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RESUMEN

El paramo es un ecosistema Neotropical de alta montafa cuyas caracteristicas
principales son las bajas temperaturas y las grandes variaciones térmicas durante los
ciclos diarios, asi como también la ocurrencia de periodos de heladas nocturnas. Estas
ultimas son de gran importancia ecoldgica, ya que determinan el limite para las
especies adaptadas a las temperaturas calidas, representando entonces un filtro para la
colonizacion de la flora. En este sentido, las plantas de la alta montafa tropical tienen
adaptaciones que les permiten la resistencia a las temperaturas congelantes, ya sea a
través de la evasion o la tolerancia al congelamiento extracelular. Estos mecanismos
han sido estudiados en el paramo habiéndose encontrado que varias especies del
género Espeletia, asi como también Polylepis sericea son evasoras, mientras que
Draba chionophila es tolerante. Resalta que aun cuando un componente importante de
la vegetaciéon del paramo lo constituyen las gramineas, no se han estudiado los
mecanismos de resistencia que permiten sus adaptaciones a las condiciones
ambientales de este ecosistema. Este grupo de plantas también puede ser clasificado
en funcion de la via de fijacion de carbono, ya sea en plantas C; 6 C4, siendo las
primeras dominantes en condiciones de bajas temperaturas ambientales. Las segundas,
en cambio, presentan limitaciones para invadir areas con temperaturas minimas
promedio inferiores a los 7 y 9 °C. La presencia de una u otra ruta fotosintética también
supone diferencias en el uso del recurso hidrico. Dada la falta de informacién que hay
respecto a las respuestas ecofisioldgicas de las Poaceae en la alta montafa tropical,
nos propusimos estudiar los mecanismos de resistencia a las temperaturas
congelantes, la distribucion de las rutas metabdlicas y la eficiencia en el uso de agua
(EUA), asi como también la relacion de estos aspectos con la distribucion en el paramo.
Para llevar a cabo tal estudio seleccionamos un gradiente altitudinal, desde 2500 hasta
4200 msnm, ubicado entre la Sierra de La Culata y de Santo Domingo. El estudio
relacionado con la distribucion de las especies se llevé a cabo a través de la disposicion
de 21 lineas de 32 m de largo y 64 unidades de muestreo contiguas, de 50*50 cm. El
analisis de los datos se realiz6 mediante el método de los promedios ponderados e
incluyé varias categorias taxondémicas: tribu, género y especie. Encontramos un total de
10 tribus, 22 géneros y 47 especies de gramineas, los cuales se van sustituyendo a lo
largo del gradiente. Los intervalos de distribucion son restringidos tanto hacia las partes
bajas como hacia las altas en el gradiente, mientras que son mayores hacia la zona

intermedia. Los procesos que actuan hacia los extremos son diferentes: a menores
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altitudes hay mayor cantidad de interacciones biéticas, como por ejemplo la
competencia, mientras que a mayor altitud, las restricciones son predominantemente
abidticas. Por otra parte, resalta la predominancia de tribus de origen templado. El
estudio de las rutas metabdlicas se realizé a través de la determinacioén de la relacién
isotopica "*C/'?C en el tejido foliar y la EUA se estimé a partir de dicha relacién. Hay un
predominio de tribus y especies Cj;, siendo mas frecuentes hacia las partes altas del
gradiente. En cambio, las especies C, estan restringidas a las partes mas bajas con
excepcion de Muhlenbergia ligularis y Aegopogon cenchroides, que superan los 3200
msnm. La distribucion de las rutas metabdlicas se corresponde con lo sefalado por
varios autores, evidenciandose una limitacién por parte de las plantas C, de invadir
ambientes frios. Sin embargo, el limite encontrado en este trabajo es el mas alto
respecto al sefalado en la literatura, lo cual pudiera ser el resultado de un proceso
evolutivo que les ha permitido a las plantas C, la invasién de estos sistemas o una
posible respuesta al cambio global. Por otra parte, los resultados de la EUA no
mostraron una tendencia clara, aun cuando esperabamos que aumentara con la altitud,
dadas las limitaciones que hay del recurso hidrico por efecto del congelamiento. El
ultimo aspecto considerado en este trabajo fue el relacionado con los mecanismos de
resistencia a las temperaturas congelantes. Para esto se seleccionaron doce especies
de gramineas a las que se les determiné la capacidad de sobreenfriamiento y la
temperatura de dafo foliar. Todas las especies presentaron una baja capacidad de
sobreenfriamiento, pero temperaturas de dano del tejido foliar muy negativas, lo cual
indica que pueden tolerar congelamiento extracelular. Sin embargo, las especies del
género Polypogon parecieran no tener ningun tipo de mecanismo, lo cual les impide
subir por encima de los 2500 msnm. Resulta interesante considerar el origen
extratropical de las especies, ya que posiblemente las adaptaciones previas al
congelamiento fue lo que les facilitd la invasién del ecosistema paramo. Sin embargo,
para poder tener respuestas mas claras respecto a los mecanismos de adaptacion que
poseen las gramineas en la alta montafa tropical hace falta considerar aspectos
relacionados con la radiacidon, pigmentos fotosintéticos, intercambio de gases,

relaciones hidricas, asi como también caracteristicas particulares del microclima.
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INTRODUCCION

El paramo es un ecosistema Neotropical de alta montafia, cuyas caracteristicas
predominantes son las bajas temperaturas y la gran variabilidad térmica de los ciclos
diarios en contraste con los ciclos estacionales, asi como la frecuencia de breves
periodos de heladas nocturnas (Cuatrecasas 1968, Vareschi 1970, Monasterio 1980a,
Baruch 1982, Beck et al. 1982, 1984, Calero y Baruch 1986, Sarmiento 1986a, Sakai y
Larcher 1987, Rundel 1994). El paramo también ha sido definido como un tipo de
vegetacion tropical que ocurre entre el limite superior de la linea de bosque continuo
(‘timberline”) y el limite superior para la vida vegetal (“snowline”) (Smith 1994, Luteyn
1999).

Desde el punto de vista ecoldogico la frecuencia de heladas nocturnas tiene gran
significado, ya que determina el limite para las formas de vida adaptadas a temperaturas
calidas (Sarmiento 1986a, b, Rundel 1994), constituyendo un filtro para la colonizacion de
la flora (Monasterio 1980a, Azécar et al. 1988, Kérner 1999). En este sentido Sarmiento
(1986a), Carlquist (1994), Smith (1994) sostienen que las plantas en este tipo de
ecosistema presentan mecanismos de adaptacion que resultan ventajosos en las
condiciones ambientales de la alta montafa tropical, entre las que sefalan: adaptaciones
a las bajas temperaturas necesarias para la supervivencia, mecanismos de resistencia a
las temperaturas congelantes en las especies perennes y la capacidad de mantener tales
adaptaciones a lo largo del afio, ya que no hay una estacion de crecimiento definida y los

periodos de congelamiento pueden ocurrir en cualquier momento del afo.

Ademas de las condiciones térmicas, la vegetacién en la alta montafa tropical esta bajo la
influencia de otros aspectos ambientales que también constituyen fuentes de estrés a
medida que aumenta la altitud, como son la radiacion (Baruch 1982, Rundel 1994), bajas
presiones parciales de CO, atmosférico (Street-Perrott et al. 1997) y la evapotranspiracion
(Baruch 1982).

La vegetacion del paramo se caracteriza por la presencia de plantas en forma de rosetas,
gramineas, arbustos con hojas siempreverdes, coriaceas y esclerdfilas y plantas en cojin
(Vareschi 1970, Hedberg y Hedberg 1979, Monasterio 1980a, Baruch 1984, Smith 1994,

Luteyn 1999). Estas formas de vida también ocurren en otros ecosistemas tropicales de
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alta montafia que se encuentran en Africa, Los Andes centrales y Hawai, lo cual supone

un proceso de convergencia evolutiva (Hedberg y Hedberg 1979, Smith y Young 1987)

La mayoria de los estudios ecofisiolégicos que se han realizado en los paramos de
Venezuela se han orientado principalmente al conocimiento de las respuestas de rosetas
gigantes (Baruch 1979, Baruch y Smith 1979, Goldstein y Meinzer 1983, Rada 1983,
Goldstein et al. 1984, Goldstein et al. 1985, Meinzer y Goldstein 1985, Rada et al. 1985a,
Monasterio 1986, Rada et al.1987, Goldstein et al. 1989, Meinzer et al. 1994) y enanas
(Azécar et al. 1988, Pfitsch 1994), arboles que se encuentran por encima del limite
arbéreo (Rada 1983, Rada et al. 1985b, Squeo et al. 1991, Rada et al. 1996) y en menor
grado algunos arbustos, cojines, hierbas y gramineas en macolla (Calero y Baruch 1986,
Squeo et al. 1991).

Un componente importante de la vegetacion de paramo lo constituyen las gramineas
(Hedberg y Hedberg 1979, Farifas y Monasterio 1980, Monasterio 1980a, b, Luteyn 1999,
Ramsay y Oxley 2001), las cuales constituyen la segunda familia mas numerosa después
de las Asteraceae (Luteyn et al. 1992, Bricefio y De Robert 1996). Crecen principalmente
al ras del suelo, donde las condiciones del gradiente térmico dentro del perfil aire-suelo
son menos favorables a consecuencia de la pérdida nocturna de calor (Earnshaw et al.
1990, Squeo et al. 1996).

Tales caracteristicas convierte a las Poaceae en un grupo de gran interés para el estudio
de las respuestas adaptativas que han permitido la colonizacion del ecosistema paramo.
Sin embargo, los estudios que se han realizado dentro de esta familia en zonas de alta
montafa, estan relacionados principalmente con patrones de distribucién tanto espacial
(Hartley 1958a, 1958b, 1961, 1973, Hartley y Slater 1960, Teeri y Stowe 1973, Baruch
1984, Luteyn 1999, Sklenafr y Jagrgensen 1999, Sklenaf y Ramsay 2001) como de sus
rutas metabdlicas (Tieszen et al. 1979, Cavagnaro 1988, Cabido et al. 1997, Pyankov et
al. 2000). No se conocen cuales son las respuestas ecofisioldgicas que les permiten
atravesar el filtro ecolédgico impuesto por las bajas temperaturas y el estrés hidrico, razén
por la cual surge el interés de estudiar los mecanismos de resistencia a las temperaturas
congelantes, la distribucion de las rutas metabdlicas y la eficiencia en el uso de agua, asi
como también la relacion de estos aspectos con la distribucion de las diferentes especies
respecto a un gradiente altitudinal, que es el mas importante en las montafas tropicales
(Sarmiento 1986b).
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Por otra parte, el estudio de la respuesta de la vegetacion en las condiciones de la alta
montafa tropical puede ser de gran utilidad en el ambito del cambio global (Van der Water
et al, 2002), ya que se presenta la ventaja que a pequenas distancias fisicas se observan
grandes variaciones ambientales (Baruch 1984, Sarmiento 1986b). Esto permite hacer
suposiciones de posibles respuestas de la vegetacion frente a modificaciones climaticas.
En este sentido, las Poaceae pueden representar un buen grupo taxonémico en este tipo
de estudios, ya que son muy sensibles a cambios tanto térmicos como hidricos (Berry y
Bjorkman 1980, Ehleringer y Monson 1993), asi como también a variaciones en las

concentraciones de CO, (Kérner y Diemer 1994, Street-Perrott et al. 1997).

De manera general, resalta que no se ha producido informacion ecofisiologica respecto a
las Poaceae de paramo, lo cual ya habia sido sefialado por Bricefio y De Robert (1996) y
mas recientemente por Sage y Sage (2002). Nos planteamos entonces, las siguientes

interrogantes:

1. ¢Cuales son los mecanismos de adaptacion a las bajas temperaturas presentes en

gramineas de alta montafna?
2. ;Varian estos mecanismos con la altitud?

3. ¢Como determinan los mecanismos adaptativos de las gramineas su distribucién a lo

largo de un gradiente altitudinal?

4. ;Puede predecirse la distribucion de las gramineas en la alta montafia conociendo
unicamente sus caracteristicas metabdlicas y/o mecanismos de resistencia a las bajas

temperaturas?

Para responder dichas interrogantes nos planteamos el estudio de la distribucion de las
rutas metabdlicas C; y C, y la eficiencia en el uso del agua (EUA), asi como también de
los mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes a lo largo de un gradiente

altitudinal de paramo en algunas especies de gramineas.

AREA DE ESTUDIO

El presente trabajo se desarrollé en el Estado Mérida (Venezuela) a lo largo de un
gradiente altitudinal localizado entre las siguientes coordenadas: 8° 51" 04 N, 70°43°10 O
y 8251709 N, 70° 4925 O. Dicho gradiente estuvo ubicado en una vertiente llanera que
abarca parte de la Sierra de Santo Domingo y La Culata (Municipio Cardenal Quintero)

(Fig. I-1). El punto mas bajo se encuentra en areas cercanas a El Baho, a 2500 msnm y
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los puntos més altos corresponden a Pico El Aguila y Pico Gavilan (4200 msnm, aprox.).
Esta vertiente tiene exposicion este y se caracteriza por presentar un régimen
pluviométrico unimodal, propio de la region llanera (Monasterio y Reyes 1980) (Fig. I-2).
De manera general, se registran cuatro meses de baja precipitacion (de diciembre a
marzo) (Monasterio y Reyes 1980, Sarmiento 1986a) y un periodo de altas precipitaciones
concentrado entre los meses de mayo y octubre (Monasterio y Reyes 1980). Tanto la
precipitacion, como las temperaturas varian en funcion de la altitud, observandose
cambios a lo largo del gradiente (Tabla I-1). Considerando también la tendencia en el
régimen de heladas nocturnas, Monasterio y Reyes (1980) mencionan que se

incrementan con la altitud a partir de los 3200-3300 msnm, variando con la época del afo.

Santo Domingo Los Plantios
2155 msnm 320 msnm
250 r - r 125
200 + S 4 + 95
150 k 4 I 65
100 - S 4 + 35
50 -| / L 7 L5
0 T -25
M ucubaji Pico El Aguila
3550 msnm 4118 msnm
250 - r B - 125
200 + S 4 + 95
150 - S 4 + 65

00 4 /\ L i | 35
5072 H ] L5

O +—F—F—— 7 L e e e e -25
EFMAMJ JASOND EFMAMJ

JASOND
Fig. 1-2 Climadiagramas de las estaciones meteorolégicas de la vertiente
estudiada. La linea azul indica la precipitacion anual promedio y la rosada la
temperatura anual promedio. Tomado de Monasterio y Reyes (1980).
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Fig. I-1 a Ubicacién espacial del area de estudio (Tomado de Salgado-Labouriau 1986). b Aspecto general

km

del area comprendida entre Pico Gavilan, a 4100 msnm, aproximadamente y los 3100 msnm (Foto: P.

Alvizu).

Tabla I-1 Variacion de la temperatura y la precipitacion en funcion de la altitud en algunas localidades de la
vertiente llanera de Los Andes venezolanos (Tomado de Monasterio y Reyes 1980). *Altitud corregida en este
trabajo (Monasterio y Reyes indican que en Los Plantios la altitud es de 2878 msnm). Las celdas vacias

corresponden a datos no disponibles.

Temperatura (°C)

Precipitacion

N° dias

. Altitud . Evapotranspiracion Promedio| Maxima | Minima
Localidad promedio con . .
(msnm) (mm) anual |promedio | promedio
(mm) heladas
Santo | 555 1359 - - 16,1 - -
Domingo
Los ] 3420~ 1003 ; ; 7,9 12,4 3,2
Plantios
Mucubaji | 3550 969 763 81 54 11,5 -1,0
Pico Bl 1 4118 869 851 156 2,8 7.8 1,0
Aguila

Vale la pena mencionar que no disponemos de datos climatologicos recientes. Sin

embargo, es posible observar las disminuciones de la temperatura y la precipitacion a

medida que aumenta el gradiente altitudinal y hacer inferencias del comportamiento de la

vegetacion en funcion de tales disminuciones.

Los suelos del paramo, por su parte, son relativamente jovenes y han estado sometidos al

efecto de las glaciaciones (Schubert 1976, 1981, Hooghiemstra 1989), suelen ser acidos y

pobremente desarrollados con un bajo contenido de nutrientes inorganicos (Baruch 1979,

1982).
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El area de la parte alta del gradiente, Pico El Aguila, se caracteriza por una vegetacién de
paramo desértico (Monasterio 1979, 1980a), definida fisondmicamente como un rosetal
alto y abierto (Fig. I-3) formado por dos estratos: el primero se ubica al ras del suelo, es
discontinuo y tiene entre 2 y 40% de cobertura, mientras que el segundo tiene entre 1y 3
m de altura y de 5 a 30% de cobertura (Monasterio 1980a). Por otra parte, la vegetacién
esta integrada por especies herbaceas y lefiosas perennes, cuyas formas de vida tienden
a ser siempreverdes con predominancia de rosetales y cojines achatados (Monasterio
1980a).

Figura I-3 Vegetacion del paramo desértico en Pico El

Aguila (Foto: P. Alvizu).
En la zona intermedia del gradiente, aproximadamente a la altura de Mucubaji, la
vegetacion presenta una variacion entre varios tipos fisondmicos, distinguiéndose
asociaciones de especies, la mayoria con tres estratos (Farifias y Monasterio 1980). En
este caso, las gramineas ocupan el segundo y tercer estrato, donde pueden llegar a tener

hasta un 40 y 80% de cobertura, respectivamente (Fig. 1-4).

Hacia la parte mas baja del gradiente (Fig. I-5), la vegetacion es una mezcla de rosetales

con pastizales y arbustales bajos de paramo andino (Monasterio y Reyes 1980).

Los principales factores de perturbacion observados en el area de estudio se deben
principalmente a la herbivoria, asi como también a la intervencién antropica (turismo vy
agricultura), cuya intensidad suele incrementarse hacia las partes mas bajas del

gradiente.
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Figura I-4 Aspecto de la vegetacion alrededor de los
3600 msnm, por encima del Hotel Paso Real (Foto: A.
Nieto).

Figura I-5 Aspecto de la vegetacion en las partes bajas
del gradiente. Puede observarse la mezcla de rosetales
con el estrato arbustivo y herbaceo a 3200 msnm
aproximadamente. Area cercana al Hotel Paso Real
(Foto: P. Alvizu).
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Capitulo Il
DISTRIBUCION DE LAS GRAMINEAS EN EL PARAMO

INTRODUCCION

La distribucion de las especies es el resultado de una serie de adaptaciones fisioldgicas a
las condiciones bidticas y ambientales, asi como también de procesos evolutivos y
biogeograficos (Clayton 1981, Sklenar y Jargensen 1999, Sklenar y Ramsay 2001). En el
caso de las gramineas los factores ambientales tienen un papel fundamental dentro de los
patrones de distribucion, entre los que Gates (1980) destaca la temperatura y la humedad.
Dichos factores constituyen las principales fuerzas moldeadoras de los patrones de

distribucion, los cuales representan la respuesta a un proceso adaptativo.

En el paramo se han relacionado variables ambientales con la distribucién de varias
especies, como por ejemplo los trabajos de Baruch (1984), Ricardi et al. (1987), Farifias y
Monasterio (1998), Luteyn (1999). De igual manera, se han estudiado aspectos
biogeograficos de varias especies (Monasterio y Sarmiento 1991). Sin embargo, son
pocos los estudios realizados con las Poaceae, probablemente porque constituyen un
grupo dificil de trabajar. Desde el punto de vista de las determinaciones botanicas es
complicado y ademas hay pocos especialistas en el pais. Si ademas consideramos

especialistas de gramineas del paramo, son menores aun.

El estudio de las Poaceae en el paramo resulta particularmente interesante, ya que se
evidencia que varias especies de la familia se han adaptado a las condiciones frias,
donde incluso sus frecuencias de ocurrencia son elevadas (Teeri y Stowe 1976, Clayton y
Renvoize 1986, Schwarz y Redmann 1987, Sage y Sage 2002). En este sentido, Clayton
(1981) destaca la propiedad de algunos taxa dentro de la familia de adaptarse a las
condiciones frias, ya sea en la alta montafia o en zonas templadas, como son por ejemplo
las tribus Aveneae, Poeae y Stipeae. Esto ya habia sido estudiado por Hartley a través de
una serie de publicaciones en las que hace relaciones entre la distribucion de varias
subfamilias y tribus de la familia Poaceae y las variables ambientales que las determinan
(Hartley 1958a, b, 1961, 1973, Hartley y Slater 1960). Sin embargo, el autor reconoce las
limitaciones que presenta su analisis, dados los pocos listados floristicos disponibles.

Recientemente se han publicado trabajos que buscan el conocimiento del listado de la
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flora de los paramos incluyendo la distribucion altitudinal (Luteyn 1999, Sklenar vy

Jagrgensen 1999).

Una ventaja de trabajar con esta familia es la gran sensibilidad que presentan frente a
cambios en la temperatura y la humedad (Berry y Bjérkman 1980, Ehleringer y Monson
1993). De esta manera, estudios de la distribucion de las gramineas a través del tiempo

pueden ser un buen diagnéstico en el estudio del cambio global.

OBJETIVOS

1. Estudiar la distribucion de las gramineas en un gradiente altitudinal.

1.1. Determinar el intervalo altitudinal de las gramineas en el gradiente, precisando el
punto de mayor frecuencia (6ptimo) y el intervalo de ocurrencia (amplitud) para

cada una de las especies.

1.2. Estimar el 6ptimo de temperatura para las especies de gramineas presentes en

el gradiente altitudinal.

1.3. Elaborar un listado de especies de gramineas que resuma la informacion
generada en los puntos anteriores.

MATERIALES Y METODOS

Para estudiar la distribucion de las especies de gramineas en un gradiente altitudinal de
paramo se establecio una transecta entre los 2500 y los 4200 msnm, la cual incluyé las
siguientes localidades: El Baho (2500 msnm, lugar con intervencion antropica [agricola] y
herbivoria [ganado vacuno], exposicion este y suelos mal drenados), Las Tapias (2905 m,
intervencion antropica [agricola] y herbivoria [ganado vacuno y equino], exposicion oeste
y suelos bien drenados), Hotel Paso Real (3000 m, intervencion antropica [turismo] y
herbivoria [ganado vacuno, equino y ovino], exposicion este y suelos bien drenados), Los
Plantios (3120 m, herbivoria [ganado vacuno], exposicién oeste y suelos bien drenados),
Pico El Gavilan (4000 m, poca intervencion antropica, herbivoria por conejos, exposicion
este y sustrato rocoso) y Pico El Aguila (4200 m, intervencién antrépica [turismo],

exposicion este y sustrato con rasgos evidentes de actividad de solifluccion) (Fig. 11-1).

A lo largo del gradiente altitudinal se dispusieron lineas de 32 m de largo, lo cual responde
a la relacién 2", que permite el calculo de la varianza de un numero de individuos a

diferentes tamanos de las unidades de muestreo (UM) mediante su agrupamiento (Ludwig
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y Reynolds 1988, Dale 1999). Estas lineas se ubicaron de manera perpendicular a la
pendiente cada 50 m de altitud. Hubo lugares en los que no fue posible ubicar la linea de
muestreo, por causa del dificil acceso o por tratarse de lugares de muy alta pendiente.
Obtuvimos entonces, un total de 21 lineas, cada una de las cuales fue dividida en
unidades de muestreo contiguas de 50*50 cm. En cada unidad de muestreo se realiz6 el
censo de especies de gramineas, tomando en cuenta la informacion relacionada con la
presencia de la especie, lo que luego permitié obtener su frecuencia en la linea. Para
cada especie se estimo el 6ptimo y la amplitud mediante el método de los promedios
ponderados. El empleo de este método es ventajoso, ya que la respuesta ecofisioldgica
de una especie generalmente se ajustan a lo expresado en la ley de tolerancia, donde se
plantea que toda especie presenta un maximo, un minimo y un éptimo. De esta manera la
media corresponde al 6ptimo de la especie y la desviacion estandar refleja su amplitud
([Ellenberg 1979, ter Braak y Barendregt 1986]. Para mayor detalle ver el Apéndice A).

Paso Real

L] Los Frailes .

Fig. ll-1 Lugares de muestreo en el gradiente seleccionado. La linea
punteada indica un gradiente continuo de muestreo entre las localidades
del Hotel Paso Real y Pico Gavilan.

Los muestreos se realizaron en Agosto del afio 2001, durante la época de lluvias, de
manera de garantizar la floracion de la mayor cantidad de especies. De cada ejemplar
obtenido en el campo se prepard una muestra de herbario para su posterior determinacion
taxondémica, para lo cual se utilizé la literatura de Hitchcock (1927), Luces (1953),
Rosengurtt et al. (1970), Pohl (1980), Tovar (1993), Bricefio y Morillo (1994) y Davidse et
al. (1994). Aun cuando el trabajo de Vareschi (1970) es pionero respecto al estudio de la
flora del paramo, posee informacion incompleta para las Poaceae. El analisis de la

distribucion se hizo considerando tres categorias taxondémicas: tribu, género y especie.
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Hemos querido presentarla asi, de manera de ver hasta qué punto la distribucion de las
tribus y los géneros refleja la de las especies. Hartley en sus trabajos (Hartley 1958a, b,
1961, 1973, Hartley y Slater 1960), Clayton (1981) y Clayton y Renvoize (1986) plantean
que el andlisis de las tribus puede ayudar a establecer relaciones evolutivas. Cabe
destacar que éste no constituye un objetivo de nuestro trabajo, sin embargo, se puede
obtener informacién de la adaptacién de las especies a las condiciones ambientales a
través de la categoria de tribu, cuya clasificacion fue realizada segun Clayton y Renvoize
(1986).

La distribucion altitudinal de las especies se relaciond con el gradiente altitérmico, para lo
cual se emplearon los datos de temperaturas anuales promedio suministrados por
Monasterio y Reyes (1980), ya que muchas de las estaciones meteoroldgicas de la region
se encuentran desmanteladas y no hay informacion reciente. Utilizamos la relacion de
regresion encontrada entre ambas variables (p<0,05; R*=0,98), a través de la siguiente

ecuacion:
Temperatura (°C) = 30,29 — 0,0069*Alt (msnm) £ 2,41

La informacion de temperatura disponible consta de cuatro localidades, es decir cuatro

temperaturas, razén por la cual se calculd una regresién considerando todo el gradiente.

RESULTADOS

Encontramos un total de 10 tribus, las cuales se enumeran a continuacion: Stipeae,
Poeae, Meliceae, Aveneae, Bromeae, Triticeae, Arundineae, Eragrostideae, Cynodonteae

y Paniceae (Tabla II-1).

Tabla II-1 Tribus encontradas en el presente estudio. Se incluyen los
géneros, asi como también el numero de especies halladas dentro de cada
geénero.

Numero de

Tribu Género .
especies

w

Nassella
Aciachne

Festuca
Lolium
Vulpia
Poa

Stipeae

Poeae

Meliceae Triniochloa

Trisetum
Agrostis
Calamagrostis
Polypogon

Aveneae

NWO a|l=]JwiN-O0]-
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Continuacion...
Tribu Género Numerc_; de
especies

Bromeae Bromus 2
Triticeae Brachypodium 1
Arundineae Danthonia !
Cortaderia 1
. Sporobolus 1
Eragrostideae Muhlenbergia 5
Cynodonteae Aegopogon 1
Panicum 1
. Paspalum 3

Paniceae
Axonopus 1
Pennisetum 1

En funcién del niumero de especies que se encontraron en cada tribu, Poeae y Aveneae
resultaron ser las mas importantes. Sin embargo, considerando la frecuencia de cada una
de las tribus (Fig. lI-2), se observa que las mas importantes son Aveneae, Stipeae y
Paniceae. Las dos primeras son mas numerosas hacia las partes mas altas, mientras que
Paniceae es importante hacia las partes baja y media del gradiente. Las tribus Meliceae y
Triticeae no se incluyeron en la figura porque sus frecuencias eran muy bajas.
Arundineae, Bromeae y Poeae también presentaron baja frecuencia. Esta ultima tribu,
presenta ademas, un comportamiento discontinuo en el gradiente, ya que esta presente
entre 2470 y 3150 msnm, luego la encontramos nuevamente por encima de los 3600
msnm. Cynodonteae y Eragrosteae aumentan sus frecuencias hacia la zona media baja

del gradiente.

El estudio de la distribucion de las tribus muestra tres grupos: el primero, se encuentra en
la parte baja y esta constituido por Triticeae, con una Unica especie a los 2700 msnm (Fig.
11-3), el segundo grupo se ubica hacia la parte media y esta constituido por Eragrosteae,
Meliceae, Paniceae, Arundineae y Cynodonteae, las cuales a su vez presentan las
menores amplitudes y sus Optimos ocurren entre los 3100 y 3200 msnm. Bromeae
presentd muy baja frecuencia de ocurrencia, sin embargo también muestra su éptimo en
3200 msnm. Es la tribu que tiene mayor amplitud en todo el gradiente, por lo que se
encuentra entre el segundo y tercer grupo. Este ultimo, se ubica en el extremo superior y
esta conformado por Stipeae, Poeae y Aveneae, cuyos 6ptimos de ocurrencia estan entre

3500 y 3600 msnm. Estas tres tribus junto con Bromeae poseen las mayores amplitudes,
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lo cual quiere decir que tienen la mayor distribucién en el gradiente estudiado respecto a

las demas. Esto también se observa en la Fig. 11-2.

Aveneae Cynodonteae Eragrostideae
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Fig. lI-2 Frecuencia de las tribus de gramineas mas numerosas encontradas en este estudio respecto
a la altitud.

Por otra parte, encontramos un total de 22 géneros, que representan un 40% del total de
los reportados por Luteyn et al. (1992) para Los Andes, los cuales se enumeran a
continuacion: Aciachne (endémico de Los Andes), Axonopus (origen neotropical),
Agrostis, Brachypodium, Bromus, Calamagrostis, Danthonia, Festuca, Poa y Trisetum
(origen templado (“widespread temperate”), Muhlenbergia (origen holartico), Paspalum y
Sporobolus (origen tropical “widespread tropical”), Lolium y Pennisetum (géneros
introducidos), Aegopogon, Panicum, Polypogon, Nassella, Triniochloa y Vulpia (nativa de
Eurasia y Africa del Norte) y Cortaderia (origen austral-antartico) (la informacion relativa al
origen fitogeografico de los géneros fue tomada de Van der Hammen y Cleef 1986, Luteyn
et al. 1992 y Davidse et al. 1994).
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Fig. 11-3 Distribucidon de las tribus a lo largo del gradiente altitudinal
estudiado. El punto simboliza el éptimo de ocurrencia de cada tribu,
mientras que la linea sélida, la desviacion estandar (amplitud).

La distribucién altitudinal de los géneros indica que estos van sustituyéndose a medida
que aumenta la altitud (Fig. II-4). En el punto mas bajo del gradiente, entre 2400 y 2700,
se encuentran Polypogon, Sporobolus, Axonopus, Panicum, Vulpia y Brachypodium. De
manera general, estos géneros muestran un menor intervalo de distribucion (con
excepcion de Pennisetum). Luego, entre 3000 y 3400 msnm se encuentran los siguientes
géneros: Lolium, Aegopogon, Danthonia, Triniochloa, Trisetum, Paspalum, Bromus (este
es el género que posee la mayor amplitud), Muhlenbergia y Nassella. Por ultimo, los que

alcanzan el extremo superior, por encima de los 3600 msnm son Poa, Festuca,
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Calamagrostis, Agrostis y Aciachne. A su vez, presentan intervalos de tolerancia mayores
respecto a los géneros de la parte baja del gradiente. Sélo Agrostis y Aciachne son los

géneros que en promedio, superan los 3800 m.

Aciachne - f—e—

Agrostis I ® i
Calamagrostis - f——e—A

Festuca | L i

Poa - l 4 !

Nassella I ® 1

Muhlenbergia - —e—

Bromus - f ® i
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Trisetum - ——e—
Triniochloa ®
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Fig. 1I-4 Distribucion de los géneros respecto a la altitud. El punto indica el 6ptimo

de ocurrencia y la linea sélida la desviacién estandar (amplitud).
Se encontraron 47 especies de gramineas (Tabla 1l-2), de las cuales cuatro (4) no
estuvieron dentro de las unidades de muestreo. Las especies, al igual que las tribus y los
géneros, van sustituyéndose (Fig. 1I-5), formando un continuo a lo largo del gradiente. Sin
embargo, se nota una discontinuidad a 2800 msnm, lo cual es un reflejo de la falta de
muestreos a tal altitud. De manera general, las especies de ambos extremos muestran

menores amplitudes que las que se encuentran en la zona media del gradiente. Las
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Unicas especies que superan los 4000 msnm son Aciachne acicularis, Agrostis basalis,

Agrostis breviculmis, Bromus catharticus y Calamagrostis mulleri.

Tabla lI-2 Especies encontradas en el gradiente altitudinal estudiado. *Especies presentes en el gradiente que
no estuvieron dentro de las unidades de muestreo.

Aciachne acicularis Leegaard

Aegopogon cenchroides Humb. & Bompl. ex
Willd

Agrostis basalis Luces

Agrostis breviculmis Hitchc

Agrostis jahni Luces

Agrostis meridensis Luces

Agrostis tolucensis Kunth

Agrostis trichoides (Kunth) Roem. & Schult.
Axonopus fissifolius (Raddi) Kuhim

Brachypodium mexicanum (Roem. & Schult.)

Link

Bromus catharticus Vahl
Bromus pitensis Kunth
Calamagrostis mulleri Luces
Calamagrostis pisinna Swallen*
Calamagrostis pittieri Hackel
Cortaderia hapalotricha Pilg.*
Danthonia secundiflora J. Presl.
Festuca elviae Bricefio

Festuca fragilis (Luces) Bricefio
Festuca pinetorum Swallen’
Festuca tolucensis Kunth
Festuca ulochaeta Steudel
Lolium perenne L.

Muhlenbergia ligularis (Hackel) Hitchcock
Muhlenbergia venezuelae Luces

Nassella linearifolia (Fourn.) R. Pohl
Nassella mexicana (A. Hitchc.) R. Pohl
Nassella mucronata (Kunth) R. Pohl
Panicum trichoides Swartz

Paspalum cfr. pilgerianum Chase
Paspalum inconstans Chase

Paspalum pygmaeum Hackel*

Pennisetum clandestinum Hochst. ex Chiov
Poa annua L.

Poa cfr. aequatorensis Hackel*

Poa petrosa Swallen

Polypogon elongatus Kunth

Polypogon monspeliensis (L.) Desf
Sporobulus indicus (L.) R. Br.

Triniochloa cfr. stipoides (Kunth) A. Hitchc.
Trisetum deyeuxioides (Kunth) Kunth
Trisetum irazuense (Kuntze) A. Hitchc.
Trisetum kochianum Hern.

Trisetum pringlei (Scribner ex Beal) A. Hitchc.
Trisetum spicatum (L.) K. Richter
Vulpia bromoides (L.) Gray
Vulpia myuros (L.) Gmelin
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C. mulleri

A. breviculmis
B. catharticus
A. basalis

A. acicularis
F. fragilis

A. meridensis
F. tolucensis
P. petrosa

A. trichoides
C. pittieri

A. tolucensis
T. deyexioides
F. ulochaeta
N. mexicana
N. linearifolia
P. annua

M. venezuelae
T. pringlei

T. kochianum
M. ligularis

P. pilgerianum
T. stipoides

D. secundiflora
T. irazuense
F. elviae

A. jahni

A. cenchroides
T. spicatum

N. mucronata
L. perenne

B. pitensis

B. mexicanum
P. clandestinum
P. inconstans
P. trichoides
A. fissifolius
V. bromoides
S. indicus

P. monspeliensis
P. elongatus
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Fig. 1I-5 Distribucion de las especies respecto a la altitud. El punto indica el 6ptimo de
ocurrencia, la linea soélida la desviacion estandar y la punteada indica los limites
altitudinales observados en campo.

En el Apéndice B se muestra un listado de las especies encontradas con la informacion

relativa a los intervalos altitudinales, asi como los 6ptimos de altitud y temperatura.
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DISCUSION

Las Poaceae estuvieron presentes en todos los puntos estudiados, lo cual confirma las
observaciones hechas por Monasterio (1980), Farifias y Monasterio (1980, 1998), Baruch
(1984), Luteyn et al. (1992) quienes consideran que las gramineas son un componente
importante de la vegetacion de paramo. Sin embargo, a medida que aumenta la altitud, la
cantidad de suelo desnudo incrementa y la ocurrencia de las gramineas, asi como
también de otras especies, comienzan a ser eventos discretos, lo cual estd asociado a
limitaciones impuestas por las condiciones climaticas (Sklenaf y Ramsay 2001). Simpson
y Todzia (1990) sugieren que el éxito de las Poaceae, asi como también de las
Asteraceae, puede deberse al tipo de dispersion que presentan, que frecuentemente es

debida a la accién del viento y al transporte por animales.

Con base en la informacion palinolégica existente realizada en Colombia se puede decir
que las Poaceae eran un componente importante del paramo desde el Holoceno
(Salgado-Labouriau 1986, van der Hammen y Cleef 1986, Behling et al. 1998, Marchant et
al. 2001), pero no hay informacidn precisa respecto a los géneros que integraban la

vegetacion de gramineas.

La mayor amplitud que mostré la tribu Bromeae se explica por la presencia de so6lo dos
especies ubicadas en extremos opuestos del gradiente: Bromus catharticus se encontro
en el extremo superior, mientras que Bromus pitensis hacia el extremo inferior. En este
caso, el método de los promedios ponderados asume como 6ptimo de ocurrencia un

punto altitudinal intermedio entre las ubicaciones de las dos especies.

Las tribus Aveneae y Stipeae ocurren con mayor frecuencia en altas altitudes, de igual
manera Aveneae es la que presenta el mayor numero de especies, junto con Poeae. Esta
ultima tribu presenta un comportamiento que nos llama la atencién, ya que muestra una
discontinuidad en sus frecuencias hacia la parte intermedia del gradiente. Las especies de
esta tribu suelen ser muy sensibles a la perturbacién y ademas son muy palatables, por lo
que la discontinuidad observada podria ser una mezcla de dos factores: intervencion

antrépica y pastoreo.

Hartley (1973) considera que las tribus Aveneae, Stipeae y Poeae, ademas de Triticeae
son frecuentes en altas altitudes de la regién andina, asi como también hacia lugares
templados (principalmente del hemisferio norte). Por otra parte, la subfamilia Pooideae

(antiguamente Festucoideae) representan una adaptacion de las gramineas a los climas
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frios y templados (Clayton 1981, Clayton y Renvoize 1986). Esta podria ser la razoén que
explique el éxito de las especies pertenecientes a este taxén en las partes mas altas del
gradiente. De igual manera, el origen templado de las tribus encontradas probablemente

facilitd la colonizacion de la alta montafa tropical.

Uno de los aspectos interesantes del estudio de las tribus, son las generalizaciones que
se pueden hacer en funcidén de sus respuestas a factores ambientales. En este sentido,
Hartley (1973) estudia la distribucidn de la subfamilia Pooideae y observa que parece
responder a un patron térmico, en el que las temperaturas del mes mas calido de la
estacion de crecimiento son determinantes. Sin embargo, la distribucion de Stipeae y
Triticeae parece estar regida por la precipitacion, mas que por la temperatura (Hartley
1973).

En el caso de los géneros, las menores amplitudes obtenidas en las partes bajas del
gradiente pueden ser la consecuencia de haber incluido unicamente el extremo superior
de sus distribuciones, ya que sélo se considera el gradiente a partir de los 2400 msnm.
Probablemente varias de estas especies se encuentren a menores altitudes no
consideradas en este estudio. Lo mismo se podria decir de las especies, ya que muestran
el mismo comportamiento. En el extremo superior también se obtuvieron intervalos
restringidos, que podrian tener la misma explicaciéon que para las especies de la parte

baja del gradiente o también podria ser una respuesta a las limitaciones ambientales.

Clayton (1981) considera que la distribucién de las especies constituye una herramienta
muy valiosa en estudios evolutivos, ya que representa una evidencia adaptativa. De
manera general, la distribucion de las especies refleja adaptaciones al lugar en el que se
encuentran y son el resultado de la interaccion entre factores tanto bidticos como

abioticos.

Los géneros Aciachne, Agrostis, Bromus, Calamagrostis, Danthonia, Festuca, Poa, Stipa 'y
Trisetum fueron comunes en este estudio, lo cual coincide con lo reportado por Burkart
(1975). Este autor destaca la influencia boreal que presentan las gramineas que ocupan
el paramo, dado el puente de migracion que representa toda la cordillera andina. Esto
también es apoyado recientemente por Sklenai y Ramsay (2001), quienes ademas
mencionan que el bajo endemismo encontrado al menos en Ecuador, en comparacion con
la alta montafia africana, puede ser una consecuencia del dinamismo que existe en dicho
puente montafioso. De todos estos géneros el uUnico, que segun Burkart (1975) es

endémico de Los Andes es Aciachne, lo cual es apoyado por Luteyn et al. (1992), quienes
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mencionan que en general, el nivel de endemismos en los paramos a nivel de género es

bajo.

Los géneros Bromus y Brachypodium son relativamente raros en altas altitudes y latitudes
(Hartley 1973), sin embargo el primero, presenta frecuencias relativamente altas en el
paramo. Festuca, por su parte, es un género que se considera posee una larga historia
evolutiva y se cree que esta perfectamente adaptado a las condiciones climaticas actuales
(Hartley 1973). El caso de Poa es tal vez el mas interesante para Hartley. Este autor
menciona que constituye un género cosmopolita, con caracteres templados, aun cuando
también se encuentra en la alta montafa tropical (Hartley 1961). La presencia de este
género en la alta montafia tropical probablemente se ve favorecida por su origen

templado.

Al nivel especifico hay dos casos que resultan interesantes: Sporobolus indicus vy
Axonopus fissifolius. La primera, se trata de una especie que también se encuentra en
sabanas no inundables (Medina y Mota 1990) y la segunda se ha encontrado en las
partes bajas de un gradiente argentino (Cabido et al. 1997). En este caso, hay que
considerar las diferencias latitudinales, que pueden hacer que altitudes distintas sean
equivalentes, es decir, desde el punto de vista térmico 2100 msnm en Argentina pueden
ser equivalentes a 3200 msnm en el tropico. S. indicus y A. fissifolius también estan
presentes en el pantanal humedo estacional y en lugares xéricos (“granite outcrops”) de
Bolivia (Killeen y Hinz 1992). Estas especies pertenecen al extremo bajo de nuestro
gradiente, probablemente porque estan mejor adaptadas a las condiciones calidas de las
tierras bajas tropicales, por lo que entonces surge la interrogante de por qué se

encuentran en el paramo bajo.

El resto de las especies han sido sefialadas con anterioridad por otros autores que han
realizado estudios en el paramo: Ricardi et al. (1987) encuentran en Piedras Blancas las
especies Agrostis breviculmis, A. meridensis, A. tolucensis, Bromus pitensis,
Calamagrostis mulleri, Festuca tolucensis, Muhlenbergia ligularis, Poa annua, P. petrosa,
Nassella mexicana, Trisetum irazuensi 'y T. spicatum, lo cual sugiere, que estas especies
pueden soportar condiciones mas extremas de las que hay en nuestro gradiente de
estudio. En este caso, las especies pertenecen a la subfamilia Pooideae, que se
considera el grupo mas reciente de la familia (Clayton 1981, Ricardi et al. 1987). Sklenar y
Jorgensen (1999) encuentran en los paramos de Ecuador las especies Agrostis

breviculmis, Bromus catharticus y Trisetum spicatum. Calculan también la altitud promedio
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y el intervalo altitudinal, pero no consideran la frecuencia de aparicion de las especies,

sino los extremos altitudinales en los que aparece.

Baruch (1984) por su parte, encuentra a Calamagrostis mulleri y Calamagrostis pittieri
como especies de altas elevaciones y Agrostis trichoides, Paspalum sp. y Aegopogon
cenchroides, como especies del paramo bajo. De igual manera, Cabido et al. (1997)
encuentra a Agrostis breviculmis, A. tolucensis y Muhlenbergia ligularis en la parte mas
alta de su gradiente, a 2100 msnm, en Cdrdoba, Argentina, lo cual puede ser equivalente
a nuestras mayores altitudes debido al efecto latitudinal. Sin embargo, hay que considerar
estas comparaciones con cautela, ya que cabe la posibilidad de tener diferentes
identificaciones taxondmicas de las especies de gramineas por los diferentes autores

mencionados.

El caso de las especies de Poa recibidé particular atencién a nivel de la distribucion
mundial por Hartley (1961) y en los paramos de Venezuela a nivel botanico por Briceno
(1984). Hartley (1961) explica que la ocurrencia de una alta frecuencia de especies de
Poa en lugares de alta latitud y altitud, sugiere que la temperatura (especificamente la de
verano) esta estrechamente vinculada con la distribucion y puntualiza que el crecimiento
vegetativo y la floracidén se ven favorecidos por las bajas temperaturas nocturnas. Este
autor observa también, que la mayor frecuencia de especies de este género, se
encuentran en regiones montafiosas de Pakistan, India, Burma y hacia el sureste de
USSR y Mongolia, por lo que sugiere la factibilidad de la region como posible centro de

origen.

El estudio de la distribucion de las especies constituye una herramienta de mucho poder,
que puede ayudar a descifrar aspectos relacionados con la biogeografia de las especies,
las condiciones climaticas en las que ocurren, posibles adaptaciones a condiciones
ambientales, respuestas a cambios en tales condiciones ambientales, entre otros. En este
caso, nuestro objetivo fundamental estuvo relacionado con el conocimiento de los
intervalos altitudinales que ocupaba cada una de las especies, lo cual nos lleva a
preguntarnos cuales son las adaptaciones que presentan estas especies que les permiten
soportar las condiciones climaticas del paramo. Por otra parte, se sugiere la repeticion en
el tiempo de estudios de este tipo, de manera de detectar posibles cambios en los
patrones de distribucidn en respuesta a los procesos de calentamiento global. En este
sentido, se propone la tribu Poeae como taxén diagndstico, dada su distribucién en

funcion de la temperatura. De igual manera, podria estudiarse la tribu Paniceae, propia de
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tierras bajas, de manera de detectar posibles ascensos en su distribucion a lo largo del

paramo.
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APENDICE A

El método de los promedios ponderados se puede utilizar de dos maneras: como método
para calibrar una variable o como método para calcular el valor indicador (VI) de una

especie con respecto a una variable ambiental (ter Braak y Barendregt 1986).

Las operaciones implicadas en la estimacion de los promedios ponderados suelen ser
sencillas: se calcula el promedio del factor considerando los sitios donde la especie esta
presente y se pondera por la abundancia de la especie, que puede estar fundamentada
en datos de presencia-ausencia (Farifias 1996). La expresion que permite el céalculo es la

siguiente:

m
D Aey VA,
VI =+ ——— (1)

m

D Ay

j=1
donde VI es el valor indicador (promedio ponderado) de la especie i para el factor k. Ae;
es la abundancia de la especie i en el sitio j. VA es el valor de la variable ambiental k en

el sitio j. m es el nUmero de unidades de muestreo observadas.

Para estimar la amplitud (desviacion estandar) de la especie se utiliza la siguiente

expresion:

iAeij (VA - VI,
ty = = ) (2)

i Ae;
i=1

ti es la amplitud de la especie i frente al factor k, Ae; es la abundancia de la especie i en
la parcela j, VA es el valor de la variable ambiental k en la parcela j, Vli es el VI o
promedio ponderado de la especie i para el factor Kk y m es el nimero de lineas

observadas.
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APENDICE B

Tabla 1I-3 Listado de especies encontradas en el gradiente, en el que se muestra
el intervalo de distribucion observado y los optimos altitudinales y térmicos
calculados a través de los promedios ponderados. *Especies fuera de las
unidades de muestreo. Para calcular los 6ptimos de temperatura se utilizé la
relacion Temp. (°C) = 30,29 - 0,0069*Alt. (msnm) + 2,41

Intervalo Optimo Ootimo
Especie altitudinal | altitudinal |,. P o
térmico (°C)
(msnm) (msnm)
Aciachne acicularis Leegaard | 3675-4180 3966 2,9
Aegopogon cenchroides Humb.
& Bompl. ex Willd 2515-3550 3099 8,9
Agrostis basalis Luces 3910-3980 3973 2,8
Agrostis breviculmis Hitchc 3910-4180 4021 2,5
Agrostis jahni Luces 3100 3100 8,9
Agrostis meridensis Luces 3910 3910 3,3
Agrostis tolucensis Kunth 3050-4180 3593 5,5
Agrostis trichoides (Kunth)
Roem. & Schult. 2905-4150 3839 3,8
Axonopus fissifolius (Raddi) 2470-2515 2534 128
Kuhlm ’
Brachypodium mexicanum
(Roem. & Schult.) Link 2690 2690 1.7
Bromus catharticus Vahl 3980 3980 2,8
Bromus pitensis Kunth 2905 2905 10,2
Calamagrostis mulleri Luces 4150 4150 1,7
Calamagrostis pisinna Swallen* - - -
Calamagrostis pittieri Hackel | 3500-4150 3707 4,7
Cortaderia hapalotricha Pilg.* - - -
Danthonia secundiflora J. Presl.| 2690-3150 3106 8,9
Festuca elviae Bricefio 3100 3100 8,9
Festuca fragilis (Luces) Bricefio 3910 3910 3,3
Festuca pinetorum Swallen* - - -
Festuca tolucensis Kunth 3100-3980 3858 3,7
Festuca ulochaeta Steudel 3550 3550 5,8
Lolium perenne L. 2905 2905 10,2
Muhlenbergia ligularis (Hackel) 3100-3675 3297 8.0
Hitchcock ’
Muhlenbeig/a venezuelae 3200-3500 3334 73
uces
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Continuacion...
Intervalo Optimo Sotimo
Especie altitudinal | altitudinal térmﬁco (°C)
(msnm) (msnm)
Nassella linearifolia (Fourn.) R. 2690-3850 3496 6.6
Pohl ’
Nassella mexicana (A. Hitchc.) 3200-3850 3442 6.5
R. Pohl ’
Nassella mucronata (Kunth) R.
Pohl 2905 2905 10,2
Panicum trichoides Swartz 2615 2615 12,2
Paspalum cfr. pilgerianum )
Chase 2470-3550 3225 8,0
Paspalum inconstans Chase 2615 2615 12,2
Paspalum pygmaeum Hackel* - - -
Pennisetum c/andgst/num 2470-3100 2672 11,9
Hochst. ex Chiov
Poa annua L. 2470-3550 2690 11,7
Poa cfr. aequatorensis Hackel* - - -
Poa petrosa Swallen 3750-3910 3842 3,8
Polypogon elongatus Kunth 2470 2470 13,2
Polypogon monspeliensis (L.) 2470 2470 13.2
Desf !
Sporobulus indicus (L.) R. Br. | 2445-2511 2478 13,2
Triniochloa cfr. stipoides
(Kunth) A. Hitchc. 3150 3150 8.6
Trisetum deyeuxoides (Kunth)
Kunth 3500-3675 3556 58
Trisetum irazuense (Kuntze) A.
Hitche. 2905-3980 3102 8,9
Trisetum kochianum Hern. 3200-3400 3309 7,5
Trisetum pringlei (Scribner ex
Beal) A. Hitchc, 3200-3675 3325 7,3
Trisetum spicatum (L.) K.
Richter 2905 2905 10,2
Vulpia bromoides (L.) Gray 2470-2515 2506 13,0

Vulpia myuros (L.) Gmelin

35



Capitulo Il
DISTRIBUCION DE RUTAS METABOLICAS Y EFICIENCIA
EN EL USO DEL AGUA EN GRAMINEAS DE PARAMO

INTRODUCCION

Las Poaceae pueden clasificarse en plantas C; 6 C4 segun la ruta fotosintética que
presentan (Black 1971, Smith y Brown 1973, Ehleringer y Bjoérkman 1977, Ehleringer
1978, Hattersley 1986). El estudio de las diferencias fotosintéticas comienza hacia finales
de los afios 60 y comienzos de los 70, después del descubrimiento de la via de fijacion de
carbono alternativa C, (Hatch y Slack 1966). Un buen numero de investigadores se
esforzo en saber qué tipo de ruta presentaban las diferentes especies, asi como también
cudles eran las diferencias desde el punto de vista anatomico (Welkie y Caldwell 1970,
Smith y Brown 1973, Brown 1975, Hattersley y Watson 1975). Se descubrié entonces, que
la ruta C, estaba restringida a solo unas pocas familias entre las que se incluyen:
Poaceae, Cyperaceae (ambas monocotiledéneas), Amaranthaceae, Chenopodiaceae
(Smith y Brown 1973, Pyankov et al. 2000), Saxifragaceae (Smith y Brown 1973),
Acanthaceae, Aizoaceae, Asteraceae, Boraginaceae, Caryophyllaceae, Euphorbiaceae,
Nyctaginaceae, Molluginaceae, Polygonaceae, Portulaceae, Scrophullariaceae vy

Zygophyllaceae (todas dicotiledoneas) (Pyankov et al. 2000).

También se comenzaron a realizar investigaciones que incorporaban las diferencias
desde el punto de vista bioquimico y fisiolégico (Black 1971, Ehleringer y Bjérkman 1977,
Ehleringer 1978, Ehleringer y Monson 1993), que luego permitirian ayudar a explicar los
patrones de distribucion ambiental de ambas rutas (Brown y Smith 1972, Teeri y Stowe
1976, Tieszen et al. 1979, Cavagnaro 1988, Klink y Joly 1989, Earnshaw et al. 1990,
Cabido et al. 1997, Pyankov et al. 2000), determinados principalmente por diferencias en
la sensibilidad a la temperatura ambiental y al estrés hidrico (Ehleringer et al. 1993).
Actualmente, también se estan realizando estudios basados en las diferentes
proporciones de las dos rutas fotosintéticas para obtener informacion de respuestas de la
vegetacion a cambios climaticos en ecosistemas de altitud (Boom et al. 2001, 2002, Mora
et al. 2002).

De manera general, la ruta metabdlica C; se encuentra en el 85% de las especies de

plantas terrestres, mientras que la C4 constituye menos del 5% de las especies (Clark y
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Fritz 1998). Estas ultimas resultan mas competitivas respecto a la C3; en condiciones de
baja disponibilidad de agua y de elevadas temperaturas (Smith y Brown 1973, Larcher
1995). Sin embargo, en las gramineas, la ruta C, puede estar representada en el 40% de

las especies (Teeri y Stowe 1976, Tieszen et al. 1979).

Las plantas C,4 tienden a disminuir en abundancia a medida que aumentan la latitud y la
altitud, por lo que muchas veces se ha relacionado esta disminucién a una probable
“sensibilidad” a las bajas temperaturas (Ehleringer 1978, Tieszen et al. 1979, Long 1983,
Cavagnaro 1988, Earnshaw et al. 1990, Larcher 1995, Cabido et al. 1997). Varios autores
confirman para la alta montafa, la restriccion de estas especies a altitudes inferiores a los
3000 m (Tieszen et al. 1979, Earnshaw et al. 1990, Cabido et al. 1997). Sin embargo, este
limite altitudinal varia dependiendo de la region (Tieszen et al. 1979). Lo que si parece ser
un buen indicador del lugar en el que ocurre la transicion de especies C, a C; es donde se
registran temperaturas minimas anuales promedio entre 7 y 9 °C (Tieszen et al. 1979,
Earnshaw et al. 1990, Cabido et al. 1997).

La identificacion de las rutas metabdlicas se ha venido realizando por varios
investigadores a través de diversos métodos como han sido el estudio de la anatomia
foliar (Welkie y Caldwell 1970, Smith y Brown 1973, Brown 1975, Hattersley y Watson
1975, Dengler et al. 1985, Cabido et al. 1997), el punto de compensacion de CO,
(Ehleringer y Bjérkman 1977), el analisis de enzimas, el estudio de microscopia
electrénica de los cloroplastos y de las paredes celulares (Gutiérrez et al. 1974), asi como
también a través del estudio de la relacion isotépica *C/'?C (Brown 1975, Tieszen et al.
1979, Schwarz y Redmann 1987), técnica que constituye una forma objetiva de estudiar
las rutas metabdlicas en las plantas (Smith y Brown 1973, Brown 1975, Griffiths 1991,
Koérner1999).

La composicién de isétopos de carbono (*C/'?C) también se utiliza para estimar la
eficiencia en el uso de agua (EUA), la cual refleja la relacion entre lo que asimila la planta
y la cantidad de agua que pierde en el proceso (cantidad de carbono fijado por unidad de
agua evapotranspirada [Lambers et al. 1998]). Esta pérdida de agua es inevitable, ya que
la difusion de agua desde la hoja hacia la atmésfera es mayor que la difusion de CO,

desde la atmésfera hacia la hoja (Ehleringer et al. 1993, Larcher 1995).

Existe una hipétesis fundamental propuesta inicialmente por Black (1971), sometida a
prueba posteriormente por varios autores (Ehleringer y Bjérkman 1977, Ehleringer 1978,
entre otros), la cual postula que, en funcion de las respuestas de las rutas fotosintéticas a
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la temperatura, la intensidad de luz y los mayores requerimientos energéticos, las plantas
C, estan restringidas, de manera general, a bajas altitudes, en lugares abiertos, mientras
que las Cj, son capaces de invadir lugares mas altos, por ende mas frios, asi como
también lugares de menor intensidad luminica, como por ejemplo sotobosques. En este
sentido, las ventajas de una ruta sobre otra estan determinadas por las caracteristicas del
ambiente que ocupan (Bowman y Turner 1993).

HIPOTESIS Y OBJETIVOS

En el presente capitulo se plantean las siguientes hipotesis:

1. La ruta C, tiene limitaciones frente a las bajas temperaturas, por lo que la proporciéon
de especies de gramineas que presentan dicha ruta disminuye a medida que aumenta

la altitud.

2. En el gradiente estudiado la precipitacién disminuye y las heladas se hacen mas
frecuentes con la altitud, por lo que suponemos que el agua es un recurso limitante en
la medida que se asciende. En funcion de esto las diferentes especies son mas

eficientes en el uso del agua hacia las partes mas altas.

Con la intencion de someter a prueba estas hipotesis se formularon los siguientes

objetivos:

1. Estudiar las relaciones isotdpicas de carbono en especies de gramineas presentes en

el gradiente altitudinal seleccionado.

1.1. Determinar cuales son las rutas metabdlicas (C; 6 C,) de las gramineas en el

gradiente altitudinal.

1.2. Determinar cémo es la distribucion de las especies de las rutas fotosintéticas Cj

y C,4 en el gradiente.

1.3. Determinar cdmo es la eficiencia en el uso de agua de las gramineas a lo largo

del gradiente.

MATERIALES Y METODOS

Colecciéon de muestras
Para realizar las determinaciones de isotopos se colectaron muestras de gramineas

durante el mes de Agosto del 2001. Este periodo correspondioé a la época de lluvias, lo
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cual resulté conveniente, ya que la mayoria de las especies se encontraban en época de
floracion. Las especies colectadas correspondieron a los mismos ejemplares utilizados
para conocer la distribucion altitudinal, por lo que es importante mencionar que los puntos
de muestreo son los sefialados en el Capitulo Il. El nimero de individuos con el cual se
prepard la muestra para el analisis de los isétopos, asi como el niumero y edad de las
hojas fue variable, ya que dependid de la disponibilidad del material en el campo.
También es importante mencionar que no fue posible realizar el analisis a todas las
especies por dos razones: la primera, porque en algunos casos el material foliar para una
planta era inferior al requerido para realizar el analisis (2 mg) y la otra, por problemas de

identificacion del material (principalmente cuando se encontraba en estado vegetativo).

Discriminacion isotépica

Para la determinacion de la relacién isotdpica de carbono en tejido vegetal se requiere del
secado previo de las muestras. Posteriormente se colocan 2 mg finamente molidos en
tubos de vidrio Vycor, resistentes a altas temperaturas, con una mezcla de cobre y 6xido
de cobre de manera de proveer oxigeno en exceso. Estos tubos son sellados al vacio
para luego ser sometidos a una combustion a 800 °C. Este paso permite la liberacion del
CO, en forma gaseosa, el cual es aislado criogénicamente y posteriormente medido en un
espectrometro de masa (Van de Water et al. 2002). Este analisis fue realizado en Serc
Lab, Florida International University. Para revisar detalles de los modelos de

fraccionamiento en cada una de las rutas fotosintéticas ver el Apéndice.

También estimamos la eficiencia intrinseca en el uso de agua a través de la relaciéon A/g a
partir de los is6topos de carbono, donde A es la fotosintesis neta y g es la conductancia
estomatica (Griffiths 1991, Ehleringer et al. 1993, Lambers ef al. 1998). Esta relacion tiene
la desventaja que sdolo puede ser aplicada en plantas C;, ya que la discriminacion
isotépica (A) es dependiente de los cambios en la relacion p; /p, como resultado de
variaciones en g (Meinzer y Saliendra 1997). En cambio, en las plantas C, la
discriminacion responde poco a variaciones en p;/p, (Farquhar et al. 1989, Saliendra et al.
1996). La relacion A/g permite evaluar soélo el papel de los componentes biolégicos en el
intercambio agua-carbono en las plantas, dejando de lado factores que muchas veces
pueden confundir, como son por ejemplo el efecto de gradientes de humedad y
temperatura entre diferentes plantas (Ehleringer et al. 1993). Para mayor detalle ver el

Apéndice.
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RESULTADOS

El uso de los isétopos de carbono permitio la clara diferenciacion entre la ruta metabdlica
de cada una de las especies de gramineas presentes en el gradiente. Comenzamos
nuestro analisis considerando la distribucién de las rutas metabdlicas de las tribus en
lugar de las especies. Este enfoque ha sido empleado por varios autores (Tieszen et al.
1979, Cabido et al. 1997) y presenta la ventaja que conociendo la ruta metabdlica que
presenta una especie de una tribu determinada, es posible inferir que todas las especies
que la conforman presentan la misma ruta. Sin embargo, esto no se puede aplicar para la
tribu Paniceae, ya que contiene representantes tanto de la ruta C; como C,4 La
clasificacion de las tribus se basa fundamentalmente en diferencias en la estructura de la
espiga (Clayton y Renvoize 1986) y en la anatomia foliar (Welkie y Caldwell 1970, Brown
1975), las cuales pueden ser utilizadas para establecer relaciones filogenéticas y con tipos
particulares de habitat (Welkie y Caldwell 1970).

Encontramos diez (10) tribus, de las cuales siete (7) presentan la ruta C; (Arundineae,
Aveneae, Bromeae, Meliceae, Poeae, Stipeae y Triticeae), dos (2) la ruta C,
(Cynodonteae y Eragrosteae) y una que presentdé ambas rutas (Paniceae). Las tribus C;
estuvieron mejor representadas en todo el gradiente que las C4 (Fig. Ill-1, Tabla IlI-1. No

se incluyen las tribus Arundineae, Bromeae, Meliceae y Triticeae dadas sus bajas

frecuencias).
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Fig. llI-1 Distribucion de las tribus en el gradiente altitudinal. Las barras negras corresponden a las
Cs vy las grises a las C4. La clasificacion se realizé segun Clayton y Renvoize (1986).
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Tabla IlI-1 Géneros y niumero de especies pertenecientes a cada ruta metabdlica y tribu segun Clayton y
Renvoize (1986).

C; C,
Tribu Géneros Numerc_) de Tribus Géneros Numerc_) de
especies especies
. Danthonia
Arundineae Cortaderia 2 Cynodonteae | Aegopogon 1
Trisetum
Agrostis . Sporobolus
Aveneae Calamagrostis 16 Eragrostideae Muhlenbergia 3
Polypogon
Panicum
Bromeae Bromus 2 Paniceae Paspalum 6
Axonopus
Pennisetum
Meliceae Triniochloa 1 - - -
Festuca
Lolium
Poeae Vulpia 11 - - -
Poa
Stipa
Stipeae Nasella 4 - - -
Aciachne
Triticeae Brachypodium 1 - - -

Las tribus C; Arundineae y Bromeae fueron poco importantes, ya que sus frecuencias
fueron muy bajas (<20%). De igual manera, Poeae es poco importante en el extremo
inferior del gradiente, pero alcanza cerca de 40% hacia el extremo superior, a partir de los
3400 msnm, aproximadamente. Las tribus C; mejor representadas fueron Aveneae y
Stipeae. La primera, se mantiene relativamente constante a lo largo del gradiente y
alcanza su maximo de 100% casi a 4000 msnm. La segunda, en cambio, va aumentando
de manera progresiva desde los 3200 msnm, donde tiene una frecuencia de 34%, hasta
alcanzar un maximo de 94% en 3800 msnm. A partir de alli disminuye nuevamente hasta
los 4200 m. Por otra parte, las tres tribus C, fueron menos importantes (excepto
Paniceae) y tienen mayor frecuencia de ocurrencia hacia las partes bajas del gradiente.
Cynodonteae y Eragrostideae son mas frecuentes hacia los 3200 msnm. Paniceae, en
cambio, presenta muy poca frecuencia de especies C; en la parte baja del gradiente (6%),
mientras que las especies C4 alcanzan un 92%, sin embargo, el resto de las especies
muestran una frecuencia relativamente constante de mas o menos 60-70% hacia la region

intermedia, entre 3200 y 3600 msnm.
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En la Tabla llI-2 se muestra la ruta metabdlica que presentan las especies encontradas en
el gradiente seleccionado. Tomando en cuenta los valores de los is6topos obtenidos (Fig.
l1I-2) se pudo precisar el intervalo de §'°C para gramineas de alta montafa, los cuales
oscilaron entre —29,7 y —21,9%0 (—26,8%. en promedio) para las especies C; y entre —14,2

y —11,1%0 (—=12,5%0 en promedio) para las C,.

Tabla lll-2 Especies de gramineas de paramo pertenecientes a las rutas metabolicas C3 y C4. *Especies a las
que no se les pudo realizar la determinacién isotépica por presentar muy poco material foliar. Sin embargo se
les ubicé dentro de la ruta metabdlica sefialada en funcion de la tribu a la que pertenecen.

Especies C;

Aciachne acicularis Laegaard Festuca ulochaeta Steudel*
Agrostis basalis Luces Lolium perenne L.
Agrostis breviculmis Hitchc* Nassella linearifolia (Fourn.) R. Pohl
Agrostis jahni Luces* Nassella mexicana (A. Hitchc.) R. Pohl
Agrostis meridensis Luces Nassella mucronata (Kunth) R. Pohl*
Agrostis tolucensis Kunth Panicum trichoides Swartz
Agrostis trichoides (Kunth) Roem. & Schult. Poa cfr. aequatorensis Hackel
Era;hypodium mexicanum (Roem. & Schult.) Poa annua L.*

ink*

Poa petrosa Swallen

Bromus catharticus Vahl Polypogon elongatus Kunth

Bromus pitensis Kunth Polypogon monspeliensis (L.) Desf.

Calamagrostis mulleri Luces Triniochloa cfr. stipoides (Kunth) A. Hitchc.

Calamagrostis pisinna Swallen Trisetum deyeuxoides (Kunth) Kunth

Calamagrostis pittieri Hackel Trisetum irazuense (Kuntze) A. Hitchc.

Danthonia secundiflora J. Presl. Trisetum kochianum Hern.

Festuca elviae Briceno Trisetum pringlei (Scribner ex Beal) A. Hitchc.

Festuca fragilis (Luces) Bricefio Trisetum spicatum (L.) K. Richter*

Festuca aff. pinetorum Swallen Vulpia bromoides (L.) Gray*

Festuca tolucensis Kunth Vulpia myuros (L.) Gmelin

Especies C,

Aegopogon cenchroides Humb. & Bonpl. ex Muhlenbergia venezuelae Luces

Willd Paspalum cfr. pilgerianum Chase

Axonopus fissifolius (Raddi) Kuhim Paspalum inconstans Chase*

Muhlenbergia ligularis (Hackel) Hitchcock Paspalum pygmeaeum Hackel

Por otra parte, las rutas metabdlicas de las diferentes especies coinciden con las

sefaladas en la literatura, con la excepciéon de Paspalum pygmaeum, que es mencionada
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como especie C; por Hattersley (1986), pero el valor de §°C obtenido en este trabajo

indica que es una especie C,.

513C (%o)
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Fig. II-2 Valores de §'°C para gramineas de paramo y
su relacion con la altitud. Notese la separacion de dos
grupos, correspondientes a las especies Cs4 (nube de
puntos superior) y C3 (nube de puntos inferior).

Las especies C; son mas numerosas y se distribuyen a lo largo de todo el gradiente,
desde 2400 hasta 4200 msnm, mientras que las C4 no superan los 3800 msnm (Fig. 11I-3).

Las C4 son menores en cantidad, aun cuando a 2500 y 3100 msnm superan a las Cs. Por

encima de los 3200 msnm solamente se mantienen las especies C, Aegopogon

cenchroides y Muhlenbergia ligularis (esta es la especie C, que alcanza las mayores

altitudes en el gradiente).
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Fig. 1I-3 Numero total de especies Cs (linea azul) y Cs
(linea rosada) en el gradiente estudiado.

En los 2900 msnm se nota un aumento abrupto de las especies Cs. En este lugar fue

necesario cambiar de vertiente (de una con exposicion este a otra con exposicion oeste),
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dado que era el Unico punto disponible para realizar el muestreo correspondiente a esa
altitud.

Entre 2400 y 3200 msnm hay una zona de transicion, en la cual se mezclan especies Cz y
C, observandose 4 puntos de cruce (Fig. IlI-4): el primero se observa a los 2500 msnm
(correspondiente a 13,04 °C de temperatura promedio anual segun la relacion de
regresion empleada en el Capitulo 1), el segundo a 2690 msnm (11,7 °C), el tercero a
3100 msnm (8,9 °C) y el ultimo, a 3200 msnm (8,2 °C), a partir del cual hay un aumento

progresivo de las especies C3 con una consecuente disminucion de las C,.
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Fig. lll-4 Proporcion de especies Cs (linea azul) y C4 (linea

rosada) a lo largo del gradiente.
En 2500 y 3100 m, aproximadamente, se observa una mayor proporcion de especies C,,
que en ambos casos corresponden a especies cespitosas: Pennisetum clandestinum a
2500 msnm, Aegopogon cenchroides y Muhlenbergia ligularis a 3100 m. Si se considera
ademas la frecuencia de aparicion (Fig. llI-5), se puede notar que las especies C, son

mayores al 80% en las altitudes indicadas y desaparecen totalmente a los 3800 msnm.
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Fig. llI-5 Frecuencia de especies Cs (linea azul) y Ca4
(linea rosada) a lo largo del gradiente.
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Por otra parte, en este estudio se intentd evaluar la variacion de la eficiencia en el uso de
agua (EUA) por parte de diferentes especies C; a lo largo del gradiente. Vale la pena
mencionar, que no fue posible tener réplicas de esta medida en cada altitud y especie
seleccionadas, por lo que hay que considerar los resultados con cuidado, dado que no fue
posible aplicar estadistica. La EUA pareciera que disminuye con la altitud en las especies

Agrostis meridensis, Calamagrostis pittieri, Festuca tolucensis y Poa petrosa (Fig. IlI-6).
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Fig. 111-6 Comportamiento de los valores de eficiencia en el uso de agua (mmol m™) de varias
especies C; respecto a la altitud. Cada punto del grafico corresponde a un valor.
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En Festuca fragilis y Nassella mexicana pareciera aumentar y en Aciachne acicularis y
Trisetum irazuense no varia mucho. Por otra parte, las especies Agrostis tolucensis,
Nassella linearifolia, Trisetum kochianum y Trisetum pringlei no muestran una tendencia
clara. Los valores de las diferentes especies son bastantes similares entre si con un valor

promedio de 8,7 mmol mol™ (Tabla IlI-3).

Tabla Il-3 Valores de A/g estimados a partir de §"°C a
diferentes altitudes, para varias especies de gramineas

Cs.
Especie Altitud Alg .
(msnm) (mmol mol™)
Aciachne 3360 11,02
acicularis 3870 10,48
Agrostis 3980 10,00
meridensis 4100 9,10
3400 9,70
Agrostis 3850 12,28
tolucensis 3910 7,42
4000 13,81
4180 6,18
Calamagrostis 3675 11,68
pittieri 3910 9,39
4150 6,89
. 3980 4,55
Festuca fragilis 4100 838
3400 7,62
Festuca 3910 9,80
tolucensis 3980 8,64
4100 5,61
2670 7,29
Nassella 3200 8,76
linearifolia 3750 5,58
3910 5,40
Nassella 3200 7,02
mexicana 3550 8,62
3850 9,83
Poa petrosa 3910 8,44
4150 7,07
2905 7,39
3050 10,46
Trisetum 3100 11,35
irazuense 3350 7,98
3400 10,11
4100 8,45
4150 6,52
Trisetum 3200 7,76
kochianum 3400 10,31
3870 8,55
Tri , . 3200 8,76
risetum pringlei

3750 9,11
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Por otra parte, aun cuando el 5C no permite el calculo de la EUA en las plantas C4, se
puede tener una ligera idea de las variaciones en el uso del agua por las diferencias en la
relacion isotopica: de manera general, las plantas que tienen menor EUA presentan
valores de 8"C mas negativos (Farquhar et al. 1982). De igual manera, valores mas
negativos de 8"°C suponen una mayor discriminacién en contra del '>C, lo cual a su vez es
la consecuencia de una mayor actividad fotosintética. En funcién de tal afirmacién se
puede decir que en la especie A. cenchroides pareciera aumentar con la altitud,
Muhlenbergia ligularis y M. venezuelae no muestran un comportamiento claro, mientras
que en Paspalum pygmaeum los valores de 8'°C parecen disminuir con la altitud  (Fig.

I1I-7). Segun esto, se podria especular que la especie disminuye su EUA con la altitud.

Aegopogon cenchroides Muhlenbergia ligularis
-11.0 R

115 | ]
-12.0 | ]
125 | ]
1301 o ]
-135 | ] °
-14.0 | ]
-14.5 :

5"3C (%0)

Muhlenbergia venezuelae Paspalum pygmaeum
-11.0 1
-11.5 1 L4
-12.0 1 b ° 1
-12.5 1
-13.0 1
-13.5 1
-14.0 - 1
-14.5 ! ! . :
2300 2800 3300 3800 4300 2300 2800 3300 3800 4300

Altitud (msnm) Altitud (msnm)

Fig. lll-7 Relacion entre valores de 5"°C para algunas especies C, de gramineas
respecto a la altitud. Cada punto del grafico corresponde a un valor.

Se debe tener en cuenta la variabilidad de los datos en varias de las especies, lo cual
puede ser producto de la falta de replicacion. Por otra parte, la EUA es dependiente del
estado reproductivo de la planta, edad, época del ano, caracteristicas de edad dentro de
una poblacién (Donovan y Ehleringer, 1992), variables que no pudieron ser controladas en

este estudio.
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DISCUSION

El intervalo de valores de 8'°C para cada una de las rutas metabdlicas en gramineas de
paramo fue de —29,7 y —21,9%. en las especies C; y entre —14,2 y —11,1%0 en las C,.
Estos intervalos son menores que los sefialados por Smith y Brown (1973) y Vogel (1993),
quienes han mencionado que las gramineas C; muestran valores de §'°C entre —22 y
—34%0 y las C4 entre =9 y —16%.. Sin embargo, el intervalo de las plantas C4 es similar al
indicado por Schwarz y Redmann (1988) para gramineas C, del noroeste de Canada. Es
probable que la amplitud de estos intervalos sea un reflejo de la cantidad de sistemas que
generalmente se incluyen en el gradiente estudiado. Nuestro trabajo soélo contiene el
sistema de paramo, mientras que en otras investigaciones se consideran por un lado
mayor numero de especies, alrededor de 500 especies (Smith y Brown 1973) o varios
ecosistemas a lo largo de los gradientes considerados, los cuales incluyen desde
sistemas de sabana, hasta sistemas de alta montana (Tieszen et al. 1979, Earnshaw et al.
1990). Sin embargo, los valores promedio encontrados coinciden con los sefalados por
O’Leary (1993) y Korner (1999).

La distribucion de las diferentes especies a lo largo del gradiente muestra relacién con la
ruta metabolica que presentan, es decir, a menor altitud se observa una mezcla entre las
dos rutas, mientras que a medida que aumenta la altitud disminuyen las C4 y aumentan
las Cs. En tal sentido, las gramineas en el paramo muestran la misma tendencia que
observan Tieszen et al. (1979) y Earnshaw et al. (1990), en Africa y Cavagnaro (1988) y
Cabido et al. (1977), en Argentina. Ehleringer y Bjérkman (1977) y Ehleringer (1978)
mencionan que tal distribuciéon responde a las bajas temperaturas. Sin embargo, la
variabilidad que se observa en la zona baja del gradiente pudiera ser el reflejo del nivel de
resolucion considerado en este estudio. En los trabajos de Tieszen et al. (1979),
Cavagnaro (1988), Earnshaw et al. (1990) y Cabido et al. (1997) los gradientes
altitudinales que se analizan comprenden mas de 1700 m de desnivel (Tabla IlI-4) e
incluyen pocos puntos de muestreo. En este trabajo se estudia un gradiente de 1800 m,
en el que se han considerado veintiun (21) puntos de estudio, lo cual permite un aumento

en el nivel de resolucion de la informacién obtenida respecto a los trabajos citados.
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Tabla lll-4 Relacién entre el tamaiio del gradiente altitudinal estudiado y el numero de Iugares de muestreo.

Intervalo Numero de
Autor Lugar altitudinal Desnivel (m) lugares
(msnm) muestreados
Tieszen et al. (1979) Kenya 610-3960 3350 12
Cavagnaro (1988) Argentina 570-2400 1830 6
Cabido et al. (1997) Argentina 350-2100 1750 8
Presente estudio Venezuela 2400-4200 1800 21

Por otra parte, hay que tomar en cuenta las caracteristicas de exposicion y drenaje que se
presentan en los diferentes puntos de muestreo. En el punto mas bajo, a 2400 msnm los
suelos son muy mal drenados, por lo que el sustrato se encuentra en condicién de
anegamiento. En este caso, tales condiciones pueden ser favorables para el
establecimiento de especies Cs, lo cual podria explicar su mayor frecuencia a tal altitud.
Por otra parte, el punto de muestreo correspondiente a los 2690 msnm presentaba
exposicion oeste y nuevamente se obtuvieron mayores frecuencias de especies Cs,
situacion que se repite a los 3100 msnm. Es probable que en este caso, sea la baja
radiacion lo que favorezca la mayor ocurrencia de especies Cj, ya que estos lugares
reciben luz solar directa apenas durante horas de la tarde, cuando generalmente hay un
componente de nubes y neblina importante que podria limitar la cantidad de radiacion
incidente. En este sentido no disponemos de datos de radiacion para el gradiente
estudiado, lo cual ya habia sido sefialado por Burgos et al. (1965). Sin embargo, se sabe
que hay una tendencia al aumento de esta variable ambiental en relacién con la altitud

durante la época seca y una disminucién en la época lluviosa (Andressen y Ponte 1973).

Las bajas radiaciones, ademas de la temperatura, puede favorecer la ocurrencia de la ruta
C; a mayor altitud, dado que esta ruta tiene la propiedad de alcanzar maximos de
fotosintesis bajo condiciones de baja radiacion (Black 1971, Klink y Joly 1989). Sin
embargo, la mayoria de las especies estudiadas son perennes (Davidse et al. 1994), lo
cual nos hace pensar en una variacion de la frecuencia de ambas rutas fotosintéticas en
funcion de la estacion. Es decir, durante la época seca, cuando las radiaciones son
mayores hacia las partes altas del gradiente, la presencia de la ruta C; debe ser
desventajosa y probablemente se refleje en un aumento de la frecuencia de las especies
C4, mientras que durante la época lluviosa este patrén tal vez se invierta aumentando la

frecuencia de las especies C3 y disminuyendo la de las C,.
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Las especies C; que ocurren en las partes bajas del gradiente se encuentran bajo
condiciones ambientales particulares, como es el caso de Polypogon que crece en lugares
totalmente anegados. Sin embargo, hay que destacar que la parte baja del gradiente
corresponde a una zona de transicion entre especies de tierras bajas y el paramo.
Cavagnaro (1988) reporta a Polypogon monspeliensis hacia las partes mas altas del
gradiente estudiado, el cual presenta como diferencia principal respecto al de este trabajo,

ademas de la latitud, un aumento de la precipitacién de manera proporcional a la altitud.

Las especies C,4 en el gradiente desaparecen por completo s6lo por encima de los 3800
msnm, donde se estima una temperatura promedio de 4,1 °C (+2,4), es decir, ocurren por
encima del limite térmico propuesto por Tieszen et al. (1979), quienes encuentran también
una especie C4, Andropogon amethystinus, que crece por encima de tal limite, hasta los
4000 msnm. Cabido et al. (1997) también encuentran varias especies C, con el mismo
comportamiento pertenecientes a los siguientes géneros: Muhlenbergia, Aristida,
Eragrostis, Tripogon, Bouteloua, Bothrichloa, Schizachyrium y Sorghastrum. Schwartz y
Redmann (1988) sefialan varias especies de los géneros Muhlenbergia, Distichlis y
Spartina. Esto podria sugerir que la invasion de ambientes frios por parte de estas
especies es el resultado de un proceso evolutivo, lo cual fue sugerido inicialmente por
Ehleringer (1978) y mas recientemente por Sage y Sage (2002). Estos autores plantean
que la ausencia de plantas C, en ambientes frios y sombreados podria ser un problema
de tiempo evolutivo, ya que esta ruta se origind en ambientes calidos. Sin embargo,
Ehleringer y Bjorkman (1977) demostraron que hay cierta desventaja por parte de estas
plantas, dado su mayor requerimiento energético, lo cual pareciera ser una de las mejores
explicaciones a la limitacion de las plantas C, a lugares con temperaturas por encima de
10-15 °C.

Teeri y Stowe (1976) relacionan la ocurrencia de gramineas C, de Norte América con
diferentes variables ambientales, encontrando que hay una estrecha relacion con las
temperaturas minimas del mes de julio, el mes de crecimiento. Sostienen que pueden ser
importantes no solo las altas temperaturas diurnas, sino también temperaturas calidas

durante horas nocturnas.

El estudio de la distribucién de las rutas metabdlicas C; y C, en la alta montafia conducen
a una revision ineludible de las posibles ventajas y desventajas de cada una frente a
diferentes condiciones de temperatura. En este sentido, Ehleringer y Bjorkman (1977) y

posteriormente Ehleringer (1978), muestran que bajo altas concentraciones de CO, (por
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encima de las concentraciones ambientales) la eficiencia cuantica de las plantas C; es
mucho mayor que en las C4, y se mantiene constante respecto a las variaciones de
temperatura (Fig. 111-8). EI mismo comportamiento también se observa en especies C4 que
se encuentran en concentraciones ambientales de CO,. Sin embargo, en tales
condiciones ambientales de CO, la respuesta de las plantas C; es termodependiente,
presentando mayor eficiencia cuantica que las C4 en el intervalo de temperaturas entre
10 — 30 °C. Por encima de este intervalo, la eficiencia cuantica de las plantas C, es mayor
que en las plantas C;. Ehleringer (1978) posteriormente, relaciona mas directamente la
medida de eficiencia cuantica con la productividad de gramineas. De igual manera, hay
que considerar el mayor requerimiento energético de las plantas C4 (5 ATP) respecto a las
C; (3 ATP) (Ehleringer y Bérkman 1977). En el caso particular de las plantas Cs;, la
activacion de la actividad oxigenasa de la Rubisco a altas temperaturas (Ehleringer y
Bjorkman 1977) le impide una mayor invasion hacia los lugares mas calidos, mientras que
en las C4 un mayor costo energético y una menor productividad primaria a bajas
temperaturas, son los factores limitantes para la invasion de los lugares mas frios
(Ehleringer 1978) y por ende, mas altos en el gradiente, de modo que las ventajas de las
plantas C, sobre las C; estan restringidas a condiciones ambientales particulares: altas
intensidades de luz, altas temperaturas foliares y conductancias estomaticas reducidas
(Ehleringer 1978).
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En climas frios no es frecuente la ocurrencia de plantas C, y cuando lo hacen son
consideradas como relativamente raras (Teeri y Stowe 1976). Ehleringer (1978) plantea la
interrogante de si la restriccion de las plantas C, a bajas altitudes es el resultado de poco
tiempo evolutivo o si realmente es la respuesta a desventajas por parte de estas plantas.
Una de las razones que podria estar limitando esta ruta a bajas altitudes es la posible
disminucion de la actividad enzimatica (ya sea la fosfoenolpiruvato carboxilasa o la
Rubisco carboxilasa/oxigenasa), lo cual a su vez reduce la regeneracion de productos
intermediarios. Se ha observado que en poblaciones de Bouteloua, una graminea C,
creciendo bajo condiciones frias controladas, la actividad de la enzima piruvato p; dikinasa
disminuye, influyendo de manera directa la actividad fotosintética de estas plantas
(Bowman y Turner 1993), lo cual también habia sido observado por Long (1983). En este
sentido, Sage y Sage (2002) hipotetizan que de esto ser cierto, lo cual se supone ocurre
por debajo de 10 °C, las plantas C, serian sensibles a intervalos de temperaturas
inferiores al ya mencionado, lo cual implicaria que serian “chilling sensitive” y a su vez, tal
sensibilidad las excluiria de lugares en los que dichas temperaturas podrian ocurrir. Tal y
como se ha observado en los resultados de este trabajo hay varias especies C, creciendo
por encima del limite térmico (revisar también Schwarz y Redmann 1987, Cavagnaro
1988). Por otro lado, al igual que Ehleringer y Bjérkman (1977), Azocar et al. (1988),
Ehleringer (1978) y Ehleringer y Monson (1993), Sage y Sage (2002) plantean la
posibilidad de una evolucién de la tolerancia al frio, sélo que con capacidades
fotosintéticas limitadas respecto a las plantas C; dadas las diferentes respuestas de la

eficiencia cuantica en funcion de la temperatura por parte de ambas rutas.

El punto altitudinal a partir del cual se define un patrén en las frecuencias y numero de
especies C3; y C4 coincide con los 3200 msnm. Los resultados de Cabido et al. (1997), en
cambio muestran diferente altitud en el punto de cruce dependiendo de la cobertura o la
proporcion de especies. En funcién de la proporcion de especies el punto de corte se
encuentra en 1500 msnm y si se considera la cobertura, el cruce ocurre en 1000 msnm,
aproximadamente. En nuestro estudio dicho punto ocurre donde se registran temperaturas
promedio de 8,2 °C (+2,4), donde segun Monasterio y Reyes (1980), comienza el limite de
heladas. Hay que considerar las posibles variaciones de temperaturas ambientales que
puedan existir entre el afo 1980 (época correspondiente a nuestra fuente de datos
climaticos) y la actualidad. Sin embargo, estos valores sugieren que las plantas C4 que
crecen por encima de los 3200 msnm soportan menores temperaturas que las indicadas
por Tieszen et al. (1979), Earnshaw et al. (1990) y Cabido et al. (1997) entre 7 y 9 °C.
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Este ultimo autor sugiere que el punto de cruce también se halla donde las temperaturas

maximas promedio son de 21-22 °C, lo cual no pudo ser comprobado con nuestros datos.

El punto de cruce en 3200 msnm es el mas alto que se ha reportado (Tabla IlI-5), lo cual

puede responder a varios aspectos:

1. Caracteristicas ambientales particulares del gradiente, ya que se trata de una vertiente

humeda, pero también con exposicion este, por lo que suponemos altas radiaciones.

2. Condiciones microclimaticas favorables para el establecimiento de especies Cy4, lo cual
les permitiria la invasion de mayores altitudes. En este sentido, se observé que la mayoria

de las especies C4 que invaden mayores altitudes crecen en lugares mal drenados.

3. Caracteristicas de las formas de vida: Aegopogon cenchroides y Muhlenbergia
ligularis son especies cespitosas, lo cual, aunado a su tamafio (<10 cm) puede constituir

una estrategia que minimiza las pérdidas de calor nocturnas.

4. Posibles respuestas frente al cambio climatico global, dadas las mudanzas que se han

registrado desde la ultima glaciacion hasta el presente en temperatura y precipitacion.

5. Algunos de los gradientes con los que se ha comparado (los de Argentina) son
extratropicales por lo que hay que considerar el efecto latitudinal en la determinacion de
los limites altitudinales.

Tabla IlI-5 Resumen del nimero de especie de cada ruta metabdlica (valores de porcentaje entre paréntesis)
encontrada por diferentes autores para las gramineas, asi como también las variables climaticas relacionadas
en cada caso, el intervalo altitudinal estudiado, el intervalo altitudinal en el que se encuentra el punto de cruce
y el nimero de tribus (proporciones entre paréntesis) pertenecientes a cada ruta metabdlica. ®Tieszen et al.
(1979), bCavagnaro (1988), ‘Earnshaw et al. (1990), °Cabido et al. (1997), 'Presente estudio. Las celdas
vacias corresponden a datos no disponibles.

Intervalo

o N° N° Variables Punto N° N°
altitudinal . . PN . .
Lugar . especies | especies climéticas de cruce| tribus | tribus

estudiado .

C; C, relacionadas (msnm) C; C,

(msnm)

indice de

humedad relativa 2000 18 11

Kenya® | 610-3960 | 102 (19,2)[428 (80,8)| del suelo, 2000 | ©24) | @37.9)

temperaturas
minimas

. b . Temperatura y 1100 7 6
Argentina™ | 570-2400 { 26 (45,6) | 31(54.4) | o oootranspiracion| 1600 | (53.8) | (46,2)
Gl':'i'f]‘gad 1500-4350 | 12 (54,5) | 11 (45.5) ] gggg ] ]
Argentina® | 350-2100 | 59 (42,4) | 80 (57,6) | TeMperaturas de [ 55, / 5
’ ’ invierno y verano (58,3) (41,7)
Venezuela' | 2400-4200 Temperatura 3200 5 3

62,5) | (37.5)
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La distribucién de las rutas fotosintéticas responde principalmente, segun Tieszen et al.
(1979) al recurso hidrico, sin embargo, también se ha intentado relacionar con otras
variables, entre las que se han considerado, ademas de la temperatura (incluyendo
maximas y minimas anuales), precipitacion, indices de humedad en el suelo (Tieszen et
al., 1979), evapotranspiracién (Cavagnaro, 1988), pareciendo ser la temperatura la
variable determinante. En la alta montafia tropical la distribucion de estas rutas
probablemente esté respondiendo también a otras variables, entre las que habria que
considerar la radiacién y el numero de dias con heladas, ya que el punto de cruce
coincide con el punto en el que éstas comienzan, pudiendo representar una fuerte presion

selectiva en contra de la ruta C..

Cuando se realizan estudios que consideran la distribucion de las rutas metabdlicas es
importante considerar la exposicion de la pendiente estudiada. En nuestro caso, se trata
de una pendiente con exposicidn este, con excepcion de los puntos de muestreo a 2900 y
3120 msnm, que pertenecen a una ladera con exposicion oeste. En estos casos, se
percibe facilmente la disminucion del nimero de especies C4, asi como también su
frecuencia, lo cual apoya la hipotesis de Sage y Sage (2002), de la determinacion de la
aparicion de especies C4 en funcion de caracteristicas microclimaticas. Ellos describen de
manera detallada la distribucion de la especie Muhlenbergia richardsonis en Canada,
respecto a la posicion de la ladera que ocupa y hallaron que nunca invade laderas
orientadas hacia el norte. La especie ocurre predominantemente en laderas orientadas
hacia el sur, en cambio especies de gramineas C; (Koeleria macrantha y Poa rupicola)
que crecen por encima de los 4000 msnm, no muestran una respuesta obvia respecto a la

orientacién de la pendiente.

Muhlenbergia ligularis es la especie C, que domina por encima del limite altitérmico
sugerido anteriormente, habiéndose observado incluso, creciendo a 4100 msnm (Alvizu,
comunicacion personal). Esta especie contradice la hipétesis planteada al inicio, que limita
a las plantas C, a sistemas aridos o muy calientes. En funcién de esto, varios autores se
han interesado en varias especies del género Muhlenbergia, ya que es un grupo C4 que
con frecuencia ocurre en lugares frios, tal es el caso de M. glomerata, M. mexicana
(Schwarz y Redmann 1987), M. torreyi (Cavagnaro, 1988) y M. richardsonis (Schwarz y
Redmann 1987, Sage y Sage 2002). En el caso de esta ultima especie parece haber una
estrecha relaciéon entre su forma de crecimiento (postrada, alcanzando unos 3 a 5 cm de
altura) y su capacidad de resistir las bajas temperaturas. Sage y Sage (2002) mencionan

que esta estrategia le permite a la planta crecer dentro de la capa limitante del suelo,
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evitando asi grandes pérdidas de calor. También reportan que la especie esta asociada a
micrositios ubicados en las vertientes con mayor exposicion al sol, donde las altas
radiaciones le permiten alcanzar altas tasas fotosintéticas instantaneas, haciéndolas

competitivas respecto a gramineas C; que crecen a la misma altitud.

Otro aspecto que podria estar determinando la capacidad de invadir ambientes frios por
parte de especies C, es el correspondiente al subtipo fotosintético. Long (1983) encuentra
que dos de las especies de gramineas que mejor se adaptan a condiciones frias
(considerando sus patrones de distribucién), Spartina anglica 'y S. pectinata, presentan el
subtipo fotosintético PEP-ck. El autor discute que la posibilidad de estas especies estar
utilizando la PEP-carboxikinasa como enzima descarboxilasa y fuente directa de PEP
para el mesofilo, provee una explicacion atractiva para su aparente capacidad de tolerar

las bajas temperaturas.

Se han realizado investigaciones que sostienen que las gramineas son una familia muy
sensible a los cambios de la temperatura ambiental (Berry y Bjérkman 1980, Ehleringer y
Monson 1993). De igual manera, se ha determinado que en general, la distribucion
altitudinal de la vegetacion de Los Andes del norte ha cambiado desde la ultima glaciacion
como una respuesta a cambios en la temperatura y en la precipitacion (Boom et al. 2001).
Por tal razén, aun cuando los datos de temperaturas de los que disponemos no son
recientes, sostenemos que la altitud a la que ocurren los cambios en el patron de
distribucion de las rutas metabdlicas puede ser una posible respuesta al cambio climatico
global. En este sentido, Boom et al. (2001) sefialan que tales cambios han sido
imperceptibles ante los estudios realizados con registros de polen, pero utilizando el §"*C
han podido percibir que las relaciones entre las rutas C3; y C4 han ido cambiando en el
tiempo. Empleando este analisis han podido saber entonces que especies C, de los
géneros Muhlenbergia, Paspalum y Sporobolus probablemente han venido reemplazando
especies Cj pertenecientes a los géneros Aciachne, Agrostis, Calamagrostis y Chusquea
en respuesta a los cambios de temperatura y precipitacion.

Ademas de considerar las respuestas de las especies a las variables ambientales es Uutil
tomar en cuenta la informacion que aportan las tribus, que ayuda a entender aspectos
relacionados con posibles mecanismos adaptativos en funcion de su origen geografico. La
distribucion de las tribus, y por ende de las especies, responde entonces a tales
adaptaciones. Welkie y Caldwell (1970) mencionan que muchas veces el simple

conocimiento de la tribu a la que pertenece una especie, puede dar informacion acerca de
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caracteristicas del habitat que ocupa. Valdria la pena profundizar en esto y relacionar los

caracteres morfoanatomicos de cada una de las tribus con aspectos ecoldgicos.

Las tribus C3; mas frecuentes fueron Aveneae y Stipeae. La primera tiene su origen en
regiones templadas (Clayton y Renvoize 1986) y suele encontrarse a grandes altitudes
(Tieszen et al. 1979). Segun Hartley (1961, 1973) esta determinada principalmente por la
temperatura. Stipeae, por su parte, corresponde a una tribu propia de la regién andina
(Clayton y Renvoize 1986), lo cual explica su alta frecuencia hacia las partes mas altas del
gradiente. Poeae, fue otra de las tribus que mostré importancia en las partes altas del
gradiente, tiene su origen en regiones templadas y se ha ido extendiendo hasta las
regiones montanosas tropicales (Clayton y Renvoize 1986). Las tribus C; que ocupan el
paramo probablemente se vieron favorecidas por la similitud ambiental que existia entre el
lugar de origen y la alta montafia tropical, lo cual les ha permitido atravesar el filtro

ecologico impuesto por las bajas temperaturas.

De manera contraria, las tribus C, fueron mas comunes a baja altitud. Paniceae contiene
tanto especies C; como C4, lo cual también ha sido encontrado por Smith y Brown (1975),
Tieszen et al. (1979), Cavagnaro (1988), Earnshaw et al. (1990), Cabido et al. (1997),
pero esta representada principalmente por especies C,4. Entre las tribus que habitan la alta
montafia ésta es probablemente la que presenta la mayor distribucion, pudiéndose
encontrar desde regiones templadas hasta sabanas (Clayton y Renvoize 1986), en climas
calientes humedos (Hartley 1958a, b), lo cual sugiere que los lugares del gradiente en los
que se encuentra, presentan tales caracteristicas. Sin embargo dentro de la tribu, hay
géneros restringidos a regiones tropicales, tal es el caso de Pennisetum, lo cual explica su
distribucién hacia las zonas bajas del gradiente (recordemos también que se trata de una
especie introducida). Otra tribu C, presente en el gradiente fue Cynodonteae, la cual
estuvo representada unicamente por la especie Aegopogon cenchroides, lo cual refleja la
importancia de esta especie en el gradiente. Clayton y Renvoize (1986) menciona que
esta tribu se distribuye desde Estados Unidos hasta Peru y habita lugares secos y
abiertos. Por otra parte Eragrostideae se relaciona con un bajo indice de humedad en el
suelo (Tieszen et al. 1979). A través del conocimiento del origen y habitos de estas tribus
es posible entender mejor los patrones de distribucidon de las rutas fotosintéticas en el

paramo.

El analisis de la variacion de la relacion isotdpica respecto a la altitud, ya sea a través de

la EUA o simplemente a través de los valores de 8'°C no mostraron una tendencia
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general. En algunos casos hay disminucion de los procesos discriminatorios con la altitud,
lo cual quiere decir que hay limitacion de la actividad fotosintética en funcion de la
conductividad estomatica a medida que aumenta la altitud. Sparks y Ehleringer (1997)
encuentran para tres especies de arboles de un bosque de galeria el mismo
comportamiento respecto a la altitud. Tal similitud de comportamientos resulta interesante,
ya que obviamente, dentro de un bosque de galeria, los autores parten del supuesto que
las plantas no estdn bajo condiciones de estrés hidrico. Bajo tales condiciones la
disponibilidad de agua puede tener un rol secundario respecto a otros factores bioticos y
abidticos (Van der Water et al. 2002). En este sentido, se han realizado estudios (Sparks y
Ehleringer 1997) en los que se nota un aumento en 8'°C con incrementos en la altitud
(aumentos en esta relacion implica que los valores se hacen menos negativos, lo cual a
su vez, es un reflejo de menor actividad asimilatoria). En otros casos, pareciera aumentar
la EUA con la altitud, lo cual ha sido observado en ambientes semiaridos (Van der Water

et al. 2002), lo cual refleja mayor actividad asimilatoria hacia las partes mas altas.

Por otra parte, las variaciones que se obtienen en el valor de §'*C podrian ser el resultado
de cambios en la concentracién atmosférica de CO, a lo largo del gradiente. Sparks y
Ehleringer (1997) trabajan en un gradiente similar, de 1200 m de desnivel, sobre el que
mencionan que la variacién de la relacion isotopica en dicha distancia es realmente
pequefa. Sin embargo, atribuir una variable responsable de tal comportamiento no es tan
simple. Se han realizado trabajos recientes utilizando plantas de cafia de azucar, una
graminea C,4, de manera de entender las fuentes de variacion de 5'3C, lo cual responde
en funcién del estrés al cual esté sujeto la planta: bajo condiciones de estrés salino e
hidrico, la relacion isotdpica indica variaciones de ¢, lo cual es un reflejo de la relacion de
actividad Rubisco/PEP (Saliendra et al. 1996). En cambio, bajo condiciones de gradientes
luminicos, 8'3C responde mas a variaciones de p; /p. (Meinzer y Saliendra 1997), lo cual
podria ser nuestro caso. Lo que es importante tener claro, es que la relacion de
discriminacion isotopica integra informacion relativa a respuestas de intercambio de gases
con el ambiente, asi como también de propiedades fisioldgicas de las plantas (Meinzer et
al. 1993). En este estudio, la relacién de EUA seleccionada, A/g, permite, precisamente, el
estudio de los componentes bioldgicos de la planta (Ehleringer et al. 1993), dejando un

poco de lado las influencias ambientales.

La interpretacion de la EUA en este estudio no es sencilla, dada la falta de replicacion y la

ausencia de variables fisiologicas tales como asimilacion, conductancia estomatica,
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diferencia de presion de vapor hoja-aire, etc., que no forman parte de los objetivos de este
trabajo. Ademas, son pocos los autores que han trabajado con relaciones de
discriminacion en las gramineas, entre los que se cuentan Saliendra et al. (1996), Meinzer
y Saliendra (1997), Meinzer y Zhu (1998), quienes han trabajado con cafia de azucar
obteniendo informacién de diferentes variables que afectan las relaciones isotépicas, asi
como también las variaciones de este parametro a nivel foliar y en funcién de diferentes

fuentes de estrés.

Meinzer et al. (1993) menciona que cambios en la relacién A/g pueden tener diferentes
causas: en el primer caso, aumentos en A/g pueden ser la consecuencia de reducciones
en la conductividad estomatica (g), lo cual podria producir limitaciones en la fotosintesis,
con una consecuente baja relacion p; /p,. En el segundo caso, podria ser el resultado de

variaciones en la capacidad fotosintética y por lo tanto de p; /p, a niveles de g similares.

Otra probable fuente de variacion son los indices de humedad del suelo, ya que plantas
creciendo sobre sustratos con bajos indices de humedad producen valores de §'°C menos
negativos (Meinzer et al. 1993), lo cual implicaria que bajo tales condiciones

probablemente hay menores tasas fotosintéticas.

El probable aumento que muestra la especie C4 A. cenchroides en la EUA, asumiendo
como ya se dijo, que en ausencia de estrés hidrico los valores de §"C estan
respondiendo a variaciones de la relacion p; /p, y por lo tanto de la EUA, sugiere que la
especie aumenta la asimilacién (A) en la medida que aumenta la altitud. Esta suposicién
también podria verse de otra manera: la altitud causa aumentos en la relacion p; /p, sin
incrementar la conductancia (g) estomatica, lo cual a su vez, facilitaria la invasion de
lugares secos por parte de esta especie. Se asume ademas, que no se incrementa g,
dada la capacidad de las plantas C, de concentrar CO; sin incrementar el consumo de

agua (Ehleringer y Bjorkman, 1977).

La especie P. pygmaeum, en cambio, parece disminuir su EUA con la altitud. Esto podria
explicarse por la mayor ocurrencia de la especie en micrositios que aparentemente
conservan mejor la humedad del suelo. En este caso, es probable que la disminucion en
la EUA esté asociada a incrementos en g. Adicionalmente, la especie crece al nivel del
suelo y se observé que la planta disminuye con la altitud. La disminucién en la EUA podria
estar indicando una menor asimilacion y por lo tanto una menor inversién en carbono

estructural, lo cual se refleja en menor crecimiento.
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Muhlenbergia ligularis y M. venezuelae muestran valores de §'°C sin ninguna tendencia
clara a lo largo del gradiente. Schwarz y Redmann (1988) observan poca variacién de

estos valores en la especie M. richardsonis en Yukon, Canada.

Al igual de lo que hemos sugerido para P. pygmaeum, Schwarz y Redmann (1988)
sugieren que la ocurrencia de especies C, en Canada estd asociada a micrositios o
microambientes. De manera general, las plantas de alta montaia estan sometidas a
condiciones de altas temperaturas foliares (en algunos casos se pueden registrar
temperaturas maximas entre 38 y 47 °C), asi como también de altos niveles de radiacion
fotosintéticamente activa (Koérner, 1999), lo cual podria favorecer el éxito de algunas
especies C4. Sin embargo, se observa un predominio del comportamiento Cj, lo cual
puede ser una consecuencia de las condiciones ambientales existentes durante la época

de estudio.

Tomando como base el comportamiento de las gramineas, se ha podido percibir que la
hipotesis planteada por Black (1971), Ehleringer y Bjorkman (1977) y Ehleringer (1978),
que limita las especies C, a climas calidos y secos, no se aplica totalmente en el paramo,
donde condiciones microclimaticas, asi como de altas temperaturas diurnas y altas
radiaciones han permitido la invasion por parte de estas especies, al punto de hacerlas
competitivas con especies C; de la misma altitud. Sin embargo, es notoria la disminucion
del numero de especies C, que pueden habitar las condiciones del paramo. M. ligularis
representa un caso excepcional y en menos grado A. cenchroides, lo cual probablemente
esté favorecido por una mezcla de estrategias, desde la seleccion de lugares favorables,
hasta respuestas morfoldgicas vy fisiologicas frente a las bajas temperaturas que merecen

ser estudiadas.

Por otra parte, la EUA no presenta un patrén definido, aun cuando se hubiese esperado
que aumentara con la altitud, como una respuesta adaptativa a las condiciones mas secas
de los lugares mas altos. Con la idea de entender mejor aspectos relacionados con el
manejo del agua, hace falta incluir informacion complementaria relacionada con la
asimilacion de las especies, asi como conductancia estomatica, relaciones de diferencia
de presion de vapor, edad y tamafio de las plantas, condicién hidrica de las mismas, etc.
Por otra parte, es importante tener en cuenta aspectos microclimaticos que permiten el
éxito de ciertas especies en condiciones particulares, como es el caso de las plantas C4

que superan el limite altitérmico reportado antes por diferentes autores.
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APENDICE

Discriminacion isotopica
La relacién que existe entre *C y "C en la materia seca es un indicador del papel que
juegan los procesos C3; y C4 en la asimilacién de carbono y una manera de medirlo es a

través del 8'°C (expresiéon convencional de la cantidad de ™C en el tejido vegetal)

(O’Leary 1993, Larcher 1995), que se expresa de la siguiente manera:

53¢ - { R(muestra)

—— =< —1|*1000 1
R(estandar) } A

donde R se define como la relacion entre *C y "°C:

_rc

R e @)

El estandar proviene de la estructura interna de un fésil de Belemnitella americana
obtenido de la formacion Pee Dee (PDB) del Cretaceo en Carolina del Sur (Peterson y Fry
1987, Clark y Fritz 1998).

La principal ruta metabdlica que se ha descrito para la fijacion del CO, esla C; y se lleva a
cabo a través del ciclo de Calvin. El primer producto estable que se forma, el
fosfoglicerato, es un compuesto de 3 carbonos (Lambers et al. 1998). La enzima que
cataliza tal reaccidon es la ribulosa,1-5-bifosfato carboxilasa/oxigenasa (Rubisco)
(Ehleringer y Monson 1993, Larcher 1995). El modelo de fraccionamiento isotdpico

propuesto para esta ruta metabdlica (Farquhar et al. 1989) se expone a continuacion:

A=a+(b-a)Pt (3)
Pa
donde A (discriminacion) es la relacion entre las proporciones isotdpicas de carbono en la
planta respecto a la del aire (es equivalente al 5'°C), a es el fraccionamiento debido a la
difusién en el aire y se ha estimado que vale 4,4%o., b es el fraccionamiento neto causado

por la carboxilacién y vale 27 %o.

Por otra parte, la expresion de discriminacion es la siguiente:
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donde &, es la relacion isotopica en el aire y vale —8%o y J, es la relacion isotopica en la

planta.

En el caso del metabolismo C,4 la enzima que cataliza la reaccién de fijacion del CO, es la
fosfoenolpiruvato carboxilasa (PEP), que presenta mucha mas afinidad por este
compuesto que la Rubisco (Larcher 1995, Lambers et al. 1998). En esta reaccion el primer
producto estable que se forma es el oxalacetato, cuya caracteristica de interés es que se
trata de un compuesto de 4 carbonos (Larcher 1995, Lambers et al. 1998). Cada una de
estas vias metabdlicas ocurre dentro de la hoja en lugares diferentes: la ruta C; tiene
lugar en las células del mesdfilo, mientras que en las plantas C4 el mecanismo de fijacion
ocurre en el mesdfilo y el ciclo de Calvin tiene lugar en células especializadas,
denominadas vainas vasculares (“bundle sheat”) o células Kranz (Larcher 1995, Lambers
et al. 1998). El modelo de fraccionamiento propuesto (Farquhar et al., 1989) es el

siguiente:

A=a+(b, +bsp—a)PL (5)
Pa
En este caso, b, es el fraccionamiento desde el CO, gaseoso hasta la PEP carboxilasa y
vale —5,7%o, b3 es el fraccionamiento por la Rubisco, estimado en 30%. y ¢ corresponde a
la pérdida de CO, 6 HCO; intercelular, p; y p, corresponden a las presiones intercelular y

ambiental de CO,, respectivamente.

Esta aclaratoria permite explicar la diferencia en el fraccionamiento de is6topos de
carbono para cada una de las rutas. Desde este punto de vista la utilidad del 8"*C reside
en que las carboxilasas presentan mas afinidad al '2C por encima de *C (Larcher, 1995).
La enzima Rubisco (presente tanto en la ruta C3 como en la C4) discrimina mucho mas en
contra del "*C que la PEP (-28%o y —9%o, respectivamente) (O’Leary 1993, Larcher 1995,
Koérner 1999), que es el aceptor del acido dicarboxilico (compuesto de cuatro carbonos)
en la ruta C4. De igual manera, el proceso de difusién de CO, discrimina menos que la
carboxilacion, razon por la cual el valor de 83C es un reflejo del balance entre dichos
procesos (Kdrner 1999). Por este motivo, las plantas terrestres C; tienen valores mas
bajos de 8"C (-27%. en promedio) que las C4 (—13%. en promedio), dado que estas
ultimas poseen practicamente, la discriminacién a través de la difusion (O’Leary 1993,
Kdrner 1999). En las gramineas estos valores pueden estar entre —22 y —34%., para las

especies C;3 y entre =9 y —16%o para las C4 (Smith y Brown 1973).
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Eficiencia en el Uso del Agua (EUA)

La relacion isotopica también permite calculos para la eficiencia en el uso de agua. En
este caso, se ha utilizado la eficiencia en el uso de agua intrinseca (A/g) que mide soélo el
papel de los componentes bioldégicos en el proceso de intercambio de gases en las

plantas (Ehleringer et al. 1993). La expresidén que permite el calculo es la siguiente:

p.
Pa (1 - IJ
T ©)

g 1,6

El factor 1,6 surge de la relacién de difusién binaria entre el vapor de agua y el aire, que

es 1,6 veces mayor que la de CO, y el aire (Farquhar et al. 1989, Ehleringer et al. 1993).

Para conocer el valor de la relacion p; /p,, es necesario tener en cuenta el modelo que
explica los procesos de fraccionamiento en la ruta C; (Ecuacion 3). Una vez conocido el
valor de 8"°C en el tejido vegetal, se sustituye en la relacion de discriminacion (Ecuacion
4), cuyo valor puede sustituirse en el modelo de discriminacion de las plantas Cs;. Esto
permite conocer el valor de la relacion p; /p,, para lo cual debera despejarse p, de la

Ecuacion 3, obteniéndose la siguiente expresion:

b-a
Pa :pi[A—aj (7)

Conociendo esta ultima relacion, se puede saber cual es el valor de la relacion p;/p, que

puede ser sustituido en la Ecuacién 6 para obtener el valor de EUA. El principio
metodoldgico es el mismo que para las rutas metabdlicas, ya que ambos procesos

dependen de la conductancia estomatica (Lambers et al., 1998).



Capitulo IV

MECANISMOS DE RESISTENCIA DE LAS GRAMINEAS A
LAS TEMPERATURAS CONGELANTES DEL PARAMO

INTRODUCCION

La alta montana tropical presenta una serie de aspectos climaticos caracteristicos, entre
los que destacan las oscilaciones térmicas diarias y la frecuencia de heladas nocturnas
(Monasterio y Reyes 1980, Sarmiento 1986, Azdcar et al. 1988). Los organismos que
habitan este ambiente permanecen a bajas temperaturas la mayor parte del tiempo, lo
cual supone que han estado bajo fuertes presiones selectivas, que han permitido la
evolucion de mecanismos de resistencia al congelamiento (Azocar et al. 1988). En funcion
de esto, las plantas pueden responder de formas diferentes a las bajas temperaturas, sin
embargo, la seleccidon de algun tipo de mecanismo de resistencia depende parcialmente
de las condiciones microclimaticas del lugar en el que se encuentran (Azécar et al. 1988)
y pueden manifestarse ya sea a través de la evasion o de la tolerancia al congelamiento

extracelular (Levitt 1972).

Segun Larcher (1995) los mecanismos evasores han sido favorecidos en la alta montafa
tropical, en habitats en los que las temperaturas nocturnas no descienden mucho por
debajo de 0 °C y donde tal situacion es de corta duracion (Sakai y Larcher 1987). Estos,
pueden ser de dos tipos: mitigantes del congelamiento (Sakai y Larcher 1987) y
preventivos de la formacion de hielo en los tejidos (Beck 1994). En el paramo la evasion
se presenta en especies del género Espeletia (Goldstein y Meinzer 1983, Rada 1983,
Goldstein et al. 1984, Goldstein et al. 1985, Meinzer y Goldstein 1985, Rada et al.1987,
Goldstein et al. 1989) y en Polylepis sericea (Rada 1983, Rada et al. 1985a, Rada et al.
1996), asi como también en las especies Hinterhubera lanuginosa e Hypericum
laricifolium (Squeo et al. 1991).

Para la mayoria de las especies mencionadas anteriormente se ha descrito el
sobreenfriamiento (“supercooling”) como un mecanismo evasor exitoso, lo que permite
una disminucion de la temperatura de los tejidos por debajo del punto de congelamiento
sin que se produzca congelamiento extracelular (Rada 1983, Goldstein et al. 1985, Rada

et al. 1987, Beck 1994, Korner 1999). A través de este mecanismo se evita la formacion
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de hielo a nivel intracelular, aun bajo condiciones de temperaturas congelantes (Beck
1994). De igual manera, la disminucién del punto de congelamiento es otra estrategia, en
la cual el contenido de agua celular disminuye acoplado a un aumento en la cantidad de
sustancias que forman enlaces con el agua y a un aumento en la concentracién de
solutos (Levitt 1972), la cual ha sido observada y bien estudiada en Polylepis sericea
(Rada et al. 1985a).

Otro de los mecanismos de resistencia, la tolerancia, consiste en la supervivencia de la
planta bajo condiciones de congelamiento extracelular (Levitt 1972, Kérner 1999). Este
mecanismo se ha seleccionado en ambientes tropicales en los que las temperaturas
nocturnas disminuyen bastante por debajo de 0 °C y donde permanecen en esta condicién
durante varias horas (Rada et al. 1985b, Sakai y Larcher 1987).

La tolerancia al congelamiento se encontrd por primera vez en los Andes tropicales en la
especie Draba chionophila, una roseta muy pequefia que crece en condiciones
microclimaticas mas extremas que Espeletia, la cual mostrd inicio del congelamiento,
tanto en raices como en hojas, a temperaturas aproximadas de -5 °C, mientras que la
temperatura de dafio al congelamiento ocurrié aproximadamente a —14 °C. Esto quiere
decir que la planta es capaz de resistir el congelamiento en el intervalo de temperaturas
que va desde -5 hasta —14 °C (Azocar et al. 1988). Estos resultados posteriormente
fueron apoyados por los valores encontrados por Squeo et al. (1991, 1996), quienes
observaron una relaciéon entre la altura de la planta y las formas de vida con el mecanismo
de resistencia presente. Especificamente obtuvieron que las plantas de mayor talla
tienden a ser evasoras, mientras que las mas cercanas al suelo tienden a ser tolerantes.
De igual manera, este mecanismo también se ha observado en rosetas Afroalpinas (Beck
et al. 1982, Beck et al. 1984) y hawaianas (Melcher et al. 1994).

A nivel del suelo, donde crece la mayoria de las Poaceae, es justamente donde ocurren
las mayores variaciones de temperatura (Earnshaw et al. 1990, Squeo et al. 1996), lo cual
hace pensar que las especies presentes en tal estrato presentan adaptaciones que les
permiten resistir tales condiciones. En este sentido, Squeo et al. (1991, 1996)
consideraron en sus estudios varias formas de vida dominantes en el paramo, pero no
incluyeron el correspondiente a las gramineas. Sin embargo, Rada (comunicacion
personal) determina la respuesta a las temperaturas congelantes de la especie Aciachne
acicularis, encontrando que es tolerante al congelamiento. De igual manera, Schwarz y

Redmann (1988) estudian la distribucion del género Muhlenbergia y proponen estudios
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que permitan un mejor entendimiento de los mecanismos de resistencia de algunas

especies de gramineas que se distribuyen en ambientes de bajas temperaturas.

La falta de informacion que hay respecto al comportamiento de las gramineas en la alta
montafia tropical nos lleva a considerarlas como objeto de estudio y a preguntarnos
cuales son los mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes que se

presentan en el paramo, asi como también si estos cambian en funcion de la altitud.

HIPOTESIS Y OBJETIVOS

Con base en lo expuesto anteriormente, se plantean las siguientes hipétesis:

1. Cuando se asciende en el gradiente altitudinal, las temperaturas ambientales se hacen
menores y cada vez mas extremas para las plantas. Desde este punto de vista hay
una tendencia a nivel interespecifico al predominio de mecanismos tolerantes hacia

las partes altas del gradiente y evasores hacia las partes mas bajas.

2. Sise consideran los mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes desde
el punto de vista especifico, una especie presenta siempre el mismo mecanismo, de

manera independiente a la altitud.
Para poner a prueba estas hipétesis nos hemos planteado como objetivos, los siguientes:

1. Determinar los mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes que

presentan algunas especies de gramineas a lo largo de un gradiente altitudinal.
1.1. Determinar el tipo de mecanismo de resistencia al congelamineto.

1.2. Comparar el mecanismo de resistencia entre y dentro de las diferentes especies
a lo largo del gradiente a través de la capacidad de sobreenfriamiento y la

temperatura de dafio a lo largo del gradiente.

MATERIALES Y METODOS

Para realizar el estudio de los mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes
se seleccionaron doce especies de gramineas en funcién de su distribucion altitudinal
(Tabla IV-1). Se escogieron algunas localizadas a lo largo de casi todo el gradiente, asi
como también otras que estuvieron restringidas, ya fuera a las partes mas altas o a las
mas bajas. De esta manera, Aegopogon cenchroides, Agrostis trichoides y Nassella

linearifolia fueron especies ampliamente distribuidas. Por otra parte, Agrostis breviculmis
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fue una especie restringida al extremo mas alto. Danthonia secundiflora, Muhlenbergia
ligularis, M. venezuelae, Paspalum pilgerianum y P. pygmaeum, pertenecen a especies
localizadas hacia la zona intermedia y finalmente Panicum trichoides, Polypogon
elongatus y P. monspeliensis, se localizan en el extremo inferior del gradiente.
Tabla IV-1 Lista de especies seleccionadas para el estudio de los mecanismos de resistencia a las
temperaturas congelantes, con el intervalo altitudinal y la ruta metabdlica correspondiente En negritas se
muestra la informacién generada en este trabajo y entre paréntesis la proporcionada por Luteyn (1999).

Los ciclos de vida son tomados de Davidse et al. (1994). Las celdas vacias corresponden a informacion
no disponible.

Especie In_terv_alo Ciclo de vida Ruta metabdlica
altitudinal
. , L 3910-4180
Agrostis breviculmis Hitchc (3300-4650) -
Agrostis trichoides (Kunth) 2905-4150 )
Roem. & Schult. (3100-4000)
Danthonia secundiflora J. 2690-3150 Perenne
Presl. c
. T 3
Nassella linearifolia (Fourn.) 2690-3850 Perenne
R. Pohl
Panicum trichoides Swartz 2615 Anual
Polypogon elongatus Kunth 2470 Perenne
Polypogon monspeliensis 2470 Anual
(L.) Desf
Aegopogon cenchroides 2515-3550 Perenne
Humb. & Bompl. ex Willd (2500-4200)
Muhlenbergia ligularis 3100-3675 )
(Hackel) Hitchcock (3350-4200)
Muhlenbergia venezuelae 3200-3500 ) c
Luces (3000-3600) 4
Paspalum pilgerianum B )
Chase 2470-3550
Paspalum pygmaeum 3400 )
Hackel

Capacidad de sobreenfriamiento

Las especies se colectaron en Agosto del 2001, durante la época de lluvias. Luego se
llevaron al laboratorio y se comenzaron a realizar las determinaciones del punto de
congelamiento el mismo dia. Sin embargo, en algunos casos fue necesario mantener las
plantas en el laboratorio por dos o tres dias, para lo cual se colocaron en bolsas de vivero
pequenas (Y2 Kg) donde se les suministré agua y se mantenian durante toda la noche en

una nevera a 12 °C y durante el dia se exponian al sol.
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Se utilizaron varios trozos de hojas frescas que se colocaban en tubos de ensayo de
manera de evitar pérdidas de agua del tejido durante el experimento. Se insertaron
termopares tipo T (cobre-constantan) entre las muestras de tejido vegetal, de manera de
tener mediciones continuas de los cambios de temperatura. Los tubos de ensayo con las
muestras se introdujeron en un bafno refrigerante (NESLAB RTE-IV), cuya temperatura se
fue disminuyendo desde 5 °C hasta —18 °C, a una tasa aproximada de 1 °C/6 min. Para
esto se consideraron cinco (5) réplicas, provenientes de plantas diferentes. Como en
algunas especies no es sencillo distinguir un individuo de un clon, tomamos plantas
espacialmente separadas, las cuales consideramos réplicas para una misma altitud.
Mientras se hacia la variacion térmica, se registraba la temperatura de las hojas
seleccionadas, utilizando un registrador de cinta (Cole Parmer Instrument Company,
modelo 8373-30). Inicialmente esta cae de manera paralela a la temperatura del aire que
las rodea, lo cual es seguido por un rapido aumento de la temperatura (exoterma), que
indica la liberacion de calor que produjo el comienzo de la cristalizacion extracelular. Esta
exoterma marca el comienzo de los procesos de congelamiento y por lo tanto la

capacidad de sobreenfriamiento (Larcher 1995).

Dano del tejido foliar por efecto de las temperaturas congelantes

Para la determinacion de la temperatura a la cual ocurre el dafio en el tejido foliar como
consecuencia de las temperaturas congelantes se trasladaron las plantas desde el campo
hasta el laboratorio. Una vez alli, se procesaban las muestras lo mas rapido posible, pero
en ocasiones fue necesario que las plantas permanecieran en el laboratorio por un lapso
de tres o cuatro dias. En este lapso de tiempo las plantas se mantuvieron bajo las mismas

condiciones indicadas en la determinacion de la capacidad de sobreenfriamiento.

Para conocer la temperatura de dafio foliar se colocaron varias hojas de la planta dentro
de un tubo de ensayo, que posteriormente fue introducido en el bafo refrigerante, donde
se variaba la temperatura desde 5 °C hasta —18 °C. Las muestras permanecieron por un
periodo de 5 minutos en cada uno de los tratamientos de temperatura (5, 0, -5, -10, -15 y
-18 °C), después de lo cual se extraian tres réplicas para cada una. Luego, se esperaba a
que el dano foliar se manifestara, manteniendo las muestras a 12 °C por 12 horas,

aproximadamente.

Posteriormente, se siguid la metodologia del TTC refinada sugerida por Steponkus vy

Lanphear (1967), la cual consistié anadir una solucién de Cloruro de Trifenil Tetrazolio
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(TTC) en un buffer de Na,HPO, — KH,PO, a 40 mg de las hojas ya tratadas térmicamente.
Para asegurar una mejor infiltracion de la solucion en el tejido, las muestras se colocaron
en una camara de vacio por unos 30 min. Luego se hizo una extraccién del TTC con
etanol, solucion a la cual se le realizaron lecturas de absorbancia a 530 nm (Spectronic
20, Bausch and Lomb). El dafio por congelamiento se define entonces como la
temperatura a la cual ocurre una reduccion del 50% de la absorbancia tomando como

referencia la muestra no congelada mantenida a 5 °C.

Después de determinar las temperaturas de sobreenfriamiento y de dafio en el tejido foliar
se establecieron relaciones que permitieron conocer cual es la estrategia que usa la
planta para resistir al congelamiento (Squeo et al. 1991, 1996): si ambas temperaturas
estan cercanas, la planta es evasora del congelamiento a través de la capacidad de
sobreenfriamiento. En cambio, si hay grandes diferencias entre ambas temperaturas,
siendo la de dafio mucho mas negativa que la de sobreenfriamiento, la planta es tolerante
al congelamiento extracelular. Tal diferencia de temperaturas le permite a la planta un
intervalo de resistencia al congelamiento, aun cuando las temperaturas ambientales sean

bastante negativas.

Para el analisis estadistico de los datos se utilizaron pruebas t y ANOVA, segun fuera el

Caso.

RESULTADOS

La mayoria de las especies estudiadas posee una baja capacidad de sobreenfriamiento
(Tabla 1V-2). La especie Aegopogon cenchroides (Fig. IV-1) presenta su punto de
congelamiento en —5,2 °C a 2500 msnm, -5,8 °C a 3100 m y —4,1 °C a 3600 m, valores
que no presentaron diferencias estadisticamente significativas (ver resultados estadisticos
en el Apéndice), por lo que se sugiere que la especie responde igual, independientemente
de la altitud. Por otra parte, la temperatura a la cual ocurre el dano foliar es de —16,7 °C a
3100 m y de —11,3 °C a 3600 m. No fue posible probar la existencia de diferencias
significativas por carencia de datos, pero pareciera que un valor difiere del otro, lo cual,
mas que una estrategia, puede ser producto de variabilidad en la metodologia, ya que en
el primer caso solo fue posible analizar una curva de datos, mientras que en el segundo
caso se analizaron tres curvas, sin embargo, es claro que el mecanismo en las dos

altitudes es la tolerancia al congelamiento extracelular.
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Tabla IV-2 Lista de especies estudiadas con la temperatura a la que ocurrié la exoterma, que refleja el punto
de congelamiento y la temperatura a la que se registré el dafio del tejido foliar, expresados en funcién de la
altitud. Se muestran la desviacion estandar (DE) para las exotermas y el n para cada caso, asi como también
el tipo de mecanismo de resistencia observado. Las celdas vacias corresponden a datos no disponibles.

. Altitud o Temp, Dafio .
Especie (msnm) Exoterma (°C)| DE | n (°C) n Mecanismo
" 2500 -5,2 08| 5 - -
egopogon .
cenchroides 3100 -5,8 16| 7 -16,7 1 Tolerancia
3600 -4.1 05| 5 -11,3 3
Agrostis breviculmis | 4000 -6,2 281 14 - - Tolerancia
3100 -2,9 02| 5 - -
Agrostis trichoides 3700 -4.,3 23| 6 -14,6 1 Tolerancia
4000 -3,3 05| 6 - -
Danthonia 3200 45 04| 6 -10,9 2 | Tolerancia
secundiflora
Miihlenbergia 3100 -4,9 07] 5 -15,0 3 .
. . Tolerancia
ligularis 3800 5,5 23| 11 -16,7 3
Muhlenbergia 3600 - - - -12,8 2 Tolerancia
venezuelana
Nassella linearifolia 3250 438 0.3 S - - Tolerancia
3600 -5,0 07| 2 - -
Panicum trichoides 2500 -4,5 1,0 3 -13,2 2 Tolerancia
Paspalum 3250 -4,8 121 8 -9,6 2 .
) , Tolerancia
pilgerianum 3700 -5,9 26| 5 -18,0 1
3400 3,0 13| 7 | EeSy | .
Paspalum -10 Tol .
oygmaeum > olerancia
-8,5 131 7 - -
exoterma
Polypogon 2500 4,7 08| 6 71 1 %
elongatus
Polypogon 2500 48 18| 6 | ENreSy | . ?
monspeliensis -10

&

Fig. V-1 Aeggon cenchroides
Humb. & Bompl. Ex Willd (Foto: E.
Marquez).



Capitulo IV. Mecanismos de resistencia de las gramineas a las temperaturas congelantes del paramo 75

Agrostis breviculmis (Fig. IV-2) sélo pudo ser analizada a los 4000 msnm, ya que es una
especie restringida a esta altitud. Presenta el punto de congelamiento a —6,2 °C. No fue
posible determinar la temperatura de dafio, sin embargo, probablemente también sea
tolerante, ya que se encuentra en el extremo superior del gradiente, donde en promedio,
las temperaturas minimas anuales son inferiores a los 0 °C (especificamente —1 °C a 4118
msnm, en Pico El Aguila [Monasterio y Reyes 1980]). Se trata de una especie pequefia,
de unos 5 cm de altura, que crece sobre rocas y areas de solifluccién (Vareschi 1970), en
lugares abiertos, expuestos. Se situa muy cerca del suelo, donde las condiciones de

estrés térmico a las cuales esta sometida son muy criticas.

Fig. V-2 groi‘é' breviculmis Htchc
4000 msnm (Foto: P. Alvizu).

Agrostis trichoides fue analizada a 3100, 3700 y 4000 msnm, mostrando puntos de
congelamiento a temperaturas de -2,9 °C, —4,3 °C y -3,3 °C, respectivamente (estos
valores no presentan diferencias significativas). Por otra parte, la temperatura de dafio
ocurre a —14,6 °C a los 3700 msnm, resultando ser una especie tolerante. Segun Vareschi
(1970) la especie crece sobre rocas y tierra desnuda. Sin embargo, fue posible

encontrarla sobre una gran cantidad de sustratos.

En el caso de Danthonia secundiflora, el sobreenfriamiento se expresa a —4,5 °C y el dafo
a—10,9 °C, lo cual fue analizado en 3200 msnm. Desde el punto de vista morfoldgico, esta
especie difiere de las ya mencionadas, ya que es una planta de mayor altura (30 cm
aproximadamente) y capaz de formar macollas. Sin embargo, a pesar de tales diferencias

morfolégicas, también es una especie tolerante.
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Muhlenbergia ligularis (Fig. IV-3) corresponde a una planta formadora de césped, de
escasos centimetros de altura (aproximadamente 5 cm), que presenta puntos de
congelamiento a —4,9 y -5,5 °C en 3100 y 3800 msnm, respectivamente, valores entre los
que no hay diferencias estadisticamente significativas. Por otra parte, la temperatura de
dafio ocurre en —15,0 y —16,7 °C a 3100 y 3800 msnm, respectivamente. En este caso, si
hay diferencias significativas, obteniéndose el menor valor a mayor altitud, lo cual podria
interpretarse como una respuesta adaptativa de las plantas a la altitud y en consecuencia,
a las condiciones térmicas del paramo. Se observa que las plantas que se encuentran a
mayor altitud tienen un margen de 11 °C por debajo de la temperatura de
sobreenfriamiento, que le ofrece la propiedad de resistir el congelamiento extracelular
dentro de un intervalo térmico un grado mayor que las plantas que se encuentran a 3100
m, cuyo margen de resistencia es de 10 °C. Tales intervalos marcan aspectos ecolégicos
importantes en la resistencia de la especie a las diferentes altitudes, lo cual se manifiesta

a través de la tolerancia al congelamiento.

F. V-3 Muhlen, ergia lig (

Hitchcock (Foto: P. Alvizu).

Muhlenbergia venezuelana, por su parte, es una especie en macolla que llega a medir
entre 30 y 40 cm de altura y crece en los lugares de mayor pendiente a lo largo del
gradiente, que ademas son aparentemente los mejor drenados. Se trata de la Unica
especie en la que no fue posible registrar la exoterma que indica el comienzo del
congelamiento, lo cual pudo haber sido causado por diferentes motivos: el primero, por
una baja sensibilidad de los termopares utilizados y el otro, probablemente esté
relacionado con la cantidad de agua extracelular en el tejido foliar de esta especie, ya que
fue la que presentd las hojas mas coriaceas. La temperatura de dafio foliar se presenta a
—12,8 °C y aun cuando no se obtuvo el punto de congelamiento, se sugiere que también

es tolerante, dada la baja temperatura de dafo registrada.
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La especie Nassella linearifolia alcanza 30 cm de altura aproximadamente y es una planta
formadora de macollas, que se encontré ocupando lugares secos. Cuando crece a 3250
msnm exhibe el punto de congelamiento a —4,8 °C, mientras que cuando lo hace a 3600
msnm, ocurre a —5,0 °C. En funcion de estos valores, la capacidad de sobreenfriamiento
parece presentarse de manera independiente a la altitud, ya que no hay diferencias
significativas entre estos valores. En este caso no fue posible hacer la determinacién de la
temperatura a la cual ocurre el dafio foliar, por una escasa respuesta de los tejidos. Sin
embargo, es posible que se trate de una especie tolerante. Aun cuando forma macollas,
condicién que le permite caracteristicas microclimaticas favorables (Tieszen et al. 1979,
Beck 1994, Ramsay y Oxley 2001), crece en lugares secos, donde es mas probable que

ocurra el congelamiento a nivel del suelo.

Otra de las especies consideradas fue Panicum trichoides, la cual se encontré Unicamente
a 2500 msnm. Es una planta pequefa que se aleja del suelo por unos escasos 3 6 5 cm,
con hojas anchas y pubescentes, formadora de macollas. Crece en lugares secos y
pendientes. En este caso, el sobreenfriamiento y la temperatura de dafio foliar se
presentaron en —4,5 °C y —13,2 °C, respectivamente, tratandose también de una especie

tolerante.

Paspalum pilgerianum corresponde a una especie pequefa, que alcanza 15 cm de altura,
no es formadora de macollas, pero es rizomatosa, por lo que se puede decir que es
perenne. Presenta el punto de congelamiento a —4,8 y —5,9 °C, en 3250 y 3700 msnm,
respectivamente, no habiendo diferencias significativas. Sin embargo, pareciera que, al
igual que A. trichoides, a mayor altitud, el sobreenfriamiento es menor. Con respecto a las
temperaturas de dafio foliar no se pudieron realizar pruebas estadisticas por la falta de
réplicas a 3700 msnm, sin embargo, obtuvimos que a 3250 m el dafio ocurre en —9,6 °C y
a 3700 m en —18,0 °C. Esta ultima temperatura corresponde a la mas negativa de todas
las especies estudiadas. La especie es capaz de soportar el congelamiento extracelular
casi 5 °C por debajo de la temperatura de sobreenfriamiento en 3250 msnm, mientras que
en 3700 m, puede soportar hasta 12 °C. Esta respuesta representa una clara adaptacion a
las condiciones térmicas del gradiente, las cuales, como ya se ha mencionado con

anterioridad, son mucho mas extremas hacia las partes mas altas.

Por otro lado, la especie Paspalum pygmaeum, es una planta que alcanza 2 6 3 cm de
altura, crece solitaria y es anual. El punto de congelamiento ocurre en —3,0 °C vy tiene la
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particularidad de ser la unica especie que mostré una segunda exoterma, la cual se

registré en —8,5 °C (existen diferencias significativas entre ambos valores).

Las ultimas especies consideradas en este estudio fueron las pertenecientes al género
Polypogon: P. elongatus, que al igual que P. monspeliensis crece en lugares anegados.
La primera, presenta la exoterma en —4,7 °C, mientras que el dafio ocurre a —7,1 °C (no
se pudieron probar diferencias significativas entre estos valores por la falta de réplicas
para la temperatura de dafio). Probablemente se trate de dos especies que no presentan
mecanismo de resistencia a las temperaturas congelantes. Sin embargo, la manera de

verificar este aspecto, es determinando la temperatura de dano foliar.

Tomando en cuenta todas las especies, se intentd relacionar tanto los puntos de
congelamiento, como las temperaturas de dafio en funcion de la altitud. En el primer caso
(Fig. IV-4) no se observa una tendencia clara, ademas que la regresion no es significativa,
lo cual puede ser una consecuencia de la variabilidad de la temperatura de
sobreenfriamiento que puede generar la condicion hidrica de la planta. A pesar de esto,
se puede decir que los puntos de congelamiento ocupan un intervalo de temperaturas
entre —3 y —6 °C. Resalta también, que a 2500 msnm, la variabilidad entre los valores de

punto de congelamiento es notoriamente menor que en el resto de las altitudes.

En el segundo caso en cambio, se obtiene una regresion significativa que sugiere que a
medida que aumenta la altitud, la temperatura de dano en el tejido foliar se hace menor
(Fig. IV-5). En este sentido, el valor mas negativo de —18,0 °C se obtiene a 3700 msnm,

mientras que el menos negativo de —7,1 °C se obtiene a los 2500 msnm.
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Fig. IV-4 Relacién entre los puntos de
congelamiento promedio de las diferentes
especies con respecto a la altitud. Sélo se
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Fig. IV-5 Relacion entre las temperaturas de
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especies con respecto a la altitud. R?=0,26
(p<0,05).
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DISCUSION

Las gramineas en el paramo generalmente son plantas pequefas, que crecen donde las
condiciones del gradiente térmico dentro del perfil aire-suelo son menos favorables a
consecuencia de la pérdida nocturna de calor (Monasterio 1979, Azécar y Monasterio
1980, Azocar et al. 1988, Earnshaw et al. 1990, Squeo et al. 1991). La baja capacidad de
sobreenfriamiento que se manifiesta en todas las especies analizadas no es lo
suficientemente efectivo como para permitir la resistencia a las bajas temperaturas. Esto
también fue senalado anteriormente para Draba chionophila (Az6car et al. 1988) y
algunas especies de los Andes chilenos (Squeo et al. 1996). La estrategia que se
presenta en la mayoria de las gramineas estudiadas es la tolerancia al congelamiento
extracelular, lo cual asegura la sobrevivencia de los tejidos foliares aun en condiciones de

temperaturas ambientales congelantes.

La fenologia de las especies también puede jugar un papel importante en la evasién del
congelamiento a través de algun tipo de sincronizacion entre el ciclo reproductivo y la
época favorable del afio. De esta manera, la planta podria morir en la época desfavorable
(si se trata de una especie anual, como por ejemplo Panicum trichoides y Polypogon
monspeliensis), que coincide con la época seca, o podria morir el tejido foliar
manteniendo los rizomas vivos (en caso de una perenne, como pudiera ser el caso de
Aegopogon cenchroides, Danthonia secundiflora, Nassella linearifolia y Polypogon
elongatus). Pareciera entonces, que la resistencia a las condiciones ambientales del
paramo es el resultado de una combinacion de estrategias del tipo estructural
(arquitectura y morfologia de la planta, estructura poblacional y comunitaria, anatomia
foliar, posicién de las hojas) y funcional (capacidad de sobreenfriamiento, bajas

temperaturas de dafio foliar, fenologia, entre otras).

En las rosetas gigantes andinas, afroalpinas y hawaianas existen mecanismos que
permiten la proteccién térmica de las estructuras de crecimiento (Beck et al. 1982, Beck et
al. 1984, Goldstein et al. 1985, Rada et al. 1987). En el caso particular de las rosetas
andinas la resistencia al congelamiento se expresa a través de la evasion (Goldstein et al.
1985, Rada et al. 1987), pero en las gramineas, que no hay estructuras morfolégicas
externas que les permitan dicho aislamiento la tolerancia al congelamiento extracelular,
con la excepcion de P. monspeliensis y P. elongatus, se presenta como la forma mas

comun de superar el filtro térmico impuesto por la alta montafa tropical. La probable
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ausencia de mecanismos de resistencia en estas dos especies no les permite la invasion

de mayores altitudes.

La expresién de la tolerancia como mecanismo sugiere que las temperaturas ambientales
que rodean a muchas de las especies no solo descienden bajo 0 °C eventualmente
durante el afo, sino que ademas permanecen bajo tal condicion durante varias horas
(Rada et al. 1985b, Sakai y Larcher 1987). Por otra parte, las temperaturas de dafio foliar
registradas se encuentran, en su mayoria, por debajo de los —10 °C, muy similar a lo
obtenido por Squeo et al. (1996). Sin embargo, es importante considerar las temperaturas
minimas absolutas. En este particular Azécar y Monasterio (1980) registraron en
Mucubaiji, temperaturas inferiores a los —10 °C, lo cual quiere decir que a mayor altitud

dichas temperaturas deben ser aun menores.

Con base en esta informacion, se puede decir que a través de las bajas temperaturas de
dafo registradas, diferentes especies de gramineas logran superar el filtro térmico
caracteristico del ecosistema paramo. Estos resultados son comparables a los del trabajo
de Squeo et al. (1991), quienes encuentran que las plantas que crecen cerca del suelo,
especificamente menores a 20 cm de altura (Squeo et al. 1996) suelen presentar
mecanismos tolerantes al congelamiento extracelular, a través del cual evitan el dano de
tejidos expuestos a muy bajas temperaturas ambientales, aun cuando puntualizan que la

forma de vida es mas importante que el tamafo de la planta.

Por otra parte, no es comun que en la alta montana tropical muchas especies exhiban una
segunda exoterma, sin embargo, Squeo et al. (1991) encuentran algunas que lo hacen
(Tabla IV-3). Se esperaria que la segunda exoterma coincidiera con el punto en el que
ocurre el congelamiento intracelular y por lo tanto, en el que ocurre el dafio del tejido. Sin
embargo, no fue posible determinar la temperatura de dafo foliar, aun cuando se pudo
apreciar que la misma se encuentra entre -5 y —10 °C, por lo que probablemente

entonces, también se trate de una especie tolerante al congelamiento extracelular.

Por otra parte, al analizar las dos especies del género Polypogon, ambas con baja
capacidad de sobreenfriamiento y sin la propiedad de tolerar el congelamiento
extracelular, se entiende que el habitat que ocupan es menos restrictivo desde el punto de
vista térmico e hidrico. Se infiere que no poseen ningun tipo de mecanismo de resistencia,
lo cual también fue observado por Squeo et al. (1996) en la especie Cristaria andicola.

Esta hierba anual presentaba el punto de congelamiento en —4,7 °C y la temperatura de
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dafo a -5,5 °C, lo cual indica que la especie no es capaz de resistir temperaturas

congelantes inferiores a los -5 °C.

Tabla IV-3 Especies de los paramos andinos que presentan dos exotermas a nivel foliar. (*Squeo et al. 1991;
PInformacion generada en este trabajo).

Especie Punto de congelamiento (°C)
Primera exoterma Segunda exoterma
Arenaria jahnii® -3,2 -7,3
Azorella julianii ® -3,7 -8,5
Castilleja fissifolia ® -4.1 -9,3
Geranium multiceps ? -3,5 -6,1
Lucilia venezualensis ® -4.4 -11,4
Paspalum pygmaeum ° -3,0 -8,5
Senecio formosus ° -3,5 -9,9

Para que una especie sea tolerante al congelamiento, debe ser capaz también de resistir
cierto grado de estrés hidrico (Levitt 1972, Beck et al. 1984, Goldstein et al. 1985, Rada et
al. 1987), lo cual no parece ser el caso de Polypogon (en el laboratorio se observé que un
dia sin riego causaba la muerte de las plantas). En cambio, P. trichoides que crece a la
misma altitud, pero en lugares bien drenados, muestra resistencia a través de la
tolerancia, lo cual supone una alta capacidad de resistir el estrés hidrico. Estos resultados
sugieren que la respuesta de las especies depende, en parte, de las condiciones
microclimaticas del lugar en el que crecen, lo cual también fue observado por Azécar et al.
(1988). En el paramo se encuentran diferentes elementos moduladores de tales
condiciones, como lo son la presencia de agua, piedras, plantas de gran porte como

algunas especies de Espeletia, entre otros.

Goldstein et al. (1985) y Rada et al. (1987) muestran una estrecha relacion entre la
condiciéon hidrica de la planta y la capacidad de sobreenfriamiento, obteniéndose para
diferentes especies de Espeletia mayor capacidad de sobreenfriamiento a menores
potenciales hidricos. De igual manera, la forma en que Rada et al. (1987) relacionan la
capacidad de sobreenfriamiento con la altitud es manteniendo el potencial hidrico de la
especie constante, de manera de asegurar la misma condiciéon hidrica en todas las
plantas seleccionadas. En el presente estudio no se consideré de manera estricta este
aspecto, lo cual origind una alta variabilidad en los puntos de congelamiento, lo cual no
permite la determinacion ni de una tendencia clara en el comportamiento del
sobreenfriamiento a lo largo del gradiente, asi como tampoco de una tasa fija de

incremento de tal propiedad en funcién de la altitud. En Espeletia schultzii, por ejemplo, la
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tasa de incremento en la temperatura de sobreenfriamiento es de 0,5 °C, por cada 100 m
de elevacion (Rada et al, 1987). Sin embargo, hay que considerar que si todas las
plantas son tolerantes, no se deben observar variaciones de la temperatura de
congelamiento en funcion de la altitud, ya que el sobreenfriamiento por si solo, no esta

constituyendo un mecanismo de resistencia.

Un aspecto que no se puede dejar de lado para entender mejor los mecanismos de
resistencia que se manifiestan en las gramineas de paramo es el origen fitogeografico de
las diferentes especies. Sin embargo, el interés de los investigadores ha estado centrado,
principalmente, en las Compositeae, dejando de lado grupos como las Poaceae. Dentro
de esta familia los géneros de mayor interés son Agrostis, Calamagrostis y Festuca (Van
der Hammen y Cleef 1986). El género Aciachne es considerado el Unico endémico de los
Andes (Burkart 1975, Van der Hammen y Cleef 1986). Hay, en cambio, géneros que son
elementos neotropicales, entre los que se considera Axonopus y elementos tropicales,
como lo son Paspalum y Sporobolus. Estos tres géneros tienen la particularidad de
encontrarse en la alta montafia tropical y en areas de sabana (Van der Hammen y Cleef,
1986). Esto hace suponer que se trata de especies con una amplia plasticidad genética,

que les permite la adaptacion a ambientes contrastantes.

Por otra parte, los géneros Agrostis, Brachypodium, Bromus, Calamagrostis, Danthonia,
Festuca, Poa y Trisetum son considerados como elementos templados (“‘wide temperate
elements”) (Hedberg 1986, Van der Hammen y Cleef 1986, Hooghiemstra y Cleef 1995).
En este caso, se podria pensar que las adaptaciones a las condiciones del paramo fueron
una consecuencia de las adaptaciones a las condiciones templadas que presentaban
estas especies. Lo mismo pudo haber ocurrido con géneros como Cortaderia y
Muhlenbergia que son de origen austral-antartico y holartico, respectivamente
(Hooghiemstra y Cleef 1995).

Las especies Aciachne pulvinata y Agrostis breviculmis representan dos casos
particulares, ya que estan estrechamente relacionadas con elementos australes-antarticos
(Van der Hammen y Cleef 1986), lo cual puede explicar la invasion de los extremos

altitudinales superiores.

En funcién de las hipdtesis planteadas inicialmente, se esperaba a nivel interespecifico,
predominio de mecanismos tolerantes en las partes altas del gradiente y evasion en las
bajas. Sin embargo, se obtuvo que a lo largo de todo el gradiente, el mecanismo

predominante es la tolerancia. Por otra parte, para una misma especie el mecanismo de
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resistencia empleado es siempre el mismo, lo cual es invariante frente a la altitud en la
que se encuentre. Esto demuestra una probable determinacion genética en la forma de

resistir las bajas temperaturas, lo cual también fue sugerido por Squeo et al. (1996).

Con la intencién de mejorar los resultados en estudios de este tipo, se sugiere explorar
técnicas alternativas para la determinacion de la temperatura de dafio que permitan mayor
objetividad y precision en los resultados. De igual manera, es necesario afinar la técnica
que permite la determinacion del punto de congelamiento, para lo cual se vienen

adelantando algunas pruebas.
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APENDICE

A continuacion se muestran los resultados de las salidas estadisticas para los casos en
los que fue posible aplicarla:

Punto de congelamiento

Resultados de pruebas t para determinar diferencias entre los puntos de congelamiento
a diferentes altitudes y entre exotermas, tal es el caso de P. Pygmaeum. Se sefiala con
un asterisco (*) y en negritas los valores que muestran diferencias estadisticas
sﬁnificativas para un valor de p<0,05.

. Altitud
Especie (msnm) Valor de t df p
Muhlenbergia ligularis —199{.012129967| 14 |0,905177491
3800
Paspalum pilgerianum |—2220 11 09693535 11 0,296102527
3700
Nassella linearifolia 3250 10 66666667 4 0,541469738
3600
1% exot. .
Paspalum pygmaeum 8,07179324 12 3,43085E-06
2% exot.

Resultados de las ANOVA aplicada en los casos en los que fue posible. Se muestran los niveles de
significancia para p<0,05.

Especie df Effect] MS Effect | df Error MS Error F p-level
Aegopogon 2 4,16806746 | 14 1,316326499 | 3,16643858 | 0,07336761
cenchroides
Agrostis 2 2,66348028 | 14 2,064880848 | 1,28989542 | 0,30608565
trichoides

Temperatura de dano

Resultados de pruebas t para determinar diferencias entre las temperaturas de dafio
foliar a diferentes altitudes. Se sefiala con un asterisco (*) y en negritas los valores que
muestran diferencias estadisticas significativas para un valor de p<0,05.

. Altitud
Especie (msnm) Valor de ¢ df p
o , 3100
Muhlenbergia ligularis 3500 3,12723976 4 0,035279096*
o 3250
Paspalum pilgerianum 3700 -3,43064677 1 0,180565425
. 3100
lAegopogon cenchroides 3600 -1,61284022 2 0,24811182




Capitulo V

INTEGRACION Y PERSPECTIVAS EN EL ESTUDIO DE
LAS GRAMINEAS DE PARAMO

El presente capitulo se hace con la intencion de integrar toda la informacion generada
en los anteriores, de manera de comenzar a entender los mecanismos adaptativos que
permiten el éxito de las gramineas en el paramo. Cabe mencionar que después de este
trabajo surge una gran cantidad de interrogantes que valdria la pena dar respuestas en
el futuro. Para el desarrollo de este trabajo comenzamos preguntandonos ;Como
determinan los mecanismos adaptativos la distribucién de las gramineas a lo largo de
un gradiente altitudinal? ;Puede explicarse la distribucion de las gramineas en la alta
montafia conociendo Unicamente sus caracteristicas metabdlicas y/o mecanismos de

resistencia a las bajas temperaturas?

Una de las primeras cosas que debemos decir es que definitivamente las gramineas
son un componente importante en la vegetacion de paramo, consideradas como la
segunda familia mas importante después de las Asteraceae (Bricefio 1987, Luteyn et al.
1992). Ademas son muy sensibles a los cambios de temperatura y humedad (Berry y
Bjorkman 1980, Ehleringer y Monson 1993), por lo cual se les deberia dar cierta
prioridad en los estudios relacionados con el cambio global. De igual manera, las
Poaceae constituyen una de las principales fuentes de energia para herbivoros y el

hombre, por lo que su importancia va mas alla del aspecto ecolégico (Bricefio 1987).

La distribucion de las plantas en la alta montafa esta determinada principalmente por
las respuestas fisiologicas a las condiciones térmicas del paramo, lo cual les confiere
diferencias en sus capacidades competitivas (Fig. V-1). De igual manera, tales aspectos
competitivos toman mayor importancia hacia las partes bajas del gradiente. Hacia las
partes altas, las respuestas de las plantas son practicamente a nivel individual, dada la
mayor cantidad de suelo desnudo, lo cual se traduce en menor competencia por
espacio, luz o nutrientes. En este sentido, Ehleringer y Monson (1993) plantean que las
diferencias en las rutas fotosintéticas frecuentemente les permite un desplazamiento de
sus actividades en funcion de un patrén estacional o espacial, lo cual reduce las

interacciones competitivas.
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Fig. V-1 Amplitud de plantas Cs y C4 en el gradiente estudiado. El punto

simboliza el 6ptimo de ocurrencia de la especie y la linea sdlida la desviacion
estandar calculada a través del método de los promedios ponderados.

Por otra parte, la distribucion de las plantas responde menos a las caracteristicas de los
mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes ya que la mayoria de los
géneros son de origen templado, donde la tolerancia como mecanismo de resistencia es
un evento comun. Sin embargo, las rutas metabdlicas permiten una mayor aproximacion
a la distribucion de las especies. Se deben considerar ademas las adaptaciones propias
de cada tribu, lo cual implica diferencias en patrones de distribucion, historia evolutiva,

entre otros.

El comportamiento del género Muhlenbergia resulta interesante, dadas sus aparentes
adaptaciones a condiciones frias (en la Tabla V-1 se muestran diferentes especies del
género encontradas en lugares frios). Dicho comportamiento va en contra de la
hipotesis de Black (1971), Smith y Brown (1973), Ehleringer y Bjorkman (1977) y
Ehleringer (1978), entre otros, que restringe las especies C, a climas calidos.
Aparentemente el género ocurre en lugares frios porque aprovecha condiciones
microambientales favorables, en las que se supone las temperaturas minimas estan

alrededor de los 7 °C. Sin embargo, seria conveniente explorar aspectos asociados a
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los subtipos fotosintéticos de la ruta C4 que pudieran ayudar a explicar la respuesta de

Muhlenbergia frente a las bajas temperaturas.

Tabla V-1 Diferentes especies del género Muhlenbergia que ocurren en lugares frios.

Especie Lugar Fuente

) ) i Venezuela, paramo (entre )
M. ligularis (Hackel) Hitchcock Este trabajo
3100 y 3675 msnm)

Venezuela, paramo (entre .
M. venezuelae Luces Este trabajo
3200 y 3500 msnm)

Schwarz y Redmann, 1987

M. richardsonis (Trin.) Rydb. Canada
Sage y Sage, 2002

M. glomerata (Willd.) Trin. var.

Canada Schwarz y Redmann, 1987
Cinnoides (Link) Hermann
M. mexicana (L.) Trin. Canada Schwarz y Redmann, 1987
M. torreyi Argentina Cavagnaro, 1988

En la especie M. ligularis, asi como también en Aegopogon cenchroides, ambas con
hojas ligeramente azuladas, la coloracién foliar podria jugar un papel fundamental.
Friend y Woodward (1990) citan a Fitter y Hay (1987), quienes mencionan que
generalmente las plantas alpinas presentan altos contenidos de antocianinas, que
pueden incrementar la absorcion de radiacion solar, con una disminucién del riesgo de
dafo del aparato fotosintético por la radiacion UV. Los resultados de Sage y Sage
(2002) apoyan estas sugerencias, ya que encuentran que durante el dia, la temperatura
foliar en M. richardsonis puede ser hasta 20 °C superior a la ambiental. Estos autores
mencionan la importancia de altas radiaciones para el éxito de especies C, en lugares
frios, ya que son capaces de alcanzar altas tasas fotosintéticas instantaneas,
optimizando asi la asimilacion de carbono, independientemente de las bajas
temperaturas nocturnas a las que pueda estar sometida la planta. Comportamientos
similares ya habian sido observados por Krog (1955) en arbustos enanos (“pussy
willow”) de Salix creciendo en Alaska. Nosotros suponemos que si tal comportamiento
ocurre en las gramineas del paramo, podria constituir una posible explicacion a las

bajas temperaturas de dafio registradas.
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La razén que restringe a las plantas C, a los lugares célidos no ha sido totalmente
explicada. Algunos autores como Ehleringer y Bjérkman (1977) creen que es un
problema energético, otros sugieren que podria tratarse de un problema metabdlico
(Ehleringer 1978, Long 1983, Bowman y Turner 1993). De igual manera, se plantea que
las plantas C, han comenzado a invadir ambientes frios y se atribuye entonces, la
limitacion que hasta ahora habian presentado, a un problema de tiempo evolutivo
(Ehleringer 1978, Sage y Sage 2002). Sin embargo, todavia hay varios aspectos por
explorar. En este particular Sage y Sage (2002) mencionan que una interrogante no
resuelta en plantas C, de ambientes frios es si ellas se adaptan o si responden de igual
forma que sus vecinas Cz; 6 si simplemente toleran el frio, aun cuando requieren
periodos prolongados de altas temperaturas foliares de manera de ser
fotosintéticamente competitivas con las plantas Cs.

En este particular, hemos podido determinar que las especies tienen la capacidad de
tolerar el congelamiento, pero se deben considerar otras variables que permitan dar
respuesta al problema de las adaptaciones de las Poaceae a las condiciones del
paramo. Considerando entonces los resultados obtenidos en nuestro trabajo podemos

concluir lo siguiente:Las especies C4 Muhlenbergia ligularis y Aegopogon cenchroides

representan casos interesantes para el estudio de respuestas ecofisioldgicas en el
paramo.Las ventajas de una determinada ruta metabdlica esta determinada por las
caracteristicas ambientales, lo cual a su vez se refleja en la distribucion de las

gramineas en el gradiente.

3. El origen de las diferentes tribus encontradas es en su mayoria templado, lo que

permitiria explicar la predominancia de mecanismos de resistencia tolerantes.

4. Los mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes no parecen tener
influencia directa sobre los patrones de distribucion altitudinal.Las rutas metabdlicas
ayudan a explicar los patrones de distribucion de las gramineas en el paramo.Las
gramineas de paramo muestran la tolerancia como mecanismo de resistencia a las
temperaturas congelantes y lo mantienen a lo largo del gradiente altitudinal.Por

ultimo, tomando como base nuestras conclusiones, squé podemos de decir de las

interrogantes planteadas al comienzo del capitulo?. No es posible hacer inferencias
acerca de la distribucion altitudinal de las especies de gramineas conociendo

Uunicamente sus caracteristicas metabdlicas y mecanismos de resistencia a las bajas

temperaturas. En ese caso, hay que tomar en cuenta aspectos relacionados con los
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micrositios de las especies, las condiciones de radiacién, asi como la respuesta de los
fotosistemas a tales condiciones, caracteristicas del proceso de intercambio de gases,

presencia de pigmentos, entre otros.
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