
cién del TTC (para detalles ver Steponkus y Lanphear,1967).
Esta consiste en agregar, a cada una de las muestras, la so
lucién de TTC (Cloruro trifenilo de tetrazolio) preparada

en un bufer de Na,HPC, -KH,PO, y dejadas incubando por un pe
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rfodo de 15 horas (temperatura ambiental). Luego del tiem
po de incubacibn, estas se extraen en etanol 95% y por Gl
timo a cada una de ellas se les determina la densidad O6pti
ca a 530 nm. Para determinar la temperatura a la cual se
produce dano se utilizé el siguiente procedimiento: la can
tidad de formazdn producido nor las distintas muestras ex-
puestas. a las temperaturas congelantes, es decir, sus absor
bancias, se expresa como porcentaje de la cantidad de for-
mazdn producido por las muestras de control, en nuestro ca
80 las de 5°C (100.0%). Luego de obtener los porcentajes
para cada una de las distintas temperaturas, se grafica
el porcentaje de supervivencia de los tejidos en el eje de
las y y la temperatura en el eje de las x. Como tempvera-
.tura de dafio por congelamiento se¢ considera un pvorcentaje

de supervivencia de tejido eguivalente al 50%.

E. Andlisis Térmico Diferencial (ATD).

Se tradjeron del campo muestras de cada especie y se
mantuvieron en una cimara de crecimiento hasta el momento
de ser usadas para este andlisis. Se utilizaron hojas j6-
venes y adultas, médula y vema de Espeletia spicata; y ta-
llos, hojas y yemas de Polylepis senicea. Para las bvrue-
bas con las hojas de E. spicata, se tomaron trozos de més

omenos 5 cm x 1 crn, ya que las hojas completas no cabfan
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dentro de los tubos de ensayo; y la muestra de 1la médula
del tallo era un cilindro de 2 cm de largo. Para las prue
bas con P. senicea, las hojas se tomaban completas, con u-
nas cinco hojuelas, y las del tallo medfan 2 cm de largo.
Las pruebas consistieron en lo siguiente:

Se insertaron termopares de cobre-constantan en los teji-
dos de as muestras. En cada una de las pruebas se emnlea
ron dos réplicas de la misma muestra. Otro termopar se co
loca en una muestra de tejido similar al utilizado enel ex
perimento previamente desecada en una estufa (80°¢ durante
24 horas). Esta muestra seca se utiliza como referen-
cia para detectar los cambios de temperatura qgue ocurrfan
en las otras dos muestras durante el congelamiento. Estas
tres muestras, dos de prueba y la de referencia, se colo-
can en tubos de ensayo pequenos dentro de un portatubos de
aluminio compacto, el cual act@a como reservorio de calor
y estabilizador de la temperatura.durante el congelamiento.
El cilindro con las muestras se coloca en un bano refriace-
rante (Grant Instruments LTD), gque bpermitfa tfabajar den-
tro del rango de +10°C y ~30°C. Las temperaturas se ins-
criben continuamente en un registrador de carta (Cole Pal-
mer Instruments). Dos tinos de experimentos se 1llevaron
a cabo: 1. Con una tasa de enfriamiento constante (*15°C

/hora), y 2. Disminuyendo la temperatura gradualmente en



intervalos de 5°C y manteniendola durante un verfodo de dos
horas. En este tipo de experimento, una disminucidn gra-
dual de 35°C (desde +5°C hasta -30°C) lleva un tiempo de

catorce horas, lo cual darfa en promedio 2.5°C/hora.



RESULTADOS

A. Microambiente de Espefetia spicata v Polylepis senicea

Para el andlisis de los resultados se tomaron en cuen
ta las distintas tendencias a lo largo del ciclo anual. Es
decir, se observaron las diferentes caracterfsticas de ca-
da uno de los meses, tomando en consideracién la &poca se-
ca y la hGmeda, para luego utilizar algunos meses represen
tativos de cada época y analizar m&s a fondo las caracte-
risticas observadas para cada una de las especies. Los pro
medios de temperatura diaria, a lo largo del ciclo anual se
observan en las figuras la v 2a. Como las mediciones de la
temperatura, durante un ciclo diario son puntuales, yen al
gunos casos tomadas en horas diferentes, para obtener la
temperatura promedio se sumaron la mdxima y la minima, v se
dividieron entre dos. En la figura se observan las tempe-
raturas promedios de los tres niveles estudiados: 10 cm de
profundidad del suelo, 5 cm sobre el suelo v 150 cm sobre
éste. En ambos microambientes, durante los primeros meses,
abril a junio, las temperaturas promedios diarias son mds
0 menos altas (entre 5°C v 8°C). Luego van disminuyendo a
medida que se alcanzan los meses de sentiembre y diciembre

(entre 3°C y 5°C). Y por dltimo, durante los meses de ene
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ro y febrero, la temperatura promedio vuelve a aumentar (al
rededor de 7°C).

En vista de que para este trabajo es mds importante el
estudio de las temperaturas congelantes, consideremos las
temperaturas minimas observadas para cada uno de los meses
(figuras 1b y 2b). En cuanto a los dos niveles por encima
del suelo, en el mes de abril, la temperatura minima es bas
tante alta (alrededor de 7°C) en compvaracién con los demés
meses. Luego, para los meses entre junio y seotiembre, las
temperaturas mfinimas se encuentran alrededor de los 2°C. El
mes de noviembre es el mes donde obtu?imos las temperatu-~
ras méds bajas de todo el estudio (vor debajo de 1los 0°C),
y luego las mfnimas para los meses de diciembre a febrero

sBe ehcuentran entre 1°Cy 2°C.

B. Temperatura de los tejidos en las dos especies.

En cuanto a las temperaturas de las plantas podemos ob
servar en las figuras 3a y 3b las minimas de cada mes para
el tallo, las hojas y la yema de E. spicata. Para el ta-
llo a los dos niveles vemos que la temperatura es un poco
mayor al nivel superior que al inferior. Las temperatu-
ras minimas mds altas de todo el estudio se encuentran du-
rante el mes de abril (alrededor de 10°). Luego durante

los meses de junio, agosto y septiembre esta temperatura se
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Figura 3a y 3b. Temperatura minima para los dos niveles del
tallo (arriba) y de la yema y las hojas (abajo) de E. Apica-
ta, a 1o largo de un ciclo anual: 3a. tallo inferior (e---e),
tallo superior (e~e). 3b. hoja joven (e--e), hoja adulta (o--o),
yema (o—») .
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encuentra alrededor de los 3°C; y para noviembre, el mes
donde se registraron las temperaturas mds bajas, el tallo
a ambos niveles alcanz6 una temperatura de 1.7°C. Y npara
diciembre y enero, las temperaturas se encuentran por enci
ma de los 2°C. Las hojas de E. 4picata, ambas j6venes y a
dultas, mantienen la temperatura muy similar en cuanto a
a las mfnimas de cada mes. El mes mds caliente es abril
donde las minimas de las hojas estdn alrededor de 4°C. Lue
go los meses de junio, agosto y septiembre muestran tempe-
raturas minimas entre 1°C y 1.5°C. Durante los meses de no
viembre, diciembre y enero, las temperaturas mfnimas se en
cuentran por debajo de 0°C y en febrero esta es de 0.5°C.
La yema también muestra la misma tendencia de las hojas, pe
ro sus temperaturas siempre son mayores y en ningtn momen-
to alcanza temperaturas congelantes. Las mfnimas siempre
estdn por encima de 2°C a excepcifn de noviembre donde es
de 0.8°C.

En la figura 4 observamos los resultados de las tempe
raturas minimas, a lo largo del ciclo anual para P. sexdi-
cea. E1 tallo y las hojas de esta especie siguen mds o me
nos la misma tendencia que encontramos para su microambien
te. El mes de temperaturas mfnimas m4s altas es abril con
6°C para el tallo y 4.5°C para las hojas. Entreilos meses

de junio y septiembre, la tempmeratura est8 entre 1°C y 3°C, y



36

tee) |

24

MESES
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dendicea, a lo largo de un ciclo anual: tallo (e—®), hoja
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las minimas por debajo de los 0°C solo se observan durante
el mes de noviembre, cuando el tallo alcanza una temperatu
ra de -0.8°C y las hojas de -1.6°C. Ya para los meses de
diciembre, enero y febrero la temperatura se encuentra por

encima de los 0°C,

Tomando en consideracién nuestros resultados, podiamos
escoger como mes representativo de la &poca hfimeda al mes
de abril porque muestra las temperaturas minimas m&s altas.
Pero para este mes no se construyeron los mapas térmicos de
las especies, ni se pudieron llevar a cabo las pruebas del
potencial osmético, lo que no nos permitirfa hacer compara
ciones entre los distintos paré&metros analizados. Por lo
tanto, decidimos seleccionar al mes de junio, en el cual
las temperaturas todavia son bastante altas v disponia~
mos de log perfiles térmicos de las especies. En cuanto a
la época seca, consideramos & febrero como el mes mds re-
presentativo. Y por dltimo, tomamos en cuenta al mes de
novienbre por dos razones: primero, por ser un mes donde
hay una transicién entre las dos é&pocas; y segundo, porque
durante este mes se observaron las temperaturas mds bajas
de todo el estudio.

A continuacién, analizaremos detalladamente, para ca-

da una de las especies; los resultados obtenidos de los per
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files térmicos, potencial osmético, concentraci6n de azfica
res solubles y andlisis térmicos de estos tres meses selec
cionados. Los resultados de los otros meses aparecenen ta
blas dentro de los apéndices B, C y D. En cuanto al poten
cial osm6tico y la concentracién de azficares, tomamos al
mes de septiembre como representativo de la &poca htmeda.
Esto se debe a que durante el mes de junio no se realiza-
ron estas pruebas. Para los otros dos meses, noviembre vy

febrero, siI se llevaron a cabo todos los estudios.
C. Espeletia spicata
l. Perfiles térmicos

1.1 Mes de junio

En la figura 5 se muestran los resultados correspon-
dientes al mes de junio. Se puede apreciar que durante el
ciclo diario, la temperatura ambiental en los dos niveles,
cerca del suelo y a 150 cm sobre este, nunca alcanza valo~
- res de temperaturas congelantes; es decir, nunca descien-
den por debajo de 0°% , siendo las mfnimas observadas 1.4%C
cerca del suelo y 1.8°C a 150 cm sobre el suelo. La tempe
ratura mfnima en ambos niveles se registr® a las 6:00 am.
Las temperaturas mdximas obtenidas, para ambos niveles, du
rante el ciclo completo ocurrieron a las 16:00: 14.2°C v

8.8°C cerca del suelo y a 150 cm sobre este, respecti&ameg
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Figura 5. Ciclo diario de temperatura para el microambien
te de E. spicafa tmes de junio): 10 cm < suelo ®-=®), 5 cm
> suelo (o---#), 150 cm > suelo (®—0).
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te. Durante las horas en que el sol comienza a ocultarse
(entre las 16:00 y 19:00) se produce un réapido descenso de
la temperatura, el cual se acentda mds cerca del suelo con
una tasa de 3.5°C/hora, mientras que a 150 cm sobre el sue
lo es de 2.0°C/hora. Durante toda la noche se observa una
tasa de enfriamiento bastante lenta (0.25°C/hora) para am-
bos niveles. Luego de alcanzar las minimas temperaturas a
las 6:00, comienza a aumentar rdpidamente, también en este
caso a una tasa mayor cerca del suelo (3.0°C/hora) gque a
150 cm sobre el suelo (1.3°C/hora).

En el suelo, a 10 cm de profundidad, observamos el des
plazamiento de las horas en gue ocurren las temperaturas
mé&ximas y mfnimas. Asf, tenemos que para las 19:00, cuan-
do ambos niveles sobre el suelo han disminufdo r&pidamen-
“te, a 10 cm de profundidad se observa el m&ximo de 10.6°C.
La minima a este nivel se alcanza a las 9:00 (4.3°C) cuan-
do sobre el suelo la temperatura ésta aumentando.

Estos resultados muestran que la m&xima variacién en
temperatura entre los niveles medidos la encontramos a5 cm
por encima del suelo, donde se registraron la mayor (14.2°%)
y la menor (1.4°C) temperatura durante el ciclo diario. A-
demds, la menor variacifn de temperatura se presenta a 10
cm de profundidad con una diferencia de 6.3°C entre mé&xima

y minima.
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En cuanto a la humedad relativa, el aire se mantiene
bastante h@imedo (sobre 90%) durante las horas del dia. Lue
go, durante las horas de la noche y las primeras horas del
siguiente dfa, esta disminuye un poco, pero afin permanece
por encima de 80%.

Con respecto a la radicién, esta se mantiene mds o me
nos constante con valores de 622.8 y 632.9 watt/m? en las
horas de la tarde. En las horas de la manana, la radiacifn
es bastante baja (63.3 watt/m?), y al mediodfa alcanza un
valor de 759.5 watt/m?.

Como ya mencionamos en la metodologfa, la temperatura
del tallo se midi6 a dos niVeles: inferior (15 cm sobre el
suelo) y superior (15 cm por debajo de la roseta). En las
figuras 6 y 7 se presentan los resultados para ambos nive-
les del tallo, en los cuales son notables tres aspectos: en
primer lugar, la gran constancia que se nota en la tempera
tura en ambos niveles. El nivel inferior presentaa lo lar
go del ciclo, una oscilacién de m8s o menos 2°C (entre 4.0
°C y 6.0°C). Aunque a nivel del tallo superior existe una
mayor variacibén de temperatura en comparacién con el infe-
rior (a pesar de que la variacién en la temperatura del ai
re es menor) observamos una gran amortiguacién de la tempe
ratura durante el ciclo diario. Esta variaci6n es de més

o menos 3.5°C (entre 2.5°C y 6.0°C). Segundo, durante las
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Figura 7. Ciclo diario de temperatura para el tallo cerca de

la roseta, de E, spicata (mes de junio): Aire a 150 cm > sue-

lo (0~—~0), tallo superior N (¢—o), tallo superior S (@---e), ta-
110 superior E (=), tallo superior W (@=-m).
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horas nocturnas, la temperatura del tallo a ambos niveles
se mantiene por encima de la ambiental, aunque para el ni-
vel superior del tallo la temperatura se acerca m&s ala am
biental. Finalmente, se encuentra que, para ambos niVele$
las distintas exposiciones no ejercen ninguna influencia
sobre la temperatura ya que la diferencia entre ellas (Nor
te, Sur, Este y Oeste) es minima.

En las hojas adultas (figura 2); durante las horas
diurnas la temperatura en las distintas orientaciones es su
perior a la temperatura ambiental (150 cm sobre el suelo).
Al comienzo de la noche (19:00), la temperatura en las di-
ferentes orientaciones es bastante cercana a la ambiental.
En las horas nocturnas, el patrén de comportamiento se in-
vierte; en relacifn a la temperatura ambiental a 150 cm so
bre el suelo, gue es la que mi&s nos interesa ya que es mas
o menos a esta altura que se encuentran las hojas analiza-
das, encontramos que en todas las orientaciones la tempera
tura foliar es siempre menor. En cuanto a las distintas o
rientaciones, durante el dfa existe una gran diferencia de
temperatura. La orientacifén Este es la de mayor calenta-
miento durante la mafana y alcanza su miaximo durante las ho
ras del mediodfa (20.8°C). E1 calentamiento en las otras
tres orientaciones es menos r&pido que la orientacibn E v

alcanzan sus méiximas (a las 16:00) con temperaturas de 16.6
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°C para la orientacifén Norte, 13.4°C para la Oeste y 11.4
°C para la Sur. Durante la noche, las exposiciones E y N
son las que alcanzan las menores temperaturas.

En la figura 9a se muestran los resultados correspon
dientes a las temperaturas registradas para las hojas j6ve
nes. Se observa que las tendencias son las mismas que pa-
ra las ijas adultas; durante las horas del dfa, la tempe-
ratura foliar, en sus cuatro orientaciones, es mayor a la
ambiental a 150 cm sobre el suelo, mientras que durante la
noche ocurre lo contrario. Cuando la m&xima temperatura
ambiental es de B8.8°C, a las 16:00, encontramos que las fg
liares se encuentran todas por encima de los 14.0°C. A cg
mienzo8 de la noche ambas temperaturas ambiental y foliar
convergen, y para el resto de la noche la temperatura fo-
liar estd por debajo de la ambiental. Luego de las 9:00,
la temperatura foliar, una vez mds, alcanza valores muy nor
encima de la ambiental.

Por otro lado, la yema (figura 9b) siempre mantiene su
temperatura por encima de la ambiental, con excepcifén de
las primeras horas de la mafiana (7:00 a 9:00). Durante el
dfa, la temperatura de la yema es similar a la de las ho-
jas j6venes y adultas, pero durante las horas nocturnas el
enfriamiento es menor gque para lés hojas, lo que hace que

se mantenga un tanto mayor que la temperatura ambiental. A
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diferencia del tallo donde observamos una amortiguacibn im
portante de la temperatura, la proteccién que le dan las ho
jas de la roseta a la yema no funciona tanto como amorti-
guador de la temperatura, sino m&s bien como una forma de
retardo en el ajuste a la temperatura ambiental. Esto tra
e como consecuencia, en primer lugar, una disminucién del
lapso de tiempo en gue la yema estd expuesta a las bajas
temperaturas y, segundo, las temperaturas minimas de la ye
ma, como veremos mds adelante, se mantienen por encima de
la temperatura ambiental; durante todo el estudio no se ob
serv6 que la yema alcanzara temperaturas por debajo de los
0°C. Es posible que en Espelelia spicata, los movimientos
nictin&sticos observados, ademds de la formacién de una den
sa capa de hojas en crecimiento que constituyen la cdnula
meristemdtica, operen a favor de que la yema no alcance en

este caso temperaturas congelantes.

1.2 Mes de noviembre

En este mes, el cual lo consideramos como un mes de
transicifn entre la €poca hdmeda y la seca, se obtuvieron
las temperaturas mis bajas de todo el estudio, registrando
se -3.6° Ccerca del suelo y -2.4°C a 150 cm sobre este, en
los termfSmetros de minima.

La figura 10 muestra =1 ciclo diario de temperatura pa
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ra los tres niveles estudiados. Podemos observar que para
los dos niveles del aire, la temperatura minima se alcanzé
a las 6:00, siendo -0.5°C a 150 cm sobre el suelo y -1.8°C
a 5 cm sobre el mismo. Durante las horas del dfa (12:00 a
20:00) la temperatura a los dos niveles no sobrepasa los
6.0°C, 1o que ocurre debido a la poca radiacién solar reci
bida durante este perfodo. La médxima se registré durante
el segundo dfa (11:00), con 7.9°C a 150 cm sobre el suelo
y de 11.8°C cerca del suelo. Es importante mencionar que
cerca del suelo, la duracién de las temperaturas por deba-
jo del punto de congelamiento es de ocho horas (entxe 23:00
y 7:00), mientras que a 150 cm sobre el suelo la duracién
es menor (entre 3:00 y 6:00). Creemos gue estas temperatg
ras tan bajas se alcanzaron debido a lo despejado que estu
vo esa noche ademfs de que durante el dfa las temperaturas
no alcanzaron valores muy altos debido a la nubosidad du-
rante ese primer dfa de mediciones.

En este ciclo, la temperatura a 10 cm de profundidad
del suelo muestra una gran estabilidad con una variacién de
solo 1.5°C entre 4.1°C (9:00) y 5.6°C (1:00). Vemos, una
vez mis, un desplazamiento de la mé&xima y mfnima en compa-
racién a los otros dos niveles. La mavor variacién ocurre,
de nueVo, cerca del suelo con una diferencia de 13.6°C en-

tre madxima y mfnima; a 150 cm sobre el suelo la variacién
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es de 8.4°C y, como ya mencionamos, para 10 cm de profundi
dad del suelo es de 1.5°C. La humedad relativa siempre se
mantiene por encima de 85%.

En cuanto a la temperatura del tallo a los dos nive-
les durante el ciclo diario (figuras 11 y 12), en la parte
inferior de este se encuentran los mismos tres aspectos ob
servados durante el mes de junio: .primero, la estabilidad
de la temperatura del tallo, en comparacién con la tempera
tura ambiental, a lo largo del ciclo diario; segundo, la
temperatura del tallo se encuentra muy por encima de la am
biental durante las horas nocturnas; y tercero, tampoco se
observa gran diferencia entre las temperaturas registradas
en sus distintas exposiciones. En cuanto a la estabilidad
de la temperatura del tallo, se encuentra gue la m&xima Vg
riacién es de 3.5°C, dada por la mfnima de 1.5°C a las 9:00,
y la m&xima de 5.0°C a las 12:00.

Respecto al segundo aspecto,.durante las horas noctur
nas cuando la temperatura ambiental estd8 por debajo de los
0°C, la orientacién N, la cual rnuestra la menor temperatu-
ra, todavia se encuentra por encima de los 3.0°C y noessi
no hasta las 9:00 cuando el tallo alcanza su minima tempe-
ratura de 2.0°C lo cual ocurre cuando la ambiental esté& por
encima de los 6.0°C.

En lo que se refiere al tercer aspecto, no observamos
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Figura 11. Ciclo diario de temperatura para el tallo cerca
del suelo, de E. spLcafa (mes de noviembre): Aire 5 cm > sue
lo (e~~w), aire 150 cm > suelo (o==@), tallo inferior N (@©@—o0),
tallo inferior S (e~-8), tallo inferior E (w—a), tallo infe-
rior W (a--m),
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Figura 12, Ciclo diario de temperatura para el tallo cerca de
la roseta, de E. apicata (mes de noviembre): Aire 5 cm > sue-
lo (@#~-8), aire 150 cm > suelo (0—®), tallo superior N (@-——a),

tallo superior S (e---e), tallo superior E (o=~8), tallo superior

i @--n).
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.

en ningGn momento, a lo largo del ciclo, una diferencia ma
yor de 1.8°c, tomando en cuenta las cuatro orientaciones.

La figura 12 muestra que para el tallo superior, el
comportamiento de la temperatura es muy parecido al del té
llo inferior. La poca variacién en comparaci6én al ambien-
te se manifiesta en los registros mé&ximo y minimo de 5.0°C
y 1.5° G respectivamente, lo que de nuevo nos da una varia
cibén de 3.5°C. ©Una vez mds, durante las horas nocturnas,
la temperatura del tallo se encuentra por encima de la am-
biental. Por ejemplo, a las 6:00, cuando la temperatura am
biental alcanza su valor minimo (-0.5°C a 150 cm sobre el
suelo), la temperatura del tallo se encuentra alrededor de
2.0°C, La temperatura minima del tallo 1la registramos a
las 9:00 (alrededor de 1.5°C) cuando la ambiental est& por
encima de los 5.0°C. En cuanto a las orientaciones, obse£
vamos que la m&xima variacién no es mayor de l1l.5°C.

La figura 13 presenta los resultados para las hojas a
dultas, a lo largo de un ciclo diario, durante el mes de no
viembre. En primer lugar, podemos Ver gue, al igual que en
las mediciones de los meses anteriores, durante el dfa las
temperaturas foliares se encuentran por encima de la ambien
tal, mientras que durante la noche esta situachﬁmseinVies
te. Alrededor de las 23:00, las temperaturas foliaresy la

ambiental se intersectan y para la 1:00 cuando la tempera-
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Figura 13. Ciclo diario de temperatura para las hojas adul-
tas de E. spicata (mes de noviembre): Aire 5 cm > suelo (»-w),
aire a 150 cm > suelo @—o0), hoja adulta N @——o), hoja adul-
ta S (e---e), hoja adulta E (@——a), hoja adulta W (w--u).
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tura ambiental es de 0.3°C, la foliar ya se encuentra por
debajo de los 0°C. Esta se mantiene vor debajo de la an-
biental hasta las horas de la manana cuando, de nuevo, la
sobrepasa. En cuanto a la orientacién de las hojas, duran
te las primeras horas del ciclo, no se observa casi dife-
rencia debido a que el dfa estaba nublado, con excepcibn de
la orientacién N, la cual tiene valores un poco mds bajos
que las otras tres orientaciones. Lo mismo sucede durante
la noche, todas las exposiciohes se mantienen m4s o menos
iguales menos la orientaci6n N con valores m&s negativos.
No es sino hasta el segundo dfa (dfa de sol) cuando obser-
vamos un mayor calentamiento de las hojas adultas con expo
sicién E (14.0°C), comparado con las temperaturas menores
a los 11.0°C para las otras tres orientaciones.

En las hojas j6venes (figura 14a),unavez m&s, las ten
dencias son las mismas registradas para las hojas adultas.
Durante las horas del dfa, la temperatura foliar se encuen
tra por encima de la ambiental, mientras que en las horas
nocturnas (comenzando alrededor de las 23:00) ocurre lo con
trario. No es sino hasta las 9:00 cuando la temperatura fo
liar supera, de nuevo, a la ambiental. Como en las hojas a
dultas, no observamos en las jévenes ninguna diferencia res
pecto a las temperaturas de las distintas orientaciones, a

excepcién de las (Gltimas horas del ciclo (11:00), cuando
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la orientacién E tiene una temperatura de 20.0°C, mientras
que las demds orientaciones esté&n por debajo de 15.0°C.

En relacién a la temperatura de la yema (figura 14b),
la variacién (6.0°C) es mucho menor a la encontrada en las
hojas, y lo que es también importante es gue en este caso,
aunque la temperatura del ambiente alcance valores negati-
vos, la yema nunca alcanza valores por debajo de 0.8°C. De
nuevo, no podemos comparar esta amortiguacién de la tempe-
ratura de la yema, con la observada para el tallo. Pero es
ta amortiguacién de la temveratura de la yema puede ser sg
ficiente para que el retardo en el enfriamiento sea rédpida
mente superado por el calentamiento producido por el sol en

las primeras horas de la mafana.

1.3 Mes de febrero

En la figura 15, podemos ver los resultados de las tem
peraturas ambientales, a los distintos niveles, parael mes
de febrero. Se observa que la temperatura no alcanza valo
res bor debajo de 0°c, siendo la mfinima obtenida cerca del
suelo de 1.5°C y a 150 cm de altura 2.3°C. También es inm
portante mencionar la gran Qariacidn, gue durante este mes,
encontramos en las temperaturas por encima del suelo. Para
la temperatura cerca del suelo vemos que de su médxima (23.9

°C) a las 16:00, disminuye bruscamente hasta 5.6° , a las
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Figura 15. Ciclo diario de temperatura para el microambiente
de E. 4picafa (mes de febrero): Aire a 10 cm < suelo (& -a),
5 ¢cm > suelo (e---¢), 150 cm > suelo (a—a).
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19:00 (5.6°C/hora). Este descenso se hace mds lento duran
te las horas de la noche hasta alcanzar la mfnima de 1.5°C
a las 7:00. En cambio para el nivel de 150 cm, desdeel co
mienzo del ciclo (10:00) hasta las horas de la madrugada
(2:00) , se observa un descenso constante y muchovmas lento
(0.6°C/hora) que cerca del suelo. Luego alcanza su minima
de 2.3°C a las 7:00. En cuanto a la temperatura a 10 cmde
profundidad, encontramos una oscilacifén de 3.6°C a lo lar-
go del ciclo, la cual es bastante pequefia en comparacién
con los otros dos niveles. Comenzando con la minimadel ci
clo (4.9°C) a las 10:00, va aumentando a lo largo del dfa
y parte de la noche, alcanzando su m&xima de 8.5°C a las
22:00. Este aumento se debe principalmente a la gran can=-
tidad de radiacién solar ocurrida durante ese dfa.

En lo que respecta a los parémetros: humedad relativa
y radiacién, encontramos que para el primero obtuvimos los
valores m&s bajos de todo el estudio. Durante el dfa se
mantiene alrededor de 70%, durante las primeras horas de la
noche aumenta a valores por encima de 90%, mero en la ma-
drugada regresan, de nuevo, a 70%. En cuanto a la radia-
cibén, a las 13:00 se registra el mdximo de todo el estudio
(886.1 watt/m?).

En el mes de febrero no se tomaron mediciones de 1la

temperatura del tallo de esta especie debido a dificulta-
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des con el equipo. Por lo tanto, solo analizaremos los re
sultados de la temperatura foliar y de la yema.

La figura 16 muestra los resultados de las temperatu-
ras vara las hojas adultas. Podemos obserVar gque para la
primera medida, realizada a las 10:00, todas las temperatu
ras foliares han sobrevasado la temperatura ambiental (12.0
°C) con excepcibn de la hoja con orientacifn Oeste. También
es importante hacer notar gque a esta hora la hoja con expo-
§icién E posee una temperatura (19.5°C) muy por encima de
la temperatura de las demds orientaciones (menor que 14.0
°C). Para comienzos de la noche (19:00), la temperatura am
biental (6.7°C) estd por encima de la foliar (alrededor de
5.5°C). Desde esta hora hasta el final del ciclo, la tem=
peratura foliar se mantiene vor debajo de la ambiental. A
las 7:00, cuando observamos la minima ambiental de 2.3°C,
la foliar se encuentra entre 0.5°C y 1.5°C. Al igual ¢ue
en los casos anteriores, no existen diferencias en cuanto a
la orientacidn de las hojas, con excepcién de las primeras
horas del ciclo (entre 10:00 y 13:00) donde vemos que la o
rientacibén E es la que mds rd4pido calienta, y la orienta-
cibn Oeste es mis lenta. Luego, cuando la temmeratura de
la hoja con exposicifn E estd descendiendo, lasotrasorien
taciones estén alcanzando sus mdximas.

En la figura 17a, donde aparecen las temperaturas de
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Figura 16, Ciclo diario de temperatura para las hojas adultas

.de E. Apicata (mes de febrero): Aire a 150 cm > suelo (0—0),

hoja adulta N (&—®), hoja adulta S (e---e), hoja adulta E (o—a),
hoja adulta W (®--®).
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las hojas j6venes, podemos observar patrones muy similares
a los encontrados en las hojas adultas a excepcién de las
primeras horas del ciclo. Podemos ver que a comienzos de
las mediciones, las temperaturas de las hojas j6venes toda
via no han sobrepasado la ambiental. No es sino hasta des
pués del mediodfa (13:00) gue todas las orientaciones tie-
nen una-mayor temperatura que la ambiental. Las orienta-
ciones Norte y Este tienen un comportamiento parecido, mos
trando temperaturas m4s altas que las otras orientaciones
(S y W). Para las 19:00, las temperaturas de las distin-
tas orientaciones ya alcanzan valores menores a los del am
biente y se mantienen asf por el resto del ciclo.

En cuanto a la yema (figura 17b), observamos un calen
tamiento mayor durante las horas del mediodfa, es decir, u
na mayor oscilacién a lo largo del ciclo, en comparacién
con los otros meses analizados. Durante la noche, la tem-
peratura de la yema se mantiene oor encima de la foliar vy
la ambiental. Podemos notar un desfase en la temperatura
de la yema en comparacién con las otras. Cuando esta al-
canza su méximo, 18.5°C, a las 16:00, ya la temperatura fo
liar ha llegado a su mdxima y para esta hora se encuentra
en ripido descenso. Lo mismo sucede en la manana, cuando
la temperatura de la yema registra su valor mfnimo de 2.6

°C, a las 9:00, la temperatura foliar y la ambiental se en



Figura 17a.

66

t0:00 14:00 18:00 22: 00 2:00 6:00 10: 00

Ciclo diario de temperatura para las hojas jove

nes de E. spicata (mes de febrero): Aire a 150 cm > suelo (

°—0) ,
n--u) ’

hoja joven N (®»—e), hoja joven S (e--#), hoja joven E (
hoja joven W (e-w).



(°c)

67

10:00 14:00 iI8:00

22:00 2:00 6:00 10:00

HORA

5‘ Figura 17b. Ciclo diario de temperatura para la yema de E.

i4picata (mes de febrero):
" (a0—am) ,

Aire a 150 cm > suelo (0—0), yema



68

cuentran en nleno ascenso. De nuevo notamos que este des-
fase es muy importante para que la yema no alcance, duran-

te la noche, temperaturas similares a las del amibente.

2. Determinacién del potencial osmético

Para Espeletia spicata, durante el mes de septiembre,
los valéres del potencial osmético son muy constantes (fi-
gura 18), a lo largo de las 24 horas; mostrando una varia-
cién mdxima de m&s o menos 2 bares. El potenical osm6tico
mfnimo (m&s negativo) registrado es de -12.2 bares, a las
19:00 (una temperatura de 2.8°C); y se mantiene constante
hasta las 7:00, cuando alcanza el valor més positivo de -9.8
bares (una temperatura de 7.2°C). Después, comienza a disg
minuir, una vez m&s, hasta alcénzar‘un valor de -11.0 ba-
res, a las 13:00 (4.9°C). Los valores del potencial osmé-
tico se determinaron solamente en hojas adultas de esta es
pecie.

En la figura 19 observamos los resultados para el mes
‘d; noviembre. Para esta especie encontramos que, a dife-
rencia del mes de septiembre, donde su potencial osmético
se mantuvo constante, en este mes observamos una mayor va-
riacién entre el potencial osmStico miximo (-8.8 bares) vy

el minimo (-17.3 bares), lo que da como resultado una va-
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Figura 18. Potencial osmético foliar, en un ciclo dia
rio, para E. spicata (mes de septiembre).
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riacién de 8.5 bares durante el ciclo diario. E1l votencial
osmbético, comienza con su minimo valor de -17.3 bares, a las
12:00, y luego se va haciendo més positivo, hasta alcanzar
a las 6:00, un valor de -8.8 bares. Después, con la sali-
da del sol, comienza a hacerse mas negativo.

Para el mes de febrero (figura 20), ocurre una peque-
Na variacién en cuanto al potencial osmético de E. spicafa,
pero no es tan grande como la observada en el mes de noviem
bre. El potencial osmético m&s negativo ocurre en la pri-
mera medicién (10:00) y es de -12.1 bares; mientras que du
rante las horas nocturnas, este se va haciendo m&s positi-
vo hasta alcanzar su valor m&ximo de ~6.9 bares, a las 3:00.
En este caso, el potencial osmético md&s negativo no coinci
de con la temperatura mfnima que ocurre a las 6:00 (2.4°C).
Tampoco la temperatura m&xima a las 13:00 coincide con el

potencial osmético mds positivo (10:00).

3. Determinacién de azdcares solubles en hojas y ta-

llos

En la figura 21 podemos observar los resultados de la
concentracién de azficares solubles, a lo largo del ciclo de
24 horas, para Espeletia spicata, durante el mes de septiem

bre. Vemos que para ambas hojas j6évenes y adultas se pro-
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duce un aumento entre las 15:00, hora en gue la concentra-
cibn estd alrededor de 2.0%, y las 19:00, cuando ambas al-
canzan su mixima concentracifén por encima de 4.0%. Luego
desciende en las primeras horas de la noche v se estabili-
za a lo largo de la madrugada y el dfa siguiente. Comnaran
do esta curva de la concentracién de azficares solubles con
la curva del potencial osmético correspondiente a este mes
(figura 18), observamos que la concentracién mdxima de azg
cares, a las 19:00, no es reflejada en una disminucién del
potencial osm6tico. Como mencionamos anteriormente, el »o
tencial osm6tico para E. spdicata, durante el mes de septiem
bre, se mantiene muy estable a lo largo del ciclo. Comen=-
zando a las 23:00, ambas curvas del potencial osmético y de
la concentracién de azf@cares se mantienen cunstante por el
resto del ciclo diario. Durante este mes no encontramos co
rrespondencia entre las mdximas concentraciones y las tem-
peraturas mfnimas, es decir, no observamos un aumento en la
concentracién de azfcares con la disminucifn de la tempera
tura.

Durante el mes de noviembre (figqura 22), vemos que los
valores de la concentracién de azlcares se mantiene mds o
menos constante, en especial en las hojas j6venes. Con res
pecto a las hojas adultas, observamos una mayor variacifn

con una mixima concentracién de 2.4%, a la 1:00, y una mi-
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nima de 0.5%, a las 20:00. En cuanto a las hojas j6venes,
en la primera medici6n se observa el m&ximo de 2.5%, y lue
go desciende hasta mantenerse alrededor de 1.0% durante el
resto del ciclo y con una variacién mé&xima de 0.7%. Comna
rando los resultados de la concentracién de az(cares en las
hojas adultas con los resultados del potencial osmbético pa
ra las @ismas, notamos gue las curvas no coinciden. Aungue
durante la primera mitad del ciclo (entre las 12:00 y las
24:00) las curvas sigﬁen la misma tendencia, las mfnimas y
miximas para ambas no ocurren a la misma hora. Por ejem-
plo, el potencial osm6tico m&s negativo de -17.3 bares ocu
rre a comienzos del ciclo (12:00), mientras que la méaxima

concentracién de azdcares ocurre a la 1:00 (2.4%). Asf mig

el potencial osmético m&s positivo (-8.8 bares) ocurre
a las 6:00, mientras que la concentracién de azGcares mnés
baja se observa a las 20:00, de 0.5%. Tampoco en este mes
observamos alguna relacidén entre § de azGcares y la tempe=

ratura.

En la figura 23 podemos observar los resultados de la
oncentracib6n de azlcares correspondientes al mes de febre
ro. La concentracifn de azlcares en esta especie, durante
" este mes, se mantiene constante a lo largo del ciclo, con
pequenas fluctuaciones tanto en las hojas j6venes como en

las adultas, vrincipalmente en las horas nocturnas. En las
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hojas j6venes, la concentracién se mantiene alrededor de
2.5%, con fluctuaciones que van desde un valor minimo de
1.8% (22:00), hasta un mdximo de 3.5% (3:00); lo que nos da
una méxima variacién de 1.7%. Lo mismo sucede para las ho
jas adultas. En estas, la mfnima concentracifén ocurre tam
bién a las 22:00, de 2.2%, mientras que su mixima concen-
tracibm es de 3.9%, a las 3:00. La variacién es de 1.7%.
Tampoco observamos mucha relacifn entre las curvas de 1la
concentracién de aztdcares solubles y la del potencial osmé
tico, a excepcibn de que ambas muestran variaciones bastan
te pequenas a lo largo del ciclo diario.

Por dltimo, podemos comparar las concentraciones obte
nidas para esta especie con algunas otras de diferentes es
pecies. Deriaz (1961), encuentra grandes variaciones en la
concentracién de azdcares solubles entre una especie y o-
tra. Entre las gramfneas, el autor obtiene para el cente-
no concentraciones alrededor de 19.0%, mientras que para a_i_
falfa, una leguminosa, las concentraciones no sobrepasan el
4.0%. Considerando estas concentraciones, podemos obser-

var que las obtenidas para E. spicata son bastante bajas.

4. Determinacifn de la sensibilidad de tejidos a las
temperaturas congelantes

La figura 24 muestra los resultados de las pruebas de
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sensibilidad de los tejidos a las temperaturas congelantes,
obtenidos del material trafdo al laboratorio durante el mes
de septiembre. Para Espeletia spicata, estos resultados
son para hojas j6venes y adultas. La temperatura a la cual
~ se observa 50% de dano es de -4.9°C para las hojas j6venes
y de =-7.4°C para las hojas adultas.

Coq respecto a los resultados correspondientes al ma-
terial trasportado al laboratorio durante el mes de noviem
bre (figura 25), la temperatura que causa 50% de daho a los
tejidos de las hojas adultas es de -8.9°C, mientras gque los
experimentos con hojas j6évenes no produjeron resultados a-
ceptables para el andlisis, debido a que en las muestras so
metidas a las distintas temperaturas de prueba (desde 5°C

hasta =25°C), la cantidad de formazdn producido era mayor,

. lo que significarfa que a medida gque la temperatura dismi-

nufa, el % de supervivencia de las cé&lulas de los tejidos
aumentaba; lo cual indica errores en el procedimiento.

En cuanto a los resultados para el mes de febrero, el
50% de dafno para las hojas j6venes ocurre cuando la tempe-~
ratura es de =-9.2°C, mientras que para las hojas adultas no
se pudo obtener ningln resultado (ver figura 26). En el ca
so de estas hojas observamos lo mismo sucedido con las ho-

jas j6venes durante el mes de noviembre.
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5. Andlisis Térmico Diferencial (ATD)

Las pruebas de ATD para Espeletia spicata se llevaron
a cabo en distintos tejidos de la planta: hojas adultas,
hojas j6venes, mé&dula y yema. En el caso de esta especie,
s6lo se observ6 una exoterma vara todos los tejidos estu-
diados (tabla 1). En diferentes estudios realizados (Mc-
Leester.et al, 1969; Quamme et al, 1972; Quamme, 1976) se
observa la presencia de, por lo menos, dos exotermas duran
te el congelamiento. Las distintas teorfas que intentan ex
plicar estas dos exotermas indican que la primera se debe
al congelamiento del agua extracelular, mientras gue la se
gunda se debe al congelamiento del agua intracelular. Es
importante seflalar que en este anflisis se tom6 en conside
racidn el tiempo de almacenamiento de las muestras en lacd
mara de crecimiento. Esto se hizo debido a que encontra-
mos algunas diferencias en los valores de temperatura a la
cual ocurrfia la exoterma. A medida gue las muestras perma
necfian m&s tiempo en la cédmara de crecimiento, la exoterma
aparecia a temperaturas m&s negativas. En las hojas j6ve-
nes, la exoterma aparece en -11.0°C y -15.5°C cuando la mues
tra ha permanecido menos de dos dfas en la c&mara, mien-
tras que el congelamiento ocurre alrededor de -18.0°C cuan

do la muestra lleva mds de dos dfas. 1Igual sucede con las
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Tabla 1. Temperatura de congelamiento en distintos tejidos

de Espeletia sbicata para diferentes tratamientos.

Hoja joven -17.8 ~18.2 -11.0' -15.5!

Hoja madura -13.5%% -14.8' -18.52 -20.9 -12.0?
M&dula -5.0 -5.01

Yema -4.3! -5.0!

1 Menos de dos dias dentro de la camara de crecimiento.
2 Tasa de enfriamiento = 2-3°C /hora. Los demis resultados

con una tasa V15°C/hora.
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hojas adultas; la muestra reciente (s6lo un dfa en la céma
ra) muestra una exoterma en -12.0°C y las gue permanecfan
mayor tiempo en la cidmara mostraron la exoterma en -13.5°C
y -14.8°C; por dltimo, las muestras que permanecieron més
de dos dfas tuvieron una exoterma a temperaturas de -18.6°C
y -20.0°C.

Los resultados muestran que el punto en el cual el te
jido foliar se congela es mds o menos similar en hojas j&6-
venes y adultas, es decir que el mecanismo opera de igual
forma independientemente del grado de desarrollo del teji-
do, a pesar de que en hojas mds j6venes el tamano de las c§
lulas serfa menor y por lo tanto se favoreciera el sobreen
friamiento.

En relacifén a que ocurra el congelamiento de los teji
dos a temperaturas mucho m&s bajas cuando las plantas ner-
manecen mis tiempo en cqndiciones de cédmara de crecimiento,
es decir fuera de su ambiente natural, lo podrfamos expli-
car por medio de un stress hfdrico causado al remover a la
planta del suelo. Al extraer la planta del suelo, ademds
de cambiar las condiciones del suelo en las cuales las ra-
ices se encontraban, muchas de estas eran desprendidas de
la planta. Larcher (1981) sugiere que los stresses hidri-
co y de bajas temperaturas estdn inversamente relacionados.

Esto se puede explicar por medio de un aumento de la con-
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centracién de solutos dentro de la célula y por 1lo tanto
una mayor capacidad de sobreenfriarse.

Como mencionamos en la metodologfa, también se toma-
ron en cuenta dos tasas de enfriamiento: de *15°C/horay de
2-3°C/hora. En cuanto a estas dos tasas de enfriamiento,
no se encontraron diferencias en el punto donde aparece la
exoterma. En las hojas adultas, donde llevamos a cabo es-
ta disminuciébn de la tasa de enfriamiento, no se oObservan
grandes diferencias en la temperatura de congelamiento; ya
que con la tasa de 2-3°C/hora, la exoterma ocurre a una tem
peratura de =13.5°C, mientras que a una tasa de *15°C/hora
las exotermas ocurren a temperaturas de ~12.0°C y de -14.8
°C Azocar (sin publicar) utilizando una tasa de enfria-
miento continua muy répida (30°C/hora) encuentra que el con
gelamiento ocurre a -20.0°C en hojas adultas con més de dos
dias en la cémara, lo que indica que en esta especie las ta
sas de enfriamiento no parecen influir en el punto en que
el agua sobreenfriada se congela, a pesar de que algunos au
tores han sefialado que tasas de enfriamiento muy r&pidas
influyen sobre la temperatura donde ocurren las exotermas
({Levitt, 1980).

Los valores de la tabla 1, segln los distintos teji-
dos, sugieren capacidades diferentes de sobreenfriamiento;

es asi, como para las hojas adultas y las jGVenes, el pun-
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to donde ocurre el primer congelamiento (aparicién de la 4
nica exoterma) se encuentra alrededor de -15.0°C; mientras
que para la yema y la médula, tejidos que se encuentran me
jor protegidos no observamos sobreenfriamiento ya que sélo

alcanza los -5.0°C (ver tabla 1).

6.“Sintesis de resultados

Para concluir el anélisis de resultados para Espefle-
tia spicata, podemos sefnalar las caracteristicas mds impor
tantes observadas durante los distintos meses en que se rea

lizaron las mediciones.

6.1 En cuanto a los perfiles térmicos, podemos men-
cionar que para el tallo se observan los tres aspectos an-
teriormente citados: primero, la gran estabilidad de su
temperatura a lo largo del ciclo diario; segundo, el tallo
mantiene su temperatura siempre por encima de 0°C; v terce
ro, no existen diferencias en relacién a las distintas ex-
posiciones. Las hojas alcanzan temperaturas por debajo de
la ambiental durante la noche, mientras que durante el dia,
sus temperaturas se encuentran muy por encima de la del am
biente. También observamos que la exposicién Este, en los
dfas de alta radiacifn, registra temperaturas nor encima de

las otras tres exposiciones, mientras que durante la noche
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no existen diferencias en cuanto a las orientaciones. - Con
respecto a la yema, esta muestra una menor estabilidad de
temperatura que en el tallo, pero la amortiguacién dada por
los movimientos nictinésticos v la proteccién brindada por
las hojas de la clpula meristemitica es suficiente para que

esta no alcance temperaturas por debajo de 0°C.

.

6.2 El potencial osmético aumenta durante las horas
nocturnas, lo que indica que esta especie no utiliza la de
presién del punto de congelamiento por medio de una dismi-
nucién del potencial osmético como mecanismo de resisten-
cia a las temperaturas congelantes. La concentracién de a
zlcares solubles nos muestra gue se mantiene bastante cons
tante a lo largo del ciclo diario, lo que también apova que
esta especie no utiliza la depresién del punto de congela-

miento para evadir las temperaturas congelantes.

6.3 Los resultados obtenidos para la sensibilidad de
los tejidos a las distintas temperaturas fueron bastante di
ferentes en las pruebas llevadas a cabo, y en lamavorfa de
los casos tuvieron que ser rechazados por lo gue entonces
surge la interrogante acerca de la adaptabilidad del mé-

todo del TTC vara las hojas de E. spicata.

6.4 Los estudios del andlisis térmico diferencial mues
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tran que la médula del tallo y la yema no tienen la capaci
dad de sobreenfriarse, mientras que en las hojas se obser-
va una gran capacidad de sobreenfriamiento, alcanzando va-
lores por debajo de los -10.0°C sin congelarse; valores ma
yores a aquellos en los cuales se encuentra mis de 50% de

dano.
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D. Polylepis senicea
1. Perfiles té&rmicos

1,1 Mes de junio

En el microambiente de P. sendicea las temperaturas no
alcanzan valores por debajo de 0°C, durante este mes. En
la figura 27 se presentan los resultados para el microam-
biente de esta especie. Se puede observar que, aunque hay
una pequena diferencia de temperatura en dos de los nive-
les estudiados, cerca del suelo y a 150 cm, esta no es tan
pronunciada como lo fue en el caso del ambiente de Espele-
tia spicata, a pesar de que las dos estaciones estaban a
una distancia aproximada de 10 metros una de la otra. A ex
cepcién de las primeras horas del ciclo, donde encontramos
una pequeina diferencia en la temperatura a los dos ni?elea
el resto del ciclo (desde las 19:00 en adelante), ambas tem
peraturas son muy similares; descienden cradualmente hasta
alcanzar la minima de 3.1°C a 150 cm sobre el suelo y de
2.7°C cerca del suelo (a las 5:00 y las 6:00, respectiva—
mente). Finalmente, se observa un brusco aumento de la tem
peratura en las primeras horas de la manana, hasta alcan-
zar las m&ximas temperaturas del ciclo: 11.7°C a 150 cm y
13.0°C cerca del suelo. En cuanto a la temperatura del sue

lo a 10 cm de profundidad, se nota una menor variacién pa-
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Figura 27. Ciclo diario de temperatura para el microambien
te de P, sendcea (mes de junio): 10 cm < suelo (o), 5cm
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ra el microambiente de P. deticea en comparacidn con el de
E. 4picata. Como podemos observar, la variacifn entre 1la
temperatura m&xima y la mfnima a lo largo de este ciclo es
de s6lo 2.7°C. El suelo alcanza su midxima temperatura de
7.5°C, a las 16:00; para luego descender durante toda la no
che, hasta alcanzar su minima de 4.8°C, a las 9:00.

La.variacifn mdxima también la encontramos cerca del
suelo, aunque, como ya lo mencionamos, no es tan pronuncia
da como en el caso de E. 4picata. La menor Variaciénseeql
cuentra, por supuesto, a 10 cm de profunéidad.

Con respecto a la radiacién y la humedad rélativa, u-
tilizamos los mismos valores para ambos microambientes yes
tos ya fueron analizados en la seccién correspondiente at.
spdcata.

La figura 28 muestra los resultados de la temperatu-
ra foliar y del tallo de P. sendicea para el mes de junio.
Durante las horas diurnas, la temperatura foliar es simi-
lar a la ambiental, mientras gue vor la noche sus valores
son inferiores. Cuando el ambiente alcanza la temperatura
minima (3.1°C), la temperatura foliar est8 alrededor de 2.7
°C. La m&xima temperatura foliar (10.6°C), se observa al
finalizar el ciclo (12:00) cuando la ambiental estd alrede
dor de 11.7°C.

La temperatura del tallo también sigue la misma ten-
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dencia de la temperatura ambiental. Tambiénobser?amosque
la temperatura del tallo es menor que la ambiental durante
las horas de la noche y similar a la temperatura de las ho

jas.

1.2 Mes de noviembre

Eq la figura 29 se presentan los resultados de temne-
ratura, para los tres niveles estudiados en laestaciénmi-
croclimdtica correspondiente al ambiente de P. serdlcea, pa
ra este mes. Para los dos niQeles sobre el suelo, a 5 om
y a 150 cm sobre este, las temperaturas m&ximas de esta:dfa
no alcanzan los 6.0°C. Luego de este midximo, ambas comien
zan a disminuir hasta alcanzar, a 1a‘1:00, la mfnima cerca
del suelo (-0.8°C) y a las 6:00, la minima a 150 cm sobre
el suelo (~1.0°C). Las miximas temperaturas para ambos'ni
veles se observan al culminar el ciclo de mediciones, a las
11:00. Estas m&ximas fueron de iO.2°C cerca del sueloyde
9.7°C a 150 cm sobre este. A 10 cm de profundidad del sug
lo, observamos una variacién de s6lo 2,1°C entre la mdxima
y la minima del ciclo diario completo. La m&xima tempera-
tura es de 5.4°C y la minima 3.3°C.

La humedad relativa, como :se. analizé anteriormente,
muestra valores bastante altos (por encima de 92%) durante

todo el ciclo, a excepcién de la dltima hora registrada que
e
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Figura 29. Ciclo diario de temperatura para el microambien
te de P. senicea (mes de noviembre): 10 cm < suelo (@—@), 5
cm > suelo (e~--8), 150 ¢cm > suelo (0o—0).
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baja a 85%.

Como podemos observar en la figura 30, la temperatura
del tallo y de las hojas se mantiene igual a la ambiental,
especialmente durante las horas del dfa. S6lo en unode los
casos se registr6 una temperatura menor a la ambiental. Es
to ocurre a las 6:00, cuando la temperatura de una de las
hojas es de -1.7°C, mientras gue la ambiental se encuentra

en -1.0°C.

1.3 Mes de febrero
En este mes (figura 31), a diferencia de los dos me-
ses anteriormente analizados, observamos una diferencia en
tre las temperaturas cerca del suelo v a 150 cm, aunque la
amplitud de esta diferencia es mucho menor que la observa-
,
da en el caso del microambiente de E. spicata. Cerca del
suelo hay un aumento que va desde inicios de las medicio-
nes (10:00) hasta alcanzar la mdxima a las 16:00, de 16.8
°C. Luego hay un descenso continuo hasta registrar la mi-
nima, de 2.8°C, a las 7:00. En cuanto a 150 cm sobre el
suelo, la m&xima de 12.3°C se mantiene entre las 13:00 vy
las 16:00. Después de este mdximo, la temperatura descien
de hasta que, a las 7:00, registra la minima de 2.3°C. Se

observa, también, un calentamiento del suelo (10 cm de pro

fundidad) durante las primeras horas del ciclo y que alcan
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za su miximo de 7.9°C, a las 22:00. De aqui en :acdelante,
el descenso es lento, llegando a su minima de 6.7°C, a las
9:00. Vemos, una vez mis, que la variacifén entre médxima y
mfnima es de s6lo 2.3°C, a lo largo del ciclo diario.

Como ya mencionamos en el microambiente de E. spicata,
en el mes de febrero, los resultados de la humedad relati-
va son bastante bajos (por debajo de 80% durante el dfa) y
con un mfnimo de 67% a las 13:00, mientras que en las pri-
meras horas de la noche registra valores por encima de 90%.

Con respecto a la radiacién, se obtuvieron los valo-
res més altos del estudio, tal como mencionamos anterior-
mente. Este valor se registr6 a las 13:00 y fue de 886.1
watt/m?,

En el mes de febrero no se pudieron llevar é cabo las
mediciones de la temperatura del tallo de P. sexicea, debi
do a problemas con el equipo. Por lo tanto, s6lo podemos
analizar los resultados de la temperatura foliar (figura
32). Es de notar que, a diferencia de los otros meses ana
lizados, donde la temperatura foliar y la ambiental son muy
similares, la foliar en este caso alcanzl valores por enci
ma de la ambiental, durante las horas del dfa. Tenemos, por
ejemplo, que a las 13:00, cuahdo la ambiental es de 12.3°C,
la foliar alcanza su méximo valor de 18.4°C. A las 19:00,

ambas temperaturas coinciden en 6.5°C, Durante gran parte
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Figura 32. Ciclo diario de temperatura para el tallo y las
hojas de P. serndicea (mes de febrero): Aire a 5 cm suelo
(o-—w), aire a 150 cm suelo (0—0), hoja expuesta (w-w), ho
ja no~-expuesta (Qw—o).
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de la noche vemos que la foliar es un poco m&s baja gue la
ambiental, pero cuando la ambiental alcanza su minima, 2.3

°C, la foliar también se encuentra alrededor de ese valor.

2. Determinacién del potencial osmético

Como puede observarse para septiembre . (figura 33),
la tendencia de la curva en esta especie es muv diferente a
la observada en Espefetia spicata. De un potencial osméti
co, a las 15:00, de -20.6 bares, comienza a aumentar hasta
alcanzar un valor de -17.6 bares, a las 23:00 (potencial os
mético mds positivo registrado). A partir de esta hora se
va haciendo cada vez m&s negativo, hasta alcanzar su mfini-
mo de ~23.2 bares, a las 7:00. Es importante hacer notar
que el potencial osmético més negatiVo para esta especie
coincide con la temperatura foliar mfnima registrada en el
ciclo de 24 horas, parg este mes.

Para el mes de noviembre (figura 34), observamos la
misma tendencia que en septiembre, aunque los valores del
potencial osmético registrados son mucho m&s negativos. En
las horas del mediodfa, el potencial osmético es de -27.0
bares. Luego, este se va haciendo més positivo a medida
que se avanza hacia la noche, hasta alcanzar su valor més

positivo del ciclo, de -20.3 bares, a la 1:00. Después de
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para P. sendicea (mes de septiembre).
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alcanzar este valor m&ximo, se nota una disminucibén brusca
hasta llegar, a las 6:00, a su valor més negatiﬁo de ~31.6
bares. Este valor no s6lo es el mds negativo registrado du
rante el ciclo de 24 horas, sino durante todo el estudio;
y mis importante adn, coincide con la temperatura foliar
mds negativa obtenida durante todo el trabajo.

Para el mes de febrero (figura 35), se encuentraenes
ta especie una disminucién del potencial osmético durante
el dfa, algo que no habfa sido tan marcado en los meses an
teriores. Asi, vemos como de un potencial osmético alrede
dor de =-20.0 bares, a las 10:00, disminuye a -30.4 bares, a
las 13:00; esto podrfa explicarse por la alta temperatura
foliar durante ese momento del dfa (18,2°C), la alta radia
cién y un valor de humedad relativa m&s o menos bajo (67%).
De aquf en adelante se observan algunas fluctuacionesvhas-
ta alcanzar el potencial osmético m&s positivo durante el
ciclo diario, a las 3:00 (~17.5 bares). Después de las 3:00,
observamos una rédpida disminucién del potencial osmético,
el cual alcanza, a las 6:00, un valor de -26.8 bares. Es-
te segundo pico, aunque no es el més negativo, coincide con
el mfnimo de' temperatura foliar registrado durante el ci-

clo de 24 horas.

3. Determinaci6n de azfcares solubles en hojas y ta-

llos
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En la figura 36 podemos observar los resultados de la
concentracién de azlGcares solubles, a lo largo del ciclo de
24 horas para Polylepis sericea, durante el mes de septiem
bre. La tendencia de las curvas para esta especie, al i-
gual que la del potencial osm6tico, es muy distinta aiuade
Espeletdia spicata. Se observa un aumento en el tallo y ho
jas, durante las horas de la noche, lo que coincide con la
disminuci6én del potencial osm&tico observado también para
esta especie. En cuanto a las hojas, observamos que sucon
centraci6n es bastante constante durante el dfa y las pri-
meras horas de la noche. Después de las 23:00, observamos
un aumento hasta alcanzar su m&xima concentracifén de 11.4%,
a las 7:00, coincidiendo con el mfinimo potencial osméticoy
con las temperaturas foliares y ambiental mfnimas observa-
das durante el ciclo diario. Luego de este m&ximo, la con
centracién de azficares comienza a disminuir. La curva que
representa al tallo de P. serdicea también nos muestra esta
misma tendencia. En las primeras horas de la noche (19:00),
la concentracién de azficares aumenta gradualmente hasta al
canzar su m&xima concentracién, a las 7:00.

A diferencia de E. spicata, en P. senrnicea encontramos
qgue las curvas del potencial osmético y de la concentracifn
de azficares muestran grandes semejanzas. En especial, co-

mo ya mencionamos, el aumento de la concentracién de azdca
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Figura 36. Contenido de azicares solubles en el tallo y las

hojas de P. sendcea, a lo largo de un ciclo diario (mes de
septiembre). tallo (e--), hojas (e—e).
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res solubles durante la noche hasta alcanzar su miximo en
las horas de la mafana (7:00) estd acompafado de una dismi
nucién del potencial osmético durante la noche y que :tam-
bién alcanza su valor mfnimo a las 7:00. Ambos valores coin
ciden con la temperatura mds baja del ciclo diario.

Para el mes de noviembre (figura 37), las hojas de P.
sdenicea muestran la misma tendencia observada en las medi-
ciones correspondientes al mes de septiembre. Los valores
durante el dfa son similares en ambos meses, pero para la
noche, las concentraciones son m&s altas en el mes de no-
vieribre, en comparacién al mes de septiembre. Durante las
horas del dfa y gran parte de la noche (entre las 12:00 vy
la 1:00) la concentracifn de azficares en las hojas de P. se
nicea se mantiene entre 8 y 10%, pero al avanzar la noche
hacia la madrugada observamos un aumento abrupto, alcanzan
do la m&xima concentracifn de 14.9%, a las 6:00. Esta cog
centracifn m&xima coincide, una vez mis, con el potencial
osmético m&s negativo y también con la temperatura minima
del ciclo. En cuanto al tallo, muestra a diferenciacon el
mes anterior, que la concentracién fluctda registrando la
mfinima concentracién en las horas de la noche (1:00) y la
m&xima, en la mafana del segundo dfa (11:00), valor gue no
coincide con las mfinimas temperaturas.

Los resultados de la &poca seca (febrero) se muestran
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Figura 37. Contenido de azlcares solubles en el tallo y las
hojas de P. sendicea, a lo largo de un ciclo diario (mes de no
viembre). tallo (e--+), hojas (e——s).



110

en la figura 38. A diferencia de los otros meses analiza-
dos, las concentraciones son m&s altas para ambos tallo vy
hojas; adem&s que para las hojas, la Variacién entre mixi-
ma y mfnima concentracién es menor; posiblemente debido a
que la actividad fotosintética producida por las condicio-
nes de temperatura y radiacién anteriormente sefialadas au-
mentaran la produccif6n de aztGcares. En las hojas, observa
mos un pequefo aumento en la concentracibfn de azficares so-
lubles durante las horas nocturnas; asi, en las horas del
dfa, la concentracién se encuentra alrededor de 16.0% y lue
go comienza a aumentar progresivamente hasta alcanzar un md
ximo de 18.6%, a las 6:00 (una Vez mis coincide con el mi-
nimo potencial osmético, asf como también con laminima tem
peratura del ciclo). En lo que respecta al tallo, se ob-
serva la misma tendencia de septiembre; es decir, durante
el dia presenta una menor concentracién de azdcares que du
rante la noche. BAsi, los valores obtenidos durante el dia,
estin alrededor del 11.0%, mientras gque durante las horas
de minima temperatura (6:00), estos valores ascienden a un
16.0%. Comparando las curvas de la concentracién de aztca
res y la del potencial osmftico, vemos que el aumento de a
zGcares durante la noche coincide ocn el potencial osmbti-
co m&s negativo, pero también observamos el pico de mfnimo

potencial osm6tico durante las horas del mediodfa (13:00)
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y el cual no se observa en la curva de la concentracién de

az(icares para este mes.

4. Determinacién de la sensibilidad de tejidos a las

temperaturas congelantes

En las figuras 39 y 40 se observa que, en los meses de
septiembre y noviembre, los tejidos foliares muestran 50%
de dano a una temperatura alrededor de -8.0°C. En pruebas
realizadas con el tallo de esta especie, observamos gque el
50% de dano producido en los tejidos ocurre a una tempera-
tura de -9.4°C. Los valores obtenidos en hojas colectadas
en el mes de febrero (figura 41) muestran que la temperatu
ra causante del 50% de dano a sus tejidos es de -6.3°% pa-
ra las hojas y de ~-8.8°C para el tallo; es decir gue dismi
nuye la temperatura en un mes en el cual las condiciones de
temperatura mfnima pueden ser m&s extremas, 1o gue nos na-

rece un tanto contradictorio.

5. Andlisis Té&rmico Difereiicial (ATD)

En esta especie se estudif el comvortamiento de las ho
jas, tallos y yemas al sobreenfriamiento. Al igual que pa
ra tspeletia spdcata, se llevaron a cabo experimentos to-

mando en cuenta la duraci6n de las muestras dentro de lacd
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mara de crecimiento y también utilizando tasas de enfria-
miento distintas. En cuanto al tiempo de mantenimiento de
las muestras dentro de la cémara antes de ser utilizadas pa
ra las pruebas, obserVamos (tabla 2) gue también hay una
diferencia en el punto donde ocurre la exoterma; asi, te-
nemos que, para las muestras de hoja que permanecieron den
tro de la cémara por un miximo de dos dfas, sus exotermas o
curren a una temperatura de ~6.0°C (dos pruebas realizadas).
Mientras gque en las hojas que permanecieron mé&s de dos dias,
las exotermas se encuentran entre -6.6°C y -8.,8°C (5 prue-
bas realizadas). En cuanto a la tasa de enfriamiento, no
se observa diferencia alguna en los puntos donde ocurren
las exotermas. En las pruebas donde la tasa fue de 2-3°C/
hora, las exotermas ocurrieron a ~7.0°C y a -8.8°C, mien-
tras que en las pruebas con una tasa mayor (+15°% /hr), los
valores de temperatura donde ocurre la exoterma también se
ubicaron entre -7.0°Cy -9.0°C.

Tomando promedios de todas las pruebas realizadas en
hojas, observamos que estas pueden sobreenfriarse hasta u-
na temperatura alrededor de los -7.5°C. En cuanto alosre
sultados de los otros dos tejidos, tallo y yema, vemos gue
para el primero, la exoterma ocurre alrededor de -7.6°C, Yy
para la yema, la exoterma ocurre alrededor de los ~11.5°C,

Al comparar estos resultados con los de sensibilidad
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Tabla 2. Temperatura de nonmmwmsmmsno en distintos wmuwmom

de Polylepis bsericea para diferentes tratamientos.

Hoja ~-9.0? -8.0 -6.61 -7.0 -7.02
Hoja -6.0? -8.8 -6.01

Tallo -6.0 -7.5 -9.8 -7.1

Yema -11.7 -11.0 -11.5

1 Menos de dos dias dentro de la cidmara de crecimiento.

2 Tasa de enfriamiento = 2-3°C/hora. Los demds resultados

con una tasa “15°C /hora.
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de los tejidos a temperaturas congelantes, se encuentra gue
la temperatura en la cual ocurre més del 50% de dahno es muy
similar a la temperatura de congelamiento detectada median
te el ATD, lo cual sugiere que el sobreenfriamiento no se-
‘rfa un mecanismo suficiente si las temperaturas descienden
por debajo de los -8.0°C y quiz&s entonces la disminucién
del potencial osmético por un aumento de la concentracién
de azficares pasarfa a jugar un papel de suma importancia co

mo mecanismo de resistencia.

6. Sintesis de resultados

Para finalizar el andlisis de los resultados para es-
ta especie, podemos sefialar las caracteristicas méds impor-

tantes observadas.

6.1 En comparacién con el ambiente de Espeletia 4pica
ta, el de #o(y(epib sendicea muestra una menor variacién de
temperatura en los ciclos diarios, es decir, se obtuvieron
mfnimas y m&ximas de temperatura menos extremas, atn cuando
los microambientes se encuentran uno cerca del otro. Esto
podrfa traer como consecuencia un menor stress a causa del

congelamiento.

6.2 La temperatura de las hojas y del tallo se mantie
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ne muy similar & la del ambiente durante los ciclos de 24
horas; y en algunous casos la temperatura foliar desciende

a valores por debajo de la ambiental durante la noche.

6.3 El potencial osm6tico muestra un aumento bastante
importante durante las horas de temperatura minima para ca
da uno de los ciclos iestudiados. Esta disminucién del vo-~
tencial.osmético durante la noche esti ligada a un aumento
de la concentracién de azficares solubles, también, durante
las horas de temperatura mfnima. Estas dos caracteristi-
cas que encontramos en esta especie pueden ser una respues

ta para evadir el stress producido por el congelamiento.

6.4 En hojas y tallos de esta especie, el 50% de dario
ocurre alrededor de -8.0°C. Estos resultados coinciden con
las temperaturas de congelamiento obtenidas a tra?és del a

n&lisis té&rmico diferencial.



DISCUSION

Los resultados obtenidos durante un afio de mediciones
permiten comparar estas dos especies en relacifén a sus res
puestas adaptativas para sobrevivir a las bajas temperatu
ras presentes en su ambiente. Hedberg (1964), menciona ague
la adaptacifén a los ambientes extremos se manifiesta no sé
lo en las caracteristicas fisiol6gicas de las plantas que
lo habitan, sino tambié&n en algunas otras caracteristicas

morfol6gicas y anatfémicas.

A. Espeletdia spicata

Los resultados analizados, muestran que en Espeletia
sdpicata la resistencia a las temperaturas congelantes y por
consiguiente su supervivencia, opera a través de dos tipos
de mecanismos claramente diferenciables, dependiendo de 1la
estructura considerada. Estos mecanismos podrfamos consi-
derarlos como morfolégicos, es decir la evasibén de tempera
turas congelantes mediante estructuras aislantes; y fisio-
l6gicos, o sea la evasibn del congelamiento a través de me
canismos de sobreenfriamiento, el cual funciona cuando no
existen estructuras aislantes ni tampoco otros mecanismos

de resistencia conocidos.

En cuanto a los mecanismos de resistencia brindados a
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esta especie por medio de las estructuras aislantes' (morfo
1l6gicos) los observamos en el tallo y en la yema. Durante
el mes de noviembre, cuando se registr® la temperatura mi-
nima del estudio (-3.6°C), el tallo y la yema mantuvieron
su temperatura por encima de los 0°C, el primero con tempe
raturas alrededor de los 2.0°C y la yema con una temperatu
ra de 1.0°C mds o menos. También observamos que en estos
tejidos (mé&dula del tallo y la yema) sus puntos de congela
miento se encuentran alrededor de -5.0°C, lo gue indica gue
la capacidad para el sobreenfriamiento de estos tejidos es
insignificante. Es decir, la disminucién del punto de con
gelamiento hasta ~5.0°C la encontramos en cualquier planta
de las zonas de baja altitud tropical y por lo tanto no la
podemos considerar como mecanismo de resistencia sino como
una consecuencia de las caracterfsticas de cualguier célu-
la vegetal.

Por lo tanto, podemos considerar gue para el tallog, la
proteccién brindada por la cubierta de las hojas marcesceg
tes es un mecanismo muy eficiente para soportar el stress
producida por las temperaturas congelantes dentro de su am
biente. Es importante hacer notar que durante todo el es-
tudio, el tallo nunca alcanzé temperaturas por debajo de
1.0°C y que estas minimas ocurren durante la manana, poco

antes de gue el sol comienza a producir un calentamiento
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bastante rdpido. Smith (1979) en un trabajo realizado en
el Pdramo de Mucubaji, en la Sierra de Santo Domingo, en-
cuéntra que para Espeletia schulitzii{ las hojas marcescen-
tes funcionan como aislante, protegiendo a la médula del ta
llo de las temperaturas congelantes nocturnas. Nuestros re
sultados también coinciden con los descritos por Goldstein
y Meinzer (1983) y Meinzer y Goldstein (sin publicar) en
estudios sobre la influencia de las hojas marcescentes en
Espeletia timotensis. Ellos sefalan que la cubierta de ho
jas marcescentes y la presencia de un reservorio de agua (la
médula) m&s cercano a la roseta que el agua del suelosona
daptaciones importantes para el mantenimiento de un balan-
ce hidrico favorable en estos habitats donde las temperatu
ras congelantes ocurren regularmente. Estas adaptaciones
también se encuentran en otras especies de plantas en las
altas montafas tropicales del Africa; Hedberg'(1964),Sugig
re la importancia que puede tener la cubierta de hojas mar
cescentes sobre el tallo como estructura aislante de la tem
peratura en el género Senecdio, permitiendo el transporte de
agua a través del tallo sin ningtn tipo de interrupcién.
Para el tallo, entonces, la cubierta de las hojas mar
cescentes podrfa ser el principal mecanismo de resistencia
al congelamiento; ademds, aunque el sobreenfriamiento no es

de importancia para este tejido, el permanecer sin conge-
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larse hasta los =-5.0°C debe ser una proteccibn adicional en
casos extremos, cuando la temperatura del ambiente sea bas
tante negativa y pueda hacer que la temperatura del taillo
disminuya por debajo de 0°C.

En cuanto a la yema, esta presenta las mismas caracte
rfsticas mencionadas para el tallo. La estructura formada
por las hojas j6venes en desarrollo (cGpula meristemdtica)
junto a los acentuados movimientos nictindsticos observa-
dos para esta especie, proporcionan, a la yema, la adecua-
da protecci6n. Asf mismo, durante todas las mediciones e-
fectuadas durante el ciclo anual, la temperatura de la ye-
ma nunca alcanzf valores negativos, y como en la médula del
tallo, el punto de congelamiento del tejido no ocurre sino
hasta -5.0°C. Beck et al (1982), indican que en especies
de Senecio y Lobelia el mecanismo de evasién al congela-
miento de la yema se explica por una amortiguacién de 1la
temperatura producto de los movimientos nictinésticos y de
la cdpula meristemdtica. Ellos también observan que en nin
gin momento durante la realizacifn de su estudio se ohser-
v6 el congelamiento de la yema. En la especie Espeletia
schultzdii, en los pdramos venezolanos, la protecci6n dada
por la clpula meristemdtica y por los movimientos nictinés
ticos amortiguan las fluctuaciones diarias de temperatura

(Smith, 1974); evadiendo de esta manera el stress produci-
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do por el congelamiento durante la noche y también evita
que durante las horas de la manana exista un sobrecalenta-
miento de las hojas de la roseta. En sus experimentos, S-
mith (1974) encuentra que al impedir los movimientos nicti
ndsticos, las hojas de las rosetas comenzaban a marchitar-
se hasta secarse totalmente; lo que significa que estos mo
vimientos son una adaptacién de mucha importancia para es-
ta planta dentro de su ambiente. Ademds, Smith (1979), in
dica la probabilidad de que la proteccién brindada por las
hojas marcescentes al tallo también brindan proteccién a la
yema. Hedberg (1964), explica que en los Senecios y Lobe-
Lias de la flora Afroalpina, las yemas no detienen su acti
vidad debido a que las hojas de la roseta forman un gran
"nightbud" (yema nocturna), la cual las protege de las tem
peraturas congelantes.' Considerando que en E. spicata, de
acuerdo con su arquitectura, presenta una Gnica yema api-
cal, se podrfa pensar en que la parte meristemética poseyg
ra una alta capacidad de sobreenfriarse, pero el hecho de
que este mecanismo no exista a este nivel podrfa indicar
que las estructuras aislantes sean suficientes para garan-
tizar que grandes descensos de la temperatura del aire no
la afectaran.

En relacién a las hojas j6venes y adultas, los resul-

tados muestran que alcanzan temperaturas muy por debajo de
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la temperatura ambiental, lo cual significa que la pubes-
cencia de las hojas no estarfa actuando como estructura ais
lante de la temperatura, evitando la re-radiaci6én de onda
larga hacia el ambiente durante las horas nocturnas, con lo
cual se reducirfa el enfriamiento de las hojas, como ha si
do sugerido por algunos autores (Hedberg, 1964), [Goebel
(1891) .y Hauman (1933), citados por Hedberg, 1964]. Nues-
tros resultados coinciden con aquellos de Beck et al (1982)
gue encuentran que la temperatura en superficie de la hoja
y encima de la pubescencia es la misma; esto significa que
no hay una disminucién en la emisi6én de onda larga de la ho
ja hacia el ambiente. Meinzer y Goldstein (sin publicar)
también indican que la temperatura de las hojas pubescen-
tes expuestas alcanzan temperaturas por debajo de 1la am-
biental debido a la reducida transferencia de calor conveg
tivo del aire a la hoja. Por lo tanto, la pubescencia no
puede ser considerada como un mecanismo de evasi6én a las

temperaturas congelantes.

En lo gue se refiere a la concentracién de aztcares y
el potencial osmético de las hojas adultas, a lo largo de
los distintos-ciclos diarios, la variacién observada en es
tas dos variables es tan pequenha que podemos concluir que
‘ninguna de ellas (aumento de azfcares solubles y/o disminu
cién del potencial osm6tico) podrfa intervenir como meca~

nismo de resistencia a las temperaturas congelantes.
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Pareciera, entonces, que el sobreenfriamiento es la d
nica alternativa para que las hojas puedan resistir las ba
jas temperaturas. Como se senalé en la seccién de los re-
sultados, ambos tipos de hojas, j6venes y adultas, pueden
sobreenfriarse hasta temperaturas entre -12.0°C y -18.0°C.
Pudimos comprobar en el campo, en los momentos en que la
temperatura foliar se encontraba por debajo de 0°C, que es
tas no se congelaban, permaneciendo blandas. Esto nos lle
va a pensar que el sobreenfriamiento de las hojas por deba
jo de los -12.0°C es el mecanismo de eVasién de mayor im-
portancia para su supervivencia dentro de este ambiente.

La capacidad de las hojas para sobreenfriarse a tempg
raturas por debajo de ~10.0°c estd dada, quizas, por algu-
nas sustancias almacenadas dentro de ellas y las cuales, no
tendrfan ningtn efecto sobre el potencial osmético. Las ho
jas de Eapeletia spicata presentan una sustancia mucilagi-
nogsa con las cuales se han llevado a cabo algunas pruebas
donde se encuentra que el potencial osmético estd alrede-
dor de los -80.0 bares (Datos sin publicar). Seguramente,
esta sustancia sea algGn polimero de bajo peso molecular
que act@a como crioprotector, permitiendo que las hojas de
esta planta puedan alcanzar temperaturas muy negativas sin
congelarse, y sin cambiar el potencial osmfético de la plan

ta (Qlien, 1978).
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B. Potytepiblbenicea

De los resultados obtenidos para Polylepis sendicedq, LO
demos extraer algunas conclusiones importantes. Primero,
la temperatura de los distintos tejidos de esta planta (ta
llo y hojas) sigue muy de cerca los ritmos de la temperatu
ra ambiental. Segfin Simpson (1979), algunas especies de es
te género que se encuentran a lo largo de la Cordillera de
los Andes en piramo y puna, presentan una cubierta escamo-
sa sobre el tronco que puede alcanzar hasta 2 cm de espe-
sor y la cual, posiblemente, actfie como un aislante protec
tor de las variaciones de la temperatura ambiental. En el
caso especifico de Polylepis senicea, en el Padramo de Pie-
dras Blancas, esta cubierta es bastante reducida (no alcan
za los 5 mm de espesor), lo que podrfa explicar, tal vez,
el hecho de gue la temperatura del tallo y la ambiental se
mantengan similares. Por otra parte, Hedberg (1964) sugie
re que la pubescencia puede determinar mayores temperatu-
ras foliares en las horas nocturnas debido a gque reduce la
pérdida de calor re-radiado hacia el ambiente. Sin embar-
go, en P. sendicea, aunque sus hojas muestran pubescencia en
ei envés, la temperatura es similar a la del aire durante
la noche, y en algunos casos disminuye por debajo de la am
biental.

Segundo, es importante hacer notar que, aunque los mi
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croambientes de cada especie esté&n muy cerca unpo del otro
(aproximadamente 10 m de distancia entre ellos), dentro del
microambiente de P. 4ericea observamos una mayor amortigua
cibn de la temperatura que en el microambiente de E. spica
ta. Asf, por ejemplo, en la especie Polylepis senicea,
solamente durante el mes de noviembre se observaron tempe-
raturas por debajo de 0°C en cualquier parte de la planta,
mientras que en Espeletia spicata, durante los meses: no-
viembre, diciembre y enero; se registraron temperaturas fo
liares por debajo de 0°C. También se encuentra gque para
los dos niveles del aire (5 cm y 150 cm sobre el suelo), en
el microambiente de P. senicea la diferencia es minima al
comparar las dos alturas, mientras que en el de E. spica~
Za la variaci6n es mucho mayor.

En estudios realizados por Azocar y Monasterio (1980),
en el Piramo de Mucubaji, se compara el microambiente del
bosque de Polylepis con el microambiente del p&ramo abier-
to, habitat del género Espeletia. Los resultados obteni-
dos en este estudio muestran que en ios sitios donde se en
cuentra Polylepis, el stress a las temperaturas por debajo
del punto de congelamiento es mucho menor, de manera que el
ntmero de dfas con heladas - un parmetro muy importante en
nuestro estudio - en el bosque es bajo (39/afio) comparado

al habitat donde crece Espeletia, que pueden sobrepasar los
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230 dfas/ano. Azocar y Monasterio determinaron, ademis,
que en Mucubaji, en los ambientes de p&ramo abierto, se pre
sentan condiciones m&s extremas que en el bosque de Polyle
pis Y que las méximas son mayores y las minimas menores fue
ra del bosque. Estas autoras sugieren que las diferencias
notables entre el microclima del pdramo y del bosgue pue-
den ser s6lo consecuencia de la cubierta vegetal del bos-
que, y de la amortiguacién microclimitica que ella provocgk
en el caso especifico de nuestro estudio, en el &rea donde
realizamos el trabajo, los drboles de Polylepis se encuen-
tran en forma aislada y separados entre si (no existe do-
sel continuo), por lo tanto no puede haberlumémortiguamieg
to por el dosel, gue aungue abierto, pueda influir de algu’
na manera en este aspecto. Una manera de explicar la va-
riaci6n microclim4tica encontrada serfa la de que en los si
tios donde crece Polylepis, debido a que estos estd&n cons-
titufdos por grandes bloques rocosos formando refugios tér
micos en donde las condiciones serfan menos extremas (Wal-
ter y Medina, 1969). Segln Carl Troll (citado por Simpson,
1979), la habilidad de Pofylepis para crecer por encima de
los limites de los bosques continuos se podrfa explicar por
medio de la presencia de algunos fenfmenos microclim&ticos
los cuales producen condiciones de mds baja altitud. Por

lo tanto, podemos considerar, hasta cierto punto, la exis-
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tencia de esta especie en estos lugares de un menor stress
como una gran ventaja para poder sobrevivir en estos ambien
tes de temperaturas inferiores extremas.

Pero, aunque el microambiente donde crece Polylepis,
por sus caracteristicas especiaies pueda tener temperatu-
ras un poco mis altas que las que ocurren en otros habi-
tats parameros, el hecho de que la temperatura de los 6rga
nos sea similar a la del ambiente, parece ser una desventa
ja bastante importante para la supervivencia de esta espe-
cie en estos ambientes, ya que un descenso muy grande de la
temperatura por debajo del punto de congelamiento, ocasio-
narfa también un gran descenso en la temperatura de los te
jidos y como consecuencia podrfa ocasionar dafios irreversi
bles.

Aungue no existen mediciones clim&ticas regulares pa-
ra esta drea, Azocar y Monasterio (1980) sefialan temperatu
ras minimas absolutas de =12.5°C en posiciéh de fondo de
valle y de =-9.0°C en la estacién metereolégica en el P8ra~-
mo de Mucubaji, a 3500 msnm. Estos resultados nos hacen su
poner, que, aunque en nuestro sitio de estudio la espc.ie
Polylepis senicea (3900 msnm) se encuentre en lugares "re-
fugios", pueden ocurrir temperaturas minimas muy por deba-
jo de 0°C, por lo tanto la superVivencia de la planta debe

depender, ademis, de mecanismos internos que le permitan e
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vadir el congelamiento de los tejidos. Nuestros resulta-
dos senalan que en Polylepdis parecen operar dos de estos me
canismos, fntimamente relacionados entre sf.

El primero serfa, la disminucién del potencial osméti
co durante las horas nocturnas. Esta disminucién estd apo
yada, también, por un aumento de la concentracién de los a
zlicares solubles durante el mismo perfodo de la noche. Am
bas, como lo senalamos en la seccién de los resultados ana
lizados anteriormente, coinciden con las temperaturas mini
mas registradas durante los distintos ciclos. La variacién
médxima del potencial osmético durante un ciclo diario fue
de 12 bares, lo que le darfa a la planta una proteccién a-
dicional de m&s o menos 2°C., En 2zonas templadas, como vi=-
mos anteriormente, la disminucién del potencial osmético es
de muy poca importancia. Las mayores concentraciones de so
lutos que hayan sido registradas son de 50 bares, lo dque
significa una proteccién adicional hasta disminuir el pun-
to de congelamiento a -4.0°C (Levitt, 1980). Pero, a dife
rencia de la zona templada, una disminucién de hasta 4°Cen
el punto de congelamiento serfa de gran importancia paraun
ambiente como el que tenemos en las altas montahas tropica
les y mis atin, en el caso de P. serdicea donde vimos existe
una amortiguacién adicional de la temperatura dada por los

"refugios" donde se encuentra esta especie.
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El sobreenfriamiento operarfa como mecanismo adicio-
nal hasta cierto rango de temperatura, ya que esta especie
tiene la capacidad de sobreenfriarse hasta temperaturas de
-9.0°C para las hojas y el tallo; y a una temperatura cer
ca de -12.0°C para la yema. La capacidad de sobreenfria-
miento, mayor en la yema que en los otros dos tejidos estu
diados, creemos importante sefialar que si bien es posible
que sea una estrategia para proteger este tejido de suma im
portancia, también puede ser m&s bien una consecuencia de
las caracterfsticas de la yema misma. Es decir, gue estas
caracteristicas - células de pequefio tamafo, espacios inter
celulares reducidos y gran concentraciﬁn de solutos - coin
ciden en que son rasgos que se encuentran en yemas de las
plantas superiores, y que también son caracteristicas nece
sarias para lograr una mayor capacidad de sobreenfriamien-
to de los tejidos. Por lo tanto, indirectamente se benefi
cia la yema, disminuyendo el punto de congelamiento de es-
te tejido, el cual es de tanta importancia para la planta.

Ademés de las dos especies de piramo escogidas para es
te estudio, Polylepis senrnicea y Espeletia spicata, se tomd
una planta de selva nublada para utilizarla como puntoc de
referencia para hacer una comparacifén entre esta especie y
las dos anteriormente mencionadas. La especie escogidg Po

docarpus oledifolius, se encuentra en el lfmite entre la sel
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va nublada y el pdramo (P&ramo de La Culata) a una altura
aproximada de 2600 m. P. oleifoflius fue sometida a las mis
mas pruebas de las otras dos especies: determimacién del po
tencial osm6tico y de la concentracién de azficares solu-
bles, estudios de la sensibilidad de los tejidos, anédlisis
térmico diferencial, y se tomaron medidas de temperatura y
otros paré@metros microambientales. Se escogif6 esta espe-
cie porgue se encuentra a una altura donde no se registran
temperaturas por debajo de 0°C. E1l objetivo fue el compa-
rar patrones encontrados en las distintas especies, y com-
probar, en caso de que existiesen tendencias diferentes en
las especies de pdramo en relacién a la de la selva nubla-
da, 8i existen algunas adaptaciones de estas plantas de p&
ramo como mecanismos de resistencia a las temperaturas con
gelantes. En caso que los patrones fuesen similares para
ambos casos, entonces no podemos destacarlo como mecanismo
de resistencia al stress producido por las heladas y sim-
plemente lo tendrfamos que tomar en cuenta como patrones en
contrados en plantas de la zona tropical.

Entre los resultados obtenidos (datos sin publicar) te
nemos que el potencial osm6tico alcanza sus valores m&s ne
gativos durante las horas del mediodfa, mientras que duran
te la noche encontramos los Qalores.m&s positi§os. Los a~

zGcares solubles muestran un ritmo que apoya los resulta-
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dos del potencial osmético, mostrando las mé&ximas concen-
traciones durante el dfa y las mfnimas durante 1la noche.
La sensibilidad de los tejidos, utilizando elmétodode Ste
ponkus y Lanphear (1967), nos da como resultado una tempe-
ratura de -1.7°C la que provoca un 50% de dafio de los teji
dos foliares. Y por dltimo, las pruebas de ATD nos mues-
tran que para las hojas, el tallo y la yema la iniciaci6n
de la formacibén de hielo ocurre entre -1.0°C y -4.0°C para
todos los tejidos.

Estos resultados son completamente distintos a los ob
tenidos para las dos especies del pdramo, lo que significa
que Podocarpus oleifofius no parece poseer ningdn tipo de
mecanismo de resistencia a las temperaturas congelantes vy
por lo tanto, los ritmos y las caracterfsticas observadas
en Espeletia spdcata y Polylepis sericea pueden ser consi-
deradas como adaptaciones para sobrevivir a las condicio-

nes existentes en el ambiente de p&ramo.

C. Comparacién con estrategias de resistencia en Zo-

na Templada.

Otro aspecto importante al cual nos podemos referir es
el problema de si existe, o no, estacionalidad en el grado
de resistencia a las heladas, o si existen cambios en 1los
mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes en

las plantas de la alta montana tropical.
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Sabemos que en las zonas templadas, el grado de resis
tencia a las bajas temperaturas depende de la &poca del a-
no. Las plantas se van haciendo mds resistentes hacia los
meses de otono hasta alcanzar su maxima resistencia duran-
te el invierno, y luego, su resistencia se hace menor du-
rante la primavera hasta alcanzar el minimo durante el Ve-
rano. .Los resultados obtenidos para las dos especies de pd
ramo, en este estudio, no muestran cambios a lo largo del
ciclo anual, con respecto a las distintas pruebas llevadas
a cabo.

Suponemos, entonces, que no existe estacionalidad en
cuanto al grado de resistencia ni tampoco existen cambios
en cuanto a los mecanismos de resistencia’utilizados;xurcg
da una de las especies. Algo que llama la atencibn son los
resultados del potencial osmético; ya dgue encontramos difg
rencias en ambas especies a lo largo del ciclo anual. Es-
tas diferencias no muestran estacionalidad en el sentido de
que estas plantas tengan un potencial osmbtico mids negati-
vo durante los meses de la época seca en cdmparaéiéhcxnuel
potencial osm6tico de la época hGmeda; sino que coinciden
perfectamente, a lo largo del afo, el potencial osmético més
negati?o con las temperaturas mds bajas y los m&s positi-
vos con las temperaturas mds altas, para ambas especies.

Por lo tanto, creemos que los cambios del potencial osméti
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co esten ligados a los cambios diarios de la temperatura y

no a cambios estacionales.

Debido a las grandes diferencias en las caracterfisti-
cas de los climas de zona templada y de zona tropical, las
plantas que habitan estos dos distintos ambientes deben mos
trar estrategias de adaptacién diferentes. En la introduc
cibén mencionamos que las plantas de la zona templada'utili
zan como principal mecanismo de resistencia, la tolerancia
al congelamiento extracelular; este se une con otros, como:
la suspensién del crecimiento y desarrollo, a través de la
cafda de las hojas, la latencia de la yema y la disminucién
de algunos procesos metab&licos. En las zonas de alta mon
tafia tropical el caso no es el mismo, ya que el stress pro
ducido por las temperaturas congelantes estd presente todo
el afio. Por lo tanto, las plantas de estos ambientes no
pueden depender de la suspensif6n del crecimiento y del de-
sarrollo para sobrevivir a las temperaturas congelantes. En
las dos especies estudiadas en la alta montafia tropical de
los Andes, el sobreenfriamiento, o la disminucién del po-
tencial osmético y/o la formacién de estructuras aislantes
son los mecanismos de resistencia desarrollados para enfren
tar el stress que puede producir el congelamiento el cual
puede ocurrir durante todo el ano. Tambiénencontramosque

todos estos mecanismos de resistencia son de evasién, por
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lo tanto, pareciera que Espeletdia spicata y Polylepds sens
cea no son capaces de tolerar el mfinimo congelamiento de

sus tejidos.

D. Comparacifén con otras Zonas de Alta Montana Tropi

cal.

S% nos referimos a las zonas tropicales, observamos
que también existen algunas diferencias, al igual que algu
nas semejanzas entre las distintas montanas tropicales del
mundo. De similar manera a lo observado en los p&ramos del
Norte de Sur América, la roseta monocaule es tipica de o-
tras regiones de los tr6picos y las cuales han evoluciona-
do independientemente (Smith, 1979): el género Espefetia
en los Andes, en Hawaii el género Aagyrociphium (Composi-
tae); en Nueva Guinea el género Cyathea; y en Africa Orien
tal los géneros Lobefia y Seneciv (Compositae) (Smith, 1979;
Hedberg, 1964). La repetida evoluci6én de esta forma de vi
da sugiere que es una respuesta adaptativa a los ambientes
de las altas montanas tropicales (Smith, 1979).

Pero a diferencia de las dos especies de los p&ramos
venezolanos, las cuales dependen totalmente de mecanismos
de resistencia a través de la evasién, Beck et al (1982),
encontraron que en los géneros Senecio y lobelia de las al

tas montanas del Africa existe la tolerancia al congelamien



138

to. Es decir, ellos encuentran que las hojas expuestas de
estos dos géneros, soportan el congelamiento durante las ho
ras nocturnas; y a diferencia de Espeletia spicata y Poly-
Lepis senicea, donde el sobreenfriamiento es un mecanismo
de resistencia importante, estos autores sefialan que en los
dos géneros estudiados hay una evasi6n del sobreenfriamien

to. .

E. Investigaciones futuras.

Finalmente quisieramos recalcar la escasez de informa
cibén sobre los mecanismos de resistencia a las temperatu-
ras congelantes en las altas montanas tropicales. Todavia
dentro de este campo de la ecofisiologfa tropical, permane
cen muchas incognitas por despejar. Es necesario estudiar
los efectos de las temperaturas congelantes y los mecanis~-
mos de resistencia en otras especies del p&ramo, de manera
de tener un cuerpo de evidencias m&s amplio que permitan ha
cer generalizaciones; al igual que tendrfamos que hacer un
anfilisis m&s detallado sobre los mecanismos y grado de re-
sistencia a las temperaturas congelantes en distintas eta-
pas de desarrollo y en los distintos tejidos de las plan-
tas. Quedan muchas interrogantes sobre los procesos fisio
1l6gicos que ocurren en las dos especies estudiadas en rela
cién a la evasién del congelamiento: ¢Como y cuales son los

az@icares, u otras sustancias que hacen aumentar el poten-
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cial osm6tico dyrante las horas nocturnas en Polylepis se-
rnicea? ¢Que sustancia en las hojas de Espeletia spdcafta ha
ce que la capacidad de sobreenfriamiento sea tan grande?
También serfa necesario hacer estudios relacionando el e-
fecto producido por las heladas con otro stress gque esté su
mamente ligado a estas, como es el de la sequfa; los resul
tados obtenidos mediante el andlisis térmico diferencial en
los cuales los tejidos mantenidos en condiciones de c&mara
de crecimiento presentan temperaturas de congelamiento més
bajas, sugieren que en condiciones de stress hfdrico la re

sistencia al congelamiento se hace mayor.
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TABLAS DE CONVERSION
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Tabla 1

Conversidn de microvoltios a grados centigrados

rence Tables.

Supersede N.B.S.

Circular #561).

(°C).(Tomado

de New Refe-

Grados (°c)
-40
-30
-20
-10

0

Grados (°C)
-
10
20
30

40

0

-1.48

-1.12

~-0.76

-1.51

-1.16

-0.79

-0.42

-0.04

-1.54

-1.19

-0.83

-0.46

-0.08

-1.58

~1.23

-0.87

-0.50

-0.12

-1.61

-1.26

-0.90

-0.53

-0.15

-1.65

-1.30

-0.94

-0.57

-0.19

-1.68

-1.33

~-0.98

-0.61

-0.23

-1.72

-1.37

-1.01

-0.65

-0.27

-1.75

-1.41

-1.05

~-0.68

~-0.31

-1.82
-1.44
-1.09
-0.72

-0.35




142

Tabla 2 . Humedad relativa obtenida por medio de los termémetros seco y himedo.

t-t' 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 1.6 1.8 2.0 2.2 2.4 2.6 2.8 3.0 3.2 3.4 3.6 3.8 4.0 4.5

t
-5 95 90 86 81 76 71 66 62 57 52 48 43 39 34 29 25 21 17 11 7
-4 95 91 86 82 77 73 68 64 59 55 51 46 42 38 33 29 25 21 17 12
-3 96 91 87 82 78 74 70 66 62 57 53 49 45 41 37 33 29 25 22 12
-2 96 92 88 84 79 75 71 68 64 60 56 52 48 44 40 37 33 29 25 22 12
-1 96 92 88 84 81 77 73 69 66 62 58 54 51 47 43 40 36 33 29 26 17
0 96 93 89 85 81 78 74 71 67 64 60 57 53 50 46 43 40 36 33 29 21
1 97 93 90 86 83 80 76 73 70 66 €63 59 56 53 49 46 43 40 36 33 25
2 97 93 90 87 84 81 78 74 71 68 65 62 59 55 52 49 46 43 40 37 29
3 97 94 91 88 84 82 78 76 72 70 67 64 61 58 55 52 49 46 43 40 33
4 97 94 91 88 85 82 79 77 74 71 68 65 62 60 57 54 51 48 46 43 36
5 97 94 91 88 86 83 80 77 75 72 69 67 64 61 58 56 53 51 48 45 39
6 97 94 92 89 86 84 81 78 76 73 70 68 65 63 60 58 55 53 50 48 41
7 97 95 92 89 87 84 82 7% 77 74 72 69 67 64 62 59 57 54 52 50 44
8 97 95 92 90 87 85 €2 80 77 75 73 70 68 65 63 61 58 56 54 51 46
9 98 95 93 90 83 81 78 76 74 71 69 67 64 62 60 58 55 53 48 42 37
10 98 95 93 90 88 86 83 81 79 77 74 72 70 68 66 63 61 59 57 55 50
11 98 95 93 91 89 86 €4 82 80 78 75 73 71 69 67 65 62 GO 58 56 51
12 98 96 93 91 89 87 85 82 80 78 76 74 72 70 68 66 64 62 60 58 53
13 98 926 93 91 89 87 85 83 81 79 77 75 73 71 69 67 65 63 61 59 54
14 98 96 94 92 90 88 86 84 82 79 78 76 74 72 70 68 66 64 62 60 56
15 98 96 94 92 90 88 86 84 82 80 72 76 74 73 71 69 67 65 63 61 57

* Los valores de humedad relativa estdn dados directamente del aire (bulbo) seco (t°c) y el

bulbo hidmedo (t'°C). (Tomado del Bulletin of the U.S. Weather Bureau No. 1071
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Tabla 3. Potencial osmético para solu

ciones de NaCl conocidas (a 25°C).

Molal wﬂ

(m)

0.1 -4.62
0.3 -13.70
0.5 -22.82
0.7 -32.13
1.0 -46.,37
1.2 -56.03
1.4 ~-€65.95
1.6 -76.24

*Tomada de Ross, C. (1974).



APENDICE B

TEMPERATURA DE LOS DISTINTOS ORGANOS Y
DEL MICROAMBIENTE DE AMBAS ESPECIES EN

DIFERENTES CICLOS DIARIOS
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Tabla 1 . Temperatura (°C) de los distintos drganos y del microambiente de Espefetia
spicata en un ciclo diario (Mes de abril).

HORA 4:30 7:30 10:30 1:30 4:30 5:30 6:30 7:30 10:30 1:30 4:00
150 cm > suelo 9.8 8.5 6.5 7.0 6.2 7.9 7.0 8.2 7.2 11.5 10.5

5 cm > suelo 11.8 8.2 7.0 7.5 6.5 7.5 7.0 8.2 1255 20.5 17.2
10 cm < suelo 10.0 11.0 11.5 11.0 10.5 10.8 10.5 10.5 9.5 9.8 11.0
Tallo superior 10.0 11.5 16.5 17.0 17.0 17.5 17.0 17.2 17.0 18.5 19.0
Tallo inferior 12.0 11.5 11.0 10.0 9.8 9.8 9.8 9.8 10.0 11.5 11.9
Yema 8.9 6.9 5.6 5.4 5.2 4.9 4.9 4.9 6.7 9.0 8.8
Hoja joven 6.4 5.1 4.1 4.3 3.9 4.2 3.9 5.0 6.3 7.6 8.1
Hoja adulta 6.6 5.2 3.7 4.5 3.9 4.3 3.9 4.7 6.1 7.7 8.3

Humedad relativa 97% 97% 97% 97% 91% - - 26% 86% 1008 94%




Tabla 2 . Temperatura (°C) de los distintos mnmmuom‘% del microambiente de

Espeletia spicatqy en un ciclo diario (Mes de agosto).
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HCRA 13:00 17:00 21:00 1:00 5:00° 7:00 11:00
Tallo inferior Norte 15.3 13.8 5.6 5.8 5.0 4.4 4.1
Tallo inferior Sur 11.9 12.9 4.2 4.2 3.1 - 4.4
Tallo inferior Este 13.7 14.0 5.0 4.8 3.6 3.2 3.4
Tallo inferior Oeste 14.4 12.1 4.8 4.8 4.2 - -
Tallo superior Norte 14.4 12.3 5.1 4.4 3.2 2.9 3.4
Tallo superior Sur 12.0 13.2 4.3 3.9 2.8 4.4 3.8
Tallo superior Este 13.2 13.9 4.8 4.2 3.6 2.7 3.0
Tallo superior Oestg 17.9 10.4 3.4 2.9 3.3 3.5 5.9
Yema 9.6 11.2 6.8 5.0 3.1 3.0 3.1
Hoja joven Norte 16.1 10.4 3.7 2.4 1.0 2.6 6.2
Hoja joven Sur 17.0 11.0 4.2 2.6 1.3 2.7 5.8
Hoja joven Este 14.9 10.7 3.9 2.1 1.3 2.6 6.1
Hoja joven Oeste 14.4 9.0 4.3 2.4 1.5 3.0 6.1
Hoja adulta Norte 15.5 12.2 3.4 1.9 0.6 2.8 8.6
Hoja adulta Sur 14.2 11.3 4.1 2.3 1.6 3.0 6.4
Hoja adulta Este 13.0 9.6 4.0 2.6 1.7 2.1 6.5
Hoja adulta Oeste 11.6 10.1 4.4 2.4 1.7 3.0 5.9
150 cm > suelo 8.8 8.8 4.4 3.6 2.1 4.0 9.9
5 cm > suelo 11.7 12.4 4.0 2.2 1.6 2.9 6.7
10 em < suelo 11.9 10.9 8.5 7.0 5.4 4.9 4.8
Humedad relativa o 3% 96% .75% , 86% 90s 84% 90%
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Tabla 3 .

Temperatura (°C) de los distintos

letia spicata en un ciclo diario (Mes de septiembre).

drganos y del microambiente de Espe

HORA 15:00 1¢:00 23:00 3:00 6:00 7:00 11:00 1:00
Tallo superior 10.0 5.9 4.4 3.2 3.2 4.1 3.6 3.8
Tallo inferior 5.6 4.9 5.1 4.6 - 4.6 4.9 4.9
Yema 7.7 %.p 4.6 4.1 4.4 2.6 4.1 4.9
Hoja joven 6.2 8.2 1.3 5.8 1.3 1.0 5.1 5.4
Hoja joven 5.9 2.3 1.0 1.5 1.0 1.3 4.6 5.4
Hoja adulta 4.9 2.3 1.0 1.5 1.5 1.0 4.4 4.9
Hoja adulta 6.4 3.3 1.5 1.8 1.5 1.3 4.4 4.9
150 cm > suelo 4.4 2.6 1.8 2.1 2.1 1.5 4.4 4.4

5 cm > suelo 5.9 3.2 1.5 1.3 2.1 1.0 6.2 0.4

10 cm < suelo 8.7 8.5 7.4 6.7 5.9 5.4 5.6 5.9
Humedad relativa 100% 98% 91% 93% R7% 87% 90% 100%
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Tabla 4 . Temperatura (°C) de los distintos &rganos y del microambiente de Es4
P zZ

peletia spicata en un ciclo diario (Mes de diciembre).

HORA 13:00 17:00 21:00 1:00 5:00 6:00 7:00 11:00
Tallo inferior Norte 5.4 5.1 4.6 3.3 2.8 2.3 2.3 2.1
Tallo inferior Sur 5.9 4.6 4.4 3.1 2.3 2.1 2.3 2.8
Tallo inferior Este .5 6.9 4.6 2.8 2.8 2.6 2.3 7.4
Tallo inferior Oeste 4.4 3.1 4.1 4.1 3.3 2.1 2.3 2.8
Tallo superior Norte 4.6 4.4 4.4 2.6 2.3 2.1 2.3 2.6
Tallo superior Sur 6.4 5.1 4.6 3.6 3.1 2.3 2.6 2.6
Tallo superior Este 7.7 5.9 4.6 3.3 2.3 2.3 2.1 4.1
Tallo superior Oeste 3.8 4.4 4.1 2.8 2.6 2.3 2.1 2.3
Yema 12.0 9.5 7.2 3.6 2.3 2.1 2.3 3.6
Hoja joven Norte 22.0 6.2 1.8 0.0 -0.3 0.5 1.0 7.9
Hoja joven Sur 20.0 5.9 2.1 0.0 -0.3 0.3 0.8 7.2
Hoja joven Este 26.0 5.6 1.5 -0.3 -0.3 0.3 1.3 9.0
Hoja joven Oeste 16.0 5.1 1.5 -0.5 -0.3 0.3 0.8 6.2
Hoja adulta Norte 11.0 5.1 1.5 0.0 -0.3 0.0 0.8 5.9
Hoja adulta Sur 19.8 5.4 1.5 -0.5 -0.5 0.3 1.3 7.9
Hoja adulta Este .25.5 8.2 1.5 -0.5 -0.5 -0.3 0.3 11.3
Hoja adulta Oeste 11.0 4.9 1.3 ~-0.8 -0.8 -0.3 0.0 6.2
150 cm > suelo 7.2 3.6 2.1 1.3 0.5 1.3 2.6 5.4
5 em > suelo 10.0 3.8 1.8 0.0 0.0 0.3 1.5 5.1
5 cm < suelo 14.8 8.5 5.9 . 3.3 2.3 2.3 2.3 5.9

Humedad relativa 93%  100% = 94% B6% 96% - 97% 96%
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Tabla 5 . Temperatura (°C) de los distintos drganos v del microambiente de Espel
tia spicata en un ciclo diario (Mes de enero).

HORA 12:00 15:00 18:00 21:00 1:00 5:00 6:00 7:00 10:00
Tallo inferior Oeste 5.3 5.9 8.2 7.7 6.7 5.4 - - 12.5
Tallo superior Norte 5.4 9.5 9.2 6.4 4.6 3.6 2.1 2.8 3.1
Tallo superior Sur 3.9 8.5 12.0 9.5 7.2 4.9 4.6 2.6 2.6
Tallo superior Este 4.9 9.2 7.2 6.4 5.6 3.3 2.3 2.3 2.3
Tallo sumnerior Oeste 6.4 12.5 11.5 6.4 4.9 2.3 2.1 3.1 2.1
Yema 6.4 18.3 13.8 g.2 4.9 3.3 2.3 2.6 3.1
Hoja joven Norte 12.3 18.0 2.8 -0.5 1.2 0.0 ~1.8 -0.3 6.4
Hoja joven Sur 13.0 18.3 4.1 0.0 1.0 -0.2 -1.3 0.0 7.4
Hoja joven Este 27.7 25.0 4.1 0.3 1.5 1.0 -0.5 1.3 10.5
Hoja joven Oeste 16.0 19.8 5.4 1.5 0.8 0.0 -1.8 0.0 6.2
Hoja adulta Norte 12.0 15.3 3.9 0.0 1.0 -0.3 -1.0 0.3 6.4
Hoja adulta Sur 10.5 17.8 5.4 1.8 1.0 0.0 -1.8 0.0 6.2
Hoja adulta Este 14.0 16.5 3.9 1.3 1.3 1.0 -1.3 0.0 6.2
Hoja adulta Oeste 15.8 17.8 3.9 -0.3 0.3 -1.8 -2.1 0.8 4.6
150 cm > suelo 9.8 9.5 5.6 1.8 2.3 2.8 1.8 4.4 4.4
5 cm > suelo 20.8 27.4 10.2 1.3 1.5 1.3 -0.3 0.3 8.7
10 cm < suelo 4.9 9.5 10.2 7.7 €.4 5.4 4.6 4.9 3.9
Humedad relativa 74% 91% 97% 90% 72% 40% 75% 50% 62%
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Tabla 6 .

pis serdcea en un ciclo diario (Mes de abril).

Temperatura (°C) de los distintos 6rganos y del microambiente de vthha.

HORA 4:30 7:30 10:30 1:30 4:30 5:30 6:30 7:30 10:30 1:30 4:00
150 cm > suelo 2.0 9.0 7.5 7.5 7.0 7.2 8.0 8.2 14.0 17.0 11.8

5 cm > suelo 10.5 11.5 2.2 8.0 7.8 7.8 8.0 7.5 9.2 11.0 11.5

10 cm < suelo 9.8 9.5 10.0 9.2 9.0 9.0 9.2 8.8 8.5 8,2 9.0
Tallo 8.5 8.4 7.2 7.2 6.3 6.8 6.3 6.8 8.0 11.5 190.5
Tallo (superficie) 8.8 8.0 6.9 7.8 6.8 7.3 7.0 7.5 e.0 11.8 11.0
Hoja expuesta 7.5 5.3 4.4 4.8 4.4 4.4 4.5 4.8 6.8 9.6 8.9
Hoja expuesta 6.4 5.1 4.1 4.4 4.3 4.5 4.5 5.1 5.9 9.4 8.0
Hoja no-expuesta 6.2 5.4 4.5 4.7 4.4 4.4 4.5 4.9 5.7 9.2 8.8
Humedad relativa 97% 97% 97% 97% 91% - - 96% 86% 100% 943
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Tabla 7 . Temperatura (°C) de los distintos 6rganos y del microambiente de

Polylepdis serndicea en un ciclo diario (Mes de agosto).

HORA 13:00 17:00 21:00 1:00 5:00 7:00 11:00
Tallo 9.7 9.2 6.3 5.0 3.6 - 4,2
Hoja 9.8 9.8 4.7 2.3 1.6 2.9 5.6
Hoja 11.2 10.0 4.4 2.6 1.5 3.1 5.¢
Hoja 12,1 - - - - - -
150 cm > suelo . 10.0 10.3 4.6 2.6 1.9 2.9 6.4
5 cm > suelo 10.8 13.9 4.9 2.7 2.4 3.5 ~.2
10 cm < suelo 4.9 5.1 5.2 5.7 5.6 5.3 4.9

Humedad relativa 83% 96% 75% 86% 90% 84% 90%
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Tabla 8 . Temperatura (°C) de los distintos Srganos y del microambiente de Po

Lylepdis serdice2 en un ciclo diario (Mes de septiembre).

HORA 15:00 15:00 23:00 3:00 6:00 7:00 11:00 1:00
Tallo superior 6.4 3.3 2.1 1.5 1.8 1.0 5.1 4.9
Tallo inferior 6.2 4.4 2.1 1.5 - 1.5 4.6 4.4
Hoja 5.4 3.3 2.1 1.5 2.3 1.5 4.9 5.9
Hoja 6.7 2.3 1.8 1.5 1.8 1.3 5.4 6.2
Hoja 5.4 3.3 2.3 2.1 1.8 1.8 4.6 5.1
150 cm > suelo 4.4 5.4 3.3 3.6 3.8 1.5 9.2 7.9

5 em > suelo 5.6 3.6 2.3 2.6 - 1.0 5.4 4.9

10 cm < suelo 4.6 5.4 - 5.1 5.1 4.9 4.1 4.1

Huwedad relaviva 100% 98% 91% 93% 87% 27% 90% 100%
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Tabla 9 .

Temperatura (°C) de los distintos 6rganos y del microambiente de Po

Lylepis senicea en un ciclo diario (Mes de diciembre).

HORA 13:00 17:00 21:00 1:00 5:00 6:00 7:00 11:00
Tallo 12.5 6.2 3.3 1.8 0.8 1.0 1.5 5.4
Tallo 12.0 6.2 3.6 2.1 1.3 1.5 1.8 6.4
Hoja 17.5 5.1 2.8 1.3 0.8 1.0 2.3 6.4
Hoja 14.5 5.4 1.0 -0.5 ~-0.3 0.0 - -
Hoja 19.0 5.6 2.1 0.5 0.5 0.8 1.2 5.9
150 ecm > suelo 12.0 4.4 2.8 1.8 1.0 1.3 2.6 6.4
5 cm > suelo 16.3 5.6 3.1 1.5 1.3 1.5 2.3 6.7
10 cm < suelo 4.4 6.2 6.4 5.9 5.1 5.4 4.9 3.3
Humedad relativa 93% 100% 94% 86% %6% - 97% 96%
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Tabla 10 . Temperatura (°C) de los distintos Srganos y del microambiente de Polyle

pis sendicea en un ciclo diario (Mes de enero).

HORA 12:00 15:00 18:00 21:00 1:00 5:00 6:00 7100 10:00
Hoja 18.8 21.5 3.6 1.3 1.8 1.3 1.8 1.8 16.5
Hoja 26.0 16.0 3.3 2.1 2.1 2.1 1.5 1.8 19.0
hoja 17.0 14.5 3.9 3.3 2.1 3.1 2.3 2.3 15.5
Hoja 18.0 16.8 3.6 2.1 1.8 1.8 1.8 2.1 8.2
150 cem > suelo 12.0 12.0 4.6 3.3 2.3 1.8 1.5 2.3 9.7
5 cm > suelo 5.9 13.5 5.1 3.6 3.9 1.3 1.5 1.5 6.9
10 cm < suelo 4.4 7.4 7.2 7.2 5.4 4.9 4.4 4.9 4.9
Humedad relativa 74% 21% 97% 90% 72% 49% 75% 60% 62%




APERDICE C
POTENCIAL OSMNOTICO PARA EL TEJIDO FOLIAR

DE AMBAS ESPECIES EN DIFERENTES CICLOS DIARIOS



Tabla 1 .

tejido foliar de P.

diario (Mes de mavyo).

Potencial osmb6tico para el

derndiceda en un ciclo

HORA Vo T(°C)*
22:00 -11.8 5.0
1:00 -15.0 3.4
4:00 -18.3 3:0
7:00 -16.1 3.4
10:00 -10.7 5.9

*Temperatura ambiental

Tabla 2 .

tejido foliar de E.

diario (Mes de mayo).

Potencial osm8tico para el

Apicafa en un ciclo

HORA \pﬂ T(°C)*
22:00 -7.3 5.0
1:00 -6.2 3.4
4:00 -7.0 3.0
7:00 -4.0 3.4
10:00 -5.0 5.9

*Temperatura ambiental
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Tabla 3

jido foliar de P.

Poten«cial osmético para el te-

rio (Mes de diciembre).

senicea en un ciclo dia-

TIORA v Te (°C)

13:00 -20.8 17.0

17:00 -15.5 5.4
' 21:00 -21.2 2.0

1:00 -21.8 0.4

5:00 -28.6 0.3

7:00 ~25.3 2.1

11:00 -23.8 6.2
Tabla 4 . Potencial osmético para el te-
jido foliar de E. spficata en un ciclo dia-
rio (Mes de diciembre),

HORA Vo T¢ (°C)

13:00 -12.6 18.9

17:00 -10.4 5.8

21:00 -10.8 1.6

1:00 -9.7 -0.3

5:00 -9.9 -0.4

7:00 -10.3 0.8

11:00 -10.¢ 7.7
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A
Tabla 5 . Potencial hidrico para el teji

do foliar de P. sesndicea en un ciclo diario

(Mes de enero).

HORA by Tg(°C)
12:00 -21.6 19.9
15:00 -21.9 17.2
18:00 -18.2 3.6
21:00 -20.9 4.4
1:00 -20.9 1.9
5:00 -22.3 2.0
7:00 -25.7 1.9
10:00 -21.1 14.8

Tabla 6 . Potencial hidrico para el teji
do foliar de E. spicata en un ciclo diario

(Mes de enero).

HORA | wh Tf(°C)
12:00 ~13.6 15.1
15:00 -13.3 18.5
18:00 -14.1 4.2
21:00 ~10.2 0.5
1:00 -9.7 1.0
5:00 r =10.1 -0.1
7:00 -10.5 0.3

10:00 ~-14.0 6.5
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APENDICE D

CONTENIDO DE AZUCARES SOLUBLES

EN AMBAS ESPECIES A LO LARGO DE CICLOS DIARIOS



Tabla 1

Contenido de azicares solubles para hoja

y tallo dc¢ P. serdicea en un ciclo diario (Mes
bril).
HORA hoja (%) tallo (%)
16:30 9.3 11.6
22:30 9.6 13.6
4:30 17.8 16.1
10:30 16.8 6.0
16:30 11.3 7.8
Tabla 2 Contenicdo de azicares solubles para hoja
y tallo de E. 4picata en un ciclo diario (Mes de a
bril).
HORA hoja joven (%) hoja adulta (%)
16:3C 4.5 5.5
22:30 6.3 8.4
4:30 2.6 1.4
10:30 1.7 2.0
16:30 2.2 2.5
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Tabla 3 . Contenido de azicares solubles para hoja
y tallo de P. sendicea en un ciclo diario (Mes de ma
yo).

HORA hoja (%) tallo (%)
22:00 15.8 13.0
1:00 19.0 10.5
4:00 20.6 12.3
7:00 19.5 20.4
10:00 19.8 17.3
12:00 17.0 8.0

Tabla 4 . Contenido de azicares solubles para hoja

y tallo de E. spicata en un ciclo diario (Mes de ma

yo).
HORA hoja joven (%) hoja adulta (%)
22:00 8.3 10.9
1:00 5.4 4.6
4:00 12.7 14.0
7:00 6.0 9.5
10:00 12.7 6.4




Tabla 5

162

Contenido de azdcares solubles para hoja

y tallo de P. sendcea en un ciclo diario (Mes de Ju-
nio).
HORA hoja (%) tallo (%)
13:00 12.9 12.9
16:00 11.9 10.8
19:00 11.2 10.7
22:090 11.4 8.2
1:00 11.5 10.7
4:00 13.4 9.7
6:00 14.2 7.6
9:00 10.1 8.5
12:00 12.3 14.2
Tabla 6 . Contenido de azilcares solubles para hoja
y tallo de E. 4spdcata en un ciclo diario (Mes de Ju-
nio).
HORA hoja joven (%) hoja adulta (%)
13:00 1.9
16:0¢0 2.1 4.1
19:00 2.1
22:00 1.7
1:00 2.5
4:00 2.3 .
- 6:00 0.9 .
9:00 0.4
12:00 2.6 .
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Tabla 7 . Contenido de azlcares solubles para hoja

y tallo de P. sendcea en un ciclo diario (Mes de agos

to).
HORA hoja (%) tallo (%)
13:00 5.7 4.3
17:00 6.8 4.2
21:00 5.8 4.2
1:00 6.3 4.0
5:00 6.9 3.5
7:00 8.1 3.9
11:00 5.2 3.7
Tabla 8 . Contenido de azidcares solubles para hoja

y tallo de E. spdcata en un ciclo diario (Mes de agos-

to).
HORA hoja joven (%) hoja adulta (%)
13:00 0.1 0.3
17:00 0.1 0.9
21:00 0.4 2.2
1:00 0.1 1.7
5:00 0.0 1.4
7:00 0.1 1.6
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Tabla 9 . Contenido de azicares solubles para hoja

y tallo de P. sendicea en un ciclo diario (Mes de diciem

bre).
HORA hoja (%) tallo (%)
13:00 11.3 12.3
17:00 11.9 11.6
21:00 10.9 7.9
1:00 12.1 7.8
5:00 13.2 8.0
7:00 11.8 9.0
11:00 10.3 9.1
Tabla 10 . Contenido de azldcares solubles para hoja

y tallo de E. spdicata en un ciclo diario (Mes de diciem

bre).
HORA hoja jovén (%) hoja adulta (%)
13:00 6.7 3.8
17:00 3.0 3.1
21:00 3.5 3.7
1:00 2.1 2.7
5:00 2.1 2.6
7:00 1.4 2.3
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Tabla 11 . Contenido de azilicares solubles para hoja

y tallo de P. sexdicea en un ciclo diario (Mes de ene-

ro).
HORA hoja (%) tallo (%)
12:00 6.4 4.5
18:00 6.5 4.9
1:00 11.8 6.0
5:00 13.0 6.2
7:00 10.3 7.0
10:00 8.0 4.7
Tabla 12 . Contenido de azlicares solubles para hoja

y tallo de €. 4picafa en un ciclo diario (Mes de ene-

ro).
HORA hoja joven (%) hoja adulta (%)
12:00 1.6 2.2
18:00 1.3 2.1
1:00 1.1 1.7
5:00 1.5 1.4
7:00 2.4 1.9

10:00 1.7 1.8




APENDICE E

CANTIDAD DE TTC REDUCIDO POR LOS TEJIDOS A DIFERENTES
TEMPERATURAS EXPRESADO COMO PORCENTAJE DE LA CANTIDAD DE

TTC REDUCIDO POR LAS MUESTRAS DE CONTROL (5%C)
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Tabla 1 . Cantidad de TTC reducido por los teiidos a
diferentes temperaturas expresado como percentaje de la

cantida’ de TTC reducido por las muestras de control (5%C ),

Potglepds senicea (muesitras del mes de enero).
T (°C) hoja tallo
(% supervivencia) (% supervivencisa)

5.0 100.0 100.0
9.0 79.4 98.4
-2.5 69.1 79.0
~-5.0 65.1 61.2
-10.0 45.6 45.4
~15.0 38.2 33.9

Lapeletia spacata (muestras del mes de enero).

T (°C) hoja joven hoja adulta
(% suvervivencia) (% surervivencia)
5.0 100.0 5.6
0.0 75.0 94.9
-2.5 69.6 100.0
-5.0 41.1 81l.4
~10.0 45.7 38.6
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