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RESUMEN

La alta montana tropical representa un ambiente Unico donde las plantas deben
adaptarse tanto a condiciones de baja temperatura durante cualquier dia del afio, como
también a condiciones de estrés hidrico durante algunos meses del afio. Ademas de vivir
en condiciones de bajas presiones parciales de CO,, es decir, menor disponibilidad de
CO,, para los procesos fotosintéticos.

El objetivo principal de este trabajo es estudiar el intercambio de gases, en especial
la respuesta estomatica y la asimilacion de CO,, en cuatro especies que representan
distintas formas de vida y que crecen a lo largo de un gradiente altitudinal.

Las especies seleccionadas fueron: Hypericum laricifolium (arbusto, Hypericaceae) y
Espeletia schultzii (roseta caulescente gigante, Asteraceae), ambas especies del estrato
superior (75 a 125 cm de altura); e Hypochoeris setoslls (Asteraceae) y Calandrinia
acaulis (Portulacaceae), ambas rosetas acaules que crecen a nivel del suelo. Para las dos
primeras especies se escogieron tres sitios de estudio: Los Plantios (2950 m), Mucubaji
(3550 m) y Piedras Blancas (4200 m), mientras que para las del estrato inferior se
estudiaron en Mucubaji y Piedras Blancas. Para cada uno de los sitios de estudio se
llevaron a cabo cursos diarios de variables microclimaticas (humedad relativa,
temperatura y radiacion fotosinteticamente activa) y de respuesta de las plantas (potencial
hidrico foliar, conductancia foliar, tasas transpiratoria y de asimilacién de CO,) durante las
épocas humeda y seca. Ademas, se realizaron curvas de Asimilacion de CO, vs.
temperatura foliar y curvas de Asimilacion de CO, vs. Concentracion interna de CO..

En Hypericum laricifolium la temperatura éptima para fotosintesis decrece de 13. 9°C
a 2950 m a 8.3°C a 4200 m. En Espeletia schultzii la disminucién fué desde 11.5°C a
2950 m a 7.9°C a 4200 m, con tasas maximas de fotosintesis entre 4-5 pmolm™s™ para
ambas especies. Hypochoeris setosus mostré un aumento en la temperatura 6ptima para
fotosintesis de 8.8°C a 3550 m a 11.7°C a 4200 m. Calandrinia acaulis mantuvo una
temperatura optima similar en ambas altitudes (aproximadamente 13°C). Estas especies
muestran tasas fotosintéticas maximas entre 6-8.5 umolm™s™. Estas diferencias en las
tendencias a lo largo del gradiente altitudinal entre las especies del estrato superior y el
inferior se deben a que las primeras estan sujetas a los cambios en la temperatura del
aire mientras que las segundas estan influenciadas por la temperatura del suelo.

Por otra parte, todas las especies son afectadas en mayor o menor grado por la
escasez de agua durante la época seca. En Hypericum laricifolium la conductancia foliar
(Gs) mostré valores por encima de 100 mmolm™s™ y maximas alrededor de 200 mmolm
s durante la época humeda y alrededor de 50 mmolm™s™ para la seca, para todas las
altitudes. Los potenciales hidricos foliares minimos (¥) disminuyen de -1.0 MPa a -1.7
MPa entre época humeda y seca, respectivamente. Las tasas maximas de asimilacion de
CO2 también disminuyen desde 4 umolm™?s™ en la época himeda a 2 umolm™®s™ en la
seca. E. schultzii muestra Gs por encima de 100 umolm™s™ para la época humeda en Los
Plantios y Mucubaji y por debajo de 50 mmolm?s™” para la seca. La Gs en Piedras
Blancas es aproximadamente 50 mmolm2s-t para la himeda y cerca de 20 mmolm™s™
para la seca. La Gs en Piedras Blancas es aproximadamente 50 mmolm?s™ para la
humedad y cerca de 20 mmolm™s™ para la seca. El ¥; minimo se mantiene por encima
de -0.5 MPa para todas las altitudes en la época humeda y-1.0 MPa durante la seca. Las
tasas de asimilacion disminuyen significativamente entre épocas y también con
incrementos de altitud.



En relacion a las especies del estrato inferior, ambas muestran valores maximos de Gs
por encima de 500 pmolm?s™ en la época hiimeda y se reduce a valores alrededor de 50
pumolm?s™ durante la seca. El ¥; minimo estan por encima de -1.0 MPa en la época
humeda y alcanzan aproximadamente -2.0 MPa durante la seca. La tasa de asimilacidon
decrece de 6-8 umolm™s™ a valores cercanos a 2 umolm?s™ de la época himeda a la
seca, respectivamente. Estas dos ultimas especies pierden la totalidad de la biomasa
aerea durante parte de la época seca. En términos mecanisticos se pueden diferenciar las
especies como: totalmente evasora (Espeletia schultzii), tolerante leve (Hypericum
laricifolium) y un mayor grado de tolerancia en las dos especies del estrato inferior
(Hypochoeris setosus y Calandrinia acaulis) durante un corto periodo de la época seca
para luego perder su biomasa aerea (evasion a la sequia extrema).

La limitacién estomatica no tiene gran importancia durante la época humeda y aumenta
significativamente para todas estas durante la seca. No se encuentran patrones claros en
la limitacion estomatica, ni en la eficiencia de carboxilacion a lo largo del gradiente. En
cuanto a la disminucion de la disponibilidad de CO, con la altitud, los resultados sugieren
que Espeletia schultzii es afectada en términos de su capacidad fotosintética, mientras
que las otras tres especies no muestran diferencias significativas. Esta disminucién en la
capacidad fotosintética de E. schultzii puede explicarse por medio de una disminucion de
la conductancia foliar y por un aumento del grosor de la pubescencia foliar con la altitud.
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CAPITULO 1: Introduccién

Las regiones de las altas montafas tropicales estan expuestas a condiciones
climaticas muy particulares. Estas se caracterizan por una pequefia variacion de
la temperatura en términos estacionales, mientras que hay una gran amplitud en
los cambios de temperatura diaria (Monasterio 1986) y que Hedberg (1964)
describe como un clima de "verano" cada dia y de "invierno" todas las noches. En
estas regiones, el gradiente altitudinal mas evidente, gradiente altitérmico,
determina en gran parte la distribucién de las especies y formaciones vegetales
(Sarmiento 1986a). Por otra parte, los gradientes altitudinales de las
precipitaciones presentan patrones mas complejos con una amplia variabilidad
entre diferentes cadenas montafiosas en funcion de su orientacion, altitude, etc
(Sarmiento 1986a). Sin embargo, encontramos en los paramos de Venezuela una
estacionalidad en las precipitaciones, con patrones uni modales (patron llanero
con un pico minimo entre diciembre y mayo) y bimodales (patrén lacustre que
presenta dos picos minimos, uno entre febrero-marzo y un segundo entre junio y
agosto) que dependen de la cuenca, pero en ambos casos muestran una estacion
seca marcada. Junto a los gradientes de temperatura y precipitaciones, también
nos encontramos con la ocurrencia de heladas, las cuales, segun Sarmiento

(1986
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a,b), determinan un limite ecoldégico de primera magnitud. Por lo tanto, nos
encontramos con un ambiente unico donde las plantas deben adaptarse tanto a
las condiciones de baja temperatura durante cualquier dia del afio, como también
a las condiciones de estrés hidrico durante algunos meses del afio. Dadas estas
condiciones climaticas, las plantas que habitan estas regiones deben, sin lugar a
duda, adaptarse a estos ambientes a través de distintas caracteristicas fisioldgicas
y morfolégicas que les permitan la sobrevivencia.

En cuanto a caracteristicas ecoldgicas generales, las comunidades
vegetales de la mayoria de las altas montafas tropicales muestran una fisionomia
caracteristica (Coe 1967, Cuatrecasas 1979, Smith y Young 1987). Con algunas
excepciones, las plantas vasculares de ambientes de alta montafa pertenecen a
uno de los siguientes grupos: rosetas acaules perennes, cojines, gramineas en
macolla, arbustos pequefos (Korner y Larcher 1988) y las rosetas caulescentes
gigantes, forma de vida caracteristica y dominante de las principales altas
montafas tropicales, siendo los dos primeros grupos, rosetas acaules y cojines,
los que alcanzan las mayores elevaciones.

El crecimiento de las plantas esta determinado, en gran parte, por la tasa de
asimilacién de CO; a través de las hojas. Por otra parte, la presién parcial de CO;
Y por lo tanto su disponibilidad disminuye a medida que ascendemos en altitud.

Esto llevd aque varios autores (Billings et al. 1961, Tranquillini 1964,



3
Mooney et al. 1966, Larcher 1977, Halloy 1981) sugirieran como hipdtesis que la
disminucion de la tasa fotosintética observada a mayores altitudes se debia a la

disminucion en la disponibilidad de CO en el aire.

De acuerdo con la ecuaciéon

A =1/p*(Pa-pi)*Gs (1)

la fotosintesis neta (A) no solo depende de la presion parcial de CO; del aire (Pa) y
por lo tanto de su presién intercelular (pj); sino que también depende de la suma
de las resistencias (inverso de la conductancia foliar (Gs)) en el trayecto de
difusion de CO, desde el aire hasta los cloroplastos. Estas resistencias son: la
resistencia de la capa limite, la resistencia estomatica y la resistencia del mesofilo.
Se puede deducir de la ecuacion (1) que si las resistencias no varian con la altitud,
la tasa fotosintética estaria determinada unicamente por el cambio de las
presiones de CO, tanto del aire como intercelular y por lo tanto la hipétesis
sugerida anteriormente es valida. Sin embargo, como veremos a continuacion,
diferentes autores han encontrado que las resistencias también varian con la
altitud.

Las distintas resistencias, a excepcion de la del mesofilo, son inversamente

proporcionales al coeficiente de difusion de CO,, que también es presion



dependiente, y por lo tanto aumenta cuando disminuye la presion. Este aumento
del coeficiente de difusiéon de CO; con la altitud hace que las resistencias sean
menores. Por lo tanto y de acuerdo a la ecuacion (1) la fotosintesis neta deberia
aumentar con la altitud. También se ha encontrado que en algunos casos, la
densidad estomatica aumenta con la altitud, lo cual implica que la incorporacion de
CO, a mayores altitudes deberia ser facilitada (Woodward y Bazzaz 1988). Estos
resultados han llevado a algunos autores (Gale 1972, Korner et al. 1979, Korner y
Diemer 1987) a sugerir que existe una compensacion entre la disminucion de la
presion parcial de CO; y el aumento del coeficiente de difusion de CO, (menores

resistencias) con aumento en la elevacion.

Al analizar cada una de las resistencias por separado; resistencia de la capa
limite (ry), resistencia estomatica (res) y resistencia del mesdfilo (rm); se encuentra
que el aumento del coeficiente de difusién de CO; con la altitud (menor presion)
afectaria a las dos primeras (rq y res) disminuyendolas y en consecuencia, como
mencionamos anteriormente, aumentaria la fotosintesis. Qué sucede con la
resistencia del mesodfilo? Se considera que no es una verdadera resistencia de
difusion, sino solamente una expresién aritmética que incluye todos los factores
que tienden a retardar la entrada, el transporte y la fijacion de carbono en fase

liguida dentro del mesdfilo (Gale et al. 1966). Se expresa en unidades de



resistencia solamente por conveniencia, pero debido a que es una caracteristica
de la fase liquida, no es afectada por los cambios de la presion parcial de CO; en

fase gaseosa.

La fijacion fotosintética de CO, se realiza mediante la accion de la enzima
RUBISCO, luego de pasar por las distintas resistencias antes mencionadas. La
presion parcial de CO, disminuye a lo largo de toda esta via de difusién. Por lo
tanto, una baja conductancia en cualquiera de estos componentes produciria una
limitacién en la tasa fotosintética siempre y cuando no haya saturacién de CO,
dentro de los sitios de carboxilacion. Woodward (1986) en un estudio de la
relacion entre distintas respuestas ecofisiolégicas a cambios de la presion parcial
de CO; con la altitud en el arbusto Vaccinium myrli/lus, encontré un aumento en la
conductancia del mesofilo, lo que sugiere una mayor eficiencia de carboxilacién a
mayor altitud en condiciones de CO; menores. Analizando la respuesta
fotosintética a cambios de la presion parcial de CO, en distintas especies de los
Alpes, Korner y Diemer (1987) encontraron un pronunciado aumento en la
eficiencia de la asimilacion de CO; con respecto a los niveles de CO; interno en la
mayoria de las plantas estudiadas. Segun estos autores, la relacion i/pa. (relacion
presion parcial interna-ambiente de CO;) disminuye con aumento de altitud.
Korner et al. (1988), en un estudio a nivel global de discriminacion de isétopos de

carbono en cien especies C3; que crecen en distintas



cordilleras montafosas, obtuvieron resultados similares, apoyando la hipétesis de
que a mayor altitud aumenta la eficiencia de carboxilaciéon. Este aumento esta
asociado a mayores cantidades de nitrdgeno por unidad de area foliar con

incrementos en altitud (Korner y Diemer 1987).

La resistencia del mesodfilo (o resistencia interna), incluye dos componentes:
el transporte en fase liquida a los sitios de carboxilacion y un componente
enzimatico, que depende de la actividad de los procesos bioquimicos y
fotoquimicos. Por otra parte, los estomas, y en menor grado la capa limite, forman
una barrera a la difusién de CO, desde el ambiente hasta los puntos donde ocurre
la carboxilacion. Quiere decir, entonces, que existe un componente estomatico y
un componente no estomatico (componentes mesofilares) que determinan la tasa
fotosintética en plantas. La importancia de cada uno de estos componentes ha
sido estudiada a través de la relacion Asimilaciéon concentracion interna de CO;

(Farquhar y Sharkey 1982, Jones 1982, Long y Hallgren 1985).

El intercambio de gases y, mas especificamente, la fotosintesis son afectadas
por distintos estreses (sequia, inundacion, salinidad, bajas y altas temperaturas,
etc) (Farquhar et al. 1989). En el caso de las plantas que crecen en los paramos
venezolanos, las bajas temperaturas, el estrés hidrico y la baja disponibilidad de

CO, son determinantes en el comportamiento y adaptacion de estas plantas a este



ambiente.

La respuesta estomatica a cambios en el estado hidrico de las plantas ha sido
ampliamente descrita (Hsiao 1973, Farquhar y Sharkey 1982, Schulze 1986,
Farquhar et al. 1989). El papel de los estomas es, basicamente, permitirle a la hoja
la entrada de CO, para la fotosintesis mientras que a su vez limita la pérdida
transpiratoria de vapor de agua (Cowan 1977). Este compromiso no es
"problematico" bajo condiciones favorables de agua, pero, en condiciones de baja
disponibilidad de este elemento, el comportamiento estomatico (limitacion
estomatica) juega un papel esencial en el mantenimiento de una eficiencia de uso
de agua favorable. Es decir, incorporar el didoxido de carbono necesario para los
procesos fotosintéticos, pero sin tener que pagar un alto costo que significaria el
alcanzar potenciales hidricos cercanos o por debajo del punto de pérdida de
turgor. Se ha hipotetizado que en vez de ser la conductancia estomatica la que
influye sobre la tasa de asimilacion de CO,, es mas bien la capacidad de los
cloroplastos en el mesdfilo de fijar CO, la que influye sobre la apertura y cierre
estomatico (Wong et al. 1979). En plantas sometidas a estrés, cuando la
concentracion interna de CO;, estd positivamente relacionada a la tasa de
asimilacion, podemos decir que los estomas estan controlando la respuesta
fotosintética; si, por el contrario, la correlacién es negativa, son los componentes

no estomaticos los que estan afectando la tasa de asimilacién (Farquhary
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Sharkey 1982). Segun estos autores, otra forma de establecer si el componente
estomatico es el mas importante en los cambios de la tasa de asimilacion es a
través del calculo de la limitacién estomatica relativa, la cual la definen como el
porcentaje de reduccidon en la tasa fotosintética a una conductancia infinita (ver

seccion de Materiales y Métodos para su explicacion).

En relacién a las bajas temperaturas ya han sido ampliamente descritos los
mecanismos de resistencia encontrados en plantas de distintas formas de vida
(Rada et al. 1985a,b, Azdcar et al. 1988, Squeo et al. 1991) y a lo largo de un
gradiente altitudinal (Goldstein et al. 1985, Rada et al. 1987). Mientras que el
efecto de la temperatura sobre el intercambio de gases en los paramos andinos se

ha comenzado a estudiar intensivamente (Rada et al. 1992).

En este trabajo nos proponemos como objetivo principal estudiar el
intercambio de gases, en especial la respuesta estomatica y la asimilacion de
COg, en cuatro especies que representan tres importantes formas de vida y que

crecen a lo largo de un gradiente altitudinal.

Los objetivos especificos los plantearemos dependiendo del estrés al cual

hagamos referencia.

1) En relacién a la temperatura se estudio la influencia que tienen las diferencias
en temperatura foliar sobre la capacidad fotosintética de plantas de distintas

formas de vida. Debido a que la temperatura foliar es uno de los principales
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determinantes de la capacidad fotosintética en plantas, esperariamos encontrar
diferencias en algunos parametros tales como temperatura foliar optima para
fotosintesis y temperaturas de los puntos de compensacion de CO; si
comparamos las plantas que crecen en los distintos estratos y a diferentes

altitudes.

2) Estudiar el efecto de los cambios en la presion parcial de CO; con la altitud
sobre la respuesta fotosintética a través de estudios de la relacion fotosintesis-

concentracion interna de CO; bajo condiciones de campo.

3) Finalmente, nos proponemos estudiar las variaciones en distintos
parametros del intercambio de gases (conductancia, transpiracion y asimilacion de
CO3) en condiciones hidricas favorables (época humeda) y bajo estrés hidrico
natural (época seca). En el caso particular de la asimilacion de CO,, determinar el
grado de importancia que tienen los componentes estomaticos y mesofilares, entre

las distintas épocas, sobre el control de la fotosintesis.

El trabajo se basa en cuatro hipétesis principales:

1) De acuerdo al gradiente de temperatura suelo-aire que se establece en
estos ambientes tendriamos que encontrar, en primer lugar, que el éptimo de
temperatura para la fotosintesis debe ser mayor para aquellas plantas que crecen
a nivel del suelo donde las temperaturas diurnas son significativamente mayores
en comparacion a las arbustivas que crecen en un ambiente de menor

temperatura. En segundo lugar, el hecho de que la temperatura foliar de plantas
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de forma acaule puede alcanzar valores de 20°C a 25°C por encima de la
temperatura ambiente sugiere que la temperatura superior de compensacion de
CO, debe ser también mayor para estas especies que las que crecen en el estrato
superior. Por ultimo, en términos de puntos de compensacién a temperaturas
bajas, Korner y Larcher (1988) sugieren que el balance neto de asimilacién de
CO; es positivo hasta el limite de sobrevivencia foliar en plantas que evaden el
congelamiento. En el caso de Espeletia schultzii e Hypericum laricifolium, las dos
especies del estrato superior, estas deben tener puntos de compensacion
menores a los de Hypochoeris selosus y Calandrinia acaulis, esto suponiendo que
estas dos ultimas especies sean tolerantes al congelamiento como ha sido
sugerido para plantas que crecen a nivel del suelo (Azécar et al. 1988, Squeo et
al. 1991). En cuanto al gradiente, debe haber un desplazamiento del 6ptimo de
temperatura para fotosintesis y puntos de compensacion hacia temperaturas

menores.

2) La disminucion de la presion parcial de CO» con la altitud afecta en distinto
grado la capacidad fotosintética de las especies estudiadas. Las especies del
estrato inferior deben ser afectadas en menor grado si existe un gradiente de CO,
suelo-aire como ha sido mostrado por Medina et al. (1991) y Jackson et al. (1993)
y el cual puede estar dado por la respiracion de microorganismos del suelo. En

cuanto a Espeletia schultzii, esta especie muestra caracteristicas muy
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particulares que deben ser tomadas en cuenta al analizar su respuesta a la baja
disponibilidad de CO; con la altitud. Nos referimos al aumento del grosor de la
capa de pubescencia en las hojas con la altitud (Meinzer et al. 1985), lo que
traeria como consecuencia un aumento en la resistencia a la difusion de CO». Esto
nos sugiere que dentro de las distintas formas de vida estudiadas, la mas

afectada, en términos de asimilacion de carbono, debe ser E. schultzii.

3) En relacion a las condiciones hidricas desfavorables durante algunos
meses del afio, Espeletia schultzii, la cual posee el tejido parenquimatoso medular
que funciona como reservorio de agua (Goldstein et al. 1984, Meinzer et al. 1985)
debe mostrar potenciales hidricos mas positivos que las otras especies. Por el
contrario, las dos especies que crecen a nivel del suelo deben ser afectadas en un
mayor grado debido a que poseen raices superficiales creciendo donde los
potenciales hidricos del suelo son mas negativos. Estas especies deben mostrar
una mayor variacioén en los cursos de potencial hidrico foliar, a menos que posean
un control estomatico severo. Para todas las especies, el componente estomatico

debe ser mas importante durante la época seca.

4) Debido a que en el gradiente altitudinal encontramos, también, un gradiente
en términos de precipitacion y de humedad relativa (siendo el Paramo de Piedras
Blancas mas seco) y por otra parte, la diferencia entre la temperatura ambiental y

la foliar debe ser mayor a medida que ascendemos en altitud debido a la alta
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radiacion incidente, la diferencia de presion de vapor hoja-aire debe aumentar a
mayor altitud. Estas caracteristicas de los paramos altos haria que las plantas a
mayor altitud dependan en un mayor grado en sus mecanismos de resistencia al
cambios de disponibilidad de agua en el suelo y a los cambios en la demanda

evaporativa.
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CAPITULO IlI: Materiales y métodos

A. Ubicacion y descripcion de las areas de estudio

Los tres sitios de estudio representan un gradiente altitudinal (2950-4200 m snm)
en los Andes venezolanos (8° 52' N 70° 45' O) en las vertientes orientadas hacia
los llanos y dentro de las cuencas de los rios: Santo Domingo (Los Plantios y
Mucubaji) y Motatan (Piedras Blancas) (Figura 1). Todos los sitios de estudio
muestran un régimen unimodal de precipitaciones, es decir, con las
precipitaciones concentradas en un periodo uUnico entre mayo y noviembre.
También tienen la particularidad de mostrar grandes oscilaciones diarias y

pequenas oscilaciones anuales de temperatura.

1) PARAMO DE PIEDRAS BLANCAS

Estd ubicado en la porcibn Nororiental de la Sierra de la Culata a
aproximadamente 5 Km de Pico El Aguila a una altitud de 4200 m. Se caracteriza
por ser un paramo relativamente seco con una alta frecuencia de heladas
nocturnas durante todo el afo (Monasterio 1979, Meinzer et al. 1985). Pico El
Aguila, lugar donde se encuentra la estacién climatica mas cercana, muestra un
régimen de precipitaciéon con estacionalidad hidrica anual, con un promedio de
798.2 mm. La estacion seca se extiende desde diciembre hasta marzo (Figura 2).

La temperatura media anual es de 2.8°C.
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Figura 1. Ubicacién de los tres sitios de estudio. 1) Los Plantfos (2950 m),
2) Mucubajif (3550 m) y 3) Piedras Blancas (4200 m) (Tomado de
Sthubert 1980).
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Figura 2. Climadiagrama de la Estacién Pico El Aguila, esta
cién mas cercana (3 Km) a Piedras Blancas (Tomado
de Monasterio y Reyes 1980).



16
La vegetacién de Piedras Blancas es caracteristica del denominado Paramo Deseértico
definido por Monasterio (1980) Y consta de dos estratos bien definidos: el primero
formado principalmente por individuos adultos de los géneros Hypericum, arbusto, y
Espeletia (E. timotensis, E. spicata, E. schultzij) con un tronco uUnico y que pueden
alcanzar varios metros de altura. El segundo estrato se encuentra cerca del suelo y esta
formado por plantas en cojin (Arenaria jahnii, Azorella jullianii, Aciachne pulvinata),
hierbas perennes (Hinterhubera lanuginosa, Senecio formosus, Castilleja fissifolia,

Acaena cylindrostachya, Calandrinia acaulis, Hypochoeris setosus) y algunas gramineas.

2) PARAMO DE MUCUBAJI

Esta localizado en la Sierra Nevada de Mérida a una elevacién de 3550 m. Este es un
paramo que por ser mas bajo presenta una menor frecuencia de heladas nocturnas,
aunque durante la época seca aumenta significativamente el numero de dias con
congelamiento nocturno (Azécar y Monasterio 1980). Mucubaji presenta un patrén de
precipitaciones unimodal con un promedio anual de 968.8 mm y con una época seca,
también, entre los meses de diciembre y marzo (Figura 3). La temperatura media anual es
de 5.4°C.

La vegetacion de este paramo estd dominada por una asociacion Rosetal-Arbustal de
Espeletia schultzii-Hypericum laricifolium en un primer estrato, y un segundo estrato a
nivel del suelo formado por especies como Aciachne pulvinata (cojin), algunas especies
de gramineas dentro de los géneros Agrostis y Poa, hierbas perennes (Acaena
cylindrostachya, Hypochoeris setosus, Calandrinia acaule, Geranium multiceps, Senecio

formosus, Castilleja fissifolia) entre otras (Farifias y Monasterio 1980).
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Figura 3, Climadiagrama de la Estacifn Mucubaji (Tomado de
AzScar y Monasterio 1979).
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3) LOS PLANTIOS

También se encuentra en la Sierra Nevada de Mérida, a una altitud de 2950 m. Es
un paramo que por estar por debajo de los 3200 m sus plantas no estan expuestas
a temperaturas congelantes nocturnas frecuentes. Al igual que los otros sitios de
estudio, presenta un patrén de precipitaciones unimodal con un promedio anual de
1005 mm y con una época seca bien marcada entre diciembre y marzo (Figura 4).

La temperatura media anual del sitio es de 8.1 °C.

La vegetacion esta dominada, al igual que en Mucubaji, por un estrato alto de
Espeletia schultzii-Hypericum laricifoium, pero para esta localidad han
desaparecido los cojines y dominan el estrato a nivel del suelo especies como

Acaena cylindrostachya y diferentes especies de gramineas postradas.

Ademas, como resultado de la estacionalidad, en las tres localidades de estudio,
la radiacion solar diaria es mayor durante la época seca, mientras que durante la
época humeda hay una gran cobertura de nubes, neblina frecuente y lluvia. Es
decir que para este gradiente de 1250 m se observa una disminucién de 42 C/I00
m y una disminucién de la precipitacion media anual de 1005 mm para el extremo
inferior hasta 798 mm en el superior (Goldstein et al. 1985). Para una mayor
descripcion del area de estudio referirse a los siguientes trabajos: en relacion a
clima, Monasterio (1979), Az6car y Monasterio (1980), Monasterio y Reyes (1980);
geologia y geomorfologia, Schubert (1979, 1980a, 1980b); suelos, Malagon

(1982); y vegetacion, Monasterio (1980), Farifias y Monasterio (1980).
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Figura 4. Climadiagrama de la Estacién Los Plantfos (To-
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B. Breve descripcién de las especies

Para este estudio se seleccionaron plantas que representan distintas formas de
vida: Espeletia schultzii (Asteraceae) una roseta caulescente gigante y el arbusto
Hypericum laricifolium (Hypericaceae); ambas especies crecen en un primer
estrato con una altura de planta entre 75 y 125 cm. E. schultzii consiste de una
roseta terminal con una capa de pubescencia que cubre ambas superficies de la
hoja (Meinzer y Goldstein 1985), un tallo protegido de las temperaturas
congelantes nocturnas por una capa de hojas marcescentes (Smith 1979, Rada et
al. 1985) y una médula formada por tejido parequimatoso que actua como
reservorio de agua (Goldstein y Meinzer 1983, Goldstein et al. 1984). La altura de
la planta y el volumen de médula por unidad de area foliar aumentan con la altitud
dando como resultado una mayor capacidad de almacenar agua a mayores
altitudes (Goldstein et al. 1984, Meinzer y Goldstein 1984). También disminuye el
tamario foliar y aumenta el grosor de la pubescencia con incrementos en altitud
(Meinzer et al. 1985). H. laricifolium es un arbusto pequefio de hojas escamiformes
de mas o menos 3 mm de largo (Vareschi 1970). También se escogieron:
Hypochoeris selosus (Asteraceae) y Calandrinia acaulis (portulacaceae), ambas
rosetas acaules perennes. Las dos especies del estrato superior, E. schultzii e H.
laricifolium, tienen un amplio rango altitudinal, encontrandose desde los 2600
hasta los 4200 m de altitud, y son estudiadas en los tres sitios. Las especies del
estrato inferior, H. selosus y C. acaulis, tienen un menor rango altitudinal, y, por lo

tanto, solo se estudiaron en Mucubaji y en Piedras Blancas.



21

B. Estudios de campo y laboratorio

Para cada uno de los sitios de estudio se realizaron cursos diarios de variables
microclimaticas (humedad relativa, temperatura y radiacion fotosinteticamente
activa) y de respuestas de las plantas (potenciales hidricos foliares, conductancia
estomatica, transpiracion, asimilacién de COy). Del total de los cursos diarios, dos
para cada lugar pertenecen a la época seca (febrero 1990 y febrero 1993) y cuatro
a la época humeda (julio 1990, septiembre 1991, septiembre-octubre 1992).

Para cada curso diario, las variables microclimaticas y de respuesta de las
plantas fueron medidas a intervalos de 1 a 2 horas entre las 08:00 y 17:00, a
excepcion de algunos casos donde no se pudo medir hasta las 17:00 debido a

condiciones ambientales desfavorables (alta nubosidad y neblina y/o lluvias).

Variables microclimaticas

En cada uno de los sitios de estudio se colocé un psicrometro ventilado tipo
Assmann. Con las lecturas de bulbo seco y humedo se obtiene la humedad
relativa a través de tablas psicrométricas (Boletin de US Weather Bureau). La
temperatura del aire, al igual que la temperatura foliar, fue medida por medio de
termopares de cobre-constantan unidos a un compensador electronico (OMEGA
MCJ) y este a un microvoltimetro digital (DATA PRECISION Corp.). También para
cada sitio se midio durante los cursos diarios la radiacion fotosintéticamente activa

(RFA) através de una fotocélula de selenio incorporada a la camara
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foliar Parkinson del equipo de intercambio de gases (ADC Ltd.).

Variables de respuesta de las plantas

Las mediciones de intercambio de gases se llevaron a cabo utilizando un
sistema portatil el cual consiste de una camara foliar (Camara Parkinson, ADC
Ltd.), una unidad de suministro de aire y un analizador infrarojo de gases (Figura
5), el cual se utilizd de manera abierta (LCA-2, ADC Ltd.). Las tasas de
intercambio de gases (transpiracion y asimilacion de CO;) y la conductancia foliar
fueron calculadas a partir de las tasas de flujo de aire, superficie de area foliar
dentro de la camara, y diferencias de concentracién de CO, y de vapor de agua
entre el aire de analisis y de referencia (von Caemmerer y Farquhar 1981). Para
cada especie se tomaron entre dos y tres plantas, dependiendo del sitio, a las

cuales se les midid en cinco a seis hojas.

Para cada una de las especies provenientes de cada sitio se realizaron curvas
temperatura foliar-fotosintesis neta. Varias plantas (n=4 a 5) de cada especie
fueron excavadas con sus raices y suelo del sitio de estudio, transportadas al
laboratorio y colocadas en camaras de crecimiento equipadas con luz (fotoperiodo
de 12 h, 600 umolm.s.1) y control de temperatura simulando las condiciones de
campo (15°C periodo de luz, 5°C periodo nocturno a 2950 m; 12°C periodo de luz,
3°C periodo nocturno a 3550 m; 7°C periodo de luz, 0°C periodo nocturno a 4200
m). Las curvas fotosintesis neta-temperatura foliar se llevaron a cabo utilizando un
sistema de intercambio de gases (Figura 6) con un analizador de gases infrarrojo
(LCA-2, ADC Ltd.) y una camara foliar (.014 m®). Las curvas se comenzaron
inmediatamente después de traidas las plantas al laboratorio, terminando todas

las mediciones para cada especie
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Figura 5. Diagrama del sistema de intercambio de .gases (sistema abierto)
utilizado en el campo. 1) Entrada de COo ambiental (torre de
5 m), 2) Unidad de suministro de aire, 3) Cdmara de asimila-
cidn, 4) Analizador infrarojo de gases , 5) Entrada de aire
de andlisis, 6) Entrada de aire de referencia.
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Figura 6. Diagrama del sistema de intercambio de gases utilizado
dn el laboratorio. 1) Entrada de aire, 2) salida de aire
al analizador, 3) conecciones neumiticas, 4) termopares
y sensor cufntico, 5) clmara de asimilacién, 6) radiador,
7) ventilador, 8) bandeja de agua para evitar calenta-
miento de la cémara, 9) fuente de luz, 10) bafio refrige-
rante, 11) registrador de carta, 12) analizador infrarojo
de gases.
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en un periodo no mayor a 30 horas. La camara contenia tres termopares cobre
constatan conectados a un compensador electronico y este, a su vez, a un
registrador de carta. Estos termo pares fueron utilizados para obtener una
temperatura de aire y dos foliares. Un sensor cuantico fue colocado dentro de la
camara y una fuente de luz de 1000 umol™s™ se colocé por encima de la camara.
Para variar la temperatura del aire y por lo tanto de las hojas dentro de la camara
se utiliz6 un bafio refrigerante con conexiones a un radiador. Las tasas de
asimilacién se midieron a través de la disminucion de la concentracion CO; dentro
de la camara, asegurandose de que solo tejido fotosintético estuviera incluido
dentro de la misma. Estas mediciones fueron realizadas a intervalos de 5 min a
cada temperatura escogida (aproximadamente intervalos de 3°C en los extremos
altos y bajos y de 0.5 a 1°C a temperaturas cerca del 6ptimo). Las plantas fueron
dejadas de 10 a 15 min a cada temperatura.

La fotosintesis neta (A; pmolm™s™) se calculé con la siguiente ecuacion:

A=V *ACO,/ L * Atiempo

donde: V es el volumen de la camara, L, area foliar dentro de la camara (m?),
ACO; son los cambios en la concentracién de diéxido de carbono (umolm™) por
tiempo (segundos) (Field et al. 1989).

Las curvas asimilacion de COz-concentracion interna de CO, (A/C;) se realizaron
en el campo con el fin de mantener las condiciones naturales al maximo, es decir,
evitar que otros factores como por ejemplo, presion atmosférica, presion parcial de

oxigeno, etc, afectaran la respuesta de las plantas a los cambios en la presion
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parcial de CO,. Las mediciones se llevaron a cabo introduciendo dos
modificaciones al esquema mostrado en la figura 5 y que presentamos en la figura
7. En primer lugar, la entrada de aire al sistema consistia en un cilindro de CO,
con una concentracion de 820 ppm. Esta concentracion era modificada a través de
una columna de absorbente de CO; (cal sodada) la cual se colocé a la entrada del
sistema. Variando la cantidad de cal sodada dentro de esta columna obteniamos
las distintas concentraciones de CO, necesarias para construir las curvas A/C;. En
segundo lugar, se utilizé una fuente constante de luz a todas las plantas, de tal
manera que las condiciones de radiacion eran las mismas a lo largo de la
realizacion de las curvas y por otra parte, mantenia las condiciones de
temperatura mas o menos constantes para todas las experiencias. Para cada
época se realizaron 4 curvas por especie.
La respuesta A/C; (Figura 8) tiene varias aplicaciones de importancia: en primer
lugar, como un método alterno para separar las limitaciones estomaticas de las
mesofilares; y en segundo lugar, para separar las limitaciones de la carboxilacion
in vivo de las de transporte de electrones dentro del mesdfilo (Long y Hallgren
1987). Para separar los componentes estomaticos y mesofilares, Farquhar y
Sharkey (1982) desarrollaron un método simple en el cual la tasa de asimilacion
(A), medida a la concentracion de CO, atmosférico normal, se resta de A, (tasa en
la cual no hay limitacion estomatica) (valor de A tomado de la curva de respuesta
cuando C; = concentracion de CO, ambiental). La limitacion relativa (L) impuesta
por los estomas, se calcula por medio de:

L = (Ao - AVA
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Plgura 7. Diagrama del sistema de intercambio de gases utilizade
para obtener las curvas asimilacién de COs-concentracidn
interna de 20, {A/Ci). 1) Cilindro de €O, (820 ppm),

2) flujimetro, 3) y %) ahsorbente de CO? {cal sodada)

y desecante’ (perclorato de magnesio), respectivamente,

5) cfmara de asimilacién, B} entrada de aire de anflisis,
7) entrada de aire de referencia, B8) analizador infravojo
de gases’
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Figura 8. Respuesta de la tasa de asimilacién de €Oy (A) a la fraccién
molar interna de CO, (C;). Explicacifn en el texto (Tomado de
Long y Hallgren Hﬂg}.
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La concentracion interna de CO, también nos da una idea de la importancia
relativa de los procesos estomaticos y mesofilares que limitan A cuando ocurren
cambios en el ambiente, por ejemplo bajo estrés hidrico. Si un aumento en la
limitacion estomatica es la causa dominante en la reduccién de A, entonces C;
debe disminuir; si por otro lado, un aumento en la limitacion mesofilar domina la

reduccion de A, se podria esperar un aumento en C; (Long y Hallgren 1987).

En relacion a la separaciéon de las limitaciones en la carboxilacion y el
transporte de electrones, se ha sugerido que la respuesta de esta curva consiste
de dos fases, una respuesta lineal inicial donde la eficiencia de carboxilacién
(cantidad de RUBISCO activa) determina la pendiente dA/dC; seguido de una
inflexion hacia un plateau donde dA/dC; tiende a cero debido a que A esta limitado
por el sustrato (RuBP) para la carboxilacion. Entonces tenemos que cuando C; se
acerca a cero:

dA/dC; =V rusisco

donde Vrusisco = velocidad de carboxilacion de RuBP (molm™s.™), y cuando A se
acerca a Amax:

A=Jmax
donde Jmax = tasa maxima de regeneracion de RuBP (se asume igual a la tasa

méaxima de transporte de electrones (umolm?s-1).
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CAPITULO llI:
Relacién Fotosintesis neta-temperatura foliar en

plantas de distintas formas de vida a lo largo del gradiente altitudinal.

Existe un gradiente de temperatura en el perfil suelo-aire, con temperaturas
diurnas mucho mayores a nivel del suelo que por encima de este (Monasterio
1979, 1986; Azb6car y Monasterio 1980). Esto significa que las plantas que crecen
mas cerca del suelo deben estan sujetas a mayores temperaturas foliares diurnas
y menores nocturnas. En relacion a las noches mas frias cerca del suelo, para los
tropicos venezolanos, Azocar et al. (1988) y Squeo et al. (1991) encontraron que
las plantas que crecen a nivel del suelo utilizan, principalmente, mecanismos de
tolerancia para sobrevivir bajo estas condiciones mas extremas de temperatura,
mientras que las plantas que crecen a cierta distancia del suelo utilizan
mecanismos de evasion, principalmente a través del sobreenfriamiento, para
resistir las condiciones de temperaturas nocturnas menos rigurosas (Rada et al.
1985 a, Goldstein et al. 1985). Las mayores temperaturas diurnas deben tener un
efecto diferente sobre la vegetacion que crece a nivel del suelo con respecto a las
que tienen una mayor altura; en especial con relacién a la capacidad fotosintética

de estas plantas.
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La morfologia de la planta influye enormemente sobre su régimen de temperatura
(Nobel 1988). Para las regiones alpinas, las plantas que crecen cerca del suelo
muestran temperaturas diurnas mayores con respecto a la temperatura del aire
(Kérner y Larcher 1988). Algunos autores han descrito una diferencia de
temperatura entre las hojas y el aire de 10°C a 15°C (Gates y Janke 1966,
Salisbury y Spomer 1964) Y por encima de 20°C en algunos cojines (Korner y
Cochrane 1983). Estos autores sugieren que estas diferencias compensan la

disminucion de la temperatura del aire con la altitud.

Los resultados correspondientes a la relacion fotosintesis neta-temperatura
foliar en las plantas de distintas formas de vida han sido descritos por Rada et al.
(1992). Esta relacion para las dos plantas del estrato superior, Espeletia schultzii e
Hypericum laricifolium, se muestran en la figura 9. En E. schultzii la temperatura
Optima para fotosintesis disminuyé desde 11.5°C a 2950 m hasta 7.9°C a 4200 m,
mientras que en Hypericum laricifolium disminuyé de 13.9°C a 2950 a 8.3°C a
4200 m. Las tasas maximas fotosintéticas para ambas especies se encontraron
entre 4.0 y 5.0 umolm™s™ en ambas altitudes. La figura 10 muestra la relacién
fotosintesis neta-temperatura foliar para las dos especies del estrato inferior,
Hypochoeris selosus y Calandrinia acaulis. A diferencia de las especies del estrato

superior, H. selosus muestra un aumento en la temperatura Optima
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Figura 9. Curyas fotosintesis neta-temperatura foliar para las dos

plantas del estrate superior a des altitudes diferentes.
Espeletia schuftzil: a) 2950 my y=-0.0012x2+0.257x+2.878,
22,897 y b) 4200 m, y=-0.012x +0.180x+2.950 ri=.91,
Aypericun Lardedfolitm: o) 2950 m, y=-0.001x%+0,203x+2.60,
r =,81, ¥y d) 4200 m, y=-0,02ux°+0,397x+2,60; r’=.78.
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Figura 10. Curvas fotosintesis neta-temperatura foliar para las des
plantas del estrato inferior a dos altitudes diferentes.
Calandrinia acaulis: a) 3550 m, y=-0.024%%40.590x+4 .10,
r?=,78, y b) 4200 m, y=-0.017x°+0.465x+4.49, r?=.81, Hy-
pochoeris setosus: c) 3550 m, y=-0,032x240.580x+2.83, r’=
.84, d) 4200 m, y=-0.025x%+0.689x+2.15, r?=.82,
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para fotosintesis con incremento de altitud de 3550 m a 4200 m (8.8°C y 11.7°C,
respectivamente). En C. acaulis, las plantas provenientes de las dos altitudes
exhiben una temperatura optima similar (aproximadamente 13°C). En estas
plantas del estrato inferior, la tasa fotosintética maxima (entre 6 y 8.5 pmolm'zs'1)
en condiciones controladas fue significativamente mayor que las del estrato
superior para ambas altitudes. La tabla 1 incluye los valores promedios y sus
errores estandar de los distintos parametros analizados .para cada una de las
especies a las distintas altitudes. No hay diferencias en términos de fotosintesis
neta entre diferentes altitudes para una misma especie. Con respecto a los otros
parametros, C. acaulis no muestra diferencias significativas en ninguno de estos,
mientras que las otras tres especies muestran diferencias en temperatura 6ptima
para fotosintesis y en los puntos de compensacion a altas temperaturas. En
relacion a los puntos de compensacion a bajas temperaturas, solo H. laricifolium

muestra diferencias significativas.

En relacion a los puntos de compensacion a altas temperaturas, las plantas
del estrato superior muestran valores de 22°C para H. laricifolium y 25°C para E.
schultzii a 4200 m. Mientras que las especies del estrato inferior muestran valores
superiores (31°C y 33°C para H. setosus y C. acaulis, respectivamente (Figuras 9
y 10, tabla 1). Los puntos de compensacion a bajas temperaturas no muestran

tendencias claras entre estratos. En E . schultzii la temperatura de



Tabla 1, Punto de compensacién a baja temperatura (LTCP, °C), punto de compensa-
cién a alta temperatura (HTCP, °C), temperatura Sptima para fot:;si?t&-
sis (P, (opt), °C).y fotosintesis neta mixima (P, (max), umolm™*s™")

para las cuatro especies estudiadas a las diferentes altitudes.

Specics Altitude LTCP HTCP P, (opt temp) Py (max)
E. schulizii 2050 m =531.1 30.5¢2.2 [1.540.6 4,240.8
4200'm -9.540.8 247411 7.9£1.0 39404
H, laricifolium 2950 m -3.0£1.6 33.0£1.6 13,924 4,310.6
4200 m -2.5+0.8 2204824 8.3t1.8 44103
C. acaulis 3550 m -5.4£0.3 31,6203 13.1£1.3 8.241.4
4200 m —6.4£1.0 33.3%16 12.8£1.8 7.940.8
H. setosus 3550 m -29+14 24.4%1.6 8.8t1.7 6.0£1.6
4200 m 25418 0.8+1.0 11.720.5 T.4%1.2
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compensacion es de aproximadamente -10°C para ambas altitudes, mientras que
las demas especies tienen valores a temperaturas mas positivas. H. setosus

mostré el punto mas alto con aproximadamente -3°C para ambas altitudes.

Muchos autores han establecido que las hojas de plantas de alta montana
alcanzan temperaturas sorprendentemente altas en relacién a la temperatura del
aire. Gates y Janke (1966) describieron temperaturas de 8. a 10°C por encima de
la del aire para Polygonum bistortoides en las Montafias Rocosas. Salisbury y
Spomer (1964) encuentran temperaturas de 10 a 15°C por encima de la
temperatura del aire en diferentes plantas de las Montafias Rocosas a 3800 m y
Korner y Cochrane (1983) trabajando con diferentes formas de vida a 2040 m en
las Montanas Nevadas de Australia encontraron que las menores diferencias entre
temperatura foliar diurna y temperatura del aire ocurren en arboles y arbustos
(entre 0 y 10°C); las rosetas acaules tienen diferencias promedios de 14.5°C y
maximas de hasta 24°C y las plantas en cojin mostraron las mayores diferencias
con un promedio de 27.4 °C y hasta 30°C de diferencia entre hoja y aire. Estos
autores sugieren que estas diferencias compensan la disminucion de la
temperatura con la elevacidon. Nuestros resultados para las distintas formas de
vida creciendo en Piedras Blancas (4200 m), agregando algunas especies no
incluidas en este trabajo apoyan los resultados de Kérner y Cochrane. H. setosus

y C. acaulis muestran diferencias entre temperatura foliary del aire de 15°C
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aproximadamente, con diferencias maximas de hasta 21°C. Mientras que para las
especies del estrato superior, H. laricifolium y E. schultzii las diferencias son de
mas o menos 8°C. Polylepis sericea y Hspeletia spicata, arbol y roseta
caulescente gigante, respectivamente, muestran diferencias entre 0° y 10°C (Rada
1983). Para otras especies que crecen a nivel del suelo, Hinterhubera lanuginosa
(arbusto enano) y Arenaria jahnii (cojin), las diferencias estan entre 15°C y 25°C

(datos no publicados).

Nos podemos preguntar entonces: cémo influyen estas diferencias entre
temperatura hoja-aire sobre los procesos fotosintéticos para cada una de las
formas de vida? Los resultados muestran que cada una de las especies tiende a
adaptarse al micro ambiente donde crece. Teniendo en cuenta que E. schultzii e
H. laricifolium crecen entre 50 y 120 cm por encima del suelo, la disminucion de la
temperatura o6ptima para fotosintesis estd acoplada a la disminucién de la
temperatura del aire a lo largo del gradiente, aunque no corresponde a 0.6°C/100
m como ha sido descrito por Schubert y Medina (1982). Por otra parte, H. setosus
y C. acaulis, las cuales crecen a nivel del suelo son influenciadas mayormente por
la temperatura del suelo y como consecuencia la temperatura Optima para
fotosintesis es similar o aumenta con la altitud debido a que el suelo desnudo a
mayores altitudes (caso de Piedras Blancas) se calienta mucho mas. Resultados

similares a los de C. acaulis se han descrito para otras especies en
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otras regiones. Korner y Diemer (1987) encuentran que la temperatura éptima
para fotosintesis en diferentes plantas herbaceas de los Alpes se mantiene
constante a lo largo de un gradiente altitudinal. Mientras que un aumento en la
temperatura 6ptima para fotosintesis con incremento de la altitud, como es el caso

de H. setosus, no ha sido descrito en la literatura existente sobre la alta montana.

Con respecto a los limites inferiores de fotosintesis neta, es interesante hacer
notar que todas las especies mostraron un balance positivo por debajo de 0°C en
ambas altitudes. Ademas de estas cuatro especies, Lucilia venezuelensis, un
cojin, el cual crece a 4200 m mostré tasas fotosintéticas positivas a temperaturas
de -5°C a -7°C (datos no publicados). Otros autores (Pisek et al. 1967, Tieszen et
al. 1981; tomado de Korner y Larcher 1988) obtuvieron ganancias de CO, en
hierbas de los altos Alpes hasta los -5°C. Espeletia schultzii, especie intolerante al
congelamiento (Rada el al. 1987) puede obtener un balance positivo hasta cerca
de -10°C. Korner y Larcher (1988) sugieren que la tasa fotosintética se mantiene
positiva hasta alcanzar temperaturas cercanas al limite de sobre vivencia foliar en
especies que evaden el congelamiento. Hypericum laricifolium, también especie
evasora del congelamiento (Squeo et al. 1991), muestra puntos de compensacion
de aproximadamente -8°C y -3°C para Los Plantios y Piedras Blancas,

respectivamente. Estos resultados de  H. laricifolium son  inconsistentes
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con el incremento de altitud, y puede ser explicado por otros factores diferentes a
la temperatura. Los mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas deben
ser estudiados para las dos especies del estrato inferior. En el caso del limite
superior de temperatura para la fotosintesis (resultados que estan por debajo de
los sefialados en la literatura) obtuvimos un balance positivo hasta temperaturas
de 30°C a 34°C para todas las especies. Larcher y Wagner (1976) obtuvieron
valores entre 38°C y 47°C para diferentes especies; incluyendo 42°C para
Espeletia semiglobulata comparandolo con 31°C a 2950 m y 25°C a 4000 m para
H. schultzii en este estudio. Estos puntos de compensacion mas altos para H.
semiglobulata pueden explicarse a través del tamafio foliar. Las hojas de esta
especie son de 3 a 4 veces mayores que las de E. schultzii lo que implicaria un
mayor calentamiento en periodos de alta radiacién y a los cuales esta especie

debe adaptarse aumentando su punto alto de compensacion.

Con respecto a las tasas fotosintéticas maximas, las dos rosetas acaules
muestran tasas de asimilacion mayores (6-8 umol m™ s™') comparadas a las dos
especies del estrato superior (3-5 f. pmol m? s™). Los resultados de intercambio
de gases en el campo muestran la misma relacion entre los estratos como

veremos en el capitulo a continuacion.
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CAPITULO IV:
Intercambio de gases y balance hidrico en las

plantas de distintas formas de vida a lo largo del gradiente altitudinal.

Aunque los estudios de intercambio de gases en plantas de distintas formas de
vida de la alta montafa tropical son escasos, para las montafas afroalpinas existe
un trabajo aislado de Schulze et al. (1985) en rosetas gigantes. Estos autores
encuentran tasas maximas de asimilacion de CO, de 8-11 pmolm™?s™ en especies
de los géneros Dendrosenecio y Lobelia (rosetas caulescentes gigantes), con una
reduccidon marcada por encima de 15°C. También encuentran que la respuesta
estomatica esta relacionada a cambios en la humedad del aire y no a cambios del
potencial hidrico foliar. Para la alta montafa tropical andina encontramos los
trabajos de Baruch (1979), Baruch y Smith (1979) quienes describen bajas tasas
de asimilacién de CO, (maximas de 2 umolm®s™) en distintas especies de
Espeletia, mientras que no encontraron diferencias en la respuesta fotosintética
entre época humeda y seca. Goldstein et al. (1989) describen tasas maximas de

asimilacion de CO; de 6-8 pmmolm™s™ para
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Espeletia  spicatay de 4-5 pmmolm'2s'1 para E. timotensis en Piedras Blancas
(4200 m).

Los resultados de los distintos cursos diarios del intercambio de gases

representativos de las épocas humeda y seca se presentan en las figuras 11-20

para las cuatro especies y las distintas altitudes.

A. Cursos diarios de intercambio de gases para las especies del estrato superior

(Espeletia schultzii e Hypericum laricifolium).

En las figuras 11, 12 Y 13 se presentan. los resultados para el arbusto Hypericum
laricifolium. En las tres altitudes se observa la misma respuesta en relacion a las
épocas. En la época humeda las conductancias foliares alcanzan maximos
mayores de 200 mmol m?s™ sol y por encima de 100 mmol m? s™' sol durante el
curso completo en plantas de Los Plantios (2950 m) (Figura 11). En la época seca,
los valores se mantienen por debajo de 50 mmol m?s™ sol y no es sino hasta las
16:00 h que se alcanza los 100 mmol m?s™., cuando el déficit de presion de vapor
(DPV) es bajo y el potencial hidrico foliar (‘\¥s) se ha recuperado. Este cierre
estomatico se debe a la disminucién del ¥, ya que el DPV para los distintos cursos
diarios no mostraron diferencias importantes. El W minimo disminuyé desde

-06 MPa para la época humeda a-1.4MPa para la seca. El
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Figura 11. Cursos diarios de intercambiode gases y relaciones
hidricas para Hypericun Laricifof€iun en Los Plantfios
(2950 m), panel izquierdo: época hfimeda, panel dere-
cho: é&poca seca. RFA: Radiacién fotosintéticamente
activa (@), Tg¢: temperatura foliar (Q), Gs: conduc-
tancia foliar F ), E: transpiracién (), A: tasa de
asimilacién de CO,, ¥g: potencial hfdrico foliar (@)
y DPV: diferencia de presién de vapor hoja-aire ().
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Figura 12. Cursos diarios de intercambio de gases y relaciones
hidricas para Hypericum Larnicifofium en Mucubaji
(3550 m). Simbolos corresponden a los descritos en
la figura 11.
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cierre estomatico que se detecta en esta especie puede explicar la disminucion
que también se observa en la tasa de asimilacion (tasa maxima de
aproximadamente 4 a 2 umol m? s’ para la época himeda y seca,
respectivamente). En Mucubaji (3550 m) se observa, en términos generales, el
mismo comportamiento que para Los Plantios (Figura 12), es decir, una
disminucion importante, entre épocas, de la conductancia foliar (valores por
encima de 250 mmol m? s™ sol en la época hiimeda y siempre por debajo de 50
mmol m-2 sol para la seca), de la tasa fotosintética (por encima de 3 umol m? s™
sol para la humeda y por debajo de 2 umol m? s para la seca) y de los ¥;
minimos (-0.8 MPa a -1.7 de humeda a seca. Aunque en Piedras Blancas (4200
m) se obtuvo el mismo patron que para las dos altitud es anteriores (Figura 13),
las diferencias en conductancia entre épocas son menos marcadas, en la época
humeda se mantiene alrededor de 100 mmol m?s™ por debajo de la conductancia
foliar para la misma época en las otras dos elevaciones. Las condiciones de
paramo mas seco para Piedras Blancas, determinan que los Y¥; de la época
humeda alcancen un valor minimo a mediodia de -1.0 MPa. A pesar de esto, las
tasas maximas asimilatorias se mantienen alrededor de 3 umol m? s™, similares a

las de Mucubaji. Para la época seca, las tasas asimilatorias no alcanzan los 2

pumol m?s™,

En Espeletia schultzii (Figuras 14,15y 16) también se detectan claras
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diferencias en relacion al intercambio de gases entre diferentes épocas. Para las
tres altitudes hay una importante disminucion de la conductancia foliar y de la
asimilaciéon de CO; entre épocas. En Los Plantios, la conductancia foliar se
mantiene alrededor de 100 mmol m?s™ a lo largo del dia para la época hiimeda,
mientras que para la seca los valores maximos se encuentran en las primeras
horas de la mafana y luego a las 16:00 h (40 mmol m-2 S-I), durante el mediodia
es cerca de o. También se observan diferencias en el potencial hidrico foliar
(minimos de -0.35 MPa y -0.9 MPa para la época humeda y seca,
respectivamente). De la misma manera, la asimilacion de CO2 para la época
himeda es superior a la de la seca (Figura 14). En Mucubaji (Figura 15) los
resultados son similares a los de Los Plantios. La conductancia foliar oscila
alrededor de 100 mmol m? s™ durante la época himeda, a pesar de que se
encuentran valores por encima de 200 mmol m?s™' durante las primeras horas de
la mafiana. Para la época seca los valores no superan los 40 mmol m?s™. Los 'Ph
son similares a los de Los Plantios y la asimilacion muestra diferencias entre los
valores maximos para la época himeda (3 pummol m?s™) y la seca (1.5 pmmol m™
s ™). Para Piedras Blancas (4200 m), las conductancias foliares son bajas en la
época himeda (alrededor de 50 mmol m?s™") durante el curso completo), mientras
que para la seca los valores son practicamente la mitad. La asimilacion de CO2 es

baja durante todos los cursos realizados (por debajo de 2 pmmol m?s™) y los
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potenciales hidricos son similares a los de las altitudes inferiores.

Si comparamos estas dos especies del estrato superior, podemos indicar: en
primer lugar, que E. schultzii, debido a que tiene una médula que le sirve de
reservorio de agua (Goldstein y Meinzer 1983, Goldstein et al. 1984) mantiene Y
superiores a los de H. laricifolium. A pesar de esto, sus conductancias foliares son
bajas en las horas del mediodia, lo que sugiere que la roseta es menos tolerante
al estrés hidrico que el arbusto. En segundo lugar, a diferencia de H. laricifolium,
donde las tasas fotosintéticas maximas son similares en las tres altitudes
estudiadas, E. schultzii muestra una disminucidn progresiva de la asimilacion
maxima de CO; entre las diferentes altitudes estudiadas, alcanzando valores muy
cerca de 0 ummol m?s™ durante todo el dia a los 4200 m. Los efectos negativos
sobre la asimilacién de CO, pueden ser producidos por factores tales como estrés
hidrico o altas temperaturas foliares como sera descrito posteriormente, por lo
tanto compararemos sélo los resultados de la época humeda (Figuras 14, 15 y
16). Las tasas maximas de asimilacion de CO, disminuyen de 5.5 ummol m?s™ en

' en Piedras Blancas. Estas diferencias se

Los Plantios a 1.2 pmmol m? s
mantienen en todos los ciclos diarios realizados, con potenciales hidricos siempre
por encima de -0.5 MPa, y temperaturas foliares dentro del rango del 85% de la

temperatura 6ptima para la fotosintesis para esta especie (Rada et al. 1992).
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Esta clara diferenciacion en términos de asimilacion a 10 largo del gradiente
altitudinal puede deberse a dos importantes factores: 1) la reduccién en la
disponibilidad de CO, para la fotosintesis debido a los cambios en la presion
parcial de este gas con la elevacion y 2) los cambios en las caracteristicas de las
hojas, en especial el grosor de la pubescencia. EI aumento en el grosor de la
pubescencia agrega una resistencia a la difusién de CO, desde el ambiente a los
espacios intercelulares foliares. Junto a este aumento en la resistencia de la capa
limite, también hay una importante disminucion en la absorcion de luz para la
fotosintesis. La pubescencia foliar reduce la entrada de radiacién solar en un 13%
para Espeletia timotensis, la cual puede ser de importancia cuando la RF A esta
por debajo de los niveles de saturacion (Goldstein et al. 1989). Estos autores
también calcularon el efecto de la pubescencia sobre la difusién de CO; a través
de un enfoque tedrico y en el cual el resultado fue de una disminucion en la
asimilacién de aproximadamente 15%.
Si consideramos las diferencias en asimilacién de CO; entre la época humeda y la
seca para todas las altitudes, nuestros resultados muestran que la tasa
asimilatoria disminuye significativamente durante la época seca para ambas
especies. Estas bajas tasas asimilatorias pueden darse como consecuencia de:
por una parte, las bajas. conductancias foliares observadas durante la época seca

probablemente en respuesta a los bajos potenciales hidricos foliares y/o a las
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altas diferencias de presion de vapor entre la hoja y el aire. Por otra parte, las altas
temperaturas foliares medidas durante la época seca también pueden explicar en
parte la reduccion de la asimilacion de CO, observada. En el capitulo Il
discutimos la relacion entre la tasa de asimilacion y la temperatura foliar entre los
sitios extremos, Los Plantios y Piedras Blancas. En el caso de E. schultzii, los
resultados de intercambio de gases en Piedras Blancas muestran un promedio de
temperatura foliar de aproximadamente 18°C para la época seca y 13°C para la
himeda. De acuerdo a las curvas temperatura foliar-asimilacion de CO, para esta
altitud, hay una reduccion del 35% y 5% en la tasa de asimilacion para las
temperaturas obtenidas durante las épocas seca y humeda, respectivamente. En
el caso de Los Plantios, se obtuvieron temperaturas promedios de 23°C y 14°C,
respectivamente. Estas temperaturas representan una disminucion de la

asimilaciéon de 42% para la época seca y de 8% para la humeda.

En Hypericum laricifolium, las diferencias en temperatura foliar, entre épocas, no
son tan marcadas como en E. schultzii. En Piedras Blancas, la diferencia promedio
entre época seca y humeda para H. laricifolium fue de 16°C y 15°C,
respectivamente, Ambas temperaturas representan alrededor del 80% en relacion
a la temperatura 6ptima para fotosintesis. En Los Plantios, la temperatura foliar

promedio fue de 22°C para la seca, mientras que para la humeda fue de 19°C.
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Estas temperaturas representan una reduccion de 82% y 88% en relacion a la

temperatura optima para fotosintesis, respectivamente.

B. Cursos diarios de intercambio de gases para las dos especies del estrato

inferior (Hypochoeris setosus y Calandrinia acaulis).

En las figuras 17 y 18 se presentan los resultados para H. setosus. El
comportamiento es similar al de las especies del estrato superior en relacidén a
épocas, aunque los valores absolutos son distintos. En Mucubaji (Figura 17), las
conductancias foliares durante la época humeda son relativamente altas (valores
que oscilan entre 450 y 600 mmol m?s ' sol durante el ciclo completo), tanto que
en la época seca, los valores son diez veces menores (por debajo de 50 mmol m™
s 7 De aqui que las tasas transpiratorias muestran una disminucién de grado
similar. Los ¥t minimos, los cuales se mantienen alrededor de -0.3 MPa durante la
época humeda, alcanzan valores de -2.0 MPa para la seca.

La maxima asimilacion para la época humeda fue de 6 pumol m? s
manteniendose por encima de 3 pmmol m?s ™' durante la mayor parte del dia. En
esta época, la radiacion fotosintéticamente activa (RF A) muestra valores por
encima de 1000 ummol m? s ' después de las 09:00 h y se mantienen hasta

después de las 15:00. El maximo de RFA de 1750 ummol m?s ' se obtiene a las

11 :00 h. En la época seca la tasa de asimilacién fue inferior a los 2 pmmol m?s ™
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Figura 17. Cursos diarios de intercambio de gases y relaciones
hidricas para Hypochoeris setosus en Mucubaji (3550
m). Simbolos corresponden a los descritos en la Fi-
gura 11,
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durante todo el dia, aunque el comportamiento de la RFA fué similar al de la
himeda. Se mantiene por encima de 1000 pmol m? s durante,
aproximadamente, el mismo periodo. Por otra parte, la diferencia de temperatura
foliar entre épocas es notable; durante la humeda la maxima no supera los 20°C,

mientras que para la seca se mantiene por encima de 25°C durante gran parte del

ciclo.

H. .setosus en Piedras Blancas muestra una respuesta similar en las dos altitudes

(Figura 18), Nuevamente, la conductancia foliar permanece entre 450 y 600 mmol

m?2s ™ durante todo el curso de la época himeda y decrece a valores por debajo

1

de 50 mmol m?s ' durante la seca. Los valores minimos de ¥; para la época

humeda y seca son de -0.4 MPa y -1.7 MPa, respectivamente. La tasa de

1

asimilacién de CO», en la época hiimeda oscilé entre 2 y 6 umol m?s ', mientras

que no sobrepasa los 3 umol m?s ™

en la seca, Para ambas épocas la RFA se
mantiene alrededor de 1500 pmol m?s ' durante gran parte de los cursos diarios.
A pesar de que se observan diferencias en la temperatura foliar de ambas épocas,
estas no son tan marcadas como en Mucubaji. Para Piedras Blancas observamos

una temperatura foliar de 18°C y 24°C para la época humeda y seca,

respectivamente.

Calandrinia acaulis es un caso muy particular debido a que crece siempre cerca

de fuentes de agua. En sitios o periodos donde el estado hidrico del suelo
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se hace menos favorable, es decir, su potencial hidrico disminuye, esta especie
simplemente no crece. Por esta razon para Mucubaji (Figura 19), solo disponemos
de los cursos diarios correspondientes a la época humeda. Esta especie presenta
las mayores conductancias foliares (valores maximos por encima de 700 mmol m™
s " a horas del mediodia). Estas conductancias foliares tan altas pueden explicar

sus ¥ tan negativos (-0.8 MPA) en comparacion a las otras especies, a pesar de
crecer en sitios himedos. La tasa de asimilacion fue alrededor de 5 pmol m?s ™' y
con la RFA alrededor de 1500 pmol m?2s ™ durante el periodo 10:00 ha 16:00 h,
mientras que la temperatura foliar se comporta de la misma manera que en H.
setosus con temperaturas entre 17°C y 20°C durante este mismo periodo. Aunque
para C. acaulis en Piedras Blancas (Figura 20) tenemos cursos diarios para
ambas épocas, el de la seca corresponde a una sola planta que estaba protegida
por una roseta gigante y en un sitio mas humedo que sus alrededores. Las
conductancias foliares muestran un patron irregular para la época humeda con
maximos de 800 mmol m?s ~'. En contraste, los valores para la época seca no
alcanzan valores de 100 mmol m?s ™. Los ¥ fueron de -0.8 MPa para la humeda
y -1.8 MPa para la seca. La maxima asimilacién de CO, es significativamente
mayor para la época htiimeda (6.5 umol m?s ") en relacion a la seca (alrededor de

2 umol m? s ). Es notable que esta especie a pesar de crecer en sitios mas

hiumedos, muestra un comportamiento similar a H. setosus Por otra
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Figura 19. Cursos diarios de intercambio de gases y rela-
ciones hidvicas para Calandiinia acaulis en Mu
cubaji (3550 m). Simbolos corresponden a los
descritos en la Figura 11.



i 5 3
oD oo A
Dol 8T N N 1o

& .:E B +‘. / 9 7 3 w
© g 100 ¢ 0~
! i \ ]
s0r 15

of \' 1o

B /0 )

N g ¢ -2.0
T 730_ "8( \\o 4 g‘

s -E an- / {f :LS i .
B L o© .9 %
L ~o g0 el

400} 45

i Vg o—® -

8

6k o-9 .

~
= - ] .
o4 o/ \ i

D B / i
..% | /. e ."_+""‘-... i

o4 >

0 3

-5f e o0 _® - 54

« 3 " I~ -—.60 . s =<

= £ -1.0-0/0" A \0 o/ \3 it
_1‘5-_1 i A i il A 'l A L _l*-l-‘-’tl_ﬂ T | 1 L g
8 0 2 1 1 8 B P M B 18

HORA

Figura 20. Cursos diarios de intercambie de gases y relaciones
hidricas para Calandiinia acaulis en Piedras Blan-
cas (4200 m). Simbolos corresponden a los descritos
en la Figura 11,



60
parte, ambas especies del estrato inferior son mas afectadas por el estrés hidrico
que las del estrato superior. Esto puede explicarse por las condiciones donde
crecen estas dos especies, con raices superficiales que exploran un sector del
suelo donde las condiciones hidricas son menos favorables. Por otra parte, en el
campo observamos que tanto en Mucubaji como en Piedras Blancas, en la época
seca la supervivencia de la parte aérea de C. acaulis es muy baja. Las tasas
asimilatorias maximas obtenidas en el campo no decrecen con la altitud. Al igual
que para las especies del estrato superior, solo se tomaron en cuenta los cursos
de la época humeda para evitar el efecto que tiene el estrés hidrico sobre la
conductancia foliar y por consiguiente sobre la tasa de asimilacion. Para
Hypochoeris setosus en Mucubaji y Piedras Blancas, la asimilacion maxima
obtenida en el campo fue de 56 pumol m? s ' y 57 ummol m? s 7,
respectivamente. Para Calandrinia acaulis en Mucubaji, la asimilacion maxima fue

1

de 5.7 umol m?s ', mientras que para Piedras blancas esta fue de 7.4 umol m?s -

' Todos estos valores coinciden con la asimilacion maxima obtenida en el
laboratorio (ver capitulo anterior) a excepcion de C. acaulis en Mucubaji donde

obtenemos una tasa de asimilacién de 8.2 umol m?s “'en el laboratorio.

Finalmente, si comparamos estas dos especies con las del estrato superior,

podemos observar que hay diferencias importantes en los principales parametros
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medidos: tasas asimlatorias, conductancias foliares y potenciales hidricos. Las
especies del estrato inferior muestran tasas de asimilacion superiores a las del
estrato superior, lo cual coincide con el hecho bien conocido de que las plantas
herbaceas, en general, tienen tasa asimilatorias mayores que los arbustos y
arboles (Schulze 1982). A pesar de esto, nuestros resultados de asimilacion de
CO; son inferiores a los descritos para especies herbaceas de otras montafias,

tropicales y templadas (Korner y Larcher 1988).

En relaciéon a las especies del estrato superior, nuestros resultados para
Hspeletia schultzii son similares a los presentados por otros autores para rosetas
caulescentes gigantes del género Espeletia de los Andes venezolanos (Baruch
1979, Goldstein et al. 1989) pero inferiores a los valores (8-11 pmol m? s ™)
seftalados para espedes de los géneros Dendrosenecio y Lobelia en las altas
montaftas tropicales de Africa (Schulze et al. 1985). Si consideramos a E. schultzii
y H. laricifolium como formas arbdreas siempreverdes, sus tasas de asimilacion
son similares a las descritas por Kérner y Larcher (1988) que muestran tasas entre
3-5 umol m?s ' para plantas de estas formas de vida en regiones alpinas (Kérner
1982, Koérner y Diemer 1987). Por otra parte, las tasas de asimilacion obtenidas
para las dos rosetas acaules (6-8 umol m?s ') se encuentran muy por debajo a
las descritas para hierbas perennes alpinas las cuales son de aproximadamente

18 umol m?s ' (Kdrner y Larcher 1988).
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Capitulo V:
Respuesta estomatica a cambios en DPV y potencial hidrico; respuesta
fotosintética a cambios de conductancia foliar; y eficiencia
de uso de agua en plantas de distintas formas de vida

a lo largo del gradiente altitudinal.

A. RESPUESTA ESTOMATICA A CAMBIOS EN DPV y POTENCIAL

HIDRICO.

Los movimientos estomaticos son la manera mas rapida que tienen las plantas
para ajustarse a cambios en el ambiente alrededor de sus tejidos fotosintéticos.
Estos movimientos son reversibles y practicamente sin costo alguno, en términos
de energia (Cowan 1982). El intercambio de gases entre las plantas y la atmdsfera
es regulada a largo plazo (dias a semanas) por cambios en el area foliar y por el
desarrollo del aparato fotosintético en el mesdéfilo foliar, y a corto plazo (horas a
dias) a través de un ajuste de la capacidad fotosintética y cambios en la apertura
estomatica (Schulze 1986). Segun este autor las respuestas estomaticas y
fotosintéticas a estimulos como luz, CO;, y temperatura han sido ampliamente

estudiadas v, por lo tanto, las predicciones acerca de su
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influencia sobre los procesos fotosintéticos son bien conocidas. En relacion al
estrés hidrico, los estomas responden a estimulos que estan, directamente o
indirectamente, acoplados a las condiciones evaporativas de la atmoésfera o al
estado hidrico del suelo (Schulze 1986). Raschke (1979) sugiere que existen dos
mecanismos principales de control de la respuesta estomatica a cambios en el
estado hidrico de las plantas: un control via estado hidrico de la hoja que lleva a
un cierre estomatico cuando los potenciales hidricos se acercan al punto de
pérdida de turgor, y por otra parte, una respuesta directa a las diferencias de

presion de vapor de agua entre la hoja y la atmdésfera.

De las variaciones diarias descritas en el capitulo anterior se puede concluir
que existe un efecto importante del estrés hidrico estacional sobre la respuesta
estomatica de todos las especies estudiadas. En la primera parte de esta seccion
se hace la siguiente pregunta: como influyen distintos factores ambientales sobre
la respuesta de los estomas a la difusibn de gases? Especificamente nos
concentramos en los dos parametros que, como mencionamos anteriormente,
influyen sobre el grado de apertura y cierre estomatico; por una parte, los cambios
estacionales del déficit de presion de vapor entre la hoja y el aire; y por la otra, los

cambios estacionales en el potencial hidrico foliar.

Para las distintas especies analizadas a lo largo del gradiente, en este trabajo,

no se encontré ningun tipo de relacion entre la conductancia foliar y los cambios
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en el DPV (todos los r’<10, datos no mostrados). Por otro lado, en mayor o menor
grado, se encontraron correlaciones importantes entre control estomatico y
potencial hidrico foliar (Figuras 21 a la 30) para algunas de las especies

estudiadas.

Si nos concentramos en las dos especies del estrato superior, se encuentra
que Hypericum laricifolium muestra una clara diferenciacion entre la época
himeda y la seca para las tres altitudes (Figura 21), con conductancias foliares
mayores durante la época humeda cuando los potenciales hidricos foliares se
hacen mas positivos. Los r*> mayores de 40 indican que el potencial hidrico,
efectivamente, juega un papel importante sobre los mecanismos de apertura y
cierre estomatico. Por otra parte, Espeletia schultzj muestra una clara
diferenciacion entre las conductancias foliares de las dos épocas pero no asi entre
las conductancias foliares y los potenciales hidricos foliares para las distintas
altitudes (Figura 22). Los r* obtenidos inferiores a .30 para todas las altitudes
indican que los mecanismos de apertura y cierre estomatico para esta especie no
son explicados por los cambios en el DPV ni por los cambios en el potencial

hidrico foliar. Esta falta de correlacion puede deberse a la médula reservoria de

agua que posee esta especie (Meinzer et al. 1985). Esta capacidad de
retener y utilizar agua de reserva hace que sus potenciales
hidricos nunca desciendan por debajo de -1.0 MPa, aun

durante la época seca de febrero 1993, para la cual el
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Figura 21.Relaci6n potencial hidrico foliar (Yg)-conductancia folian (Gs)
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(Gs=328.3+224 .5¥¢, r”=,61), (O) época himeda, (@) Epoca seca.
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estrés hidrico se acentué mas que para los otros cursos diarios realizados.

Los potenciales hidricos minimos obtenidos para Hypericum laricifolium en las
tres altitudes (entre -1.4 y -1.8 MPa) son significativamente inferiores a los de
Espeletia schultzii (siempre por encima de -1.0 MPa), lo cual indica que esta ultima
especie es, sin duda, una planta evasora del estrés hidrico que cierra
significativamente los estomas (Figuras 14, 15Y 16) para mantener turgor a pesar
de tener valores altos de potenciales hidricos foliares. H. laricifolium tiende a ser
mas tolerante a este estrés a pesar de que el control estomatico se hace mas
severo durante la época seca. Como mencionamos anteriormente, estas dos
especies no muestran ninguna relacion entre sus conductancias foliares y el DPV.
Estos resultados son contrarios a los obtenidos por Goldstein et al. (1989),
quienes sefialan una alta correlacion entre la conductancia foliar y el DPV en dos
especies del género Espeletia, E. timotensis y E. spicala. En plantas de los Alpes
(Koérner 1980) y en los trépicos humedos de baja altitud (Koérner el atf. 1983,
Mooney et al. 1983) también se ha encontrado esta correlacion. Por otra parte,
una respuesta estomatica directa a disminuciones del potencial hidrico foliar, el
cual ocurre cuando la disponibilidad del agua en el suelo es baja, ha sido descrita
por distintos autores (Schulze el al. 1972, 1975; Tumer 1974, Tenhunen et al.

1982, entre otros).

A diferencia de las dos plantas del estrato superior, las cuales mantienen una
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tasa de crecimiento continuo (aunque no debe ser constante como puede inferirse
de los resultados de intercambio de gases) las especies del estrato inferior,
Hypochoeris setosus y Calandrinia acaulis, durante un periodo corto de la época
seca todos sus tejidos fotosintéticos y parte aérea total son eliminados. Este
fendmeno se hace mas notable en C. acaulis, en la cual es muy dificil encontrar
individuos activos durante la época seca en ninguna de las dos areas estudiadas.
La cantidad de rosetas de H. setosus que se encontraron durante la época seca
fue reducida, sin embargo, permanecian algunos individuos que todavia poseian

hojas en buen estado en ambas altitudes.

Al igual que para las especies del estrato superior, H. setosus no mostro
relacion entre conductancia foliar y DPV, mientras que si se obtuvieron
correlaciones significativas entre conductancia foliar y potencial hidrico foliar (para
Mucubaji r’=.60 y para Piedras Blancas r?=.52) (Figura 23). En la Figura 24 se
presenta la relacion entre conductancia foliar y potencial hidrico foliar para
Calandrinia acaulis. Para Mucubaji, solo se presentan datos de la época humeda y
por lo tanto un rango menor de potenciales hidricos (no descienden por debajo de
-0.9 MPa). El r’=.02 indica que en la época himeda no existe correlacion entre
estos parametros. En Piedras Blancas, se obtuvo un rango mas amplio de valores
de potenciales hidricos debido a que se llevaron a cabo algunas mediciones

durante la época seca. Por esta razon obtenemos una mejor
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correlacién entre conductancia foliar y potencial hidrico foliar aunque todavia no

explica gran parte del comportamiento estomatico (r?=.34).

Si comparamos los resultados entre especies de los distintos estratos,
algunas diferencias resaltan: en primer lugar, las maximas conductancias foliares
medidas en las especies del estrato inferior (aproximadamente 600 mmolm?s™
para H. setosus y 800 mmolm™s™ para C. acaulis) superan ampliamente las
obtenidas para las plantas del estrato superior (aproximadamente 370 mmolm™2s™
para H. laricifolium y 340 mmolm™s™ para E. schultzii). En segundo lugar, existe
un gradiente, en general para todas las altitudes, de potenciales hidricos foliares
minimos entre las especies, en un extremo, E. schultzii con su reservorio de agua
y potenciales hidricos minimos bastante positivos (-1.0 MPa), H. laricifolium con
potenciales hidricos minimos entre -14 a -1.8 MPa, luego H. selosus
(aproximadamente -2.0 MPa) y por ultimo C. acaulis con potenciales hidricos
minimos de -1.8 MPa. Desde el punto de vista mecanistico, podemos diferenciar
estas especies en: evasora (E. schultzii), tolerante leve (H. laricifolium) y un mayor
grado de tolerancia en las dos especies del estrato inferior (H. selosus y C.
acaulis) durante un corto periodo de la época seca y luego pierden toda su parte
aérea durante el resto de la época seca convirtiendose en evasoras de este
estrés. Esta diferenciacion, en términos hidricos, de las plantas de los dos estratos

se justifica ya que las del estrato superior poseen raices mas profundas que
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exploran un suelo donde la disponibilidad de agua debe ser mayor que en los
primeros centimetros del suelo donde se encuentran las raices de las dos
especies del estrato inferior.

Por otra parte, también se puede observar que en todos los cursos diarios
medidos (Capitulo 1V), a pesar de que las conductancias estomaticas disminuyen
significativamente de la época humeda a la seca, el balance de carbono para
todas las especies se mantiene positivo durante gran parte del dia. En el caso de
las especies del estrato inferior, podemos sugerir que, cuando las condiciones de
sequia se hacen mas severas, los potenciales hidricos foliares deben alcanzar
valores que llevan a un cierre estomatico mas severo. Como consecuencia, el
balance de carbono diario se haria negativo y por lo tanto pierden su area foliar y
entran en una etapa de latencia durante el resto de la época seca.

En resumen, se pueden diferenciar las especies de los dos estratos en
términos de su estado hidrico y del efecto que éste puede tener sobre el balance
de carbono. Las del estrato superior, las cuales mantienen potenciales hidricos
mas positivos, bien por tener raices mas profundas que le permiten alcanzar
niveles del suelo donde la disponibilidad del agua es mayor, y en el caso particular
de E. schultzii por su médula reservoria de agua; determinan que, a pesar de
disminuir significativamente su conductancia foliar durante la época seca, se

mantenga un balance de carbono positivo. Esto, por supuesto, sugiere
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que la tasa de crecimiento disminuye durante estos periodos de estrés hidrico. Por
otra parte, las especies del estrato inferior, con una disponibilidad de agua del
suelo menor por tener sus raices cerca de la superficie del suelo, son afectadas en
mayor grado que las del estrato superior. Estas dos especies mantienen un
balance de carbono positivo durante la época humeda y parte de la seca. Cuando
los potenciales hidricos alcanzan un valor umbral, en el cual las conductancias
foliares se hacen tan bajas que la entrada de CO, a la hoja disminuye, de tal
manera que las tasas de asimilacion se hacen negativas; en este momento, el
costo se hace mayor al beneficio y estas especies pierden sus hojas hasta
comienzos de la préxima época humeda cuando hay una nueva produccion de las

mismas.

B. RELACION ASIMILACION DE CO,-CONDUCTANCIA FOLIAR.

En la mayoria de las plantas C3; existen mecanismos que permiten que los
cambios en la conductancia estomatica sean proporcionales a la capacidad
fotosintética (Hall y Schulze 1980, Woodward 1986, Yoshie 1986 entre muchos
otros). La asimilacion de CO, esta linealmente relacionada con la conductancia

foliar cuando esta tiene valores bajos, mientras que a conductancias mayores, la
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asimilacién de CO, aumenta en menor grado con aumentos de la conductancia
(Osmond et al. 1980). En esta seccion se hace un analisis comparativo entre la
conductancia foliar y la tasa de asimilaciéon de CO2 para 1as distintas especies a
lo largo del gradiente altitudinal (Figuras 25 a 28).

Es importante senalar que para la realizacion de estas curvas se eliminaron
todos aquellos puntos donde la RFA < 500 umolm'zs'1 para reducir el efecto que
este factor ambiental puede tener sobre la tasa de asimilaciéon de CO,. Para
Hypericum laricifolium se obtuvieron buenas correlaciones entre estos dos
parametros (Figura 25) ajustandose a una regresion polinomial para las tres
alturas con r* de .43, .69 Y .67 para Los Plantios, Mucubaji y Piedras Blancas,
respectivamente. Hspeletia schultzii también muestra buenas correlaciones
(regresiones polinomiales) entre estos parametros para Los Plantios (r>=.65) y
Mucubaji (r*=.69), mientras que es menor para Piedras Blancas (r*=.34) (Figura
26). Hypochoeris setosus muestra buenas correlaciones para Mucubaji (r*=.55) y
Piedras Blancas (r?=.60) (Figura 27). Calandrinia acaulis en Mucubaji muestra una
alta correlacién entre estos dos parametros durante la época humeda (r?=.77)
(datos no mostrados). También para Piedras Blancas (Figura 28) se observa una
alta correlacion entre la conductancia foliar y la asimilacién de CO; (r?=.80) y para
la cual se incluyen los datos de una salida durante la época seca.

En base a un estudio en 246 especies C3 Kdorner et al. (1979) propusieron que



(];molm"s")

Figura 25.

(rmolm~2s~1)

Relacidn conductancia foliar (Gs)-asimilaciénde CO9
(A) en Hypericum Laricifofium. A) Piedras Blancas
(A=-2.62x10"-%Gs % .018Gs+.199, r2=.67), B) Mucubaji
(A=1.08x10"°Gs%+3.9x10 ~Gs+.841, r?=.69), C) Los

Plantios (A=-3,28x10=°G¢* +.019Gs+.04, r’=.43). (O)

época hiimeda, (@) época seca.



3 L] L) L] &« % L) L A A L4 L L) 1 ]
Y o) 7
2‘ . .. o o "
! . g ° i
o i
T, 8
L8
& e
3L o o |
(8) o
2 o o '
= 2r LY Q i
» le o ]
= 3 1: o o :
g o
4t © 4
L O o} e
3l o) o |
o O b
2t 2 ° o
[ o !
g O & |
£ _
0_..-‘2 A A L A L L L L
0 10 200 30
Gs

(mmolm™2s~")

Figura 26. Relacién conductancia foliar (Gs)-asimilaciénde CO,
(a) en Espeletia schultfzii. A) Piedras Blancas
(A=-3.599%10-5Gs2+.016Gs+.159, r?=.34), B) Mucubaji
(A=-8.46x10"%Gs +9.82x10-3Gs+.363, r2=.69), C) Los
Plantfos (A=-3.51x10"5Gs +.02Gs+.02, r?=.65). (@)
época himeda, (@) época seca,



6 T T T T T T T T T T
- o &
5k 1Y) O s
4r 00 |
- (o] .
o 8 o (o le] <]
L . ) . ]
®
2F o o 7
" ® Q .
1%
v K
-
q:‘ﬁ O
. o -
~ sk (B o .
4t .
i Ooo o] o
o
3 i o :
3 [ -] o o] 1
2f L )
L A
1. o]
OFn L 1 L 1 L 1 L 1 1 L 1
0 10 20 300 40 S0 610

Gs

(mmolm™2s~1)

Figura 27. Relacién conductancia foliar (Gs)-asimilaciénde CO7
(A) en Hypochoeris setosus. A) Piedras Blancas
(A=6.47x10""Gs*+4.23x10~3Gs+1.40, p?=.60), B) Mu-
cubaif (A=-6.41x10-6Gs2+9.71x10~'Gs+.857, p2=.55).
(O) época himeda, ( @) época seca.



{umolm=*s"')
w
(o]

1..
|J | SO RS TR T N | I
0 10 W 30

0 50 60 70
Gs

(mmolm~2s71)

Figura 28. Relacién conductancia foliar (Gs)-asimilaciénde CO,
(A) en Calandninia acaulis, Piedras Blancas. (A=
-7.2x107°Gs%+.012Gs+.502, r°=.80). (O) época himeda,
(@) &poca seca,



79.
la capacidad fotosintética de estas plantas esta linealmente correlacionada con su
maxima conductancia foliar. Por otra parte, Schulze y Hall (1982) indican que la
manera en que la asimilacion de CO; y la conductancia foliar estan
correlacionadas parecen tener un significado ecoldégico muy importante. Estos
autores sefalan que si, durante las variaciones ambientales o de las condiciones
internas de las plantas, la asimilacion de CO, y la conductancia foliar cambian
proporcionalmente de tal manera que se obtenga una relacion lineal que pase por
el origen, la concentracion interna de CO, permanece constante, y si la
temperatura foliar y el DPV no varian, la eficiencia en el uso de agua también
permanece constante. Por otra parte, relaciones curvilineas o rectas que no pasan
por el origen indican que uno de los dos factores responde mas fuertemente que el
otro a cambios del ambiente o de las condiciones internas de la planta. En este
caso, ni la concentracion interna de COy, ni la eficiencia en el uso de agua
permanecerian constantes (Schulze y Hall 1982). Es importante senalar que
nuestros resultados (Figuras 25 a 28) indican que ninguna de las especies esta

manteniendo la concentracion interna de CO, constante.
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C. EFICIENCIA EN EL USO DEL AGUA (AIE) Y EFICIENCIA INTRINSECA EN

EL USO DEL AGUA (A/Gs).

La eficiencia en el uso del agua (A/E) la definimos como la cantidad de CO,
fijado por cantidad de agua perdida (tasa de asimilacion de CO, dividida entre tasa
transpiratoria). Por otra parte, para comparar las eficiencias en el uso del agua
entre diferentes especies es conveniente utilizar una expresion donde se pueda
eliminar el efecto de factores externos sobre la transpiracién. Para esto se utiliza la
eficiencia intrinseca en el uso del agua, la cual se define como la cantidad de CO;
asimilado para una dada conductancia estomatica (A/Gs). Altos valores de A/Gs
son de gran importancia para la productividad primaria de ambientes donde la
disponibilidad de agua es limitada (Osmond et al. 1980). Por otra parte, como se
menciond anteriormente, la tasa fotosintética esta linealmente relacionada a la
conductancia foliar sélo a bajos valores de conductancia foliar y la A/E se hace
maxima y relativamente constante, pero cuando la conductancia foliar aumenta, la
tasa asimilatoria aumenta en menor grado y por lo tanto altas tasas fotosintéticas
solo pueden ser obtenidas a expensas de una menor eficiencia en el uso del agua
(A/JE) (Osmond et al. 1980). Los resultados obtenidos por Farquhar y Sharkey
(1982) indican que el papel de los estomas es minimizar la pérdida de agua

mientras que, al mismo tiempo, soOlo se limita marginalmente la
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ganancia de carbono. Estos autores sugieren que la respuesta estomatica éptima
(dE/dA =M, es una constante (Cowan 1977, Cowan y Troughton 1971, Farquhar et
al. 1980) que lleva a un pequefo beneficio en términos de agua ahorrada si se
compara con estomas que estuvieran abiertos uniformemente todo el dia. Sin
embargo, este ahorro puede significar un aumento en la tasa de crecimiento o en
la misma probabilidad de sobrevivencia (Cowan 1982).

Nuestros resultados para las especies de ambos estratos (tablas 2 y 3)
muestran ciertas tendencias, tanto en relaciéon al gradiente altitudinal como
también en términos de épocas humeda y seca. Al igual que para los resultados
descritos anteriormente, solo se tomaron en cuenta aquellos datos donde la RFA
>500 para eliminar, dentro de lo posible, las variaciones producidas por este
factor. Todos los datos correspondientes a cada época (tres cursos diarios para la
época humeda y los dos de la seca) fueron tomados en cuenta.

En términos del gradiente altitudinal, para la época humeda, no se encontrd
ningun patréon en A/Gs y A/E, resultado que era de esperarse ya que durante esta
época hay total disponibilidad de agua y por lo tanto la respuesta estomatica como
la fotosintética pueden ser mas afectadas por factores distintos al estrés hidrico.
Por otra parte, las dos especies del estrato superior en la época seca tienden a
aumentar tanto A/Gs como A/E con el aumento de la altitud (tabla 2). Esto se

explica, especialmente para E. schultzii porla reduccidon de latasa



Tabla 2. Eficiencia intrinseza en el uso del agua (A/Gs) y eficiencia en el
uso del agua (A/E) para las dos especies del estrato superior, Espe
Letia schultzii e Hypericum Lanielgolium, para las dos épocas y a lo
largo del gradiente altitudinal.

A/Gs A/E

Espeletia schultzid ES EH ES EH
Los Plantfos (2350 m) .0201+.006  .0166+.003 914,26 1.31+.20
Mucubaji (3550 m) .0323+.009 .0082+.002 1.944.48 1.66+.33
Piedras Blancas (4200 m) .03u8+.008 .0082+,002 3.21#1.06  1,11+.12
Hypericun Laricifolium

Los Plantios (2950 m) .0178+,004 .01214.002  1.02+.19  1,.63+.24
Mucubaji (3550 m) .0366+.009. .0107+.002 2.38+.46 2.02+.98

Piedras Blancas (4200 m) .0303+ 004 .0118+.002 3.14+.49 1.48+.34




Tabla 3. Eficiencia intrinseca en el uso del agua (A/Gs) y eficiencia en
en el uso del agua (A/E) para las dos especies del estrato infe
rior, Hypochoeris setosus y Calandrinia acaulis, para las dos
épocas y a lo largoe del gradiente altitudinal.

A/Gs A/E
Hypochoernis setfosus ES EH ES EH
Mucubaji (3550 m) .0377+.008 ,0115+.007 2.47+.63 2.43+.98
P. Blancas (4200 m) ,03764.011 ,0084+,015 5.35+.95 1,97+.87
Calandrninia acaulis
Mucubaji (3550 m) - , 0089+ ,003 -~ 1,53+.47
P, Blancas (4200 m) ,0279+.007 .0095+,007 3.83+.87 1.82+,96
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fotosintética que se observa a lo largo del gradiente para esta época y el severo
cierre estomatico que se produce en ambas especies durante la época de sequia,
mientras que la tasa fotosintética se reduce en un menor grado. Esta reduccion de
la conductancia foliar fue de un orden de magnitud para ambas especies a lo largo
del gradiente, lo que trae como consecuencia una pérdida de agua transpiracional
extremadamente baja; mientras que la tasa fotosintética solo se redujo en
aproximadamente un 50%. En Hypochoeris setosus los A/Gs son similares en
ambas altitudes, mientras que muestra una mayor A/E en Piedras Blancas que en
Mucubaji (tabla 3). Si comparamos los resultados entre épocas, tenemos que, a
excepcion de E. schultzii en Los Plantios, se encuentran diferencias significativas
en A/Gs entre épocas, siendo los de la seca superiores.

Esta reduccion de la conductancia foliar fue de por lo menos un orden de magnitud
para todas las especies, siendo mas acentuada en las especies del estrato
inferior. Mientras que la tasa fotosintética se redujo en solo un 50% para las
especies del estrato superior y en un porcentaje algo mayor par las especies del
estrato inferior. La relacion A/E mantiene la misma tendencia que A/Gs, pero sin
diferencias significativas entre épocas para ambas especies del estrato superior

en Los Plantios y Mucubaiji, y para H. setosus en Mucubaji.
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Capitulo VI:
Respuestas de la conductancia foliar y la asimilacion de CO, a cambios en la

concentracion interna de CO, .

Se ha mencionado a lo largo de este trabajo que la funcién de los estomas es
la de permitir la entrada de CO, para la fotosintesis, mientras que por otra parte
limitan la pérdida de vapor de agua a través de la transpiracion. Este compromiso
es efectivo solo si las condiciones que favorecen una rapida asimilacién de CO,
tienden a aumentar la conductancia foliar y las que favorecen una alta
transpiracion tienden a disminuir esta conductancia foliar, de tal manera que la
relacion dE/dA permanezca constante (Cowan 1977). Por otra parte, hasta hace
pocos afios, se aceptaba ampliamente en la bibliografia que el control estomatico
era el unico factor que influia sobre la tasa fotosintética en condiciones de estrés
hidrico. Mas recientemente se ha sugerido que otros factores influyen en mayor
grado sobre los cambios en la tasa fotosintética (Ehleringer 1983, Forseth y
Ehleringer 1983). Wong et al. (1979) propusieron que es mas bien la capacidad
del mesdfilo en fijar el CO; la que influye sobre la conductancia foliar. Por 10 tanto,

surge la necesidad de estudiar, como se
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menciond en la introduccion, la influencia que tienen los componentes estomaticos
y los no estomaticos (mesofilares) sobre la capacidad fotosintética de las plantas.
Estos estudios se llevaron a cabo a través de las curvas A/C;

Los resultados de las curvas A/C; nos muestran diferencias importantes en
algunos de los parametros estudiados con respecto a la influencia de los
componentes estomaticos o mesofilares en los cambios de la tasa fotosintética.
Estas curvas se ajustaron a hipérbolas, a las cuales, luego se les ajusto su fase
inicial a una regresion lineal. Las curvas A/C; para Hypericum laricifo/ium se
presentan en la figura 29 para la época humeda y en la figura 30 para la seca.
Especialmente para esta especie, los ajustes de las curvas para todas las altitud
es muestran altos rencontrandose valores > .90. Las figuras 31 (para la época
humeda) y 32 (época seca) muestran que en Espeletia schultzii las correlaciones
son mas bajas (r>.60). Los resultados, para ambas épocas, de las dos especies
del estrato inferior, Hypochoeris setosus y Calandrinia acaulis muestran también
altos r? (r*>.80) (Figuras 33-36).

No se observan diferencias significativas en la asimilacion maxima para H.
laricifolium en los tres sitios de estudio durante la época seca, mientras que
durante la humeda solo Mucubaji es diferente a las otras dos altitudes (tabla 4). Si
comparamos entre estaciones, se observan diferencias significativas para todas

las altitudes. En términos de la concentracion interna de CO, operacional, existen
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Figura 29. Respuesta A/C; para Hyperdcun Lanicifolium durante la &poca hiimeda
para las tres altitudes. () Piedras Blancas (A=-5.43x107%C;?+.03uc;
-.939, r¥2.93), (O) Mucubaji (A=-1.65x10"5C;%+.016¢;-.072, r?=.98),
(@) Los Plantfos (A=-6.7x107°C;%+.011C;+.436, r®=.80).
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Figura 30, Respuesta A/C; para Hgpericum Lanicdfolium duranté la &poca seca
para las tres altitudas (&) Piedras Blancas (A=-4 .Sux10-%c,%s
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Figura 32 . Respuesta A/C; para Espefetia schultzil durante la &poca seca
para las tres'altitudes. ( O) piedras Blancas ( A=-3.82x1075C;?
+.0265C;-1.824, r?=.91) (A) Mucubaji (A=-2.16x10"%C;?+.019C; -
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Figura 33 . Respuesta A/C; para Hypochoeris sefosus durante la &poca himeda
para las dos altitudes. (M) Piedras Blancas {a:-a.asno“cih
-053C;-.681, r?=.92), (O) Mucubajf (A=-7.45x107°C;?+.05C;-.618,
r=,95).
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diferencias significativas entre las dos altitudes inferiores y la de Piedras Blancas
para la época humeda, mientras que para la seca hay diferencias entre Los
Plantios y las dos superiores, las cuales muestran valores similares. Para la época
himeda se observa un aumento en la pendiente en la fase inicial de la curva A/C;j
(dA/dC,) para la época humeda, lo que nos sugiere que la eficiencia de
carboxilacion para esta especie aumenta con la altitud. Durante la época seca se
diferencian claramente las dos altitudes inferiores con la de Piedras Blancas,
mostrando esta ultima una pendiente superior la cual indica que también durante
esta época la eficiencia de carboxilacion es mayor a mayor altitud. Por ultimo y
como era de esperarse, en relacion a la limitacion estomatica hay diferencias
importantes entre épocas. Para la época humeda, la limitacién estomatica no
sobrepasa un 11 %, mientras que para la época seca esta limitacion vatia entre un

28 Y 51% dependiendo de la altitud.

Estos resultados nos indican, que en Hypericum laricifolium el componente
estomatico influye de manera importante sobre la tasa fotosintética durante la
época seca, es decir, que el cierre estomatico para reducir las pérdidas de agua
durante esta época afectan la tasa fotosintética a través de una disminucion en la
concentracion de CO2 interno. En cambio para la época humeda, la limitacion
estomatica observada (entre un 5 y 11 %) sugiere que las bajas tasas
fotosintéticas son generadas por la limitacién en la capacidad de regenerar el

sustrato, RuBP



Tabla 4, Asimilacidn mixima (Amax), concentracién interna de CO
cional (Ci op), relacién CO, interno/CO, ambiental (Ci/Ca), efi
ciencia de carboxilacidn.(dA/dCi), limitacién estomitica (LE) y
temperatura foliar (tf) para Hypericum Laricifofium durante las

dos &pocas y a lo largo del gradiente altitudinal.

opera-

Amax Cci op ci/ca da/dci LE tf
P RS (umolm=2s-!) (ubar) (%) ()
Los Plantios (2950 m) 4.65+,28 20646 .884 .0083 11,2 14.3+.4
Mucubaji (3550 m) 3,80+.,26  205+2 .884 .0111 5.7 12,8+.2
P. Blancas (4200 m) 4,57+.26 17B+13  ,942 ,0184 7.5 13.8+.6
EPOCA SECA
Los Plantios (2950 m) 3,50+,03 199+11  ,759 .0097 28.8 17.7+.4
Mucubaji (3550 m) 2,80+,41 ° 15246 .624 .0088 50.9 17.5+.1
P. Blancas (4200 m) 2,30+.37 14046  .636 .0158 43,8  15.4+.2
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(componentes mesofilares) . Las diferencias en la temperatura foliar entre las dos
épocas podrian ser las responsables de la disminucién en la tasa fotosintética en
esta especie. Al analizar el efecto que puede tener este aumento de temperatura
entre épocas (tabla 4) mediante las curvas de asimilaciéon de COj-temperatura
foliar (capitulo Ill, Rada et al. 1992), se encuentra que el aumento de temperatura
resultaria en una disminucion de un 13%, aproximadamente, en la tasa
fotosintética para ambas altitudes (Los Plantios y Piedras Blancas). La
disminucion de la tasa fotosintética observada para estas dos altitudes equivale a
un 25% para Los Plantios y de un 37% para Piedras Blancas, porcentajes
superiores a los que las variaciones de la temperatura foliar podrian explicar y por
lo tanto esta disminucién debe ser el resultado del importante cambio que se
observa en la limitacion estomatica. Por otra parte, la eficiencia de carboxilacién

permanece igual o disminuye de la época humeda a la seca.

Espeletia schultzii presenta resultados en términos de asimilacion maxima
contrarios a los descritos para H. laricifolium (tabla 5). Por una parte, existe una
disminucion significativa en la tasa maxima de asimilacion a lo largo del gradiente
para ambas épocas. Por otra parte, no se observan diferencias significativas entre
las tasas maximas si comparamos entre épocas para las altitudes extremas. En
Mucubaji, las diferencias podrian explicarse a través de los cambios de

temperatura que se observan para la especie. Para las altitudes



Tabla 5. Asimilacién mdxima {Amax), cocentracién interna de COp operacio-
nal (Ci op), relacién CO, interno/CO; ambiental (Ci/Ca), eficien
cia de carboxilacién {dﬂjdlﬁi}, limitacidn estomitica (LE) y tem-
peratura foliar (tf) para Espeletia schuftzii{ durante las dos &po
cas y a lo largo del gradiente altitudinal. -

EPOCA HUMEDA Amax Ci op ci/ca dA/dCi LE tf
(umolm=2s~1) (ybar) (%) (ec)
Los Plantfos (2950 m) 4.25+,36 19548 .823 L0071 12,6  16.4+.6
Mucubaji (3550 m) 3.63+,11 13443  ,894 .0107 4.6 15.1+.4
P, Blancas (4200 m) 2,454,53 183+3  ,917 ,0098 5.6 15.B+.5
EPOCA SECA
Los Plantios (2950 m) 4.12+.27 198+11 ,757  ,0104 34,8 18.7+.3
Mucubaji (3550 m) 3.004.46 166+10 667 .0112 38,6 18,5+.2

P, Blancas (4200 m) 2.75+,1% 160+17 .729 L0154 33.3  16.u4+.2
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extremas, los cambios de temperatura entre una época y la otra explicarian cerca
de un 10% de la disminucién de la tasa fotosintética. Si un factor similar se tomara
en cuenta para Mucubaji, las diferencias en las tasas maximas de asimilacion no
serian significativas. Por otra parte, los valores de C,; operacional son similares
para todas las altitudes durante la época humeda, mientras que para la seca se
observan diferencias entre Los Plantios y las dos altitudes superiores.

En cuanto a la eficiencia de carboxilacion, para la época humeda se puede
diferenciar Los Plantios de las otras dos altitudes, observando se pendientes
mayores para las altitudes superiores. Durante la época seca se observa un
patron mas claro, aumentando la eficiencia de carboxilacion a medida que
ascendemos. Por otra parte, es importante notar que la eficiencia de carboxilacién
es mayor para la época seca que para la humeda. En relacién a la limitacion
estomatica, observamos que también aumenta durante la época seca. A pesar de
este aumento en la limitacion estomatica, como mencionamos anteriormente, la
tasa fotosintética no fue afectada lo que significa que no hubo una inhibicién en la
regeneracion de RuBP. Nuestros resultados de aumento en la eficiencia de
carboxilacion con la altitud para estas dos especies del estrato superior son
apoyados por los de Korner y Diemer (1987), Korner et al. (1988) y Woodward
(1986). Estos autores sugieren que este aumento en la eficiencia de carboxilacién

en plantas de montana es una respuesta a la disminucion de la presidon parcial de
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CO; ya que este factor puede estar limitando la distribucion de las plantas en
estos ambientes.

Las especies del estrato inferior, H. setosus y C. acaulis, muestran una
reduccion importante en la tasa maxima de fotosintesis, entre épocas, la primera
de ellas (tabla 6) con una disminucién de mas del 50% para ambas altitudes. Esta
reduccion es dificil de explicar ya que para H. setosus, en Mucubaji, las
temperaturas a las cuales se llevaron a cabo las curvas A/C; se encuentran cerca
de su punto de compensacion para esta altitud (figura 10), y las tasas
fotosintéticas obtenidas son similares a las maximas obtenidas en las curvas
A/temperatura foliar. En Piedras Blancas, el aumento de temperatura solo explica
un 14% de la reduccion obtenida en la tasa de asimilacién, mientras que la
disminucion fue de un 51 %. Sin embargo, la limitacion estomatica aumenta de un
14.5% para la época humeda a un 50.2% para la seca. Para la época humeda no
se observaron diferencias en la eficiencia de carboxilacion, mientras que para la
seca esta eficiencia muestra un aumento importante. Las tasas asimilatorias entre

altitudes, para ambas épocas, son similares.

Finalmente, Calandrinia acaulis no mostré diferencias significativas en
ninguno de los parametros si comparamos las altitudes durante la época humeda
(tabla 7). En Piedras Blancas, al igual que la otra especie del estrato inferior, se

encuentra una importante disminucién de la tasa fotosintética entre épocas
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Tabla 6. Asimilacidn médxima (Amax), concentracidn interna de CO, operacio-
nal (Ci op), relacién CO2 interno/CO, ambiental (Cilﬂag, eficien-
cia de carboxilacidn (dA/dCi), limitacidén estomdtica (LE) y tempe
ratura foliar (tf) para Hypochoeris setosus durante las dos épocas
v a lo largo del gradiente altitudinal,

EPOCA HUMEDA Amax Ci op ci/Ca dA/dCi LE tf

( molm~ s~ ) ( bar) (%) (ec)
Mucubaji (3550 m)  7.90+.78 18849 .869. .0338 7.1 19.3+.5
P. Blancas (4200 m) 7,73+,63 16045 .793 .0336 14,5 17.5+.9
EPOCA SECA
Mucubaji (3550 m)  3.304,47 133+11 .5u8 .0088 65.6 21.7+.3

P. Blancas (4200 m) 3.77+,39 138+14 .602 .0iLu8 50,2 21.0+.4




Tabla 7. Asimilacidn mdxima (Amax), concentracién interna de CO, opera-

cional (Ci op), relacién CO7 interno/CO, ambiental (Ci/Ca), efi

ciencia de carboxilacién (dA/dCi), limitacidn estomdtica (LE) y
temperatura foliar (tf) para Calandrinia acualis, durante las
dos &pocas y a lo largo del gradiente altitudinal.
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EPOCA HUMEDA Amax Ci op ci/ca dA/dci LE tf
(umolm=2s~1) (ubar) (%) (ec)

Mucubaji (3550 m) 8.00+4.99 19048 874 .0366 8.3 18.5+.5

P. Blancas (4200 m) 7.28+1.23 17749 .870 .0323  10.0 16,141.1

EPOCA SECA

Mucubaji (3550 m) -— - i - - -

P, Blancas (4200 m) 3,90+,24 170+4 .763 ,0261 25,7 18,2+.3
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(reduccion de un 47% de humeda a seca). En relacion a la eficiencia de
carboxilacion, observamos que hay una disminucion en la pendiente y el cambio
en la limitacién estomatica es significativamente menor al observado para las otras
tres especies.

El conjunto de resultados indica que el estrés hfdrico ejerce su efecto mas
severo sobre las especies del estrato inferior. Las tasas maximas de asimilacion
(equivalentes a la maxima capacidad de regenerar RuBP) disminuye
significativamente en las dos rosetas acaules, entre la época humeda y la seca.
Esta variacion no es tan marcada en H. laricifolium y no existe en H. schultzii.

La revision de varias respuestas A/C, muestra que el C, operacional se
mantiene cerca del punto de inflexion de la curva. de tal manera que un aumento
de C,; producido por una disminucion en las limitaciones de la fase gaseosa, solo
tendria un efecto menor sobre A (Long y Hallgren 1985). Ademas, la
concentracion interna de CO; nos da una idea de la dinamica de los cambios en la
importancia relativa de los procesos estomaticos o del mesofilo que limitan a A, al
imponerse un estrés, por ejemplo, de temperatura o hidrico. Una disminucién en
C, implica un aumento en la limitacion estomatica, mientras que un aumento indica
que las limitaciones del mesdfilo juegan un papel mas importante en la reduccién
de A. En general, observamos un descenso importante en el C; operacional para

las especies del estrato superior. Larelacion Ci/C, no
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mostré tendencias claras, aunque se ha descrito una disminucién en CiC, y un
aumento en la eficiencia de carboxilacion con incrementos en la altitud (Kérner y
Diemer 1987, Korner et al. 1988). Estos autores indican que el aumento de la
capacidad fotosintética por unidad de area foliar se debe a un aumento en el
grosor foliar y del contenido de nitrogeno, y, esto explicaria el descenso en la
relacion CiC,. Por otra parte, en Metrosideros polymorpha no disminuye la relacion
CiC, a lo largo de una transecta altitudinal, pero si se reduce el contenido de
nitrogeno (Vitousek et al. 1990).

Si la conductancia foliar disminuye en mayor grado que la capacidad
fotosintética como respuesta a cualquier factor, la relacion C,C, también disminuye
(Farquhar et al. 1982). Schulze (1986) sugiere que la conductancia foliar es mas
sensible que la fotosintesis al estado hidrico del suelo. En nuestro caso, el estrés
hidrico produce una disminucién en la relaciéon entre CiC, entre épocas. Y, los
resultados tanto de intercambio de gases como los de las curvas A/C; muestran
que el estrés hidrico afecta mas a la conductancia foliar que a la capacidad
fotosintética. En las dos especies del estrato superior, la relacion C,C, tiende a
permanecer igual o a aumentar con la altitud durante la época humeda. Vitousek
et al. (1990) indican que incrementos en la altitud deben producir un aumento en
esta relacion debido a que, generalmente, la tasa fotosintética disminuye mientras

que la conductancia foliar aumenta con una disminucion de
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la presién pardal de C02. En resumen, los resultados de esta seccidon muestran:
en relacion a CiC,, no existe una tendencia clara en términos del gradiente,
aunque es clara su disminucion de una época a la otra. A pesar de no obtenerse
una disminucion clara de CiC,, se observa una disminucion del C,; operacional a lo
largo del gradiente y de época humeda a la seca. La limitacion estomatica
aumenta para todas las especies, en un mayor o menor grado, de la época
humeda a la seca. y por ultimo, la tasa fotosintética se ve afectada por el estrés
hidrico natural en un mayor grado en las dos especies del estrato inferior, y en un
menor grado en Hypericum laricifolium. Espeletia schultzii no muestra diferencias
importantes. A lo largo del gradiente, esta ultima especie se ve afectada en
términos de su capad dad fotosintética, mientras que las otras tres especies no

muestran diferencias signifiticativas.
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Capitulo VII:

Discusién general y conclusiones

Los resultados obtenidos de este trabajo nos permiten, por una parte, conocer y
por otra parte, comparar las distintas especies en relacidn a sus respuestas
adaptativas para sobrevivir a los distintos estreses (temperatura, humedad y baja
disponibilidad de CO,), presentes en su ambiente. Estas adaptaciones se
manifiestan a través de las distintas caracteristicas ecofisiolégicas que cada una
de ellas presenta.

Hypericum laricifolium no parece ser afectada, en términos de asimilacion de
CO, y eficiencia en el uso del agua, por los cambios producidos por la
disponibilidad de CO; con la altitud. Las asimilaciones maximas para esta especie,
cuando no esta sometida a estrés hidrico son las mismas en diferentes altitudes.
Por otra parte, la temperatura éptima para fotosintesis se desplazé desde 13.9°C
en Los Plantios a 8.3°C en Piedras Blancas, equivalente a una disminucion de
43°C/100 m y similar al cambio de temperatura media anual entre los dos sitios

(.40°C/100m) (Sarmiento 1986). De esta manera, se puede



107
inferir que esta planta adapta su maquinaria fotosintética, de tal forma que los
cambios de temperatura no afectan significativamente los procesos metabdlicos y
enzimaticos de la fotosintesis. A lo largo del gradiente la limitacién estomatica es
baja, indicando que la apertura y cierre estomatico no esta influyendo de manera
importante sobre los procesos de asimilacion de CO,. Aunque se encuentra que la
concentracion interna de CO; disminuye entre las altitudes extremas, la
asimilacién maxima de CO, para estas dos altitudes es similar (4.6 pmolm™?s™).
Este "plateau", donde Amax=Jmax, el cual refleja la capacidad maxima de
regeneracion de RuBP, nos indica que no existe ningun tipo de inhibicién en esta
capacidad de regenerar RuBP a lo largo del gradiente, observandose un aumento
significativo en la eficiencia de carboxilacion, la cual puede compensar la
disminucion en la concentracion interna de CO, y como resultado se obtienen
tasas de asimilacién similares para ambas altitudes. El efecto del estrés hidrico
sobre la respuesta estomatica y fotosintética de Hypericum laricifolium, es notable
cuando comparamos épocas. La tasa de asimilaciéon de CO, maxima se reduce
entre un 25 y 35% entre la humeda y la seca lo cual probablemente se deba al
aumento significativo que se observa en la limitacion estomatica (entre 6 y 11 %
para la época humeda y entre 29 y 51 % para la seca) a lo largo del gradiente, que
produce una disminucion en la concentracion interna de CO, durante este periodo

de baja disponibilidad de agua
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y en consecuencia una disminucidn de la tasa de asimilacion. Aunque las
eficiencias en el uso de agua (A/Gs y A/E) permanecen constantes a lo largo del
gradiente, ellas muestran un aumento de la época humeda a la seca que junto a la
menor concentracion interna de CO; indica que el cierre estomatico es mas fuerte
que la disminucion en la tasa de asimilacion. Entre épocas no se observa un
aumento en la eficiencia de carboxilacion que pueda compensar la disminucion en
C yG:s.
El comportamiento de Espeletia schultzii, la otra especie del estrato superior,
muestra algunas diferencias con respecto a Hypericum laricifolium. La tasa de
asimilacion de CO;, disminuye significativamente (reduccion de un 70%
aproximadamente entre Los Plantios y Piedras Blancas), aun en condiciones de
alta disponibilidad de agua y temperaturas foliares dentro del rango del 85% de la
temperatura optima para la fotosintesis de esta especie (Rada et al. 1992). Por
otra parte, las tasas de asimilacidn maximas son similares para ambas altitudes, si
se consideran las curvas A/temperatura foliar y A/C;. Ambos resultados nos
sugieren que a lo largo del gradiente altitudinal la disminucién de la presion parcial
de CO; juega un papel determinante sobre la tasa de asimilacion de CO,. Si bien
la reduccion de la presion parcial de CO, puede limitar la distribucion de las
plantas de alta montana (Korner et al. 1991), estas pueden responder a esta

reducciéon aumentando la eficiencia de carboxilacion (Woodward 1986, Kdrner
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y Diemer 1987) como seria el caso en H. laricifolium. Sin embargo, E. schultzii
no muestra un aumento en la eficiencia de carboxilacion cuando incrementa la
altitud, lo cual podria explicar la disminucién en la tasa de asimilacion a lo largo
del gradiente.

En relacién a los cambios de temperatura con la altitud se observa también,
un desplazamiento de la temperatura Optima para fotosintesis desde 11.5°C en
Los Plantios a 8.0°C en Piedras Blancas, lo que implica que esta planta se ha
adaptado a los cambios de temperatura que ocurren a lo largo del gradiente. Las
eficiencias en el uso del agua no muestran diferencias a lo largo del gradiente, lo
cual era de esperarse bajo condiciones de alta disponibilidad de agua en el suelo.

La limitacion estomatica es baja para las tres altitudes. Por otra parte, C,
muestra una leve reduccion entre Los Plantios y Piedras Blancas, y parece haber
una inhibicidon en términos de la capacidad maxima de regeneracién de RuBP a lo
largo del gradiente.

Entre épocas, E. schultzii muestra un aumento importante en la eficiencia de
carboxilacion para Los Plantios y Piedras Blancas. A pesar de este aumento en
eficiencia, este no compensa el efecto de la limitacion estomatica y la disminucion
de C, que resultan en una disminucion de la tasa de asimilacion. Aunque distintos

autores (Smith 'y Nobel 1977, Ehleringer y Bjorkman 1978,
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Ehleringer et al. 198 1) encontraron que la pubescencia foliar en ambientes aridos
y calidos disminuye la absorcion de la radiacion solar, reduce la temperatura foliar
y por lo tanto la tasa transpiratoria, Meinzer y Goldstein (1984) sugieren que en el
genero Espeletia la pubescencia influye sobre la temperatura foliar a través de un
aumento de la resistencia de la capa limite a la transferencia de calor. Estos
autores indican que una caracteristica de esta naturaleza tiene un valor adaptativo
en ambientes de alta montafia tropical donde la temperatura del aire es subdptima
para distintos procesos metabdlicos y fotosintéticos. Hasta que punto esta
pubescencia es de valor adaptativo en relaciéon a los procesos fotosintéticos queda
en duda por las sibruientes razones:

1) La temperatura foliar promedio para Espeletia schultzii en Piedras Blancas
durante la época humeda fue de aproximadamente 13.5°C, mientras que la
temperatura 6ptima para la fotosintesis a esta altitud es de 7.9°C. Esto significa
que si la pubescencia produce un calentamiento foliar durante el dia, este
resultaria negativo para el balance de carbono debido a que aleja a la temperatura
foliar del 6ptimo para fotosintesis. En el caso particular de E. schultzii donde el
grosor de la pubescencia aumenta con la altitud implica que la resistencia a la
difusion de CO; también aumenta en Piedras Blancas. La suma de estos dos
efectos necesariamente tiene que producir un efecto negativo sobre el balance de

carbono de esta planta. 2) Las hojas de Hypericum laricifolium, a pesar de no
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tener pubescencia, se comportan de una manera muy similar a E. schultzii;
muestra temperaturas foliares promedio de aproximadamente 13°C y una
temperatura éptima para fotosintesis de 8.3°C. 3) Se podria sugerir que la forma
en que estan adheridas las hojas de H. laricifolium al tallo podrian producir un
efecto similar al que produce la pubescencia en E. schultzii y por lo tanto sus
caracteristicas similares en relacion a la temperatura foliar y temperatura 6ptima
para fotosintesis. Sin embargo, Senecio jormosus (Asteraceae), especie con hojas
glabras de similar tamafno a las de E. schultzii muestra un promedio de
temperatura foliar de 12.5°C y una temperatura 6ptima para fotosintesis de 10.8°C
(Rada, Azocar y Gonzalez, datos no publicados). Es decir que tres especies
dentro de un mismo ambiente que tienen hojas con caracteristicas diferentes,
muestran temperaturas foliares similares siendo E. schultzii la que muestra la
menor temperatura éptima para la fotosintesis lo que sugiere que debe estudiarse
con mayor detalle la influencia de la pubescencia en esta especie y si es el de
aumentar la temperatura foliar, estudiar sobre que procesos se produce esta
influencia.

Los resultados indican que las especies del estrato inferior, Hypochoeris
setosus y Calandrinia acaulis, no parecen afectadas en términos de asimilacion de
CO; a lo largo del gradiente altitudinal. En H. setosus los valores de asimilacion

maxima oscilan entre 55y 8 pmolm?s”’ para  Mucubaji y entre6 y
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8 umolm?s” para Piedras Blancas; la eficiencia de carboxilacion se mantiene
constante en las dos altitudes y la limitacion estomatica es constante y baja. Las
respuestas de C. acaulis a lo largo del gradiente son similares a las de H. setosus,
indicando que ambas especies del estrato inferior se comportan de la misma
manera tanto en Mucubaji como en Piedras Blancas, en relacién a temperatura y
disponibilidad de CO,. Sin embargo, ambas especies son afectadas drasticamente
a consecuencia del estrés hidrico. La tasa de asimilacion maxima se reduce en un
75% aproximadamente entre épocas. En H. setosus, la limitacion estomatica
aumenta significativamente (7 y 15% para la época humeda y 50 Y 60% para la
seca para Mucubaji y Piedras Blancas, respectivamente). Esto trae como
consecuencia una importante disminucion en C;. Sumado a esto, la eficiencia de
carboxilacion disminuye de la época humeda a la seca. En C. acaulis, la limitacion
estomatica aumenta en menor grado (10 a 26% entre época humeda y seca para
Piedras Blancas, respectivamente). También disminuyen C; y la eficiencia de
carboxilacion, pero en menor grado que la otra especie.

Se puede resumir el comportamiento de las distintas especies de acuerdo a la
manera en que se adaptan a los tres estreses que se estudian en este trabajo. En
relacion a la temperatura tenemos que las especies del estrato superior se
diferencian de las del inferior claramente, es decir, estas especies se adaptan al

microambiente donde se encuentran. Hypericum laricifolium y Espeletia schultzii
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estan acopladas a las disminuciones de la temperatura del aire a lo largo del
gradiente y por lo tanto, sus temperaturas optimas para fotosintesis siguen muy de
cerca estos cambios de la temperatura del aire. Por otra parte, Hypochoeris
setosus y Calandrinia acaulis son influenciadas totalmente por la temperatura de la
superficie del suelo y como consecuencia encontramos que la temperatura 6ptima
para fotosintesis permanece igualo aumenta a lo largo del gradiente para estas
ultimas especies. Estos aumentos de temperatura se deben a que las
temperaturas del sustrato desnudo en Piedras Blancas pueden alcanzar valores
muy superiores a los encontrados en Mucubaji. Resultados similares han sido
descritos para otras plantas que crecen a nivel del suelo en los Alpes (Korner y
Diemer 1987). Podemos concluir esta parte citando a Korner y Larcher (1988): "un
analisis de la dependencia de los procesos en plantas de la temperatura arrojaran
resultados diferentes dependiendo del tipo de proceso (actividad diurna o
nocturna) considerado", y quizds mas importante, "areas tipicamente clasificadas
como climas mos no son necesariamente "mos" para todas las plantas y sus
funciones respectivas". Nuestros resultados apoyan la conclusion de estos autores
quienes sugieren que la tasa fotosintética en plantas de la alta montana no es
significativamente afectada por la temperatura.

En relacién al estrés hidrico, son afectadas en mayor grado las especies del

estrato inferior en comparacién a las del superior. Los resultados de H. setosus
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y C. acaulis muestran como acentuan su control estomatico y disminuyen sus
tasas fotosintéticas hasta el punto en el cual eliminan la biomasa aérea debido a
un balance negativo de CO, durante la época seca. Si comparamos las dos
especies del estrato superior, tenemos que E. schultzii es menos tolerante que H.
laricifolium. La primera de estas especies mantiene potenciales hidricos bastante
positivos a través de un severo control estomatico y utilizando el agua medular
durante la época seca.

La disminucion de la presion parcial de CO; con la altitud no parece afectar a
tres de las especies estudiadas, Hypericum laricifolium, Hypochoeris setosus y
Calandrinia acaulis. H. lariciJolium resuelve el problema de la baja disponibilidad
de CO, ambiental aumentando la eficiencia de carboxilacidon, mientras que las dos
especies del estrato inferior no muestran un aumento en la eficiencia de
carboxilacion y aun asi su capacidad fotosintética no parece estar afectada por
cambios de la presion parcial de CO; con la altitud. Estos resultados apoyan la
hipotesis planteada de que la disponibilidad de CO, cerca del suelo es mayor que
en el estrato superior debido a la respiracion de microorgasnismos que participan
en los procesos de descomposicidon que ocurren en este y de aqui que las dos
especies que crecen a nivel del suelo muestran comportamientos similares a lo
largo del gradiente. En Espeletia schultzii si se encuentra una disminucion en la

tasa de asimilacion, que, por los resultados discutidos anteriormente
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pareciera ser producto de esta disminucién. Ademas, el grosor de la pubescencia
foliar aumenta significativamente con la altitud (Meinzer et al. 1985), lo cual agrega
una resistencia a la difusion de CO, desde el ambiente a los espacios
intercelulares que puede ser la responsable de la disminucion de la tasa
fotosintética.

Los efectos de los diferentes estreses, baja disponibilidad de CO; en
particular, sobre la vegetacién natural generalmente son sobreestimados cuando
se modelan por separado y en base a respuestas en el laboratorio (Kérner 1988).
Para finalizar este trabajo, trataremos de reunir las distintas respuestas a los
estreses estudiados para presentar las caracteristicas generales de las diferentes
formas de vida que les han permitido conquistar estos ambientes extremos.
Espeletia schullzii puede considerarse como un ejemplo clasico de una forma de
vida que ha logrado establecerse en la alta montafa tropical a través de la
evoluciéon e integracion de una serie de caracteristicas adaptativas a lo largo de
gradientes altitudinales (Monasterio y Sarmiento 1991). Por una parte, esta
especie ha desarrollado mecanismos de evasion a las temperaturas congelantes;
estructuras aislantes que protegen el tallo (hojas marcescentes) y la yema
(movimientos nictinasticos) (Smith y Young 1987, Rada 1983, Rada et al. 1985), y
sobreenfriamiento de las hojas, unicos tejidos que estan expuestos a las bajas

temperaturas nocturnas (Rada et al. 1985, Goldstein et al. 1985, Rada et al.



Bvvv

116

1987). Las hojas marcescentes cumplen una funcién adicional como reservorio de
nutrientes, evidenciado por la existencia de una abundante comunidad de
descomponedores, lo que sugiere una continua liberacion de la fraccién soluble de
los nutrientes foliares y que son lavados hasta la base del tallo (Monasterio y
Sarmiento 1991). Estas autoras encuentran un desarrollo de finas raicillas sobre la
capa de hojas marcescentes de tal manera que los mutrientes son reutilizados.
Esto lleva a un gasto menor en produccion de un extenso sistema radicular
necesario en ambientes pobres en nutrientes y a su vez una mejora en el
presupuesto de carbono (Monasterio y Sarmiento 1991). La capacidad de retener
agua en su médula le permite a la planta comenzar el intercambio de gases a
primeras horas de la mafana cuando el agua del suelo esta congelada (Goldstein
et al. 1984) Y durante el periodo de sequia. Nuestros resultados muestran que
esta especie mantiene potenciales hidricos foliares mas positivos que cualquiera
de las otras especies estudiadas. El mantenimiento de un balance hidrico positivo
trae como consecuencia una mayor apertura estomatica y, por lo tanto, también
una mejora en el presupuesto de carbono. Segun el modelo de Monasterio y
Sarmiento (1991) para el género Espeletia y los resultados de Goldstein y Meinzer
(1984) y Meinzer y Goldstein (1986), la pubescencia foliar aumenta la resistencia
de la capa limite, lo que lleva a un aumento de la temperatura foliar diurna y como

consecuencia un acercamiento a la temperatura O6ptima para
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fotosintesis. Como fue mencionado anteriormente, nuestros resultados no
coinciden con los de estos modelos.

Cada caracteristica morfoldgica y fisioldgica, en E. schultzii parece estar
involucrada en una diversidad de funciones relacionadas con el fin de superar los
distintos estreses ambientales tales como bajas temperaturas, estrés hidrico o
baja disponibilidad de nutrientes, de esta manera sobreviviendo a través de la
optimizacioén en el uso de los recursos criticos (Monasterio y Sarmiento 1991). Sin
embargo, Hypericum laricifolium es un ejemplo contrastante ya que practicamente
no presenta ningun tipo de caracteristica morfoldgica especial y a pesar de esto
muestra una distribucion altitudinal mas amplia que E. schultzii. H laricifolium
muestra mecanismos de evasion a través del sobreenfriamiento ( 8°C a -9°C en
tallo y hojas) (Squeo et al. 1992), lo que le permite sobrevivir a las bajas
temperaturas nocturnas. Por otra parte, esta especie es mas tolerante al estrés
hidrico, lo que le permite mantener los estomas abiertos durante periodos de
menor disponibilidad de agua en el suelo y de esta manera obtener un balance de
carbono positivo. Es posible que esta especie ajuste osmoticamente durante la
época seca para poder mantener este balance de carbono positivo sin correr el
peligro de perder turgor. Es interesante observar como dos especies que crecen
en un mismo estrato, pero de diferentes formas de vida, enfrentan la rigurosidad

del ambiente de manera totalmente distinta.



118
Ambas especies del estrato inferior, y pertenecientes a una misma forma de vida
muestran comportamientos similares: adaptacion del aparato fotosintético a
temperaturas foliares altas por estar cerca del suelo, altas tasas de asimilacion
durante el periodo de crecimiento, latencia durante un par de meses de la época
seca y tolerancia al estrés hidrico leve durante el principio de la época seca y
luego evasion al perder la biomasa aérea durante el resto de esta época. A pesar
de que los mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes no han sido
estudiados detalladamente para estas dos especies, ambas se comportan como
especies tolerantes segun lo descrito por Azécar et al. (1988) Y Squeo et al.
(1992).

En general, las tasas fotosintéticas descritas en este trabajo son bajas para
todas las especies si se comparan con fonnas de vida similares (ver capitulo IV,
Schulze et al. 1985, Kdmer y Diemer 1987, Kémer y Larcher 1988). Estas bajas
tasas fotosintéticas pueden estar relacionadas a un estado nutricional pobre
(Schulze y Hall 1982) especialmente en nitrégeno. La disponibilidad de algunos
nutrientes dentro del ecosistema paramo lo coloca dentro del rango tipico de
ecosistemas mas pobres en nutrientes (Monasterio y Sarmiento 1991). Por lo
tanto, estudios mas detallados del contenido de nitrégeno y de la anatomia foliar
en estas especies son necesarios para apoyar los resultados obtenidos en este

estudio.
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