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Resumen

Los arboles de Polylepis sericea se distribuyen en forma insular por encima de
la linea de los bosques continuos en los Andes Venezolanos, en ambientes donde
ocurren cambios extremos de temperatura en cualquier dia del afio. El propésito
de este trabajo es el estudio de las condiciones microclimaticas del refugio
termohidrico en los cuales se ubican, estos arboles, los mecanismos de
resistencia al frio que presentan los juveniles, el tipo de regeneracién y la
distribucion de estos con relacion a los individuos adultos. Para determinar las
condiciones de temperatura en la época humeda y seca se colocaron
registradores electronicos en tres sitios y a tres nivele: en el bosque, bajo la
cobertura del dosel, en un claro dentro del bosque y fuera del bosque. Niveles: 7
cm por debajo de la superficie del suelo; 5 cm y 50 cm por encima de la superficie
del suelo. La humedad relativa se registr6 dentro y fuera del bosque a 50 cm de
altura. La capacidad de sobreenfriamiento se determiné a través de analisis
térmico. La temperatura de dafio de los tejidos se obtuvo a través del método del
TTC. Para determinar si existe ajuste osmaotico a nivel diario y estacional, se midio
el potencial osmdético del tejido foliar con un psicrometro de punto de rocio en
cursos de 24 h. Para el estudio de la estructura de tamafio de la poblacion se
realizaron 2 transectas de 40 m x 10 m donde se midi6é diametro del tronco y altura
de todos los individuos > 10 cm de altura en el Paramo de Mucubaji a 3500 msnm.
Claras diferencias en las condiciones microclimaticas medidos fueron observadas
dentro del bosque y en paramo abierto. La temperatura minima absoluta mas baja
fue registrada en la época seca a 5 cm en el paramo abierto y en los claros dentro
del bosque, le sigue A los 50 cmy -7 cm. En cuanto a la humedad relativa se
observé una diferencia promedio de 8.55% entre el bosque y el paramo abierto
durante la época seca, la cual es la mas extrema. La capacidad de
sobreenfriamiento se encontré en promedio para los diferentes tejidos medidos
entre -5.5°C y -7.75°C y la temperatura de dafio entre -5.5°C y -8.13°C. No se
observé capacidad de ajuste osmotico diario, mientras que estacionalmente hubo
diferencia significativa, se encontr6 una proporciébn similar de juveniles
provenientes de semillas y de rebrotes de raiz. El 99% de los juveniles estan bajo
la cobertura de la copa de los adulto. Nuestros resultados muestran que el bosque
de P. sericea de Mucubaji, presenta una distribucién de tamafio en forma de “J”
invertida con una alta proporcién de juveniles, donde una gran parte (44%) de
estos provienen de la regeneracion a través de semillas. El caracter evasor a las
temperaturas congelantes de los juveniles no le confiere la capacidad de soportar
las temperaturas congelantes que se registran en paramo abierto, lo que sugiere
que este factor podria ser una de las razones de la peculiar distribucion de estos
bosques.

Palabras Claves: Estrategias de Regeneracion, Limite de crecimiento arbéreo,
Capacidad de sobreenfriamiento, Temperatura de dafio, Estructura poblacional,
Habitat-refugio.



1. INTRODUCCION

El Paramo Andino Venezolano es una region natural caracterizado por dos
pisos altitudinales, uno inferior llamado Piso Andino que ocupa una franja
altitudinal relativamente ancha cuyo limite inferior se encuentra en el contorno de
los 2.000 m y su limite superior es el segundo piso altitudinal, que varia entre los
3.800 m y 4.300 m, llamado Piso Altiandino. Entre estas regiones se encuentran
distribuidos 7 formaciones vegetales: Paramo Desértico (dominado por el género
Espeletia), Desierto Periglacial (géneros principales: Calandrinia, Arenaria,
Agrostis, Draba, Aciachne, etc), Bosque Altiandino (principales géneros: Polylepis,
Gynoxis, Espeletia, Berberis, etc), Paramo Andino (principales géneros: Polylepis,
Gynoxis, Espeletia, Lomaria, etc), Pajonal Paramero (principales géneros:
Calamagrostis, Cortaderia, Ortosanthus, Espeletia, etc), Pastizal Paramero
(principales géneros: Bromus, Carex, Agrostis, Swallenachloa, Senecio, etc),
Bosques Parameros (principales géneros: Espeletia, Aragoa, Alnus, etc),
(Monasterio 1980a). El género arboreo Polylepis que se encuentra a tales
elevaciones del paramo, pertenece a la familia Rosaceae y estad compuesto por
20 especies (Kessler 1995). En los Andes venezolanos se encuentra Polylepis
sericea (Figura 1) el cual crece siempre por arriba del limite altitudinal de
crecimiento arbéreo (3100 msnm), hasta los 4500 msnm (Arnal 1983). Esta
inusual distribucién a llevado ha numerosos debates por investigadores siendo
aun insatisfactorias las explicaciones dadas. Monasterio (1980a) destaca que el
bosque altiandino, P. sericea es uno de los ecosistemas de la region de los
paramos de mas dificil interpretacion. Las distintas explicaciones sobre su
presencia actual o su evolucion histérica durante el pleistoceno no resultan del
todo satisfactorias y se necesita un trabajo integrado, paleoecolégico y ecoldgico

para abordarlo con éxito.



Figura 1. Arbol de Polylepis sericea Wedd

Con relaciéon a las limitaciones de la forma de vida arbérea en las altas

montafias Korner (1998) propone cinco condiciones que pueden determinarla.

1. La hipotesis del estrés: los dafios repetidos por congelamiento pueden
contribuir a la formacion del limite arbéreo. En el tropico este congelamiento
ocurre durante la noche en cualquier momento del afio, sin embargo, Goldstein
et al (1994), sefialan que este tipo de dafio no pareciera jugar un rol importante
en la formacion del limite arbéreo. Por otro lado esta también el efecto de
desecacion por congelamiento donde la pérdida de agua no puede ser
remplazada porgue el suelo esta congelado.

2. La hipétesis del disturbio: los dafios mecanicos por el viento, la nieve, la
herbivoria o los patdgenos fungicos, pueden ocasionar la pérdida de biomasa y
meristemas que no pueden ser sustituidos por crecimiento y desarrollo bajo
ciertas condiciones de baja temperatura.

3. La hipodtesis de la reproduccion: procesos como la polinizacién, el
crecimiento del tubo polinico, el desarrollo de la semilla, la dispersion de la
semilla, la germinacion y establecimiento de plantulas, pueden estar limitados
y previenen el restablecimiento arbdreo a grandes altitudes.



4. La hipotesis del balance de carbono: la asimilacion de carbono y el balance
entre la asimilacién y la pérdida de carbono por respiracion es insuficiente para
soportar el mantenimiento y un minimo de crecimiento arbdreo. Sin embargo,
Korner (1998) sefiala que existe una aparente insensibilidad en la fotosintesis
de los arboles en el limite arboreo, durante la estacion de crecimiento debido
a la aclimatacion térmica.

5. Hipdtesis de la limitacion de crecimiento: limitaciones de sumideros de
carbono en vez de la produccién de asimilados, son los mas importantes para
la formacion del limite arbdreo. Es decir existe una temperatura minima que
permite la suficiente produccibn de nuevas células, el desarrollo y
diferenciacion de tejidos funcionales en plantas superiores, esta limitacién no
necesariamente esta relacionado con el balance de carbono. Esta hipétesis se
basa en asumir que el limite de crecimiento arbéreo no es causado por la
escasez de carbono, pero. si por la inhibicidbn del crecimiento celular como

resultado de las bajas temperaturas.

En Polylepis sericea se han realizado estudios que permiten poner a prueba
algunas de estas hipotesis. Rada et al (1996) encuentran que P. sericea
mantiene tasas de asimilacién positivas a lo largo del afio con puntos de
compensacion de la fotosintesis a temperaturas ligeramente por debajo de cero
grados. Por otra parte, se determiné que el sobreenfriamiento es el principal
mecanismo de resistencia a las bajas temperaturas, encontrando que los
individuos adultos presentan un ajuste osmotico diario que aumenta su capacidad
de sobrevivencia a temperaturas entre -6,0y -8,0 °C (Rada et al 1985).

Sobre las areas de distribucion en la cual se encuentra P. sericea,
Monasterio (1980b) lo define como zonas de intenso modelado glacial
(caracteristicas del altiandino), pero en una aparente contradiccién con este hecho
s6lo se localiza en sitios no afectados por el avance ni retroceso de los glaciares,
como son los afloramientos rocosos fisurados que a manera de islas emergentes
no fueron esculpidos ni erosionados por la marcha de los glaciares. Estos habitats

refugios, distribuidos en forma discontinla se encuentran en un rango



relativamente amplio de condiciones termohidricas. ElI bosque actia como un
amortiguador climatico y también de substrato; la instalacion del bosque posibilita
la evolucion del suelo, ya que en las areas colonizadas por esta vegetacién no
existe suelo desnudo (Azocar y Monasterio 1980). EI contenido de agua en el
suelo de esta formacion suele ser superior al de otras formaciones de paramo con
las cuales sé interdigita (Monasterio 1980b).

En lo que se refiere a la regeneracion de estos bosques es poco lo que se
sabe. El estudio mas completo es el realizado por Hueck (1960), en la cual se
investigaron diferentes aspectos de la reproduccién natural del P. sericea en los

Andes de Venezuela e incluyen cuatro aspectos:

a) Produccion de flores y frutos:

P. sericea, tiene como otros representantes del género, inflorescencia del tipo
racimoso o que cuelgan de un eje flexible. El eje pobre en flores, tiene un largo de
7-10 cm y es un poco mas largo en la época de la madurez. La flor tiene un caliz
de 3-5 hojas frecuentemente de varios tamafios y en general de contorno
triangular y acuminado. Durante los meses de la madurez, el caliz se alarga un
poco. Sobresalen de la flor de 10 a 15 estambres con anteras purpureas. Segun el
tipo de sus flores, el Polylepis pertenece a las plantas anemofilas, por ser
distribuido su polen por el viento. Sin embargo en los estudios paleoecologicos de
Salgado-Labouriau (1980), concluye que este género, tan importante
ecologicamente a lo largo de todos los Andes, no tiene una buena dispersion de
polen, el cual sélo se deposita a muy poca distancia de donde crecen sus arboles.

En el mes de la madurez el caliz abraza un pequefio fruto seco indehiscente,
las alas del caliz delgadas como papel, se convierte en un 6rgano que sirve para
el transporte por el viento; este no es extremadamente eficaz pero puede, no
obstante, transportar el fruto hasta muchos metros de distancia.

Los meses de floracion y de madurez no son tan estrictamente fijjos como los
arboles de la zona templada; como las temperaturas son constantes casi durante
todo el afio, el ritmo fenolégico depende mas de la distribucion de las lluvias que

de las temperaturas.



Generalmente, la primera mitad de la estacion humeda marca el periodo de
floracidn, a pesar de que las yemas florales existen desde muchos meses antes,
los frutos se maduran dos meses mas tarde y caen al poco tiempo. A comienzos
de mayo se desarrollan las nuevas hojas. Lo anterior es ratificado por Simpson
(1979) quien sefiala que P. sericea posee un grupo de caracteristicaza que
normalmente le asocian a la polinizacion por el viento: Ausencia de pétalos,
sépalos no coloreados, ausencia de néctar, numerosas anteras con largos
filamentos, abundante polen seco, estigma fibrilar grande y extendido y
crecimiento en bosques casi monoespecificos. De igual manera sefala que P.

sericea, es dispersado por el viento.

b) Germinacién:

Hueck (1960) reporta que las plantulas de P. sericea. se desarrollan
aparentemente sin dificultades y en gran niamero. Bajo los arboles padres pueden
encontrarse plantulas en grandes cantidades. En dos afios de este estudio (1957-
1958) las condiciones climaticas estuvieron en el rango normal, lo que supone
que la reproduccion no debe ser diferente en otros afios que no sean
extremadamente secos o humedos. Encontré que las plantulas estaban
especialmente en suelos sombreados y ricos en sustancias de humus proximos a
los arboles viejos; en estas condiciones crecen muchas veces tan densamente
que se pueden contar mas de 100-150 en un metro cuadrado.

En contraposicion, fue mucho mas raro encontrar plantulas a distancia de los
arboles padres. Para tratar de explicar el patron de distribucion de las plantulas,
este autor plantea las siguientes hipotesis:

1.- A pesar de que las semillas pueden ser distribuidas por el viento a grandes
distancias, la mayoria de ellas caen muy cerca de su origen.

2.- Parece evidente que las condiciones del suelo no son muy favorables para
la germinacioén en los lugares mas expuestos al sol y menos humedos.

Es importante sefialar en este punto lo expuesto por Goldstein et al (1994), en
donde indica que los suelos con mejores temperaturas junto con agua y nutrientes,

provee oportunidades para el establecimiento y desarrollo de semillas; Smith



(1977) comprueba esta hipoétesis transplantando plantulas de P. sericea, en el
paramo abierto y en sitios rocosos. La mortalidad de las plantulas durante el
primer afio fue del 100% sobre suelo desnudo y el 14% sobrevivio en areas
rocosas y con raras excepciones la mortalidad se restringié al periodo seco (de
diciembre a abril), cuando la temperatura y la humedad de la superficie del suelo

fueron las mas bajas.

c) El crecimiento durante el primer afio

Las semillas de P. sericea, germinan en forma epigea. Las plantulas
desarrolladas durante los primeros 2-3 meses, tienen una raiz poco ramificada de
5 cm de largo y con pocos pelos adsorbentes. Es claro que hasta este momento
las nuevas plantas no estan firmemente fijas en el suelo (Hueck 1960).

Los cotiledones son muy pequefios, conforme al tamafio de la semilla, tienen
un largo 3 mm y un ancho de 4 mm. Los bordes de las hojas son irregularmente
redondeadas y se arrugan cuando la tercera o cuarta hoja esta desarrollandose.
La primera hoja después de los cotiledones es entera, ovalada y dentada, las
siguientes son imparipinada. En el décimo mes, la planta tiene una altura de mas o
menos 8 — 10 cm, posee ahora las primeras hojas normalmente desarrolladas. El
sistema radicular esta bien fortalecido, se extiende en direccion horizontal hasta
unos 15 cm y comienza a fijarse en el suelo muy eficientemente. En los meses
siguientes, el sistema radicular crece también considerablemente en profundidad;
un corte en el suelo causado por la erosion, di6 la oportunidad de observar que los

arboles grandes tienen raices hasta de 1,5 m de profundidad (Hueck 1960).

d) Estructura de tamafio.

En cuanto a la estructura de tamafio de las poblaciones de P. sericea, Hueck
(1960), encuentra que esta bien representada entre las categorias diamétricas
superiores, pero que faltaban casi completamente en las categorias diamétricas
inferiores, lo cual el describe como una situacién peculiar, a pesar de que existen
plantitas recién germinadas en abundancia en los bosques maduros de P. sericea,

en la Sierra Nevada de Mérida se pudo observar:



1.- Una gran abundancia de plantas de P. sericea, en germinacion y de 1-2
anos de edad.
2.- Pocas plantas mas viejas entre los 3 y 5 afios.

A pesar de esto, Hueck (1960) plantea que la reproduccion de los bosques
existentes es lo suficientemente fuerte como para garantizar su conservacion.
Ademas, se apunta que esta especie es capaz de ocupar los campos abiertos del
paramo que fueron lugares antiguamente cubiertos de Polylepis. Ejemplos de esta
reocupacion la describe en la region de morrenas mas abajo de la Laguna Negra y
en otros lugares.

Arnal (1983), considera que las poblaciones de P. sericea, poseen una
constancia vegetativa y reproductiva; esto significa que la poblacion tiene un
comportamiento independiente de los cambios climéticos, y que los individuos
responden a un ritmo enddgeno para su actividad reproductiva. El patrén de
distribucion marcadamente insular de las poblaciones de P. sericea, asociado
presumiblemente a las caracteristicas térmicas de su habitat (Az6car y Monasterio
1980), y por otra parte, la peculiar distribucion de tamafio de las poblaciones
descritas por Hueck (1960), a pesar de la abundancia de plantulas que se
encuentran en los meses de época lluviosa, nos lleva a pensar que la incapacidad
de establecer plantulas fuera de su hébitat refugio dada por las condiciones
microclimaticas en el paramo abierto, constituiria el cuello de botella poblacional
que explicaria la peculiar distribucién de estos bosques.

Cuando estudiamos el proceso de establecimiento debemos tener en cuenta
algunos fendbmenos que se pueden estar dando bajo condiciones estresantes
como en las que se encuentra P. sericea, entre ellos el fendmeno nodriza en el
cual los adultos proveen proteccion y condiciones favorables a la descendencia, el
cual ha sido descrito en ecosistemas aridos, pero que ocurre igualmente en otros
ecosistemas como en sitios articos y alpinos (Urbanska et al 1997). Por otra parte,
bajo condiciones abidticas estresantes, donde las oportunidades de germinacién y
establecimiento son reducidas, la reproduccion vegetativa puede jugar un papel
importante en el mantenimiento de las poblaciones de plantas (Waller 1998). En

ambientes alpinos las plantas se pueden reproducir sexualmente por semillas y



asexualmente por estolones, pero las semillas pueden no ser muy viables (Billings
1974).

De todo lo ya expuesto surgen las siguientes preguntas:
¢, Por qué esta especie no es capaz de salirse del refugio térmico, aun en su limite
altitudinal inferior y colonizar nuevos espacios donde las condiciones climaticas
son menos extremas?.
¢, Esta distribucion de los bosques de P. sericea en forma insular, esta asociada a
la capacidad de resistencia a las temperaturas congelantes en los individuos
jovenes?.

En el presente trabajo se pretende estudiar algunos aspectos ecofisiolégicos
de la regeneracion de Polylepis sericea, relacionados con la estructura de tamafio
de la poblacion, el tipo de reproduccién y los mecanismos de resistencia a las
bajas temperaturas de los juveniles ubicados en el Paramo de Mucubaiji.



HIPOTESIS:
- La cobertura proporcionada por las copas de los arboles dentro del bosque,
determinara condiciones mas favorables de temperatura bajo el dosel que en
condiciones de Paramo abierto.
- Si el proceso de establecimiento de plantulas constituye un filtro en la dinAmica
poblacional de P. sericea, se esperaria una distribucion de tamafio en forma de
piramide invertida.
- Las condiciones abioticas estresantes del habitat del P. sericea, favoreceria la
reproduccion vegetativa como mecanismo prevaleciente de regeneracion de sus
poblaciones.
- Si las condiciones microclimaticas, especialmente en relacién a la temperatura
son mas favorables bajo la cobertura proporcionada por los arboles adultos, estos
determinara un patron de distribucion de los juveniles marcadamente asociado al
abrigo del dosel.
- Las diferencias entre los microambientes en los cuales se encuentran las plantas
jovenes y adultas de P. sericea, y aquellas debidas al desarrollo de la planta,

deben determinar diferentes mecanismos adaptativos a las bajas temperaturas.
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OBJETIVOS ESPECIFICO:

Caracterizar estacionalmente el microclima del bosque, bajo condiciones de
plena cobertura por el dosel, en claros del bosque y en paramo abierto
Caracterizar la distribucion de tamafio de la poblacién.

Determinar la importancia relativa del tipo de reproduccion, ya sea sexual a
través del establecimiento de plantulas, 6 vegetativa por rebrotes de raiz.
Caracterizar el patron espacial de los individuos jovenes en relacion a la
cobertura por el dosel.

Determinar los mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas en

juveniles de origen sexual y asexual.
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Descripcion del érea de estudio:

2.1.1 Ubicacion:

El valle del complejo morrénico de Mucubaji estd situado en la vertiente
Sudeste de la Sierra de Santo Domingo de la Cordillera de los Andes, la que se
orienta hacia los llanos; al Nordeste del Estado Mérida en el Paramo de Mucubaji
(8° 47" latitud Norte y 70° 48" longitud Oeste) a una altitud de 3500 m (Vivas,
1999) (Figura 2).

2.1.2 Geologia, geomorfologiay suelos:

Dos morrenas laterales y una terminal forman el complejo morrénico de
Mucubaji, el cual encierra un valle interno cortado por el rio Mucubaji y una laguna
glaciar (Figura 3). Hacia el sur se encuentran los picos mas altos de la Sierra de
Santo Domingo, entre ellos el pico Mucufiuque con 4.672 m. (Azocar, 1974).

El valle morrénico tiene una longitud aproximada de 3 km y presenta cuatro
morrenas que lo cortan perpendicularmente sefialando fases sucesivas del
retroceso glaciar, entre ellas se deposité material fluvioglaciar.

Los suelos del Paramo de Mucubaji son jévenes y se han desarrollado sobre
sedimentos de origen glaciar y fluvioglaciar derivados de rocas igneometamorficas
del Precambrico (Grupo lIglesias). La constitucion de los suelos esta dada por
depdsitos de la era cuaternaria caracterizados por: (1) “Till” morrénico, conformado
por sedimentos no escogidos y no estratificados en forma de una mezcla
heterogénea de arcilla, arena y cantos depositados por un glaciar, constituyendo
morrenas laterales, terminales y diamicticas. (2) Sedimentos fluvioglaciales,
generalmente formados por terrazas asociadas a la deglaciacion de zonas bajo la
influencia de los glaciares. (3) Sedimentos fluviales, los cuales constituyen
terrazas por debajo de los depdsitos (1) y (2) (Schubert 1979).
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Figura 2. Mapa topografico de la cordillera de Mérida, mostrando la sierra de Santo Domingo.
Fuente. M. Monasterio (1980b).
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Figura 3. Mapa geolégico de Mucubaji. Fuente. Schubert (1970b)
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2.1.3 Clima.

El clima de Mucubaji presenta una isoterma anual (Figura 4). La temperatura
media anual se encuentra alrededor de los 5,4 °C con una oscilacion de 1,2 °C
(junio es el mes mas caliente con 5,9 °C y el mes mas frio resulta ser diciembre
con 4,7 °C); una temperatura media minima cerca de 0 °C con dias por debajo de
esta, con lo que se originan heladas, y una media Maxima de 10 °C (AzOcar y
Monasterio 1980).

El promedio anual de precipitaciones en el paramo de Mucubaji es de 968,8
mm y responde a un régimen unimodal tropical, caracteristico de laderas y
vertientes orientadas hacia los llanos, por lo tanto las precipitaciones estan
concentradas en un solo periodo entre mayo y octubre (periodo de lluvias), y el
periodo seco comprende los meses de diciembre a marzo, donde abril y
noviembre se comportan como meses de transicion entre uno y otro periodo.

La humedad relativa presenta un régimen diario muy regular el cual durante
todo el afio supera el 50%, y en los meses humedos sus valores son siempre

mayores al 60% (Azb6car y Monasterio, 1980).

MUCUBAJI (3550)
3] 268,86 mm
mm e

100~ : - 50
BO \ - 40
80 : - 30
40+ - 20

20 - -0

Figura 4. Climadiagrama de Mucubaji. Fuente. Az6car y Monasterio (1979).
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2.2 Caracterizacion microclimatica de los bosques de Polylepis sericea:

En el paramo de Mucubaji cerca de los 3700 msnm (figura 5), se realizaron
registros diarios de temperatura y humedad relativa, mediante el uso de
registradores automaticos de temperatura (modelo H-8 HOBO. U.S.A), durante la
época seca y la época humeda a diferentes niveles dentro del bosque y en areas
de Paramo abierto dentro del bosque y aledafios al bosque.

- a7 cm por debajo de la superficie del suelo.
- a5cm de altura.

- ab50cm de altura.

Figura 5. Bosque de Polylepis sericea en el Paramo de Mucubaji
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2.3 Estructura poblacional y mecanismos de regeneracién
2.3.1 Densidad de arboles y distribucion en categorias de tamaiio.

Para determinar la densidad de arboles y su distribuciébn en categorias de
tamafo, se realizaron dos transectas en el bosque, dispuestas en forma
perpendicular a la pendiente, cada una de 40 m de largo por 10 m de ancho, las
cuales fueron divididas en parcelas de 10 m x 10 m y a su vez dentro de ellas se
hicieron 4 subparcelas de 5 m x 5 m (25 metros cuadrados), seleccionando luego
al azar una de ellas por parcela, donde se midi6 la altura y el diametro basal de los
individuos mayores a 10 cm de altura.

Para determinar la densidad de individuos menores de 10 cm y su distribucion
con respecto a los individuos adultos, se trazaron transectas de 10 m de largo por
1 m de ancho en el sentido de los puntos cardinales, a partir de individuos adultos
(n=10), seleccionados de tal modo que adyacente a ellos, tefiian parches de
paramo abierto. Esto con el fin de comprobar nuestra hipoétesis relacionada con la
distribucion de los juveniles asociados con los adultos (nodricismo), y su limitacién

de colonizar areas de paramo abierto.

2.3.2 Proporcion de juveniles de origen sexual y asexual:

En cada transecta perpendicular al eje del arbol se determind el origen de los
juveniles (< 10 cm). Para ello se escarbaron los individuos presentes hasta dejar
al descubierto la raiz (Figuras 6y 7).

Figura 6. Individuos juveniles de PonIepis
sericea
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Figura 7. Detalle del origen asexual de plantas de
Polylepis sericea. Se observa la conexidn con laplanta
madre o adulta.

2.4 Mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas.
2.4.1 Determinacion de la capacidad de sobreenfriamiento:

Para determinar la capacidad de sobreenfriamiento, se utiliza la propiedad que
tienen los tejidos vegetales de producir una exoterma al momento de congelarse,
esto es debido a una liberacion de energia que ocurre al momento que el agua
que esta presente en los tejidos se congela, la cual pude ser medida con un
sensor, (Taiz y Zeiger 1991).

Se procede de la siguiente manera:

Se recolectaron muestras vegetales de origen sexual y asexual (plantas
jovenes < 10 cm) en el campo, se colocaron en bolsas plasticas y se transportaron
al laboratorio.

Se tomaron diferentes partes de las plantas (hoja, tallo y raiz) y se colocaron
en tubos de ensayo pequefios, se taparon con tapas que poseen termopares de
cobre-constantan que deben quedar unidos al tejido de cada una de las muestras,
estos a su vez estan conectados a una tarjeta (modelo PA-7018 ICP. CON) y un

computador que registra la temperatura.
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Los tubos de ensayo fueron colocados en un bafio refrigerante (Modelo Grant,
Cambridge, LTD England) que permite trabajar dentro del rango +10°C y —30°C
con una tasa de enfriamiento constante (+/- 10 °C/h).

Las temperaturas del tejido, se registraron continuamente en el computador. La
aparicion de la exoterma dada por la liberacion de calor durante el proceso de

congelamiento indic6 la temperatura a la cual comienza el congelamiento.

2.4.2 Determinacion de temperatura de dafo.

El método empleado se basa en la capacidad que posee el cloruro trifenilo de
tetrazolio (TTC) para competir por los electrones en la cadena respiratoria de las
células vivas, pasando de un estado oxidado a uno reducido que se verifica por un
cambio de color, lo cual nos permite a través de una prueba colorimétrica saber si
el tejido esta vivo o no (Taiz y Zeiger 1991).

El método empleado para determinar las temperaturas en las cuales se
observa dario, fue el descrito por Steponkus y Lanphear (1967), método refinado
del TTC para determinar dafo a tejidos.

El material vegetal (plantas jovenes < 10 cm) fueron recolectadas en el campo,
colocadas en bolsas plasticas y llevadas al laboratorio, se pes6 250 mg de
muestra y fueron colocadas en pequefios tubos de ensayo (25 ml) tapados
herméticamente. Se preparan tres replicas por temperatura a considerar.

Los tubos fueron colocados en un bafio refrigerante con temperatura graduable
(Modelo Grant, Cambridge, LTD England) que utiliza como mezcla etanol al 95%.
Se partié de una temperatura inicial de 5°C (muestra control) la cual disminuyé
sucesivamente hasta llegar a una temperatura final de —15°C. Se dejaron 5
minutos en cada temperatura (5, 0, -5, -10, -15°C) y se retiraron progresivamente
para su analisis.

Se esperaron 24 horas para determinar la supervivencia mediante la aplicacion
de 5ml por tubo de TTC al 0,6% (cloruro trifenilo de tetrazolio), preparada en un
buffer de Na,HPO,4-KH,PO, y dejadas incubando durante 24 horas a temperatura

ambiente. Pasado el tiempo de incubacion, a las muestras se le extrae el
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formazan producido (TTC reducido) con etanol 95% (5ml por tubo) y se les
determina a cada una su densidad 6ptica a 530 nm.

Para determinar la temperatura a la cual se produce dafio se emplea el
siguiente método: la cantidad de formazan producido por las distintas muestras
expuestas a las temperaturas congelantes es directamente proporcional a sus
absorbancias, las cuales se expresa como porcentaje de la cantidad de formazan
producido por las muestras de control. Luego de obtener los porcentajes para
cada una de las distintas temperaturas, se grafica el porcentaje de supervivencia
de los tejidos con respecto a la temperatura. Como temperatura de dafio por
congelamiento se considera un porcentaje de supervivencia de tejido equivalente
al 50%.

2.4.3 Determinacion del potencial osmatico foliar:

Para verificar si los juveniles presentan al igual que los individuos adultos
cambios diarios y estaciénales en el potencial osmético foliar, se utilizé un
psicrometro de punto de rocio (Modelo HR-33T, Wescor INC). Se utiliza el
principio en el cual el tejido foliar una vez rota sus paredes celulares con nitrogeno
liquido, se coloca en una camara metalica hermética, luego que se equilibra la
humedad con el volumen de la camara, se enfria por el paso de corriente a través
de una termocupla, para producir condensacién; entre mayor 6 menor cantidad de
solutos tenga el tejido, de igual forma serd, la cantidad de microvoltios necesarios
para producir la condensacion (Taiz y Zeiger 1998).

Para las determinaciones del potencial osmético se tomaron tres hojas por
planta juvenil < 10 cm (de origen sexual y de origen asexual), cada dos horas en
cursos de 24 horas durante las dos épocas del afio, al momento que también se
realizo el registro de la temperatura de aire y de la hoja con un termdémetro digital
(modelo HH23 OMEGA U.S.A)); luego fueron envueltas en papel de aluminio para
sumergirlas en un termo contentivo de nitrégeno liquido hasta que las hojas
tomaron la temperatura del nitrégeno liquido (-196°C), que se detecta por el cese
de desprendimiento de vapor dentro del termo. Luego, las muestras se colocaron

dentro de bolsas plasticas en una cava con hielo fueron trasladadas al laboratorio.
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Para determinar el potencial osmético de cada muestra se tomaron discos de
tejido (0,6 mm de diametro), los cuales se colocaron en una cadmara psicrométrica
de muestras (Modelo C-52, Wescor INC), conectada a un microvoltimetro de punto
de rocio (Modelo HR-33T, Wescor INC). Transcurridos 45 minutos, tiempo en el
que se logra un equilibrio entre la camara y la muestra, se tomaron las medidas en
microvoltios (1V). Estos valores se transformaron en valores de potencial osmaético
foliar (MPa), mediante una curva de calibracion realizada a partir de valores
obtenidos a través de discos de papel de filtro inmersos en soluciones diferentes
de NaCl de molalidad conocida y colocadas en la camara de muestras; la
molalidad se convierte en valores de potencial osmotico a través de una tabla de
potenciales hidricos de soluciones de NaCl a temperaturas entre 0 — 40 °C.

Los valores de potencial osmotico de cada una de las muestras a diferentes
horas sé graficaron a lo largo de ciclos de 24 horas.
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3. RESULTADOS

3.1 Caracterizacion microclimética dentro y fuera del bosque de Polylepis
sericea.

Para el andlisis de los resultados se tomaron en cuenta las distintas tendencias
estacidnales. En otras palabras, se observaron las diferentes caracteristicas de
temperatura y humedad relativa, tomando en consideracion la época humeda y
seca, para luego analizar a fondo los microambientes.

Como primer punto a considerar en esta descripcion de los resultados estan las
temperaturas absolutas registradas. En las figuras 8, 9 y 10 se pueden observar
los diferentes valores obtenidos para la época de lluvias y sequia en las diferentes
condiciones consideradas.

En la figura 8, se puede observar como varian las temperaturas minimas
alcanzadas a 5 cm sobre la superficie del suelo, entre los diferentes puntos en los
cuales se realizaron las medidas. Esta diferencia se hace notoria al comparar
dentro y fuera del bosque (-0,3 °C y -3,3 °C respectivamente), ya que el
comportamiento en el claro dentro del bosque (-3,20 °C) es parecido al encontrado
fuera del bosque. Las diferencias dentro y fuera del bosque se incrementan en
época seca, en la cual se pueden observar temperaturas de -4,9 °C dentro del
bosque, -10,1 °C en un claro dentro del bosque y -9,5 °C fuera del bosque, por lo
que estariamos hablando de una variacién térmica entre los microambientes y
entre las diferentes épocas. En esta figura llama también la atencion, las
temperaturas maximas alcanzadas en los diferentes microambientes siendo
inferior dentro del bosque (17,5 °C), en comparacion con un claro dentro el bosque
(26,7 °C) y fuera del bosque (28,6 °C), por lo que tendriamos que agregar a esta
lista de caracteristicas una menor oscilacion térmica dentro del bosque en
comparacion a los demas microambientes.

En el figura 9, encontramos que a 50 cm de altura, las diferencias entre los
microambientes y entre épocas, son menos extremas en comparacioén con los

otros niveles, aunque podemos seguir hablando de una menor oscilacion térmica y
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mejores condiciones en cuanto a temperaturas minimas dentro del bosque. Existe
poca diferencia en las temperaturas maximas entre los dos microambientes.

En la figura 10, se observan las temperaturas minimas y maximas absolutas
alcanzadas a 7 cm de profundidad entre los diferentes microambientes y épocas,
donde destaca que el comportamiento a este nivel es muy parecido entre las
distintas localidades y época del afo, lo que indica que a esta profundidad del
suelo las temperaturas tienden a estabilizarse, presentando poca oscilacion
térmica.

Si observamos las tres figuras anteriores y ponemos nuestra atencion en los
sitios que deberian estar ocupados por los juveniles (5 cm) y comienzan los
adulto (50 cm) dentro del bosque, nos damos cuenta que no existen grandes

diferencias térmicas entre estos dos microambientes.

35
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Figura 8. Maximos y Minimos de temperatura registradas a 5 cm de altura: DBH
(Dentro del bosque en la época humeda), CDBH (Claro dentro del bosque en la época
hameda), FBH (Fuera del bosque en la época humeda), DBS (Dentro del bosque en
la época seca), CDBS (Claro dentro del bosque en la época seca), FBS (Fuera del

bosque en la época seca).
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Figura 9. Maximos y minimos de temperatura registrados a 50 cm de altura: DBH
(Dentro del bosque en la época humeda), FBH (Fuera del bosque en la época
hameda), DBS (Dentro del bosque en la época seca), FBS (Fuera del bosque en la

época seca).
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Figura 10. maximos y Minimos de temperatura registrada a 7 cm de profundidad:
DBH (Dentro del bosque en la época humeda), CDBH (Claro dentro del bosque en
la época humeda), FBH (Fuera del bosque en la época hiumeda), DBS (Dentro del
bosque en la época seca), CDBS (Claro dentro del bosque en la época seca), FBS

(Fuera del bosque en la época seca).
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En las figuras 11, 12 y 13, se presentan las temperaturas minimas y maximas
promedio a diferentes niveles que se fueron registrados durante la caracterizaciéon
microclimatica. Podemos observar un comportamiento similar al de las
temperaturas absolutas, en donde existe una variacion de las condiciones de
temperatura entre los diferentes microambientes y entre épocas. Estas podrian
considerarse mas favorables para el establecimiento de plantulas dentro del
bosque, debido a la presencia de dos factores: Uno, la menor oscilacion térmica si
consideramos las temperaturas maximas y minimas promedio, y dos, las
temperaturas minimas promedio. No se presentan grandes diferencias entre los

microambientes ocupados por los juveniles y los adultos.

40 -
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Figura 11. Temperatura maxima y minima promedio a 5 cm de altura: DBH
(Dentro del bosque en la época humeda), CDBH (Claro dentro del bosque en la
época humeda), FBH (Fuera del bosque en la época humeda), DBS (Dentro del
bosque en la época seca), CDBS (Claro dentro del bosque en la época seca)
FBS (Fuera del bosque en la época seca).
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Figura 12. Temperatura maxima y minima promedio a 50 cm de altura: DBH
(Dentro del bosque en la época humeda), FBH (Fuera del bosque en la época

hiameda), DBS (Dentro del bosque en la época seca), FBS (Fuera del bosque
en la época seca).
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Figura 13. Temperatura maxima y minima promedio a 7cm profundidad: DBH
(Dentro del bosque en la época humeda), CDBH (Claro dentro del bosque en
la época humeda), FBH (Fuera del bosque en la época humeda), DBS (Dentro
del bosque en la época seca), CDBS (Claro dentro del bosque en la época
seca), FBS (Fuera del bosque en la época seca).
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En la figura 14, podemos observar los promedios de humedad relativa que se
registraron en los dos microambientes (dentro y fuera del bosque), a 50 cm de
altura. Como era de esperarse en la época humeda hubo significativas diferencias
en las minimas registradas dentro del bosque (75,4+21,7%) y fuera (63,9+24,6%),
resultando en una diferencia promedio de 11,5%, En época seca se registro
40,4+27.3% dentro y 31,8+£26,9% fuera del bosque, existiendo una diferencia de
8,55% en promedio lo que podria estar determinando una mejor condicion de
humedad adentro, durante los meses en que existen condiciones hidricas mas
estresantes y en donde la humedad minima absoluta fuera del bosque puede
llegar a estar en 2,77% (datos no presentados). Existe una alta variabilidad en los
valores registrados, por lo que es dificil establecer diferencias en base a este
pardmetro. Sin embargo, los menores valores registrados fuera del bosque
podrian determinar mas condiciones estresantes de diferencia de presion de vapor
hoja — aire (DPV), en individuos que se encuentren en el paramo abierto donde las

temperaturas a nivel del suelo durante el dia pueden ser altas.
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Figura 14. Humedad relativa promedio a 50 cm de altura: DBHI (Dentro del
bosque en la época humeda, minima promedio), DBHA (Dentro del bosque en
la época humeda, maxima promedio), FBHI (Fuera del bosque en época
hameda minima promedio), FBHA (Fuera del bosque en época humeda
maxima promedio), DBSI (Dentro del bosque en época seca minima
promedio), DBSA (Dentro del bosque en época seca maxima promedio), FBSI

(Fuera del bosque en época seca minima promedio), FBSA (Fuera del bosque
en época seca maxima promedio).
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Para tener una mejor idea de las diferencias microclimaticas, en la figura 15
podemos observar el numero de dias con temperaturas congelantes. Para los 109
dias que duraron los registros, a 5 cm de altura, el menor valor corresponde a 35
dias dentro del bosque, mientras que para fuera del bosque correspondié 82 dias.
A 7 cm de profundidad no se registraron dias con temperaturas congelantes.

A los 50 cm de altura hubo una menor diferencia entre los dos microambientes,
no obstante esta no deja de ser amplia ya que para dentro del bosque hubo 41
dias y fuera del bosque 62 dias.

Q.  CcbB5m FB5M
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FB 50cm

DB 50cm
DB 5cm
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o
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Figura 15. Numero de dias con temperaturas congelantes. DB (Dentro del bosque),
CDB (Claro dentro del bosque), FB (Fuera del bosque), (n=109).

3.2 Estructura poblacional y mecanismos de regeneracion

En este punto vamos a considerar tres aspectos estudiados en el campo a lo
largo del trabajo y que busca el conocimiento de los componentes de la
regeneracion del bosque de P. sericea, estos son: el estudio de la estructura de
tamafio de la poblacion, el tipo de reproduccién predominante en el bosque y la

distribucion de los juveniles en relacion a los adultos.
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En la figura 16 podemos observar la existencia de una alta proporcion de
individuos jovenes en este bosque, a pesar de que el censo fue realizado en
época seca donde posiblemente muchas plantulas hayan desaparecido. La
primera categoria (0 — 10 cm), fue la que contd con mayor numero de
representantes con 111 individuos que representa el 33%, luego disminuye
significativamente en la segunda categoria (10,1 — 20 cm) con 55 individuos
(16,4%) y se mantiene practicamente constante en la siguiente (20,1 — 30 cm) con
50 (15%). Luego vuelve a ocurrir una disminucion entre 30,1 — 40 cm casi a la
mitad con respecto a la anterior con 21 individuos (6,3%), volviendo a decrecer a
la mitad con 11 individuos (3,3%) en la quinta categoria (40,1 — 50 cm), luego
tiende ha hacerse mas constante (aunque existen algunas como en 130,1 — 140
cm en las que hay un solo individuo), hasta los 200 — 700 cm en donde se agrupan
las categorias siguientes y hubo un aumento (6,8%).
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Figura 16. Distribucion de tamafio de la poblacion por categorias de altura de los
individuos (n=8 para individuos > 10 cm y n=40 para individuos <10 cm)
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Es importante en este punto resaltar que en todas las categorias se encontraron

representantes, si bien no muy alta, ninguna fue faltante, evidencidndose como en

la mayoria de ellas luego de las cuatro primeras es muy bajo su numero. Esto

puede constatarse en la tabla 1, en donde se muestran las densidades. A partir

de 50 cm se unieron las categorias hasta los 200 cm en vista de que eran muy

bajas las densidades registradas.

Tabla 1. Densidad de plantas por m2 en el area de estudio.

Categoria de tamafio (cm)

# de Plantas/m?2

0-10 0,55
10,1-20 0,27
20,1-30 0,25
30,1-40 0,10
40,1-50 0,06

50,1-200 0,33

> 200 0,11

En la figura 17, se presenta la proporcion de individuos (< 10 cm) provenientes

de la germinacion de semillas 6 por rebrotes de raiz correspondiente a las

transectas muestreadas en época seca. Se observa que los individuos originados

por regeneracion asexual constituyen una mayor proporcion (56%) con relacion a

los provenientes de la regeneracion sexual (44%).

En el figura 18, se observa como la distribucion de los individuos juveniles con

relacion a los adultos es muy estrecha. El 99% de los juveniles censados en las

transectas (111 individuas), estan asociados a la copa del adulto.




sexual

44% _

vegetativa
56%

Figura 17. Proporcion de individuos jévenes (< 10 cm), provenientes de la
germinacién de semillas 6 por rebrotes de raiz. datos correspondiente a 40
transectas (n=40) muestreadas en la época seca.

fuerade
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ro de
Obertura

99%

Figura 18. Proporcion de individuos jévenes (<10cm) provenientes de la
germinaciéon de semillas 6 por rebrotes de raiz (111 individuos censados)
bajo la cobertura de individuos adultos en 40 transectas muestreadas
durante la énoca seca.
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3.3 Mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas.
3.3.1 Capacidad de sobreenfriamiento.

Esta prueba fue llevada a cabo en los dos tipos de juveniles considerados
segun su origen, y a su vez se realizaron en distintos tejidos. En la tabla 2, se

muestra el peso seco y el tamafio de las plantas usadas para esta prueba.

Tabla 2. Peso seco y tamafo de plantas usadas para realizar las pruebas de
sobreenfriamiento. Plantulas (n=15), juveniles de origen sexual (n=10) y
Rebrotes de raiz (n=8)

Concepto Peso seco (g) | Tamafo (cm)

Plantulas 0,018 + 0,009 4,34 + 0,95

Juveniles de origen 0,154 + 0,035 | 10,31 +0,35
sexual para la extraccion

de: hojas, tallo y raiz

Rebrotes 0,974 + 0,215 8,5+1,0

Los diferentes tejidos utilizados y los valores de sobreenfriamiento obtenidos se
pueden observan en la tabla 3.

Estas pruebas se realizaron en las primeras 24 horas luego de traidas las
plantas al laboratorio y en dias de época humeda por lo que los tejidos tendrian
altos niveles de hidratacion.

El valor mas positivo en el cual se registré la exoterma fue en tallos de los
rebrotes (-5,2+0,6 °C), siguiendo de igual forma los tallos de juvenil de origen
sexual (-5,4+£0,4 °C), las hojas de los juveniles de origen sexual y de los rebrotes
presentaron temperaturas de sobreenfriamiento en promedio de -6,0°C. Las
plantulas con cotiledones y las raices de juveniles de origen sexual presentaron

los valores mas negativos (-6,6+1,7 °Cy -7,8+1,9 °C respectivamente).
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Tabla 3: Capacidad de sobreenfriamiento en los diferentes tejidos
considerados. Plantulas con cotiledones (n=15), Hojas de juveniles de origen
sexual (n=8), Tallo de juveniles de origen sexual (n=8), raiz de juveniles de
origen sexual (n=8), hoja de rebrotes (n=8), tallo de rebrotes (n=8)

Concepto Temperatura de

sobreenfriamiento (°C)

Plantula -6,6 £1,6

Hojas de juveniles de -6,2+1,1

origen sexual

Tallo de juveniles de -5,4+0.4

origen sexual

Raiz de juveniles de origen -7,8+£1,9
sexual

Hojas de rebrotes -6,0+0,9

Tallos de rebrotes -5,2+0,6

Si tomamos en cuenta los valores arriba sefialados podemos sacar el promedio
para ambos tipos de juveniles, obteniendo que para los de origen sexual es
-6,4+1,2°C (sin considerar el de plantulas) y para los de origen asexual es
-5,6+0,6°C.

3.3.2 Temperatura de dafo.

La tabla 4, muestra los resultados de las pruebas de la sensibilidad de los
tejidos a las temperaturas congelantes, obtenidos del material traido al laboratorio.
Este resultado no incluye las plantulas, debido a la dificultad que implica la
cantidad de material necesario para su realizacion.

La temperatura que causa el 50% de dafio al tejido foliar de es de -5,5 + 1,3 °C
para los juveniles de origen sexual y -8,0 + 1,8°C para los rebrotes; para el tallo
es de -6,5 + 1,1 °C en los juveniles de origen sexual y -8,1 + 1,8 °C para los

rebrotes; la raiz de origen sexual presento la temperatura de dafio a -6,4 + 0,4 °C.
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Tabla 4: Temperatura de dafio para los diferentes tejidos considerados (n=3)

Concepto Temperatura de dafio (°C)
Hoja de juveniles de origen sexual -5,6+1,3
Tallo de juveniles de origen sexual -6,5+1,0
Raiz de juveniles de origen sexual -6,6 £0,4
Hoja de rebrote -8,0+1,8
Tallo de rebrote -8,1+1.8

Si de los resultados expuestos anteriormente determinamos las temperaturas
promedio de dafio obtendriamos que para juveniles de origen sexual es
-6,4 + 0,1 °C y para los rebrotes -8,1 + 0,1 °C.

3.3.3 Potencial osmatico foliar.

Como puede observarse en la figura 19, el potencial osmético en juveniles de
origen sexual se hace negativo en las horas del dia, y es hacia el final de la tarde
(18:00 h) en que comienza a hacerse positivo, hasta un punto en que debe estar
en equilibrio con el potencial hidrico del suelo (aproximadamente 22:00 h), de
acuerdo a esta figura el potencial osmoético se mantiene constante y no varia
mucho (desde las 22:00 h, hasta las 8:00 h), aunque la temperatura foliar y de
aire circundante a la hoja si lo haga, en especial en las horas de 5:00 h 'y 6:30 h
como se puede observar en las figuras 20 y 21.

En la figura 19, también se puede observar como varian los valores en el
potencial osmotico segun la época del afo, presentandose los mas negativos en la
seca, siendo esta en la que se registran las menores temperaturas (figuras 20 y
21).
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Figura 19. Potencial osmético en juveniles de origen sexual en cursos de 24

horas: (Epoca humeda , época seca ).

e

= 15

E

©

5 5

g- T T T T T T T T T T T 1

ﬁ’ -SJS 10 12 14 16 18 20 22 24 4 5 65

Tiempo (horas)

Figura 20. Temperatura de la hoja de juveniles de origen sexual en cursos de

24 Horas: (Epoca humeda , época seca ).
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Figura 21. Temperatura de aire circundante en juveniles de origen sexual en
cursos de 24 horas. : (Epoca humeda , época seca ).
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En la figura 22, se encuentran los registros obtenidos para el potencial
osmoético en los juveniles de origen asexual en un curso de 24 horas en la época
himeda y seca, observandose un comportamiento similar al de los de origen
sexual, esto es: una poca variacion del potencial osmoético en las horas de la
noche en especial las primeras horas de la mafiana (5:00 h y 6:30 h) en la cual

suceden las menores temperaturas foliares y de aire circundante. (figuras 23y 24).
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Figura 22. Potencial osmético en rebrotes en cursos diarios de 24 horas:

(Epoca humeda , época seca ).
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Figura 23. Temperatura de hoja en rebrotes en cursos de 24 horas:

(Epoca humeda , época seca ).
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Figura 24. Temperatura de aire circundante en rebrotes en cursos de 24 horas.
(Epoca humeda , €época seca ).
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4. DISCUSION

Los resultados obtenidos durante las mediciones en campo y laboratorio
corroboran algunas premisas acerca de la regeneracion del bosque de Polylepis
sericea. Sobre su ubicacion dentro de un refugio termohidrico y la sensibilidad de
los individuos juveniles a las temperaturas congelantes, las cuales podrian estar

determinando la inusual distribucion de estos bosques.

4.1 Condiciones microcliméticas dentro del bosque y en el paramo abierto:

Los resultados obtenidos, demuestran que las condiciones microcliméticas
dentro del bosque son menos extremas que en el paramo abierto existiendo una
diferencia de temperatura de 5,2 °C a 5 cm de altura. Esto coincide con lo
sefialado por Azdcar y Monasterio (1980), quienes reportan que la temperatura
nocturna puede ser 10 °C mas caliente dentro del bosque y la diurna 4 °C mas fria
que en paramo abierto. También ocurre un menor numero de dias con
temperaturas congelantes, ya que para 109 dias de mediciones, se registraron
dentro del bosque 35 con temperaturas por debajo de 0 °C y en paramo abierto
83. Azdécar y Monasterio (1979) encuentran a 10 cm de altura para un afio de
estudio 39 dias con temperaturas congelantes dentro del bosque y 115 dias fuera
del bosque (morréna izquierda).

También en la temperatura minima promedio existe una diferencia considerable
entre los dos microambientes, siendo mas evidente en la época seca. Por otra
parte, por debajo de la superficie del suelo (7 cm de profundidad), existen pocas
diferencias térmicas entre el bosque y el paramo abierto. Azécar y Monasterio
(1979), reportan que a medida que aumenta la profundidad del suelo, la
temperatura se hace mas estable, aunque Black y Bliss (1980), encuentra que los
suelos organicos en el limite de crecimiento arboreo de Norte América en los que
germina la especie arbdérea Picea mariana, son mas caliente (entre 4 °C a 5 °C)
en la superficie del suelo (0 cm de altura) que a 3 cm de profundidad y que a 5 cm
de altura (1 °C aproximadamente), ese autor sefiala que este resultado es debido

a que en la superficie del suelo se descongela el hielo mas rapido.
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En sitios de paramo abierto las oscilaciones térmicas entre los distintos niveles
son mas notables, las cuales se incrementan en la época seca. Dentro del bosque
dichas diferencias térmicas son menos extremas. Se ha determinado en
ambientes de alta montafia en Africa, donde crece la roseta gigante Lobelia
rhynchopetalum, que las oscilaciones térmicas en la superficie de suelo pueden
estar entre -5 °C a primeras horas de la mafiana y 45 °C en la tarde (Fetene, et al
1998). Smith (1977), en cursos diarios de temperatura (24 horas), encuentra que
en suelo desnudo del Paramo de Mucubaji existe una temperatura minima de -6,0
°C y una maxima de 36 °C, mientras que bajo las rocas se podia registrar una
minima de -3,0 °C y una maxima de 33 °C.

Lo anteriormente expuesto corrobora que el bosque de P. sericea actia como
un refugio térmico en donde los cambios extremos de temperatura ocurren en
menor grado, como lo sefialan Azocar y Monasterio (1980), “Este bosque
condiciona un mesoclima mas estable que amortigua mas eficientemente las
condiciones extremas del clima periglacial existente”. La cobertura de rocas
modera las temperaturas extremas durante la estacion seca y puede mantener
altos niveles de humedad en el suelo (Smith 1977).

Podemos observar en los resultados, que dentro del bosque a 50 cm de altura
se presenta practicamente las mismas temperaturas que a 5 cm, lo que sugiere
qgue en el transcurso de la vida juvenil, estos arboles estan sometidos siempre a
las mismas condiciones térmicas. En ambientes parecidos en las altas montafias
de Africa ocupados por L. rhynchopetalum, puede existir -5 °C en la superficie del
suelo, -1 °C a 50 cm de altura y también -1 °C a 2 m, durante la noche (Fetene et
al 1998).

Es importante destacar que en los resultados obtenidos se observd un
comportamiento muy parecido desde el punto de vista de temperatura en los
sitios fuera del bosque y claro dentro del bosque, es decir que estas pequefias
areas pueden tener condiciones congelantes en la cual el concepto de refugio
térmico no es aplicable.

En cuanto a la humedad relativa, existen condiciones mas humedas dentro del

bosque en comparacion al paramo abierto, llegando a registrarse una diferencia
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de aproximadamente el 10% en la humedad minima promedio durante la época
himeda y seca, siendo esta Ultima la de mayor estrés hidrico en el paramo.
Aunque dentro del bosque pueden registrarse valores muy bajos de humedad
(inferiores al 20%), estos se mantienen por poco tiempo (Azécar y Monasterio
1979), lo anterior estd de acuerdo a lo sefialado por Goldstein et al (1994),
“ Estos bosques no solo amortiguan las fluctuaciones térmicas diarias sino que
también reducen la perdida de agua de la superficie del suelo resultando en un
alto nivel de humedad durante la estacion seca”.

4.2 Estructura poblacional y mecanismos de regeneracion.

La estructura de tamafio de la poblacion muestra que existe una alta proporcion
de juveniles en este bosque, con una gran cantidad de individuos entre los
primeros 40 cm de altura, habiendo una disminucion progresiva a medida que se
aumenta en categoria de altura, simulando un modelo de J invertida. Esto coincide
parcialmente con lo reportado por Hueck (1960), que encuentra un gran numero
de juveniles y adultos, pero una baja cantidad de individuos en las categorias
intermedias. Ademas, sefiala que la reproduccién espontanea del bosque de P.
sericea, es suficiente para su conservacion a pesar que falten representantes de
algunas etapas juveniles en los bosques naturales de esta especie. También se ha
observado en el limite de crecimiento arbéreo que bosques de coniferas de Picea
mariana, presentan un modelo de J invertida en su distribucion de tamafios, en
donde existen numerosos representantes en las categorias inferiores y pocos en
las superiores (Payette et al 1982), as como también en poblaciones de Picea
engelmannii, donde se encuentran un gran numero de plantulas y un moderado
nimero de joévenes y adultos. Contrariamente en Abies lasiocarpa, especie
arboérea de bosques templados, la cantidad de plantulas y jovenes es bajo y el de
adultos es alto, (Black y Bliss 1980), lo que sugiere que posiblemente esa
poblacion de A. lasiocarpa esta en degradaciéon o extinguiéndose localmente en
ese lugar. La formacién de la jerarquia de tamafios es una expresion de la
distribucion espacial de las plantas y de los recursos aprovechables en el sitio de
desarrollo (Bonun 1988).
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También, seria importante considerar en la dinamica de la poblacion el factor
de sobrevivencia de las plantulas, que podria jugar un rol importante en el
momento de estudiar la distribucion por tamafios, ya que esta condicion afecta las
categorias superiores. En P. engelmannii, la sobrevivencia fue del 90% en sitios
con bajas temperaturas, mediano estrés hidrico y alta cobertura, y se reduce a
44% en sitios con condiciones térmicas favorables, sin estrés hidrico pero sin
sombra, y se reduce a 19% en sitios abiertos, sin cobertura, con noches
congelantes y estrés hidrico (Germino et al 2002). Ademas estos autores sefialan
que la mayor sobrevivencia es observada en micrositios cerrados en islas de
arboles, los cuales pueden alterar micrometeorolégicamente parametros como:
radiacion solar, temperatura, humedad del suelo y vientos.

Este resultado obtenido acerca de la distribucion en categorias de tamafio en
el bosque de P. sericea, puede interpretarse como la existencia de un factor
limitante que conlleva a que de este gran numero de juveniles, pocos se
conviertan en adultos ya que muchos de estos son eliminados en las etapas
intermedias. Lo anteriormente expuesto hace pensar sobre la presencia de un
balance térmico dentro del bosque, donde la cobertura juega un papel importante.
Como lo plantea Kérner (1999), que si existiera un dosel cerrado en bosques del
limite de crecimiento arbéreo, este no permitiria la entrada de suficiente radiacion
solar que logre calentar la superficie del suelo, lo que resulta en una disminucién
de flujo del calor. También sefiala que esta forma de vida ha sido seleccionada
evolutivamente para la competicion por radiacion solar que permita calentar las
raices de los arboles, para realizar su divisién y diferenciaciéon celular la cual
ocurre a una temperatura entre 5.5 a 7.5 °C. P. sericea que posee un dosel
relativamente abierto (del 30% al 70% de cobertura) ( Monasterio 1980b),
permitiria de esta manera la entrada de suficiente calor en forma de radiacion
solar, calentando asi los grandes bloques de rocas en los que se encuentra el
bosque, este calor sera liberado lentamente durante la noche, creando mejores
condiciones térmicas. Los factores mas importantes en la diferenciacién del clima
en el valle de Mucubaji son la insolacién y la radiacion neta (Azocar y Monasterio

1979). Por otro lado aungue la cobertura del dosel crea condiciones favorables de
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microclima para el establecimiento de plantulas, igualmente este dosel contribuiria
a evitar la pérdida de calor al interceptar la reiradiacion emitida, sin embargo, esta
cobertura determina luego condiciones desfavorables para el crecimiento de los
juveniles, en términos térmicos, por la baja entrada de radiacién y luminosidad, lo
cual también determina bajas tasas de fotosintesis y por ende tasas bajas de
crecimiento. Por lo que el mantenimiento de ese moderado porcentaje de
cobertura no permitiria que ese gran numero de juveniles pase a categorias
superiores. Catovsky y Bazzaz (1998) sefialan que el “feeback” entre plantulas y
cobertura del arbol, controlan la estructura y dinamica de la poblacion. Sin
embargo, esta hipoétesis esperaria ser sometida a pruebas.

Con respecto al tipo de reproduccion prevaleciente, los resultados muestran
que una alta proporcién de los juveniles (< 10 cm de altura), provienen de la
germinacion de semillas, lo cual sugiere pocas limitaciones para la reproduccién
sexual bajo esas condiciones de habitat. Urbanska et al (1997), sefalan que bajo
condiciones estresantes como en los ambientes alpinos la regeneracion asexual
es la mas exitosa, por lo que las plantas se han adaptado para poseer este tipo de
reproduccién, en donde el vastago o hijo no solo es idéntico a la madre sino que
siguen fisica y fisiologicamente conectado a ella, por lo que este factor lo
beneficiaria altamente ya que existe un suministro de fotosintetatos por parte de la
planta madre (Silvertown 1982). Payette et al (1982), encuentran que solo el
3 %de las semillas producidas por la especie arborea Larix laricina (que crece en
el limite de crecimiento arbéreo en Norte América), son viables. En Sedum
lanceolatun especie herbacea perenne que crece bajo y sobre el limite de
crecimiento arbéreo de zonas templadas, se presenta un nimero marcadamente
menor de plantulas por unidad de &rea sobre el limite que en el limite (Jolls Y
Bock 1983). Segun Korner (1998), una de las hipdtesis que tratan de explicar
funcionalmente él limite de crecimiento arbéreo es que procesos tales como:
polinizacion, fertilizacién, germinacion e implantacion, son afectados a tales
altitudes. En el caso del P. sericea la reproduccion sexual es exitosa en su habitat
refugio, sin embargo, su capacidad de colonizar areas de paramo abierto parece

estar limitada por la incapacidad de establecer plantulas en esas condiciones
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donde las oscilaciones térmicas y las temperaturas congelantes son mas
extremas, y la reproduccion asexual no permite una facil expansion. Sin embargo
Silvertown (1982), sefiala que el vastago vegetativo es un potencial colonizador de
nuevos espacios en los alrededores del area ocupada, permitiéndole explotar los
espacios aprovechables de una manera mas eficiente, pero de igual forma sefiala
que el tipo de planta vecina es un factor importante a considerar al momento de
colonizar un area en particular. Estas plantas vecinas compiten por recursos con
los nuevos individuos (Urbanska et al 1997). Esto se evidencid en ambientes
alpinos de Australia donde Eucalyptus pauciflora, que se encuentran en areas
cubiertas por gramineas (Poa spp), presentan poco desarrollo y alta mortalidad
debido a la competencia (Noble 1980). Smith (1977), sefiala que la competencia
interespecifica y el estrés climéatico pueden interactuar para ocasionar la muerte de
plantulas de P, sericea. Proporciones entre plantulas y rebrotes parecidos a la
encontrada en P. sericea, ha sido reportada para P. engelmannii en el limite de
crecimiento arbéreo, presentando 10 rebrotes de raiz por cada 8 plantulas. Al
contrario en A. lasiocarpa, el éxito de la reproduccion sexual es muy reducida
encontrandose 1 plantula por 50 rebrotes de raiz (Black y Bliss 1980). También
otros resultados contrastantes se han observados en P. mariana, la cual posee los
dos tipos de reproduccién, pero la asexual se presenta como una alternativa
importante (Payette et al 1994), ya que la sexual en estas plantas es muy limitada
al igual que en L. laricina, sugiriendo que la regeneracion por semillas en estos
bosques es muy poco frecuente (Payette et al 1982).

Goldtein et al (1994), sefiala que las mejores condiciones térmicas del suelo
sumadas a las de nutrientes y humedad que presentan los habitat refugios donde
se encuentran los bosques P. sericea, favorecen el proceso de germinacion y
establecimiento de estos arboles a tales altitudes. Estos son “sitios seguros”, los
cuales son definidos por Harper (1979) como el ambiente inmediatamente
circundante a la semilla en el cual se favorece la germinacion y el establecimiento.
Por lo que la presencia o ausencia y densidad de plantulas depende, no solo de la
habilidad de la semilla, sino también de la frecuencia de “sitios seguros” ofrecidos

por el ambiente (Silvertown 1982). Como por ejemplo en P. mariana, la cual es
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extremadamente sensible al estrés hidrico, por lo que su establecimiento ocurre
en suelos organicos humedos (Black et al 1980).

Es de hacer notar, que los juveniles de P. sericea, se encuentran practicamente
en su totalidad bajo la cobertura del dosel, siendo efectivamente este el lugar
donde se registraron las mejores condiciones térmicas y de humedad relativa,
siendo también el sitio donde se presenta gran cantidad de materia organica, lo
gue representaria su “sitio seguro”. De igual modo Hueck (1960), sefiala que la
mayoria de las plantulas se encuentran al pie de la planta adulta, aunque las
semillas pueden ser dispersadas a grandes distancias por el viento. Sheldon y
Borrus (1973) (citado por Harper 1979), indican que las semillas dispersadas por
el viento se mueven a pocas distancias de la planta madre y Silvertowm (1982),
concluye que las semillas de los arboles son depositadas dentro de los diez
metros de los padres por lo que la dispersion mediada por animales es mas
efectiva.

Urbanska et al (1997), en sus estudios en ambientes alpinos, determina que los
juveniles se encuentran dentro de la copa de la planta madre y plantea que esta
proteccion puede ser considerada como un componente del “sitio seguro”,
pudiéndose entonces considerar esta ubicacibn como una adaptacion que
disminuyen los riesgos en ambientes frios aumentando su “fitness”. Las plantulas
de P. mariana, se desarrollan bajo de la copa del &rbol, lo que podria disminuir la
mortalidad debido a las mejores condiciones térmicas del suelo bajo el dosel
(Payette et al 1994). También se ha encontrado en coniferas alpinas que bajo las
copas, las plantulas consiguen mejores condiciones de Iluminosidad y pH
(Catovsky et al 1998). En Pinus uncinata, la cobertura y la presencia de materia
organica en el sustrato, sugiere un importante rol de los arboles para modificar el
ambiente (Camarero y Gutiérrez 2002), asi como también el refugio que provee
las plantas adultas de Pinus flexilis y Picea engelmannii, reduce la intensidad de
luz, la temperatura de la superficie del suelo y conserva la humedad (Shankman
1988), aunque también se ha encontrado que las plantulas de algunas especies

como P. engelmannii y A. lasiocarpa, se pueden desarrollar tanto en campo
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abierto como bajo el dosel, otras como las de P. flexilis, se establece mayormente
en campo abierto (Daly y Shankman 1984).

Si bien lo ya expuesto sugiere la presencia de un efecto nodriza en el cual,
segun Urbanska et al (1997), la planta adulta favorece el desarrollo de los
juveniles en condiciones estresantes, también sefiala que la proteccion de la
planta madre puede ser considerada como un componente del “sitio seguro”. En
ambientes alpinos de Espafa, califican de efecto nodriza a la capacidad del
Pinus uncinata, de modificar las condiciones microambientales bajo su copa,
beneficiando la regeneracion (Camarero y Gutiérrez 2002). En los bosques de P.
sericea, podria ser mas adecuado referirse a la existencia de “sitios seguros” y no
solo a nodricismo ya que intervienen otros elementos del ambiente como son la
presencia de grandes blogues rocosos, para crear las condiciones favorables para
el establecimiento de plantulas.

4.3 Mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas.

Los resultados obtenidos para plantas jovenes de esta especie, muestran que
su supervivencia a las temperaturas congelantes se favorece a través de
mecanismos de evasion, condicion en la cual los tejidos expuestos no llegan a
congelarse a pesar de que la temperatura ambiental se encuentra muy por debajo
de 0 °C (Levitt 1972). Segun Larcher (1995) y Lambers et al (1998), los tejidos de
vegetales se congelan a temperaturas entre -2 °C a -5 °C, dependiendo de la
concentracion de solutos. Las plantas jovenes de P. sericea, pueden sobreenfriar
en un rango de temperaturas comprendido de -5.5 °C a -8.0 °C dependiendo del
tejido. Sobre esto Larcher (1995) sefiala que los Organos difieren
considerablemente en su capacidad para sobreenfriar, presentdndose una mayor
capacidad en las raices. También es importante sefialar que la temperatura de
dafio determinada fue de -5,5 °C a -8,0 °C, por lo que, el sobreenfriamiento se
presenta como el mecanismo que emplean las plantas jévenes para resistir las
bajas temperaturas y por consiguiente, permitir su supervivencia dentro de estos
ambientes caracterizado por las temperaturas congelantes. Rada et al (1985),

encuentran que los individuos adultos P. sericea, son evasores al congelamiento,
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sobreenfriando en un rango de -6 °C a -8 °C. Segun Larcher (1995), el estado de
vida joven es mas sensible al congelamiento que el adulto; por ejemplo, sefala
gue en comunidades de Roble la progenie de un afio puede ser afectada por
temperaturas de -4 °C, cuando ocurren temperaturas ambientales de -8 °C a
-10 °C en invierno, mientras que los adultos no son afectados a tales
temperaturas.

Rada et al (1987), encuentran en los Andes Venezolanos mecanismos de
evasion en Espeletia schulzii. Squeo et el (1995), realizando estudios sobre
mecanismos de resistencia al frio en la Cordillera Andina, encuentra que los
arbustos presentan mecanismo de evasion al congelamiento, mientras que las
plantas pequeias (inferiores a 20 cm), presentan mecanismos de tolerancia. Sin
embargo, en la alta montafia de Bolivia, bajo condiciones de temperatura
congelantes, Rada et al (2001), encuentran mecanismo de tolerancia al
congelamiento en arboles de Polylepis tarapacana.

El mecanismo de evasion al frio en plantas adultas de P. sericea, es favorecido
por un ajuste osmotico diario y estacional (Rada et al 1985). En los resultados
obtenidos en este trabajo con plantas jovenes no fue observado el ajuste osmético
diario pero si el estacional, posiblemente debido a que no se esperaria que parte
de los carbohidratos producidos sean gastados en la depresion del punto del
congelamiento, ya que eso seria costoso para su balance de carbono, que de por
si debe ser muy bajo, ya que estan en condiciones sombreadas. En contraste el
genero Espeletia no presenta ajuste osmotico en ninguno de sus estadios (Garcia
2000, Rada et al 1985 lo que indica que los juveniles no utilizan la depresion del
punto de congelamiento por medio de una disminucién del potencial osmético
como mecanismo de resistencia a temperaturas congelantes.

Debido a la existencia de una reducida capacidad de sobreenfriamiento,
debemos considerar las condiciones microambientales en las que se encuentran
los juveniles de P. sericea, (que son determinadas por la existencia de: grandes
rocas, la copa del adulto y abundante materia orgénica), para comprender la
inusual distribucion de estos bosques. Nuestros resultados sugieren que los

mecanismo de resistencia al congelamiento, que presentan los juveniles no les
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permite colonizar areas de paramo abierto, ya que si una plantula se encuentra
fuera del bosque tendria que hacer frente a temperaturas hasta de -10 °C, las

cuales no soportarian, ya que su temperatura de dafio se encuentra entre -6.0 °C
y -8.0 °C.
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CONCLUSIONES

1) La cobertura proporcionada por las copas de los arboles dentro del bosque,
determina condiciones mas favorables de temperatura bajo el dosel que en el
paramo abierto, en relacidbn con el amortiguamiento de cambios extremos de

temperatura y menor niamero de dias con temperaturas congelantes.

2) El bosque de P. sericea de Mucubaji, presenta una alta tasa de regeneracion,
representada por una gran proporcion de individuos jovenes (< 40 cm de altura),
por lo que el proceso de establecimiento no parece constituir un filtro en la

dinamica poblacional.

3) Las condiciones abidticas estresantes del habitat del P. sericea no determinan
que prevalezcan ampliamente la reproduccion vegetativa sobre la sexual como

mecanismo de regeneracion.

4) Las condiciones microclimaticas mas favorables bajo la cobertura
proporcionada por los arboles adultos, determina un patrén de distribucion

marcadamente asociado al abrigo del dosel.

5) No existen diferencias marcadas entre los juveniles y los adultos en los
mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas. Ambos tipos de plantas son
evasoras y sobreenfrian en un rango cercano (-5,5 °C a -8,0 °C y -6,0 °C a -8,0°C
para los jévenes y adultos respectivamente). Difieren en que los jovenes no tienen
el mecanismo de ajuste osmoético diario lo cual al parecer determina una mayor
capacidad de sobreenfriamiento (Rada et al 1985). No obstante estos mecanismos
de resistencia no le confiere la capacidad de hacer frente a las bajas temperaturas

gue se presentan en el paramo abierto.
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