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RESUMEN.

El paramo se considera como un ambiente unico, en donde los organismos
que habitan en estos ecosistemas han desarrollado mecanismos de adaptacion
(tanto fisiolégicos como morfologicos) que les permiten adaptarse a estas
condiciones extremas. La forma de vida mas conspicua con altos valores de
cobertura en dicho ecosistema son las rosetas caulescentes gigantes
consideradas las de mayor éxito ecologico en el poblamiento de los ambientes
mas extremos, desde el punto de vista térmico e hidrico y también en los habitats
con climas mas fluctuantes. Las rosetas gigantes hasta ahora estudiadas, en
términos de relaciones hidricas e intercambio de gases, muestran acentuadas
respuestas evasoras. Sin embargo, estudios preliminares en juveniles de
Coespeletia moritziana parecieran indicar que es una especie con mayor
capacidad de tolerancia. En este trabajo se establecié una comparacion intrinseca
del comportamiento ecofisiolégico de diversos estadios de crecimiento de
Coespeletia moritziana. Ademas se discutid si el comportamiento de dicha
especie es analogo o difiere de otras rosetas gigantes estudiadas previamente.
Para ésto se estudiaron las relaciones hidricas e intercambio de gases de dicha
especie en tres estadios: juvenil, intermedio y adulto durante ambas estaciones
seca y humeda en el Paramo de Piedras Blancas a 4200 m.

Los resultados obtenidos sugieren que los tres estadios de C. moritziana
estudiados difieren en su comportamiento, ya que las caracteristicas
microclimaticas son diferentes. Por un lado los individuos juveniles responden al
déficit hidrico a través de un severo control estomatico y potenciales hidricos muy
negativos, mientras que los adultos utilizan la médula como reservorio hidrico
aumentando su capacitancia, lo que le permite una mayor flexibilidad en la
regulacion estomatica. Por otra parte en el estadio intermedio se confirma la
posicion del mismo, puesto que se comporta en unas ocasiones como el estadio
adulto y en otras como el estadio juvenil. Esto sugiere que C.moritziana presenta
un comportamiento dual con estrategias de tolerancia y evasion al estrés hidrico y
que dichas estrategias se presentan en estadios de desarrollo diferentes. Los
resultados de este trabajo mostraron que C. moritziana es una especie con una
fuerte tolerancia a condiciones desfavorables o extremas, permitiendo asi que
esta especie pueda habitar en ambientes tan particulares como los afloramientos
rocosos. Al mismo tiempo, se sugiere que el comportamiento de ésta especie no
es igual a otras rosetas gigantes estudiadas.
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1. INTRODUCCION.

1.1 El ambiente Paramo.

En las altas montafias tropicales en Suramérica, Africa y Oceania, se halla
un tipo de ecosistema, que se encuentra por encima del limite del bosque y por
debajo del limite de las nieves con caracteristicas microclimaticas, floristicas,
edafolégicas y geomorfolégicas muy particulares (Vareschi, 1970). Este
ecosistema, el Paramo, presenta un clima frio y humedo, con subitos cambios en
el estado atmosférico, y, aunque la fluctuacion de temperatura anual es pequena,
los cambios de temperatura diaria varian desde valores por debajo del punto de
congelacion hasta los 30°C. En los Andes Neotropicales los paramos estan
distribuidos discontinuamente entre los 11° N y 8° S, desde la Cordillera de
Mérida en Venezuela, pasando por Colombia y Ecuador hasta la depresion de
Huancabamba en el norte del Peru, con algunos relictos en Costa Rica y Panama
(Monasterio, 1980a).

El ambiente Paramo en Venezuela, se distribuye por la cordillera de
Mérida, serrania de Tama, serrania de Truijillo y sierra de Perija, ocupando una
superficie aproximada de 2660 km?, de los cuales el 75% se encuentra en el
estado Mérida, con casi 2000 km? y presenta una distribucién netamente insular
(Monasterio y Molinillo, 2003). En la cordillera de Mérida el paramo se extiende
por encima de los 2000m, en donde se relacionan los gradientes climaticos y los
ecosistemas naturales e intervenidos con el gradiente altitudinal, formando

verdaderos pisos ecoldgicos entre los cuales se pueden distinguir:



El Piso Andino que ocupa la franja mas extendida en sentido horizontal en

los Andes de Venezuela, cuyo limite inferior se halla en el entorno de los 2000m y
el limite superior esta aproximadamente a los 4000m. Este piso es fuertemente
discontinuo y su conjunto forma una serie de “islas” de distinto tamafo y grado de
aislamiento (Monasterio, 1980b). Monasterio y Molinillo (2003) sefialan que el piso
andino entra en contacto en el limite superior con el siguiente piso (Altiandino),
s6lo en el nucleo central del paramo y que ademas este contacto entre ambos
parece ser de fundamental importancia en el encadenamiento y estructuracion a
lo largo de gradientes ambientales y en la capacidad de diversificacion de la flora
neotropical.

Las formaciones vegetales de este piso se presentan tanto en asociaciones
puras constituyendo rosetales, arbutales y pajonales; o en tipos mixtos de
fisonomia mas heterogenea (Monasterio, 1980b). Ademas, tienen como caracter
comun la ausencia total de suelo desnudo y se encuentra el limite superior de la
agricultura paramera, que se carateriza por ciclos intercaldos de cultivo y
descanso (Monasterio y Molinillo, 2003).

El Piso Altiandino se encuentra casi restringido al nudcleo central de

paramos: la Sierra Nevada de Mérida, Sierra de santo Domingo, La Culata y
Sierra de Trujillo, se ubica por arriba de 4000m hasta los 4600m. Este piso se
presenta como tres grandes “islas” sin conexion directa entre si. Esto unido a
condiciones climaticas pasadas y presentes en cada una de ellas imprime
caracteristicas propias, las que influyen a su vez en el encadenamiento diferencial
de la vegetacion y en el porcentaje del area que esta ocupa, haciendo que estas

“islas” no sean del todo equivalentes (Monasterio, 1979).



En el Altiandino se presentan ciclos de congelamiento nocturno-
descogelamiento diurno que impiden toda actividad agricola debido a las
recurrentes heladas. Ademas presenta condiciones climaticas y topograficas
particulares que han permitido la evolucion de una vegetacion propia del paramo,
adaptadas a este medio ambiente de estrés constantes (Monasterio, 1980b;
Monasterio y Molinillo, 2003).

Solo dos formaciones vegetales han colonizado el piso altiandino: el
Paramo Desértico (las carateristica de esta formacion sera detallada en la
metodologia) y el Desierto Periglacial en donde la vegetacion es muy escasa,
discontinua en pequefos manchones de plantas o individuos que estan
separados por grandes areas de sustrato sin recubrimiento alguno (Monasterio,
1980Db).

Las caracteristicas mas resaltantes del paramo son los gradientes
altitérmicos y las variaciones altitudinales de precipitacidon y como consecuencia
de este arduo régimen de temperaturas, el agua no siempre esta disponible para
cubrir la demanda transpiracional a pesar de la abundante precipitacion. El
gradiente altitermico es determinate para la distribucién de las formaciones y
especies vegetales, sin embargo, no es continua y en consecuencia, se forman
pisos ecologicos o cinturones separados estructural y funcionalmente en los
umbrales de temperatura critica para cada una de las especies (Sarmiento,
1986a). Las repuestas dadas por las variaciones altitudinales de precipitacién son
en funcién de la orientacion geografica y de los aspectos orograficos y

topograficos mas locales, haciendo que estas variaciones presenten



comportamientos mas complejos y diferentes (Sarmiento, 1986a; Sarmiento,
1986b; Rundel, 1994).

Durante la mayor parte del afio la disponibilidad de humedad puede estar
severamente limitada, particularmente en las horas tempranas de la manhana
cuando el agua del suelo se encuentra congelada o la baja permeabilidad de la
membrana de las raices impide la toma de agua (Goldstein et al, 1984). Estas
caracteristicas constituyen una fuerza selectiva muy importante en la adaptacion a
los ambientes de la alta montana tropical (Rundel, 1994), ya que determinan en
gran parte la distribucién de las especies y formaciones vegetales. Debido a las
caracteristicas climaticas de los paramos, no existe una estacion definida de
crecimiento. En dicho ambiente ninguna época parece ser favorable para todos
los procesos de la planta (Sarmiento, 1986a).

En la época seca el balance energético es mas favorable, pero las
limitaciones hidricas y las limitaciones térmicas son superiores. En la época
humeda sucede lo contrario, la insolacion y las temperaturas diurnas pueden
permanecer bajas, por lo tanto, la asimilacion y el crecimiento pueden estar
limitados por insuficiente luz y temperaturas subdptimas. En las montafas
tropicales el congelamiento puede ocurrir en cualquier época del afio, por lo tanto
las adaptaciones de las plantas deben ser permanentes (Sarmiento, 1986a).

Estas adaptaciones también estan influenciadas por los diversos habitats
que ocupa la vegetacion paramera, ya que estos presentan diferencias en la
disponibilidad hidrica, en la estructura de suelo y exposicion de las pendientes, ya

que existen diferencias en la insolacion, la temperatura y la humedad relativa



entre pendientes con orientacion Este y pendientes con orientacion Oeste
(Sarmiento, 1986a).

Otra caracteristica resaltante del paramo es la presencia de un gradiente
de temperatura a lo largo del perfil suelo—aire, encontrando que durante el dia la
temperatura del suelo es mayor que la del aire debido al flujo de radiacion
recibido. Este gradiente se invierte durante la noche y es a nivel del suelo donde
se consiguen las mas bajas temperaturas, ya que se presenta una pérdida neta
de calor hacia la atmosfera debido a la alta emision de radiacién por parte del
suelo (Monasterio, 1979; Schulze et al, 2005).

Esto es claramente evidenciado por Monasterio (1979) en el Paramo
Desértico de Venezuela donde reporta temperaturas del aire (a 10 y 150cm del
suelo) con una oscilacién diurna de hasta 13,5°C , que varia desde -2,5 a 12°C en
horas del dia, mientras que a partir de las 8pm la temperatura del aire se
mantiene con valores mas bajos. En la superficie del suelo la oscilacion es de
50°C, con una maxima de 40°C y la minima de -10°C, durante las horas
nocturnas.

Azb6car (2006) tambien reportd fluctuaciones térmicas diarias que
alcanzaban los 10°C, donde la mayor temperatura encontrada durante el dia fue
en suelo desnudo con un valor promedio de 13,63°C en la época seca (ES) y en
el suelo protegido con vegetacion con valores de 8,38°C en la época humeda
(EH) y 6,17°C en ES, mientras que la temperatura del aire (a 50cm del suelo) fue
la menor reportada (6,44°C EH y 5,54°C ES). Durante las horas nocturnas
evidentemente hay inversibn de las temperaturas, encontrando la mayor

temperatura en el aire (-0,07°C ES y 1,43°C EH) y las menores fueron reportadas



en el suelo desnudo (-5,06°C ES) y en suelo protegido (-0,92°C EH y 1,39°C ES).
Este comportamiento fue similar tanto en la época seca como en la época
humeda, pero con la mayor variacién diaria durante la época seca haciendo a
este periodo térmico, el mas desfavorable.

En respuesta a todas estas condiciones, se puede sefialar al paramo como
un ambiente Unico, en donde los organismos que habitan en estos ecosistemas
han desarrollado mecanismos de adaptacion (tanto fisiolégicos como

morfoldgicos) que les permiten adaptarse a estas condiciones extremas.

1.2 Vegetacion del Paramo.

Fisondmicamente la formacion paramo esta constituida por una vegetaciéon
caracteristica no mayor de 3m de altura, muy heterogénea en su espectro de
formas biolégicas (Azocar, 1974). Esta vegetacion presenta un alto grado de
endemismo, ademas, exhibe una gran convergencia en fisonomia y formas de
crecimiento y se encuentran dispersas a lo largo del paramo, o aisladas como
“islas” desde los 2400m a los 4800m (Vareschi, 1970; Monasterio, 1980b; Luteyn,
1999, Bricefio y Morillo, 2002).

Las plantas vasculares que se pueden encontrar en el paramo son las
siguientes: rosetas acaules, por ejemplo, el género Malvastrum, cojines con
géneros como Arenaria L, Aciachne, Azorella; arbustos del género Hypericum L,
Senecio L, Pernettya Gaudich, Lupinus L; hierbas en macolla como
Calamagrostis, Cortaderia, Agrostis, Festuca; hierbas como Castilleja Mutis ex

L.f, Luzula; arboles del género Polilepis Ruiz & Pav, y las rosetas gigantes



caulescentes (frailejones) cuyos géneros representan la forma de vida mas
caracteristica y dominante con altos valores de cobertura en dicho ecosistema
(Monasterio, 1980b; Az6car y Rada, 1993).

En Venezuela, las rosetas gigantes caulescentes pertenecen a los géneros
Espeletia Mutis ex Humb. & Bonpl, y Coespeletia Cuatrec, Espeletiopsis Cuatrec,
Ruilopezia Cuatrec y Libanothamnus Ernst, ocupando un rango altitudinal de
2200m a hasta 4600m (Cuatrecasas, 1979) y es considerado como el taxdn de
mayor éxito ecoldgico en el poblamiento de los ambientes mas extremos, desde el
punto de vista térmico e hidrico y también en los habitats con climas mas
fluctuantes (Monasterio, 1980b). La diversidad de formas y estrategias les permite
estar presentes en una extensa gama de habitats y colonizar los espacios
periglaciales mas extensos de los andes venezolanos (Monasterio y Molinillo,
2003).

La mayoria de las especies de estos géneros presentan una roseta en
posicion terminal con un arreglo espiralado de las hojas, separadas por
entrenudos comprimidos; presentan una cubierta pubescente gruesa en ambas
superficies de la hoja que las protegen de las temperaturas congelantes y poseen

una medula para almacenar agua (Smith, 1974; Monasterio, 1980b).

1.3 Adaptaciones generales de las plantas a las altas montafias tropicales.

Uno de los factores determinantes para la adaptacion de la vegetacion en

las altas montanas tropicales, es el estrés térmico, por o que se observa en las

plantas un alto nivel de especializacién, que se expresa en el desarrollo de



mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas (Levitt, 1972; Azécar et al,
2000). Estos se clasifican en mecanismos de tolerancia al congelamiento (Azocar,
et al 1988; Squeo et al, 1991) que consiste en la salida de agua fuera de la célula
vegetal hacia los espacios intercelulares y que al expandirse por congelamiento
del tejido no provoca el dafio que produciria al interior de la célula. Y mecanismos
de evasion que se logra a través de cuatro alternativas que pueden ser utilizadas
por las plantas para prevenir el dafio causado por el congelamiento; 1)
mantenimiento de la temperatura por encima de 0°C; 2) superenfriamiento; 3)
disminucién del punto de congelamiento y 4) ausencia de agua libre (Larcher,
1995; Korner, 1999; Schulze et al, 2005).

También se presenta en estos ambientes un estrés hidrico, diario y
estacional, haciendo que la planta no pueda cubrir las demandas transpiratorias
durante la mayor parte del afio, en este caso las plantas presentan como
estrategia de resistencia al déficit hidrico:

La evasion a través de a) almacenamiento interno de agua (alta
capacitancia) que puede amortiguar las fluctuaciones diarias y estacionales en el
estado hidrico de las hojas; b) desplazamiento temporal de la actividad
metabdlica; c) control estomatico y d) perdida de las hojas.

La tolerancia a través de a) ajuste osmoético, que actua para mantener
turgor y volumen celular a pesar de las disminuciones en el potencial hidrico del
suelo y b) disminucién en el contenido de agua (Azécar et al, 2000).

Para plantas que estan sometidas a estrés hidrico, los estomas controlan la
respuesta fotosintética cuando la concentracion interna de CO, esta

positivamente relacionada a la tasa de asimilacion, si por el contrario, la



correlacion es negativa, los componentes no estomaticos son los que estan
afectando la tasa de asimilacion (Farquhar y Sharkey, 1982).

La fotosintesis y el intercambio de gases se ven afectados por distintos
estreses (salinidad, sequia, inundacion, bajas y altas temperaturas, otros.)
(Farquhar et al, 1989) y para el caso de las plantas que habitan en los paramos
de Venezuela; el estrés hidrico, la baja disponibilidad de CO, y las bajas
temperaturas son los factores de estrés que tienen mayor influencia en la
adaptacion y conducta de todas las especies que ocupan este ambiente (Rada,
1993).

Segun Pearcy et al (1987) el balance de carbono integra muchas funciones
de la planta, proporcionando asi, una herramienta conceptual muy util y una
aproximacion practica para conocer el funcionamiento de una planta en un
ambiente en particular. A largo plazo (dias y semanas) el intercambio de dioxido
de carbono y de vapor de agua entre la planta y la atmosfera estan controlados
por cambios en el area foliar y por el desarrollo del aparato fotosintético en el
mesdfilo de la hoja, y a corto plazo (horas a dias) por el ajuste de la capacidad
fotosintética y cambios en la apertura estomatica (Schulze, 1986). Los estomas
deben balancear la necesidad de la hoja de permitir la entrada de CO, para la
fotosintesis, mientras que limitan las pérdidas transpiratorias de vapor de agua,
esta responsabilidad es efectiva bajo condiciones favorables de agua, pero en
condiciones desfavorables (poca disponibilidad de agua) el comportamiento
estomatico juega un papel esencial en el mantenimiento de una eficiencia de uso

de agua favorable (Long y Hallaren, 1987).



Se ha estudiado ampliamente como los procesos fisiolégicos son afectados
y cuales son las respuestas de las distintas especies a las condiciones
ambientales tan particulares del ambiente paramo, y asi entender como ciertas
especies sobreviven e incluso son exitosas en lugares donde otras fallan (Orozco,
1986). Entre estas especies el grupo que mas ha llamado la atencion y se

presenta como grupo emblematico del paramo son las rosetas gigantes.

1.4 Adaptaciones de las rosetas gigantes ante el estrés hidrico y térmico.

Los géneros Espeletia y Coespeletia (rosetas gigantes) presentan diversas
adaptaciones tanto fisiolégicas como anatéomicas, que le permiten solventar las
condiciones hidricas y térmicas desfavorables.

Como estrategia de resistencia al déficit hidrico las rosetas caulescentes
gigantes presentan un sistema de evasién, a través de una alta capacitancia,
generada por una gruesa medula en el tallo capaz de almacenar agua, y un cierre
estomatico con una fuerte regulacion, la union de este par de mecanismos
permite mantener potenciales hidricos altos durante todo el afo (Goldstein, et al
1984; Goldstein y Meinzer 1983). También, Goldstein, et al 1984 y 1985 sugirieron
que la capacidad de almacenar agua por medio de la médula, podria representar
una estrategia ante las frecuentes temperaturas congelantes, las cuales reducen
la disponibilidad de agua en el suelo durante las primeras horas del dia, asi como
también para soportar la estacién de sequia.

En cuanto a los mecanismos de resistencia a bajas temperaturas, los

resultados sugieren que, en las altas montafias tropicales, parece haber una

10



fuerte presién selectiva hacia la evolucion de los sistemas de evasion y/o
tolerancia que parece depender, de la naturaleza especifica del microclima en el
cual las plantas crecen (Azocar y Rada, 1993). Las rosetas gigantes exhiben un
conjunto de mecanismos por evasion. Por ejemplo, la presencia de una capa de
hojas marcescentes que rodea el tallo de estas plantas, actua como un aislante
térmico, manteniendo la temperatura de las rosetas gigantes por encima de 0°C,
aun cuando la temperatura del aire esté por debajo de dicho valor (Goldstein y
Meinzer, 1983). Ademas se ha sugerido, que este cilindro de hojas muertas
serviria entre otras cosas, al reciclaje de nutrientes (Garay 1981; Monasterio
1986).

Por su parte, la pubescencia en las hojas, ejerce un efecto sobre el
intercambio de CO, de Coespeletias y Espeletias, a través de su influencia en el
balance térmico de sus hojas, ademas, sirven de regulador de las pérdidas de
agua por transpiracion (Azocar y Rada, 1993).

Goldstein et al (1989) en un anadlisis del intercambio de gases en
Coespeletia timotensis (Cuatrec.) y en Coespeletia spicata (Sch. Bit. Ex wedd) a
4200m de elevacion, encontraron menores tasas de asimilacion de CO,
asociados con los bajos niveles de radiacion que llegan a las hojas con mayor
pubescencia. En C. timotensis estos valores son menores que en C. spicata (4 y
7umolm™s™, respectivamente). Por otro lado, Rada et al (1992), muestran que en
plantas de mayor altitud (asociadas a hojas con una mayor capa de pubescencia),
la temperatura 6ptima para la fotosintesis esta por encima de la temperatura

media del ambiente, ya que la capa de pubescencia que poseen actua como
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aislante térmico permitiendo a estas plantas mantener temperaturas foliares
mayores.

Hasta ahora se han estudiado las caracteristicas ecofisiolégicas de
diversas especies de rosetas gigantes. Entre ellas Espeletia shultzii Wedd, la cual
presenta la mayor distribucion altitudinal en los Andes de Venezuela, a través de
los cuales también presenta una variacién morfolégica notable (Rada et al, 1998).
Sin embargo es importante destacar que la mayoria de los estudios realizados
con las distintas especies de Cospeletia y Espeletia; solo se han enfocado en
individuos adultos de cada especie.

Evidentemente las caracteristicas fisiologicas que permiten la
supervivencia de estas especies a las condiciones del paramo, estan
directamente relacionadas con la morfologia de las mismas; por esta razén y lo
observado por Rada et al (1992) relacionado con las adaptaciones a las distintas
caracteristicas microclimaticas que presentan diversas formas de vida; podrian
sugerir que dentro de un mismo grupo como las rosetas gigantes, diversas
especies, presenten caracteristicas ecofisiolégicas especificas, cada una de ellas
adaptada a sus condiciones microambientales particulares. Este razonamiento
también podria ser extrapolado a los estadios de vida de una misma especie,
cuyas diferencias morfolégicas y microclimaticas son lo suficientemente amplias
como para permitir diferencias en su comportamiento ecofisioldgico.

Asi bien, la verificacion de este razonamiento se presenta como un trabajo
interesante, ya que hasta ahora sélo Orozco (1986), analizé las caracteristicas
hidricas de tres especies de Coespeletia (C. moritziana, C. timotensis y C.

spicata). En este sentido trabajé con individuos jévenes, cuyos resultados luego
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comparé con datos anteriormente tomados para individuos adultos. El criterio
utilizado por Orozco para la seleccion de los individuos juveniles, se baso en un
criterio morfologico, tomando en cuenta tamafo de la planta (altura entre 20 y
25cm y diametro de roseta entre 18 y 22cm).

El trabajo de Orozco mostré que los mecanismos de mantenimiento del
balance hidrico reflejaban las diferencias locales de disponibilidad de agua en el
suelo, ya que las especies de Coespeletia estudiadas en este trabajo ocupan
habitats muy diferentes. C. moritziana, por ejemplo, habita sobre afloramientos
rocosos donde el suelo se limita a una capa delgada y son pobres en nutrientes.
C. timotensis se encuentra en laderas con suelos pedregosos y muy esqueléticos
y C. spicata se encuentra en depresiones o fondos de valle donde confluyen
lineas de drenaje y los suelos son mas profundos y organicos. También se
manifestd que para los individuos jovenes estudiados, tanto la capacitancia
medular como la capacitancia foliar parecen no desempefiar un papel importante
en el mantenimiento de una economia hidrica favorable (probablemente por el
poco desarrollo de estas estructuras), lo que representa una discrepancia
importante con respecto a lo reportado para individuos adultos de las mismas
especies. Las plantas pequefias presentaron otros mecanismos de regulacién del
balance hidrico, como ajuste osmoético y los potenciales hidricos foliares, criticos
para el cierre estomatico.

Sin embargo, se desconoce, si distintos estadios de otras especies
pertenecientes al genero Coespeletia como C. moritziana, responden de forma
similar al analizar las caracteristicas hidricas y de intercambio de gases. Por esta

razén, el objetivo de este trabajo es determinar si diversos estadios de C.
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moritziana muestra un comportamiento ecofisiolégico diferencial, y ademas si esta
especie difiere de otras dentro del género respecto de las caracteristicas antes
mencionadas.

Por todo lo antes mencionado se plantean a continuacion las siguientes

hipétesis.

2. HIPOTESIS.

Coespeletia moritziana esta sometida a un mayor déficit hidrico puesto que
se encuentra en habitats con poca disponibilidad de agua, como los afloramientos
rocosos. Se espera que esta especie presente valores menores en cuanto a
relaciones hidricas e intercambio de gases con respecto a otras especies de

rosetas gigantes ya estudiadas.

Los estadios de crecimiento (juvenil, intermedio y adulto) de Coespeletia
moritziana deben presentar importantes diferencias en las estrategias utilizadas
para soportar el déficit hidrico ya que los microambientes en donde se desarrollan

tienen caracteristicas particulares.
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3. OBJETIVOS.

3.1 Objetivo General

Estudiar las relaciones hidricas e intercambio de gases de
Coespeletia moritziana, en tres diferentes estadios de crecimiento,
juvenil, intermedio y adulto, bajo condiciones térmo-hidricas distintas
dentro del gradiente suelo-aire y en periodos en los cuales se
aprecian diferencias significativas en la disponibilidad de agua (época

seca - época humeda).

3.2 Objetivos Especificos

Estudiar las condiciones microambientales de Coespeletia moritziana
en tres estadios de desarrollo , mediante cursos diarios de variables
microclimaticas durante la época seca y época humeda.

Estudiar las relaciones hidricas de los tres estadios mencionados a
través de cursos diarios de potencial hidrico foliar.

Estudiar los componentes del potencial hidrico mediante curvas
presion volumen para los tres estadios de Coespeletia moritziana
durante las dos épocas.

Comparar la variaciones en distintos parametros del intercambio de

gases como: conductancia estomatica, transpiracién y asimilacion de

15



CO, bajo estrés hidrico (época seca) y en condiciones favorables

(época humeda).

4. AREA DE ESTUDIO.

4.1 Ubicacion.

El trabajo se llevo a cabo en el Paramo de Piedras Blancas a una
altitud de 4200m:; éste se encuentra ubicado en el extremo norte de la Sierra de
La Culata, en las cabeceras del Rio Chama y en la quebrada de Piedras Blancas
(Schubert et al, 1980). El area de Piedras Blancas corresponde a un Paramo
Desértico (Figura 1) que se encuentra incluido en el Piso Altiandino, a mas de
4000m junto con el Desierto Periglacial. Este es denominado por Monasterio
(1980b) como un rosetal alto y abierto, que consta de dos estratos de vegetacion.
El primer estrato de vegetacion consta de rosetas arborescentes siempre verdes,
que pueden alcanzar entre 1 a 3 metros de altura y de arbustos; las especies que
integran este estrato de vegetacion son todas perennifolias, abarcando una
cobertura del 5 al 30%. El segundo estrato se presenta cerca del suelo, formado
por plantas en cojin, hierbas y algunas rosetas acaules de pequefio tamario, las
formas de vida son todas perennes siempreverdes con habitos lefiosos o
herbaceos, por lo que su cobertura tiende a permanecer a lo largo del afio, sin
embargo, esta varia entre el 2 y el 40%. Ambos estratos tienen la particularidad

de encontrarse distribuidos como pequehas islas, formando diversas
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asociaciones segun las caracteristicas del relieve y el sustrato (Monasterio,
1980b).

Se puede apreciar un porcentaje de sustrato descubierto que varia entre
50 y 90%. La diferencia en los valores de cobertura de la vegetacion y el
porcentaje de sustrato descubierto se deben, por un lado, a la posicién
topografica y al tipo de sustrato sobre los cuales se asienta el paramo desértico,
como por otro, al rango altitudinal relativamente amplio de esta formacién vegetal

(Monasterio, 1979).

4.2 Clima

Segun la clasificacion de Kopen, el clima de los paramos de Venezuela
corresponde al tipo H, frios de alta montafia tropical. Como es caracteristico,
presentan regimenes casi isotérmicos en los diferentes pisos ecolégicos,
disminuyendo la temperatura media mensual con la altura, hasta llegar a

temperaturas medias muy bajas en la alta montana (Hofstede et al, 2003).
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La distribucion de la precipitacion esta fuertemente influenciada por el
relieve. En la cordillera de Mérida, las laderas orientadas hacia la vertiente del
Lago de Maracaibo (Noroeste) presentan un patrén bimodal de precipitaciones
(patron lacustre), con dos minimos, uno a principios de afio y un segundo minimo
entre junio y agosto. En contraposicién, las vertientes y valles expuestos al
Sureste, orientadas hacia los llanos occidentales de Venezuela, presentan un
patrén unimodal (patrén llanero), con un maximo entre junio y agosto y un minimo
en enero, sin embargo, en ambos casos se muestra una estacién seca bien
marcada (Hofstede et al, 2003).

En Piedras Blancas, las lluvias muestran un régimen unimodal, con una
precipitacion media anual de 798 mm, dando lugar a marcadas estaciones (Figura
2, este climadiagrama pertenece a la zona mas cercana a Piedras Blancas).
Desde diciembre hasta marzo se encuentran los meses mas secos y se presenta
con cielos despejados. Entre abril y noviembre se concentran las lluvias con una
espesa cobertura de nubes, neblina y lluvia frecuente. (Monasterio y Reyes,
1980).

La temperatura media anual es de 2.8°C, casi constante a través del afio,
sin embargo, las fluctuaciones de temperatura diarias son pronunciadas,
especialmente en la estacién seca con una temperatura maxima (18°C) y una
minima (-8°C), que puede caer bajo el minimo de congelacion en cualquier noche
del afo (Monasterio y Reyes, 1980; Meinzer y Goldstein, 1985).

La humedad puede estar limitada principalmente por las bajas
temperaturas del suelo y de la planta mas que por los bajos niveles de humedad

del suelo, esto ocurre durante la mayor parte del afio (Goldstein y Meinzer, 1983).
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La radiacion es intensa, especialmente durante los dias despejados de la
estacion seca y los vientos son casi continuos durante el dia a través de todo el
afo, presentandose con mayor velocidad durante la estacion seca (Smith, 1981).

Los suelos en general son marron oscuro o negros, humicos, acidos y
bajos en nutrientes, desarrollados sobre sedimentos recientes de origen glaciar y
fluvioglaciar (Azocar, 1974; Baruch, 1979). Predomina la presencia de roca y
arena y hay muy poca produccion de materia organica, por lo tanto, disminuye la
capacidad de retencidn de agua por ser suelos esqueléticos, rocosos y poco
profundos (Malagén, 1982). Durante la estacion seca, es comun la formacion de
agujas de hielo en el suelo, que originan la solifluxion. Este fendmeno puede
tener una profunda importancia ecolégica, ya que el establecimiento de plantulas
se ver restringido solo a sitios protegidos, como alrededor de rocas y cojines, en
los cuales se almacena calor durante a noche e impide la solofluxién (Monasterio,

1979; Pérez, 1984).

Climadigrama de Pico Aguila, Edo. Mérida
200

Precipitacion (mm)
Temperatura (°C)

Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic

Meses

Figura 2. Climadiagrama de Pico El Aguila. Edo. Mérida.
Datos tomados de Monasterio, 1980.
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4.3. Geologia.

Los Andes venezolanos han estado expuestos a los procesos geoldgicos
caracteristicos del Cuaternario. Los principales depdsitos cuaternario de esta
region son: 1) till morrénico en forma de morrenas laterales y terminales y
diamictitas pobremente expuestas; 2) sedimentos fluvio-glaciales en forma de
terrazas asociadas a la degradacién de areas bajo la influencia de los glaciares; y
3) depdsitos fluviales que forman terrazas espectaculares por debajo de los
niveles de los depdsitos anteriores (Schubert, 1979).

Por encima de los 3000m, la glaciacion fue intensa, esto lo indican las
multiples evidencias geomorficas, entre ellas un complejo sistema de morrenas,
los circos, aristas, picachos o agujas, y los valles glaciales con sus estrias,
surcos, abrasion y fracturamiento (van der Hammen, 1974).

Los rasgos geomorfologicos de origen periglacial, actualmente estan
presentes en la zona andina entre los 3600m y 4700m. Entre ellos: los
microescalones de ladera, los derrubios de canto que cubren las laderas de
muchos valles glaciales, el suelo estriado propagado por encima de los 4000m,
las bandas no escogidas y restringidas a las partes mas altas (por encima de los
4200m), los poligonos y los circulos escogidos en las areas planas (Schubert,

1979).
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5. DESCRIPCION DE LA ESPECIE.

Cuatrecasas describe en 1976 a Coespeletia moritziana, y la ubica en la
nueva Subtribu Espeletiinae de la Tribu Heliantheae (Asteraceae).

Posee habito caulirrosulado de maximo abrigo conocido, la inflorescencia
se desarrolla en un largo eje que termina en cabezuelas solitarias
(Vareschi,1970), las hojas son delgadas, finas, amarillas y menos pubescentes al
compararlas con las hojas de otras especies. Sus raices son finas y extensivas y
penetran por las grietas de las rocas para beneficiarse del suelo esquelético
organico-mineral (Cuatrecasas, 1979; Monasterio, 1980b).

Exhibe caracteristicas morfolégicas como: proteccién del meristema apical
por las hojas nuevas, tronco erguido simple, recto y columnar; una capa gruesa
de hojas marcesentes que rodean al tallo (que actia como aislante térmico);
voluminosa medula central que se presenta en los tallos de todas las especies;
hojas coriaceas cubiertas de indumento mas o menos compacto. Estas
caracteristicas son sefialadas por diversos autores como adecuadas para crecer
en ambientes con condiciones extremas como los paramos (Smith, 1974; y
Baruch y Smith 1974; Cuatrecasas, 1979; Smith 1981; Azocar y Rada, 1993).

Coespeletia moritziana puede encontrase en afloramiento rocosos,
formados por rocas desnudas, fracturables y aguzados; cumbres; crestas de
circos; escalones rocosos; aristas y picos y puede alcanzar mayor tamafo y un
porte rigido y erguido cuando se encuentra en derrubios de grandes bloques,
posee un rango altitudinal entre los 4000 y 4.500 m (Monasterio, 1980b y Orozco,

1986).
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5.1. Estadios de crecimiento. Juvenil, Intermedio y Adulto.

Para la realizacion de este trabajo se utilizaron plantas de Coespeletia
moritziana con diferentes estadios de crecimiento, de los cuales se seleccionaron,
estadio juvenil, estadio intermedio y estadio adulto.

Se utilizé un criterio morfoldgico para seleccionar dichos estadios, ademas,
a través de observaciones se corroboré que las unicas plantas en edad
reproductiva eran las adultas.

Las caracteristicas morfoldgicas tomadas en cuenta fueron:

a) Tamano de la hoja (cm).

b) Diametro de la roseta (cm).

c) Tamano total de la planta (cm).

Los individuos juveniles se encuentran al ras del suelo, con hojas entre 15
y 18 cm de longitud, con diametro de la roseta entre 20 y 25 cm y altura
aproximada de la planta entre 20 y 25 cm (Figura 3a). Los individuos intermedios
poseen tallos muy poco desarrollados, con hojas entre 20 y 25 cm de longitud, las
rosetas de mayor tamafo con 30 cm de diametro aproximadamente y las plantas
con una altura entre 30 y 35 cm (Figura 3b). Los individuos adultos se presentan
con el tallo bien desarrollado, entre 35 y 40 cm recubierto de hojas marcescentes,
las hojas con una longitud entre 25 y 30 cm, la roseta con un diametro entre 55y
60 cm y con un altura de la planta entre 90 y 100 cm, con escapos bien

desarrollados (Figura 3c).
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Figura 3. Distintos estadios de crecimiento de Coespeletia moritziana
a) estadio Juvenil; b) estadio intermedio; c) estadio adulto. Fotos. A.R
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6. METODOLOGIA.

6.1. Medidas de Campo.

Este trabajo se llevé a cabo durante la época seca (febrero 2006) y la época
hameda (entre julio y noviembre 2007), realizando un total de 3 cursos diarios de

medidas para cada época.

Se realizaron cursos diarios de variables microclimaticas como:
temperatura del aire, temperatura foliar, humedad relativa y radiacion
fotosinteticamente activa y de variables ecofisiologicas como: asimilacion de COo,
conductancia estomatica, transpiracion y potenciales hidricos foliares. Estas
variables fueron medidas a intervalos de 1 a 2 horas, para cada curso diario entre
las 09:00 y las 18:00 h.

El area en donde se encontraban los tres estadios de crecimiento de la
especie en estudio, abarcé 100m? aproximadamente. Los individuos por estadio
estaban separados entre 30 y 50cm de distancia y entre estadios, entre 5 y

8metros de distancia.

6.1.1 Variables microclimaticas.

Temperatura del Aire y Temperatura Foliar.

Se midieron con termopares de cobre-constantan conectados a un

teletermometro digital (DATA PRECISION Corp). Estas temperaturas se midieron
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en tres (3) individuos de cada estadio de crecimiento de la especie en estudio.
Para la temperatura foliar se colocaron los termopares en el envés de la hoja y
para la temperatura del aire los termopares se colocaron a nivel de las hojas

protegidas de la radiacion incidente por la misma roseta (Figura 4).

1004
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Figura 4. Disefo del muestreo para la toma de los datos microclimaticos en el Paramo Desértico.

Humedad Relativa.

Se utilizé un higrémetro digital.

Estos datos junto a los datos de temperatura del aire y temperatura foliar
se usaron para calcular la diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV) a través
de tablas de presion de saturacion (Pearcy et al, 1989) utilizando la formula:

DPV = Ph — (Pa * HR/100).

Donde: Ph = presion de vapor de saturacion a la temperatura de la hoja

(KPa).
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Pa = presion de saturacion de vapor del aire (KPa).

HR = humedad relativa (%).

Radiacion fotosinteticamente activa (RFA).

Se midié a través de una fotocélula de selenio incorporada a la camara

foliar del equipo de intercambio de gases LCA-4, ADC, Ltd.

6.1.2. Variables ecofisiologicas (respuestas de las plantas).

En este caso se miden dos (2) hojas de tres (3) individuos para cada uno

de los estadios (juvenil, intermedio y adulto).

Intercambio de Gases.

Las mediciones de intercambio de gases se realizaron con un sistema
portatil (sistema LCA-4, ADC Ltd), operado de modo abierto. Este consiste en una
camara foliar, una unidad de suministro de aire y un analizador infrarrojo de
gases. La camara foliar donde se encierra una porcion de la hoja, posee un
sensor para medir humedad, un termistor para medir la temperatura del aire y
sensor cuantico para mediciones de radiacion fotosintéticamente activa. El
material foliar se coloca dentro de la camara por donde pasa un flujo de aire
controlado, con concentraciones conocidas de vapor de agua y de CO.. Las tasas
de transpiracién, conductancia y fotosintesis, se determinan a través de la tasa de
flujo de aire, del area foliar que se encuentra dentro de la camara y de las

diferencias en concentracién de vapor de agua y de dioxido de carbono del aire
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que entra y sale de la camara (concentracion de referencia y analisis,
respectivamente).

Los calculos del intercambio de gases fueron hechos segun Long y
Hallgren (1987) ver anexo 1.

Estos datos se utilizaron para obtener los promedios para cada una de las
variables estudiadas, ademas se realizaron graficas de radiacion
fotosinteticamente activa, asimilacion de CO,, conductancia estomatica y

transpiracién para ambas estaciones.

Potencial Hidrico.

Se seleccionaron tres (3) individuos por cada estadio en estudio y se corto
una hoja por individuo para las mediciones.

Las medidas de potencial hidrico se realizaron con una bomba de presion
de Scholander (PMS mod 600). El trabajo consiste en introducir tallos cortados en
una camara hermética, a la que se le aplica presidon positiva de manera que
venza la presién negativa (tensién) de la columna de agua que se encuentra en el
xilema de la planta. La presion de nitrdgeno se controla mediante una valvula,
hasta lograr que retorne la columna de agua a la superficie cortada expuesta a la
presién atmosférica, haciendo la medida de la presién compénsate en un

manometro integrado al instrumento.
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6.2. Medidas de Laboratorio.

Curvas Presion — Volumen.

Se recortaron hojas de individuos de los tres estadios de Coespeletia
moritziana (n =3, por estadio) se colocaron en recipientes con agua y luego se
recortd el extremo del peciolo para evitar la entrada de burbujas de aire al xilema.
Los recipientes se cubrieron con bolsas de plastico para evitar pérdidas de agua
por transpiracion y se trasladaron al laboratorio donde se mantuvieron por
espacio de 14 a 16 horas en la oscuridad para permitir su completa saturacién.
Se determind el peso saturado (peso fresco) a cada hoja (n=3) y se midi6 el
potencial hidrico con la bomba de presidon de Scholander, despresurizando
lentamente la camara para evitar producir dafno del tejido foliar. Estas hojas se
dejan transpirar libremente, sin colocarlas en el agua y mientras perdian agua, se
midio el potencial hidrico foliar y el peso fresco.

Las medidas se realizaron en un lapso de 6 a 8 horas, en donde los
primeros intervalos de mediciones fueron de 10 a 15 minutos, luego esto fue
incrementando de 30 minutos a 1 hora, hasta que los cambios de potencial
hidrico se hicieron muy pequefos.

Luego las muestras se colocaron en una estufa a 60°C, para obtener el
peso seco.

A partir del método de curvas presién-volumen propuesto por Tyree y
Hammel (1972) ver anexo 2, se determinaron los componentes del potencial

hidrico foliar: potencial osmético en el punto de pérdida de turgor (¥x°) y potencial

osmético de saturacion (¥r'®).
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7. ANALISIS ESTADISTICO.

Para determinar si existen diferencias significativas en el intercambio de
gases, en las relaciones hidricas y en el microclima entre la época humeda y la
época seca se realizd el test no paramétrico de Mann-Whitney (prueba U) de
comparacion de medias para 2 muestras y el test no paramétrico de Kruskal-

Wallis de comparacion de medias para mas de 2 muestras.

8. RESULTADOS.

De los cursos diarios de variables microclimaticas, relaciones hidricas e
intercambio de gases, realizados segun lo indicado anteriormente en la
metodologia (para la época humeda y seca), se calcularon los promedios ya que
para todos los cursos de cada época, las mediciones se realizaron a las mismas

horas. Estos se presentan en graficos y tablas para cada estadio.

8.1. Epoca Humeda.

8.1.1. Variables Microclimaticas.

La figura 5, muestra los cursos diarios para: radiacion fotosintéticamente

activa (RFA), temperatura foliar (Tf), temperatura del aire (Ta) y diferencia de

presiéon de vapor entre la hoja y el aire (DPV). Estas variables fueron estudiadas,
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a las alturas correspondientes de los estadios juvenil, intermedio y adulto de

Coespeletia moritziana durante la época humeda.

La radiacion fotosintéticamente activa se comporté de forma muy similar

para los tres estadios a lo largo del dia. Para esta variable los menores valores se

observaron al final de la tarde (Fig 5a). Tanto la temperatura del aire como la

temperatura foliar (Fig 5b y 5d, respectivamente) presentaron una ligera variacion

a lo largo del dia; para ambas temperaturas se alcanzaron los mayores valores en

los individuos juveniles.
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Figura 5. Cursos diarios de variables ambientales para los tres estadios de Coespeletia moritziana
en la época humeda. a) PAR: radiacion fotosinteticamente activa, b) Ta: temperatura del aire, c)
DPV: diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire, d) Tf: temperatura foliar.
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Los valores de Tf promediaron 9,6°C para los juveniles, 8,8°C para los
intermedios y 7,5°C para los adultos; estos promedios fueron siempre mayores
que la temperatura media del aire correspondiente a cada estadio.

Por otro lado durante esta época humeda el DPV presentd valores muy bajos con
respecto a los de la época seca (como se vera en la seccion referente a la
misma); ademas se observd muy poca variaciéon durante el dia, en los tres
estadios de crecimiento (Fig 5c). Sin embargo estos resultados muestran un
ligero aumento en horas del mediodia, esto tiene sentido si tomamos en cuenta
que tanto la temperatura foliar como la del aire fue mayor para este estadio.El
valor promedio del DPV para cada estadio fue 0,39 KPa en los juveniles, 0,33

KPa para los intermedios y 0,28 KPa en el caso de los adultos.

8.1.2 Variables Ecofisiolégicas (respuestas de las plantas).

Los tres estadios (juvenil, intermedio y adulto) presentaron un
comportamiento divergente en la conductancia estomatica (Ks) durante la época
humeda (Fig 6¢). El estadio juvenil mostrd los mayores valores de Ks durante
todo el periodo de medicién (promediando 100,40 mmol m s'1) principalmente en
horas de la mafiana, con un fuerte descenso al mediodia seguido de una
recuperacion parcial al final de la tarde apreciandose una diferencia clara entre
éste y el resto de estadios. Por su parte en el estadio intermedio no se

observaron grandes cambios en los valores de la conductancia a lo largo del dia;
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estos valores estuvieron entre 59 y 70 mmol m? s con un promedio de 59,65
mmol m? s™. Para el caso del estadio adulto se reportaron los valores mas bajos
de conductancia estomatica (con un promedio de 32,44 mmol m?s™).

Los potenciales hidricos (Wf) se mantuvieron altos y con poca fluctuacion
durante el dia, ademas presentaron una leve disminucion al mediodia en todos
los estadios, pero con una pequena diferencia en sus valores (Fig 6d).

Los individuos juveniles mostraron los potenciales mas bajos durante todo
el curso de medicion disminuyendo a medida que transcurria el dia; ademas este
bajo Wf coincide con los maximos DPV para el estadio. El valor promedio para los
juveniles fue -0,94 MPa.

El estadio adulto presenté los valores mas altos del potencial con un ligero
aumento al final de la tarde, lo cual difiere de lo observado para el estadio juvenil.

Asi mismo, el estadio intermedio se comport6 de forma similar
obteniéndose finalmente, valores promedios de potencial hidrico para esta época
de -0,90 y -0,78 MPa, respectivamente.

Las tasas de asimilacién de CO, (A) para la época humeda fueron muy
similares para los tres estadios. En todos estos, hubo al mediodia un pequefo
aumento de A, la cual bajé progresivamente durante el resto de la tarde de la
misma forma en la que disminuyd la radiacién (Fig 6a y Fig 6e). Los valores mas
altos de A le correspondieron al estadio juvenil lo que coincide con la alta
conductancia estomatica observada para este mismo estadio, el cual finalmente
presentd un valor promedio para A de 5,64 mmol m? s, Este comportamiento

fue inverso en los adultos, es decir, menores valores de asimilacién y menores
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valores de conductancia estomatica, sin embargo, en este caso, se observa un
pico de ascenso al mediodia que no se corresponde con ningun pico en la PAR,
ni en el Ks.

Por su parte, para el estadio intermedio los valores se mantuvieron muy
cercanos al estadio adulto mostrando promedios de asimilacion de 4,60 y 3,88
mmol m? s respectivamente.

En la transpiracion (E) se observaron patrones de comportamiento distintos
para los tres estadios (Fig 6f). Por un lado, el juvenil presentd los valores mas
altos durante todo el curso con un fuerte descenso al mediodia, con un valor
promedio de 1,70 mmol m2 s: mientras que los estadios intermedio y adulto
exhibieron valores muy similares a tempranas horas de la mafiana, sin embargo
después de las 12:30 pm el comportamiento varid, observandose una disminucion
en los adultos y un aumento en los intermedios, estos individuos ademas
presentaron una disminucién al final de la tarde. Los menores valores de E fueron
exhibidos por las plantas adultas promediando 0,68 mmol m? s™, mientras que el
valor promedio de las intermedias fue 1,11 mmol m?s™.

De los componentes del potencial hidrico foliar calculados a través de las
curvas presidén-volumen se consideraron el potencial osmodtico de saturacion
(¥n'%) y el potencial osmético en el punto de perdida de turgor (¥x') para
determinar si se produce un ajuste osmético en cualquiera de los tres estadios de
Coespeletia moritziana estudiados. Todos estos valores se muestran en la tabla
1, conjuntamente con el potencial hidrico foliar minimo (Wf min) de cada estadio
medidos en campo, el cual también es considerado para la determinacién del

ajuste osmotico.
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Los valores mas positivos de Wr'®

y ¥Yn° se encontraron en el estadio
adulto, mientras que el intermedio presentd los mas negativos. Por su parte el
juvenil exhibié valores intermedios a los determinados para los dos estadios

restantes. El WYf minimo para cada estadio en ningun momento fue mas bajo que

190 entre

el Wn°en esta estacion. Se encontraron diferencias significativas de ¥n
los estadios juvenil y adulto con el estadio intermedio. Por otro lado, WY=r°

presento diferencias entre las plantas juveniles con las intermedias y las adultas.

Tabla1. Componentes del potencial hidrico del tejido foliar obtenidos mediante curvas presion-
volumen y potencial hidrico foliar minimo en la época himeda para estadios de Coespeletia
moritziana.

Estadio '+ e v’ t e Yfmin + e

Juvenil -1,40 0,142 -1,93 +0,20*° -1,15 0,09
Intermedio -1,70 +0,05° -2,10 £ 0,04° -1,18 £ 0,07
Adulto -1,36 +0,05° -1,69 0,13 -1,12 £ 0,08

(¥r'%) potencial osmético de saturacion.

(¥n°) potencial en el punto de perdida de turgor.
(Wf min) potencial hidrico foliar minimo.

a, b y c diferencias significativas.

8.2. Epoca Seca.
8.2.1. Variables microclimaticas.
En la figura 7, se presentan las variaciones diarias promedio para cada

hora de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR), temperatura foliar (Tf),

temperatura del aire (Ta) y diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire
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(DPV). Esto se presenta de igual forma para los estadios antes mencionados de
Coespeletia moritziana, pero en este caso correspondiente a la época seca.
Durante este periodo de mediciones los dias fueron despejados y muy
soleados reportando para los tres estadios altos valores de radiacién, con un
considerable aumento al mediodia y un fuerte descenso al final de la tarde (Fig
7a). La temperatura foliar fue mayor que la temperatura del aire durante todo el

curso de mediciones.
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Figura 7. Cursos diarios de variables ambientales para los tres estadios de Coespeletia moritziana
en la época seca. a) PAR: radiacion fotosinteticamente activa, b)Tf: temperatura foliar, c) DPV:
diferencia de presién de vapor entre la hoja y el aire, d) Ta: temperatura del aire. OJuveniles, A
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La temperatura del aire presentd en promedio temperaturas muy cercanas
entre los estadios juvenil e intermedio (10,98 y 10,64°C, respectivamente),
mientras que el estadio adulto mostré las menores temperaturas en esta época
(9,03°C).

La mayor temperatura foliar se encontré en los intermedios, mientras que
las menores las alcanzo el estadio adulto (Fig 7d).

Asi bien, los valores promedios de temperatura foliar reportados en la
figura 7d son 13,83°C para juveniles, 14,18°C para intermedio y 12,79°C para
adultos.

El comportamiento del DPV fue muy similar a lo largo del dia en los tres
estadios (Fig 7c); observandose un aumento entre las 12:00 m y 1:00 pm, lo que
coincidié con los mayores valores de radiacion y la mayor temperatura foliar;
ademas se observo un descenso al final de la tarde. Por otra parte, el menor valor
promedio para esta variable se registré en el estadio adulto (1,24 KPa), seguido

del juvenil 1,34 KPa, y finalmente el intermedio (1,39 KPa).

8.2.2 Variables Ecofisiologicas (respuestas de las plantas).

En los graficos de la figura 8 se muestran los resultados obtenidos para la
diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire (DPV), la conductancia
estomatica (Ks), el potencial hidrico foliar (\Pf), la asimilacién de CO; (A) y la
transpiracion (E).

De los estadios estudiados, los juveniles tuvieron un comportamiento

distinto al de los intermedios y los adultos respecto de la conductancia estomatica
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(Fig 8c). Los resultados mostraron en los juveniles la mayor conductancia

estomatica en las horas de la mafana.
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Asimismo, esta variable experimenté un fuerte descenso que durd varias
horas en este estadio, reflejando asi una fluctuacién alta durante el curso diario.
Sin embargo, las plantas juveniles presentaron el promedio de Ks mas altos
(66,80 mmol m?s™).

Para las plantas intermedias y adultas la conductancia fue baja en las
primeras horas de la manana y a medida que transcurrio el dia fue aumentando
hasta que disminuyo nuevamente al final de la tarde.

Los intermedios exhibieron los valores mas bajos (50,88 mmol m'zs'1), en
adultos este Ks fue muy cercano a los juveniles (63,37 mmol m'23'1). Por otro
lado, la conductancia estomatica disminuy6 de forma coincidencial a las horas de
mayor temperatura foliar y mayores DPV (Fig 8a y 8b).

En cuanto al potencial hidrico (Wf) se observd un patron muy similar para
los tres estadios estudiados (Fig 8d). Los valores del potencial hidrico
experimentaron una fuerte disminuciéon a media mafiana y permanecieron bajos
durante todo el dia con un ligero aumento al final de la tarde.

En general todos los estadios presentaron una reduccién significativa de
los valores del Wf, en los cuales los juveniles e intermedios presentaron los Yf
mas negativos -1,43 y -1,46 MPa, respectivamente, mientras que los adultos
mostraron un ¥f mas alto -1,39 MPa.

La asimilacion (A) presenté una mayor fluctuacion en el estadio juvenil con
una depresion a mediodia que coincidid con la menor conductancia. Para los
otros dos estadios la tendencia fue similar con las menores tasas de asimilacion a
primeras horas y al final de la tarde (Fig 8e). La mayor tasa de asimilacion se

reportd con los juveniles seguido de los adultos (3,54 y 3,19umolm™s™,
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respectivamente) mientras que los intermedios tuvieron la menor asimilacion
durante todo el dia (2,88 pmolm2s™).

Un comportamiento muy similar al descrito anteriormente, fue observado en
la transpiracion (E), en la cual, tanto las plantas intermedias como las adultas
aumentaron los valores de E a lo largo del dia, lo que coincide con los DPV,
encontrando valores promedios iguales para ambos estadios (0,77 mmol m2s™),
mientras que las juveniles exhibieron un patréon analogo a la asimilacion (Fig 8f),
reportando la mayor transpiracion para los tres estadios (0,97 mmol m2s™ ).

Durante la estacion seca se observaron los valores mas bajos de los
componentes del potencial hidrico del tejido foliar y del potencial hidrico foliar
minimo (Tabla 2). De los tres estadios, el intermedio alcanz6 los valores mas
negativos de W’ y Wf min, mientras que ¥n'® fue menor en el estadio adulto.

Los ¥n’ y los Wf min presentaron valores muy similares tanto en las plantas

juveniles como en las adultas. Durante esta época Wf min tampoco llego a ser

mas bajo que ¥r' en ninguno de los tres estadios estudiados. Solo Wr'®

presento diferencias significativas entre los tres estadios.

Tabla 2. Componentes del potencial hidrico del tejido foliar obtenidos mediante curvas presion-
volumen y potencial hidrico foliar minimo en la época seca para Coespeletia moritziana.

Estadio '+ e v’ + e Yfmin + e
Juvenil -1,70 £ 0,14° -2,30 + 0,14 -1,85 + 0,21
Intermedio -1,95 + 0,06° -2,35 + 0,04 -1,90 + 0,06
Adulto -2,10 + 0,07° -2,30 + 0,07 -1,84 + 0,06

(‘I’rcmo) potencial osmoético de saturacion.

(1) potencial en el punto de perdida de turgor.
(¥f min) potencial hidrico foliar minimo.

a, b y c diferencias significativas entre estadios.
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8.3. Variaciones Estacionales.

En la tabla 3, se muestran las diferencias estacionales de las variables
ambientales estudiadas en los estadios de crecimiento de Coespeletia moritziana.
En esta tabla se aprecia que todas las variables presentan promedios mayores
para la época seca con respecto a la himeda para todos los estadios. Ademas, la
temperatura foliar fue mayor que la temperatura del aire también en los tres
estadios. Estas diferencias entre estaciones son estadisticamente significativas.

Las diferencias estacionales de las variables ecofisiolégicas de las plantas
pueden apreciarse en la tabla 4. Los potenciales hidricos y su tendencia diaria
fueron ligeramente similares entre los tres estadios de crecimiento durante las dos
épocas, el menor ¥f se registro en el estadio juvenil y el mayor en el adulto. Entre
épocas se observaron diferencias entre los valores obtenidos, encontrando para
la época seca los WYf mas negativos.

En la época humeda se encontraron los mayores valores de Ks, E, y A en
los estadios juvenil e intermedios, a diferencia del estadio adulto que presenté el
mayor valor de conductancia estomatica y transpiracion en la época seca,
mientras que la asimilacién de CO, mostrd valores similares para este estadio en
las dos épocas estudiadas.

El flujo transpiratorio tiende a aumentar con el DPV y es mayor en las
plantas juveniles con respecto a las intermedias y adultas. En las plantas adultas
este parametro difiere al igual que Ks en cuanto al comportamiento entre las

épocas estudiadas, es decir, durante la época seca, la transpiracion tiende a
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aumentar igual que la conductancia estomatica, mientras que para juveniles e

intermedias Ks y E tienen los menores valores durante esta época.

Tabla 3. Valores promedios de variables ambientales en las épocas humeda (EH) y seca (ES) de
los tres estadios de Coespeletia moritziana. PAR: radiacion fotosintéticamente activa, Tf:
temperatura foliar, Ta: temperatura del aire y DPV: diferencia de presion de vapor hoja-aire.

Estadios | Epoca PAR+ S Tf+S Ta +S DPV+S
Juvenil EH 1096,36 + 56,21* | 9,60 £0,60* 8,70 +0,47* = 0,39 + 0,07*
ES 1402,13+42,34 | 13,83+0,70  11,00+0,90 @ 1,24+0,08
Intermedio | EH 1024,27 + 55,09 | 8,80 +£0,50* | 8,10+ 0,45* | 0,33 £ 0,07*
ES 1317,76 £ 46,14 | 14,18+ 0,60 | 10,60+0,80 | 1,39+0,13
Adulto EH 961,24 +5599* . 7,50 +0,37* | 7,40 +0,32* 0,28 + 0,06*
ES 1448,54 +40,20  12,79+0,50 . 9,00+0,60 | 1,34+0,16

(S) Desviacion estandar de los cursos diarios.
*Diferencias significativas entre estaciones.

En cuanto a la eficiencia del uso del agua (EUA), el estadio intermedio y el
adulto mostraron una disminucién de sus valores promedios en la época seca con
respecto a la época humeda. Solo el estadio juvenil presenté un pequefio
aumento del valor promedio en la época seca.

Todos estos parametros mostraron diferencias estadisticas significativas,
inclusive la asimilacion de CO,, sdélo que este ultimo presentd una diferencia mas
pequefia en comparacion a las diferencias estadisticas encontradas para los otros

parametros.
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Tabla 4. Valores promedios de las variables de respuesta en las época humeda (EH) y seca (ES)
de los estadios de Coespeletia moritziana. Wf: potencial hidrico, Ks: conductancia estomatica, E:
transpiracion, A: asimilacion de CO,, A/E: eficiencia de uso de agua.

Estadios | Epoca Yfte Kste Exe Ate EUAze
Juvenil EH -0,94 +0,38* 100,40 +5,43* 1,70£0,06* @ 5,64 +0,17* @ 3,30 £ 1,26*
ES -1,43 £ 0,62 66,80 + 2,71 0,97 £ 0,03 3,54+0,16 : 3,63+0,38
Intermedio EH -0,90 + 0,36* 59,65 + 3,41* 1,11 +£0,06* i 4,60+0,16* | 4,12 +1,29*
ES -1,46 £ 0,43 50,88 + 1,97 0,77 £ 0,02 2,88+ 0,10 3,71+£0,38
Adulto EH -0,78 £ 0,34* 32,44 £ 2,12* 0,68 £ 0,04* 3,88+0,19* 566 +1,57*
ES -1,39 + 0,56 63,37 £ 2,47 0,77 £ 0,02 3,19+£0,10 4,10 £ 0,29

(S) Desviacion estandar de los cursos diarios.
*Diferencias significativas entre estaciones.

8.4. Relacion entre las variables de respuestas de las plantas.

En este caso se analizo la relacion entre la conductancia estomatica (Ks) y
el potencial hidrico foliar (\Pf) y la relacion entre Ks y la diferencia de presion de
vapor entre la hoja y el aire (DPV) mediante diagramas de dispersién (Fig 9y 10).

El Ks tendié a disminuir a medida que descendié el ¥Yf y en la misma
medida que aumento el DPV, durante las dos épocas estudiadas. Esta tendencia
se observo solo en los individuos juveniles (Fig. 9a y 10a). Los intermedios no
mostraron un aumento de Ks en relacion a Wf negativos ni a DPV altos (Fig. 9b y
10b); por lo que se observd un comportamiento estable para ambas épocas en
cuanto a estos parametros, lo que pareciera indicar una independencia de la
conductancia estomatica con respecto de los otros dos parametros. Por su parte

en los adultos se observd un aumento de la conductancia estomatica a medida
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que disminuyeron los potenciales y aumenté el DPV durante la época seca (Fig.

9cy 10c).
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9. DISCUSION.

A continuacion se discutiran los resultados obtenidos estableciendo
comparaciones entre las respuestas dadas por los distintos estadios de
crecimiento (juvenil, intermedio y adulto) de la roseta gigante Coespeletia
moritziana, a las condiciones ambientales de estrés en las que habitan. Ademas
se discutira si este comportamiento es analogo o difiere de otras rosetas gigantes

estudiadas previamente.

9.1. Variables ambientales (microclima).

Dentro del perfil suelo-aire los estadios de crecimiento representan un
gradiente de altura. A nivel del suelo el estadio juvenil con una altura entre 15 y
18cm, el estadio intermedio 20 y 25cm y el estadio adulto con 90cm
aproximadamente; cada uno representando una temperatura del aire dentro del
gradiente.

La diferencia obtenida en la temperatura de las plantas sugiere que cada
estadio se desarrolla en un microambiente con caracteristicas microclimaticas
especificas a las que deben adaptarse las plantas para ser exitosas.

El gradiente de temperatura representado por el tamafio de estos estadios
presentd mayores temperaturas a lo largo del mismo durante la época seca en los
cursos de mediciones realizados, debido principalmente a la escasa nubosidad
que permitié un mayor impacto de la radiacion, lo que a su vez se reflejé en una

mayor temperatura foliar.
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Estas mayores temperaturas foliares traen como consecuencia la pérdida
de agua por parte de la planta debido a la diferencia con la presion de vapor de
agua en el aire. En este trabajo se observé que solo las plantas juveniles

solventaron este problema disminuyendo la conductancia estomatica.

9.2 Variable de respuesta de las plantas.

Uno de los componentes del potencial hidrico, el potencial de turgor juega
un papel muy importante en el mantenimiento de ciertas funciones fisiologicas
como el movimiento estomatico, transporte a través de la membrana y la
expansioén y division celular (Zimmerman, 1978; Hsiao et al, 1976).

Todos los estadios presentaron una mayor disminucién de los potenciales
osméticos de saturaciéon (¥='®) y de los potenciales en el punto de pérdida de
turgor (¥n” ) en la época seca, lo que indica que se produjo ajuste osmético
debido a la intensidad del periodo de sequia. Segun Orozco (1986) este ajuste
osmoético es uno de los mecanismos que permite el mantenimiento del turgor
celular compensando el efecto de rapida pérdida de turgor que ocasionan las
paredes rigidas en los afloramientos rocosos. De manera que C. moritziana
gracias a este mecanismo posee una ventaja para habitar en los afloramientos
rocosos. Ademas el ajuste osmotico debe ser una importante estrategia en las
plantas pequefias para soportar los periodos de sequia, ya que ellas no poseen
mecanismos especializados para la retencion de agua como la médula de las

adultas, lo que podria explicar lo anteriormente descrito de la disminucion de la
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conductancia en las juveniles durante la época seca, a medida que aumenté el
DPV y disminuyo el potencial hidrico.

El potencial hidrico foliar minimo siempre fue mayor que los potenciales
osmoticos en el punto de perdida de turgor, lo que indica que estas plantas no
llegaron a perder turgor en ningun momento. Los bajos valores obtenidos de
vr'% wr’ y Wf muy negativos, coinciden con los obtenidos por Orozco (1986)
para estadios juveniles de C. moritziana. Esta autora argument6 que dicho valores
son caracteristicos de una planta tolerante a la sequia y que ademas las plantas
tolerantes son pioneras en la colonizacion de afloramientos rocosos y suelos poco
profundos, lo que sugiere que C. moritziana es una planta que presenta
mecanismo de tolerancia al déficit hidrico. Los valores de potencial hidrico
obtenidos en todos los estadios estudiados, fueron mas negativos que los
reportados para plantas adultas de otras especies de rosetas gigantes. Goldstein
et al (1984) reportaron potenciales hidricos para Espeletia lutescens (Cuatrec. &
Aristeg) -0,5Mpa, Coespeletia spicata -0,7Mpa y Espeletia schultzii -0,75Mpa;
mientras que Meinzer y Goldstein (1985) y Rada et al (1998) reportaron valores
de ¥f de -1,0 Mpa para Espeletia schultzii. El patron de Wf obtenido por Orozco
(1986) en especies juveniles fue C. timotensis > C. spicata > C. moritziana.

Existen diversos factores que pueden regular el movimiento de apertura y
cierre estomatico de las plantas, entre estos tenemos: radiacién, estado hidrico de
la planta, temperatura foliar, humedad del suelo y del ambiente y concentracion
de CO; (Hall et al, 1976). Tanto en la época seca como en la época humeda la
baja conductancia estomatica en el estadio juvenil esta relacionada con el

incremento en el DPV y los bajos potenciales hidricos, la cual se observa tanto en
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los graficos de cursos diarios como en los de dispersion donde se muestra una
correlacion significativa entre estas variables. Durante la época seca este patron
de la conductancia estomatica es bien marcado debido a la fuerte radiacion,
originando que los DPV sean mayores, lo que a su vez causa el cierre de los
estomas por una fuerte regulacion. Esta tendencia de disminucion de la
conductancia a medida que aumenta el DPV ha sido ampliamente estudiada para
otras especies y habitats (Turner, et al, 1985; Goldstein et al, 1989; Alvarez,
1996). Es importante destacar que ha pesar de la disminucién de Ks durante la
época seca, las plantas juveniles presentaron en promedio los valores de
conductancia estomatica mas altos.

En el estadio intermedio la conductancia parece no estar afectada por
ningun parametro, pues en ambas épocas estudiadas las diferencias en los
valores no son muy altas. Las relaciones entre el Ks y DPV asi como el Ks y ¥f
no muestran correlacion alguna. Estos resultados pudieran ser explicados si en
este estadio de vida ya se estuviera desarrollando la médula, lo que representaria
un pequefio aumento en la capacidad de reservorios internos.

A pesar de los altos valores de DPV y los potenciales hidricos bajos
obtenidos particularmente durante la época seca, las plantas adultas
experimentan un considerable aumento en la conductancia estomatica, lo que
podria ser explicado por la alta capacitancia medular y foliar (Azocar, et al 2000)
aunado a la tolerancia a los potenciales hidricos tan negativos obtenidos por esta
especie a diferencia de otras especies de rosetas ya estudiadas.

Por otro lado, la conductancia en los tres estadios fue baja en comparacion

con otras rosetas gigantes estudiadas, como Espeletia schultzii con valores entre
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40,4 y 122,3mmol m? s (Rada et al, 1998); Baruch y Smith (1979) reportaron
para E. schultzii y E. atropurpurea (A.C.Sm.) Cuatrec, conductancias de 212 y 424
mmolm?s™.

La disminucion en la asimilacion de CO; para el estadio juvenil e intermedio
estd asociada con las bajas tasas de conductancia estomatica. Este
comportamiento coincide con lo reportado por Goldstein et al (1987) para C.
timotensis y C. spicata. Ademas, para el estadio adulto durante la época seca los
valores de A tienden a disminuir poco debido al aumento de la conductancia,
afirmando asi la influencia de Ks sobre la toma de CO,.

La apertura estomatica conduce a la toma de CO, para la fotosintesis, pero
también resulta en una inevitable pérdida de agua. Un parametro util para
relacionar ambos flujos es la eficiencia de uso de agua (EUA), que se define como
la cantidad de CO fijado por unidad de agua pérdida (Nobel, 1991).

Los resultados obtenidos sugieren que los tres estadios de C. moritziana
estudiados difieren en su comportamiento, ya que las caracteristicas
microclimaticas son diferentes. Por un lado los individuos juveniles responden al
déficit hidrico a través de un severo control estomatico y potenciales hidricos muy
negativos, mientras que los adultos utilizan la médula como reservorio hidrico
aumentando su capacitancia, lo que le permite una mayor flexibilidad en la
regulacion estomatica, esto es observado de manera indirecta a través del
aumento de la conductancia a pesar de las altas temperaturas durante la época
seca. En el estadio intermedio se confirma la posicion del mismo, puesto que se
comporta en unas ocasiones como el estadio adulto y en otras como el estadio

juvenil. Esto sugiere que C.moritziana presenta un comportamiento dual con
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estrategias de tolerancia y evasion al estrés hidrico y que dichas estrategias se
presentan en estadios de desarrollo diferentes.

Por otro lado, Azécar et al (2000) afirman que existe homogeneidad en el
comportamiento de todas las especies de rosetas gigantes estudiadas y por lo
tanto responde de manera idéntica tanto al estrés hidrico como al estrés térmico,
lo que llevo a estos autores a concluir que el ambiente paramo es un ambiente
muy fragil a cambios climaticos dirigidos hacia mayores temperaturas y mayor
estrés hidrico. Sin embargo, C. moritziana mostré una disminucién considerable
en los valores de los distintos parametros ecofisiolégicos en comparacion con

otras rosetas gigantes presentes en el Paramo.
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10. CONCLUSIONES GENERALES.

Debido a la ausencia de la médula (reservorio de agua) y a la poca
capacitancia foliar, el estadio juvenil presenta otros mecanismos de regulacion al
déficit hidrico, como la capacidad de soportar potenciales hidricos mas bajos y un
ajuste osmotico que no habia sido descrito para otras especies dentro de los
géneros Espeletia y Coespeletia. Ademas, estas plantas juveniles se apoyan en
un fuerte control estomatico. A diferencia de los adultos, los cuales presentan una
alta capacitancia tanto medular como foliar.

Coespeletia moritziana responde satisfactoriamente a la sequia, ya que
durante el periodo de menor disponibilidad hidrica mantuvo mayores
conductancias estomaticas a pesar de la reduccion en su potencial hidrico foliar.

Los resultados de este trabajo mostraron que C. moritziana es una especie
con una fuerte tolerancia a condiciones desfavorables o extremas, permitiendo asi
que esta especie pueda habitar en ambientes tan particulares como los
afloramientos rocosos. Al mismo tiempo, se sugiere que el comportamiento de
ésta especie no es igual a otras rosetas gigantes estudiadas.

Se aceptan las hipotesis que plantean que Coespeletia moritziana presenta
valores distintos en cuanto a relaciones hidricas e intercambio de gases al
compararla con especies de los géneros Espeletia y Coespeletia estudiadas y que
entre estadios de crecimiento el comportamiento también difiere debido a los

microambientes en donde se desarrollan cada uno.
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12. ANEXOS.

ANEXO 1.
Célculos del intercambio de gases fueron hechos segun Long y Hallgren
(1987).
1) Conversion de los flujos volumétricos:
f=fv/1000*1/22,4*273,15/(273,15+T)*p/101,3*1/60 (Ec.1)
Donde:
f = flujo molar del aire (mol * s
224 = volumen en dm® de un mol de aire en condiciones normales de
temperatura y presion.
T = temperatura registrada durante la medicién (°C).

p = presion atmosférica registrada durante la medicion (Kpa).

2) Calculos de la tasa de transpiracion (E):
E=f/s*(x0-xe)/(1-x0), (Ec. 2)

Donde: E = tasa de transpiracion (mol m?s™).
X0 = fraccién molar del vapor de agua a la salida de la camara (mol mol™).
Xe = fraccién molar del vapor de agua a la salida de la camara (mol mol™).
s = tiempo en segundos.
X0 y xe son calculos de las presiones de vapor saturadas (es) a la
temperatura foliar medida, dada la humedad (HR).
x0=es*HR /(100 * p).

3) Calculos de la tasa de asimilacion (A):
A=f/s*AC, (Ec. 3)

Donde:

AC = diferencia en la concentracion de CO; entre los flujos de referencia y analisis

(mol mol™).
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Se debe aplicar una correccion por el aumento de vapor de agua por
transpiracién de la hoja, donde la ecuacién definitiva es:
A=fl/s*°C*[(1-xe)/(1-x0)] (Ec. 4)

4) Calculo de la conductancia estomatica (Gs):
Gs=E/(xsT1-xe) (Ec. 5)

Donde:
Gs = conductancia estomatica (mol m?s™)
Xs = fraccién molar de vapor de agua a saturacién. Asumiendo que la hoja esta

saturada con el vapor de agua a la temperatura foliar existente T1.
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ANEXO 2.

Método de curvas presidn-volumen propuesto por Tyree y Hammel (1972).

Una curva presion volumen (Fig 13.) tiene dos fases: una fase curvilinea

(exponencial negativa) correspondiente al componente de turgor (Wp) a pequeias
pérdidas de agua, y una fase lineal correspondiente al componente osmatico,
donde la muestra pierde una gran cantidad de agua a pequefas disminuciones
del potencial hidrico total. Los puntos en la fase lineal se ajustan a la ecuacion de
la recta (1/¥YF = a + b (CRH). En funcién a estos parametros es posible deducir

los valores del potencial osmatico y del potencial de turgencia para un determinad

CRH.

Diagrama de una curva presion-volumen tipica. Tomado de www.sap.uchile.cl/docencia.pdf.
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