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Resumen:

Existen, dos maneras importantes en las que la temperatura puede determinar el
limite de distribucidon altitudinal superior de los arboles: afectando la supervivencia
frente a temperaturas congelantes o por un balance negativo de carbono a
consecuencia de tasas fotosintéticas bajas.

No estan descritos con exactitud los mecanismos de evasion y tolerancia a bajas
temperaturas que puedan presentar las especies arboreas del limite superior del
bosque tropical montano. Sin embargo, estudios realizados con distintas especies
ubicadas en la “linea de bosque continuo” de los Andes venezolanos han encontrado
una dominancia de estrategias evasivas frente al congelamiento (lo que les permite
alcanzar mayores elevaciones), pero las tasas de asimilacién de carbono disminuyen
progresivamente con el aumento en altitud, siendo en algunos casos insuficientes
para cubrir sus requerimientos fisioldégicos y asegurar su crecimiento.

Se estudiaron estacionalmente las relaciones hidricas, el intercambio gaseoso y
los mecanismos de resistencia a temperaturas congelantes en individuos de la
especie lefiosa V. meridionale, cerca de su limite de distribucion altitudinal superior,
dentro de la zona transicional selva nublada-paramo especificamente en la localidad
de “La Aguada” a 3452 m. con la finalidad de comparar las respuestas ecofisiolégicas
estacionalmente, ademas de explorar la posibilidad de que las diferencias
microambientales asociadas a los espacios ocupados por especimenes en condicion
de rebrote y arbustos, sean lo suficientemente importantes como para generar
variaciones en sus patrones de respuesta.

Se encontré que esta especie tiene la capacidad para realizar ajuste osmotico
estacional; su respuesta fotosintética frente al factor temperatura muestra una
relativa plasticidad con un rango de asimilacién de casi 29 °C. Ademas las tasas de
asimilacibn maxima encontradas son comparables e incluso mayores al de especies
arbdreas que habitan en el limite superior de bosque.

La incidencia de temperaturas bajo cero estuvo concentrada en la época seca
con una minima de -2,8 ©°C. V. meridionale se muestra como una especie tolerante,
siendo capaz de soportar congelamiento extracelular sin dafio hasta los -10,5 ©C.
Aparentemente las diferencias microcliméaticas existentes entre los sitios ocupados

por los arbustos y los rebrotes, no genera variaciones significativas en las respuestas



fisiologicas de los individuos. También se plantearon posibles explicaciones
relacionadas con su limite altitudinal presente y si éste responde a limitaciones en

el proceso de asimilacion de carbono, dafio por temperatura u otros factores.



Abstract:

There are Two important ways in which temperature may determinate the
superior altitudinal distribution of trees: affecting the survival of trees trough the
occurrence of freezing temperatures or by giving rise to a negative carbon Balance
as a consequence of low photosynthetic rates.

Mechanisms of tolerance and avoiding to low temperatures that the arborescent
species may present at the tropical timberline are not exactly described.
Nevertheless, studies carried out with different species located at the treeline of the
Venezuelan Andes have founded a strong dominance of evasive strategies against
freezing temperatures (which allows them to achieve higher elevations) , but the
carbon assimilation rates diminished progressively with the increase of altitude, being
in some cases insufficient to cover their physiological demands and ensure growth.
Water relations, gas exchange and low temperature mechanism were studied
seasonally in individuals of the woody specie Vaccinium meridionale, in “La Aguada”
Paramo, at 3452m of altitude, near of its distribution superior limit with the purpose
of comparing ecophysiological responses between seasons. Besides, we intended to
assign if the microclimate conditions associated to the spaces occupied by ramets
and adults, were intense enough to generate variations on response patterns.

The occurrence of subzero temperatures was concentrated on the dry season
with a minimum value of -2,8 ©C. V. meridionale shows itself as tolerant specie,
being able to resist extracellular freezing without injure till -10, 5°C. On the other
hand, the microclimatic differences between the sites occupied by adult and ramets
individuals apparently do not generate significant variations in their physiological

responses.
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SECCION I: INTRODUCCION Y PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA



1. Introduccion:

Las regiones de las altas montafas tropicales estan expuestas a condiciones
climaticas muy particulares, cuya caracteristica principal es la pequefia variacion de
temperatura entre estaciones mientras que existe una gran amplitud en los cambios de
temperatura diaria. En estas regiones la fuerte correlacion entre la altitud y la
temperatura presenta marcados efectos en los patrones de distribucion de las especies
y formaciones vegetales (Monasterio y Vuilleumier, 1986). También existen, patrones
altitudinales de precipitacion que varian de forma compleja dependiendo de la
orientacion y altitud de las diferentes cadenas montafiosas (Sarmiento, 1986); en los
Andes venezolanos se observa una estacionalidad hidrica definida con dos tipos de
patrones: unimodal (presenta un pico minimo entre diciembre y mayo) y bimodal
(presenta dos picos minimos, uno entre febrero-marzo y otro entre junio-agosto) ambos
en todo caso, con una época seca marcada.

Aunada a los gradientes de temperatura y precipitacién esta la ocurrencia de
heladas que segin Sarmiento (1986) determinan un limite ecoldgico de primera
magnitud como lo es la linea divisoria entre los ecosistemas de bosque y paramo en las
laderas humedas de los Andes. Sobre esta “linea” (que en realidad es una zona
transicional) se produce un cambio notable en la fisonomia de las comunidades
vegetales donde las formas de crecimiento dominantes son las rosetas acaules
perennes, cojines, gramineas en macolla, arbustos pequeios y las rosetas caulescentes
gigantes, siendo los dos primeros grupos los que alcanzan mayores elevaciones.

La “linea de bosque” donde quiera que ocurra, en un gradiente de estrés térmico,
hidrico, salino o nutricional representa una transicién abrupta entre la dominancia de
formas de vida, por encima de las cuales tallos Unicos y altas coronas no pueden ser
desarrollados o resultan desventajosos (Kérner, 1999). Este fendmeno es posiblemente
el mas conocido y estudiado de todos los limites ecoldgicos de distribucion arborea y
aunque se ha abordado desde diferentes perspectivas de investigacion como: la
demografica (Cuevas, 2000; Cullen et al, 2001), climatica (Morales et al., 2004; Biondi
et al, 2005; Bader, 2007), reproductiva (Wardle, 1981; Germino et al, 2002),
paisajistica (Holtmeier y Broll, 2005; Young y Ledn, 2006) y por supuesto la
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ecofisiolégica (Tranquillini, 1979; Kdérner, 1998) no existe hasta ahora una explicacion
funcional concluyente que soporte generalizaciones a nivel global, ni mucho menos una
concreta con respecto a él o los mecanismos fisioldgicos que determinan dicho limite.
No obstante, es claro que el limite final sera el resultado de la interaccidon entre las
presiones ambientales y las tolerancias fisioldgicas de los individuos (Cavieres y Piper,
2004).

La investigacion sobre limites arbdéreos ha sido orientada mayormente hacia las
zonas templadas razon por la cual el poder explicativo para limites tropicales suele ser
escaso (Korner, 1998). A pesar de que los limites arbdreos tropicales estan poco
estudiados, sus caracteristicas son importantes para desarrollar explicaciones generales
(Goldstein et al, 1994). Bader (2007), trabajando en diferentes limites de bosque
tropical encontré que en la mayoria de los sitios la transicion entre ecosistemas de
bosque y paramo es abrupta, y que las estructuras verticales de vegetacién influyen en
el régimen de temperatura que ocurre dentro, fuera y en transicion. Ademas, tales
estructuras guardan gran similaridad dentro del amplio rango geografico considerado.

La posicion actual de los limites de bosque es en gran medida, el resultado de
procesos histdricos y ecoldgicos influenciados por las condiciones climaticas y el uso de
la tierra en el pasado. Las dinamicas del limite de bosque durante el final del Pleistoceno
y comienzos del Holoceno en los Andes resulta particularmente interesante porque
fueron tiempos de transicion e inestabilidad climatica donde ocurrieron de manera
alterna varios periodos de calor y frio intensos, que causaron importantes variaciones en
la posicion del limite de bosque tropical, de modo que la reconstruccion histdrica es un
aspecto clave que debe ser considerado para entender todos los procesos relacionados
a este limite ecoldgico. Hasta ahora se ha podido caracterizar en términos cronoldgicos
y de vegetacién la secuencia de los periodos con ayuda de estudios palinoldgicos
iniciados en los anos 60. Sin embargo, no existe un consenso definitivo acerca de lo que
realmente ocurrio en los diferentes periodos mencionados, ya que las evidencias
recolectadas son bastante contradictorias (Bader, 2007)

Hoy en dia, los patrones globales indican la existencia de una mecanismo comun

que controla la posicion altitudinal del limite de bosque en todo el mundo, ciertas
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dinamicas adicionales que prevalecen a nivel local o regional hacen dificil abordar los
mecanismos responsables de la transicion entre ecosistemas boscosos y de vegetacion
“alpina” debido en primer lugar, a que la vegetacién de esta zona transicional puede
controlar sus propias dinamicas por medio de modificaciones en las condiciones locales
de crecimiento (Armand citado por Bader, 2007; Wilson y Agnew, 1992) y en segundo
lugar, a la pluralidad de factores compuestos que se intervienen de regién en region
(Cabrera, 1996) tales como, otros elementos del clima, el sustrato, las perturbaciones y
el uso de la tierra (Holtmeier y Broll, 2005). Lo ha creado cierta discrepancia entre las
explicaciones para la posicion de dicho limite.

Desde la escala global, el determinante del limite arbéreo ciertamente debe estar
ligado a la temperatura ambiental pues es el Unico cambio ambiental que ocurre en
todas las montafias del mundo, ya sea tanto en zonas tropicales como templadas
(Korner y Paulsen, 2004) y a este respecto, Korner (1999) enfocado especificamente en
la influencia de variables climaticas presenta cinco hipdtesis (algunas de ellas

relacionadas entre si):

1. Hipdtesis del estrés térmico: repetidos dafios por congelamiento, desecacién por
heladas entre otros fendmenos; impiden el crecimiento.

2. Hipodtesis de la perturbacién mecanica: dafio mecanico por el viento, acumulacién
de hielo, avalanchas, herbivoria y patégenos fungicos (asociados con la cobertura
de la nieve) pueden remover una cantidad similar o mayor a aquella que puede
ser repuesta por crecimiento y desarrollo solo bajo determinadas temperaturas.

3. Hipdtesis de la reproduccion: la polinizacion, el crecimiento del tubo polinico,
desarrollo y dispersién de la semilla, germinacidon y establecimiento de las
plantulas, podrian estar siendo afectados y consecuentemente afectar el
reclutamiento a mayores altitudes.

4. Hipdtesis del balance del carbono: tanto la toma de carbono como el balance
entre la toma y la pérdida podrian ser insuficiente para permitir el mantenimiento

y una minima tasa de crecimiento.



5. Hipdtesis del crecimiento limitado: los procesos de sintesis, que llevan desde los
azucares y los aminoacidos, hasta el complejo cuerpo de la planta puede que no
alcancen la minima tasa requerida para un crecimiento y renovacion de tejidos
efectiva, independientemente del suministro de la materia prima.

La presente investigacion esta enfocada en las hipdtesis de estrés térmico y
balance de carbono ya que corresponden claramente a mecanismos ecofisioldgicos
explicitos, que podrian a su vez ayudar a comprender de mejor manera el resto de las
proposiciones si se considera la importancia de las limitaciones ambientales sobre la
fisiologia de los individuos (Cavieres y Piper, 2004).

El estrés térmico puede afectar directamente la supervivencia de arboles por la
incidencia de temperaturas congelantes que pueden causar severos dafos
especialmente a escala celular lo que sugiere que el limite altitudinal se extenderia hasta
altitudes donde los tejidos auin sobreviven la temperatura ambiental (Tranquillini, 1979).
Si bien en zonas templadas este factor no se considera critico por la aclimatacién que
presentan los arboles al invierno, en la alta montafia tropical se sabe que las diferencias
de temperatura entre los doce meses del afio no exceden los 3 °C (Sarmiento, 1986).
Por el contrario, en cursos diarios de temperatura se han encontrado diferencias de
hasta 40 °C, e incluso mayores (Azdcar, 2006; Pirela, 2006). De tal manera que los
arboles no pueden recurrir a estrategias como la latencia para evitar las bajas
temperaturas nocturnas. Consecuentemente, podria pensarse que las temperaturas
congelantes estan involucradas en el establecimiento del limite superior de bosque
continuo. En este sentido, se ha evidenciado tanto en montanas de mayor como de
menor latitud, un alto grado de especializacion en las plantas, que se manifiesta a
través de su capacidad de soportar temperaturas congelantes. Se distinguen dos tipos
de estrategias de supervivencia: mecanismos de evasion: en los cuales las plantas
responden reduciendo el impacto de las bajas temperaturas y mecanismos de
tolerancia: en donde las plantas resisten este factor hostil (Levitt, 1980).

Por otro lado, la hipotesis del balance de carbono implica que la disminucion
progresiva de la temperatura con la altitud puede incidir negativamente sobre las tasas

fotosintéticas, lo que puede dar lugar a un balance negativo de carbono (Tranquillini,
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1979). En la alta montafa tropical los arboles deben mantener un balance positivo en
términos diarios, adaptando su maquinaria carbono-asimiladora para tal proposito.
Goldstein et a/. (1994) consideran como condicional para la supervivencia de los arboles
en ambientes de alta montafa tropical, presentar alta capacidad fotosintética y alta
tasa de respiracion.

En relacion a lo anterior, se han obtenido para los Andes venezolanos una serie de
resultados importantes los cuales se desprenden de trabajos que fueron enfocados en
aspectos de intercambio de gases y/o mecanismos de resistencia al estrés por
temperaturas congelantes. Se han estudiado numerosas especies, desde formas
arbdreas cuya distribucion alcanza el limite superior de la selva nublada (Libanothamnus
neriifolius (Sch. Bip. ex Wedd.) Ernst., Podocarpus oleifolius Buchh et Gray. También, en
el ecosistema paramo se ha trabajado con rosetas gigantes del género Espeletia y
Coespeletia, formas arbustivas como Hypericum laricifolium Juss. y el particular arbol de
areas andinas que crece por encima de la linea de bosque continuo Polylepis sericea
Wedd. (El Unico en alcanzar elevaciones de 4.600 m).

Levitt (1980) propone que la supervivencia de las plantas que crecen en ambientes
menos extremos de latitudes bajas (tropicales) todas las especies dependen
exclusivamente de mecanismos de evasion. Esta tendencia ha sido observada en
numerosos trabajos (Cavieres et al, 2000; Goldstein et al, 1994; Rada et al., 1985).
Por otra parte; se maneja la idea de que las estrategias frente a bajas temperaturas
pueden variar en funcién de la altura (formas de crecimiento) de las plantas en cada
especie (Squeo et al, 1991) debido a la intensa influencia de las condiciones
ambientales, encontrandose una estratificacion vertical de mecanismos de resistencia
donde las plantas del estrato herbaceo son generalmente tolerantes y las del estrato
alto con evasoras, mientras que en el estrato medio las especies muestran ambos
mecanismos.

Con respecto a las tasas de asimilacion de CO, de distintas especies, los resultados
en efecto muestran una disminucidn significativa a lo largo del gradiente altitudinal
considerado (Baruch, 1979; Rada, 1993; Cavieres, 2000, este ultimo hasta en un 62%

para L. neriifolia). Adicionalmente, otros trabajos (Rada et a/, 1992; Cabrera et al,
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1998) sugieren que la adaptacion de la respuesta fotosintética frente a la temperatura
difiere entre especies morfoldgicamente contrastantes debido a las diferencias entre los
microclimas explotados.

En base a los antecedentes anteriores, en este estudio se pretende caracterizar
distintos aspectos ecofisioldgicos (mecanismo de resistencia a bajas temperaturas,
intercambio gaseoso Y relaciones hidricas) de la especie lefiosa Vaccinium meridionale.
Estando cerca de su limite de distribucion altitudinal superior (por encima de la linea de
bosque continuo a 3452 m) en una area donde la ocurrencia de temperaturas bajo cero
es ocasional pero puede registrarse en cualquier noche del ano y agudizarse durante la
temporada seca. Si bien estd descrita en la bibliografia como una especie de habito
arbustivo siempreverde, pueden observarse en la zona de estudio individuos de gran
tamano (de hasta 4 m) que en conjunto con su dominancia fueron las principales
razones por las que fue seleccionada como sujeto central de esta investigacion.

Se espera entonces, poder explicar su distribucion altitudinal actual y ademas dar
respuesta a las siguientes interrogantes: ¢Existen limitaciones en la asimilacion de CO,
cerca del limite de distribucion altitudinal superior en individuos de V. meridionale?, ¢(Es
la disminucion de la precipitacion durante la temporada seca lo suficientemente intensa
como para provocar efectos sobre el intercambio de gases y estatus hidrico en los
individuos de la especie?

Por ultimo, es importante mencionar que dentro de las peculiaridades del clima de
alta montafa tropical no solo se encuentran las amplias variaciones térmicas diurnas
(con respecto a las estacionales), sino que adjuntamente existe un importante gradiente
térmico entre el suelo y los perfiles del aire el cual determina, que los individuos
cercanos al suelo estén sujetos a una mayor amplitud térmica experimentando
temperaturas mayores durante el dia y temperaturas mas bajas durante la noche
(Korner y Larcher, 1988). Como aspecto secundario en éste trabajo, se espera encontrar
diferencias en ciertos parametros como: temperatura foliar dptima para la fotosintesis,
puntos de compensacién, asi como también diferencias en las temperaturas de

congelamiento y dafio para individuos de la misma especie creciendo en diferentes



estratos. En este caso, los individuos considerados son arbustos y rebrotes ya que la

reproduccidn clonal es predominante para esta especie en el sitio de estudio.

2. Hipotesis:

Las plantas que viven en el limite superior de bosque continuo pueden estar

limitadas por efectos térmicos dirigidos hacia dos parametros ecofisioldgicos

fundamentales: Resistencia a bajas temperaturas y/o disminucidon en las tasas

fotosintéticas que determinarian una reduccidon en la economia de carbono de dichas

especies. De acuerdo con lo anteriormente expuesto, podria esperarse que:

V. meridionale siendo una planta del estrato arborescente que habita sobre el
limite superior de bosque tropical (experimentando temperaturas congelantes
moderadas durante periodos cortos), presentaria una estrategia de tipo evasor

frente al congelamiento.

La especie V. meridionale cerca de su limite superior de distribucidn altitudinal,
aparentemente no presenta limitaciones en la asimilacion de CO,. Esta es una
especie dominante en el area de estudio con arbustos bastante desarrollados, lo
que por el contrario, seria indicativo de tasas asimilatorias lo suficientemente

altas como para justificar su presencia a dicha elevacion.

Se esperaria que los individuos muestren entre estaciones una variacion
importante en parametros como la conductancia estomatica, asimilacién de CO, y
en los valores de potencial hidrico, como consecuencia de la disminucion

estacional de la precipitacion.

De acuerdo al gradiente suelo — aire que se establece en estos ambientes, seria
posible encontrar en primer lugar: que el Optimo de temperatura para la

fotosintesis sea mayor para los rebrotes (con respecto al de los arbustos) por
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crecer cercanos al suelo donde las temperaturas diurnas son significativamente

mayores. En segundo lugar; que la eficiencia del mecanismo de resistencia a

bajas temperaturas varie segun el micrositio ocupado por los individuos, es decir;

mayor capacidad de sobreenfriamiento en rebrotes que en arbustos.

3. Objetivos:

Objetivo general:

Estudiar los mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas y el
intercambio de gases en Vaccinium meridionale, en una zona altitudinal de

paramo de Los Andes venezolanos.

Objetivos especificos:

Caracterizar las principales variables microclimaticas en los sitios de muestreo
(humedad relativa, temperatura del suelo y temperatura del aire, densidad de
flujo fotdnico fotosintético, contenido de agua en el suelo).

Realizar las mediciones concernientes a relaciones hidricas (potencial hidrico,
curvas presion-volumen) e intercambio gaseoso (asimilacion de CO,,
transpiracion, conductancia estomatica, entre otras).

Determinar la temperatura optima para la fotosintesis, y sus puntos de
compensacion mediante la relacion asimilacion de CO2; -temperatura foliar.
Determinar la capacidad fotosintética, eficiencia cuantica, punto de
compensacion y tasa respiratoria, mediante la construccién de curvas de
saturacion de luz.

Determinar la temperatura a la cual ocurre congelamiento en hojas y tallos de
la especie.

Determinar la temperatura de dafo en hojas y tallos de la especie.



4. Justificacion del Proyecto y aplicabilidad de los resultados:

La mayoria de los estudios ecofisioldgicos relativos a la linea de bosque continuo se
han enfocado en regiones templadas o subpolares donde las plantas estan sujetas al
estrés del invierno. Son muy pocos los estudios avocados a este problema en ambientes
tropicales; en el caso de los Andes venezolanos la dinamica de la linea de transicion
entre el ecosistema selva nublada-paramo (que son los dos tipos de ecosistemas con
mayor distribucion en la alta montafia) es bastante compleja, debido a la influencia de
una gran variedad de factores meso-climaticos relacionados a la exposicion, pendiente,
material parental y geografia de la principal cordillera andina (Monasterio y Reyes,
1980; Azdcar y Monasterio, 1980). En este sentido, es importante generar informacion
de base requerida para el entendimiento de los futuros patrones de distribucion de las
especies vegetales, en el cambiante escenario climatico de la alta montafia tropical,
como un paso hacia la optimizaciéon de los manejos y al desarrollo de acertadas
estrategias de conservacién, pues ambos ecosistemas muestran una diversidad
asombrosa de tipos funcionales, de respuestas fisioldgicas, de comunidades vegetales y

de condiciones de habitat.
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SECCION 11: METODOLOGIA
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1. Zona de estudio:
1.1 Detalles geogréaficos:

La Cordillera de Mérida en Venezuela, cuenta con un area total que se extiende
aproximadamente en 400 Km de largo por unos 80 Km de ancho y se encuentra entre
los 7°30"y 10°10’ N y los 69°10" y 72°20" O (Schubert y Vivas, 1993). El area de estudio
esta ubicada en la Sierra Nevada de Mérida, (especificamente "Parque Nacional Sierra
Nevada") que forma parte de uno de los principales macizos de esta cordillera hacia la
zona sureste de la ciudad (Figura 1). En este parque nacional estan contenidas
importantes unidades ecoldgicas con caracteristicas ambientales y vegetales muy
diversas; entre las que se pueden citar las formaciones selva nublada y paramo (Yanez,
1998).
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Figura I-1 Ubicacion geografica del area de estudio (Direccion de cartografia
Nacional, 1977 y Smith y Guillein, 2006).
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1.2 Vegetacion:

Para algunos autores la linea de crecimiento arbdreo es muy clara, haciendo que la
transicion de bosque a paramo usualmente sea abrupta (Monasterio y Vuilleumier,
1986). En esta localidad el limite de bosque continuo se encuentra aproximadamente a
los 3.300 m de altitud (Bader, 2007) y la estructura general de la vegetacion en el
ecotono comienza de forma ascendente con el limite superior de bosque cerrado
(timberline), luego una zona donde se observan: matrices de paramos en bosque, islas
y/o lenguas de bosque dentro de paramo con individuos de menor tamano (treeline), y
posteriormente una zona donde solo crecen individuos aislados (tree species line), hasta
llegar al limite inferior del ecosistema paramo como tal (Alpine zone). (Fig. I-2). V.
meridionale puede encontrarse en bordes de bosque, parches de bosque y como

individuos aislados en el paramo.

Alpine Zone

-- Tree species line---—- B - e Y Yk
@ ® L L
* ) *
@
® ®
. . ) .
¢
o ©® e
- Treeline- -——--— - - - . — - - — - - . —p e —m - — = -

Timberline

Figura 1-2 Representacion esquematica general del ecotono entre ecosistemas
de bosque y ecosistemas alpinos (Kérner y Paulsen, 2004).

Segun Monasterio (1980) el Piso Andino Superior, se encuentra entre 2.800 y 4.000 m.

y representa una franja altitudinal con una gran heterogeneidad climatica, geoldgica y
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geomorfoldgica. Actualmente los fendmenos periglaciales como las heladas sélo se
observan en ocasionalmente durante el afo.

Las formas de vida mas importantes del Piso Andino son las gramineas en
macolla, las rosetas bajas y los arbustos, las cuales forman rosetales, arbustales,
pajonales o tipos mixtos. Especificamente, el area de estudio pertenece a una zona
altitudinal de Paramo donde la vegetacidn esta abierta y entre las especies que figuran
en el estrato arbustivo se encuentran: Gaultheria buxifolia Willd., Blechnum loxense
(Kunth.) Hook. ex Salomodn, Ruilopezia atropurpurea (A.C. Smith) Cuatrec. y Baccharis
prunifolia Kunt entre otras. Arbustos altos o arbolitos de Vaccinium meridionale se
encuentran dispersos y son numerosos. Son llamativos los valores altos de cobertura en
el estrato herbaceo de: Espeletia schultzii Wedd., Rumex acetosella L., Lycopodium

clavatum L. y Orthrosanthus chimboracensis (Kunth) Baker. (Berg y Suchi, 2001)

Figura 1-3 Area especifica de muestreo en la localidad de “La Aguada”.
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1.3 Clima:

El punto de muestreo esta situado hacia el sector noroccidental del Parque
Nacional Sierra Nevada adyacente a la localidad La Aguada (3452 m de altitud). Es
catalogado como el sector mas himedo de los Andes de Venezuela (Monasterio y
Reyes, 1980) y presenta registros de precipitacion anuales de aproximadamente 1811
mm. En esta zona las precipitaciones totales anuales tienden a disminuir con la altitud.
En la figura 2, se observa para La Aguada un régimen pluviométrico anual bimodal con
dos maximos en Abril y Octubre y dos minimos en Febrero y Agosto.

La tasa adiabatica de disminucién de la temperatura en los paramos venezolanos
es de 0,6 °C por cada 100 m (Sarmiento, 1986). La temperatura media anual registrada
en esta estacion se sitla en aproximadamente 7,1 °C. En el area de muestreo hay una
alta entrada de radiacion diurna (principalmente durante las horas de la mafnana hasta
medio dia) que determina las grandes fluctuaciones diarias de temperatura, la
ocurrencia de heladas en este sitio ha sido confirmada a través de observaciones
personales en campo y de registros anteriormente realizados en otras investigaciones
(Bader, 2007).

La Aguada (3.452m) F.1oC 1.811 mm
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Figura 1-4 Climadiagrama Estacion La Aguada (Editado de Monasterio y Reyes
1980).
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1.4 Geologia y Suelos

Rocas del grupo Iglesias del Precambrico Superior forman el sustrato geoldgico de
la zona. Se trata de ortogneises bidticos, gneises migmaticos, augegneises
porfidoblasticos, gneises de grano fino o micaesquistos granatiferos. (La Marca, 1997).

Segun Castillo (1970) y Malagén (1982) en general los suelos de la zona son
jovenes, pocos profundos de textura franco-arenosa a franca (suelos de buen drenaje),
por lo general acidos. “La Aguada” presenta un material detritico poco consolidado
himedo y arcilloso, contenido de materia organica bajo, fertilidad baja, humedad
mediana, y presenta algunas zonas de erosidon de tipo carcavas, derrumbes y zanjas
(Rodriguez, 1958).

2. Especie bajo estudio:

Vaccinium  meridionale S.W. (Ericaceae-Angyospermae). Es especialmente
abundante en la zona norte de Los Andes desde el norte desde Ecuador hasta los limites
de Venezuela, donde su rango de distribucién altitudinal va desde 2.000 m hasta 3.500
m de altitud (Bricefio y Morillo, 2002).

Esta especie prefiere suelos francoarenosos con pH acido, sitios con exposicion
solar total o parcial y humedad moderada. V. meridionale, es de arquitectura esbelta
con filotaxis alterna, de hojas simples, elipticas a ovales, coriaceas, de apice agudo
ligeramente apiculado, base cuneada, margen crenado, con dientes glandulares, envés
glabro, nervio primario hundido por el haz. Su corteza se desprende con facilidad, los
tallos jovenes son de color verdoso. La inflorescencia se presenta en racimos de 10 a
15, con flores hermafroditas de polinizacion entomdfila, tetrdmeras (ocasionalmente
pentameras), caliz con ldbulos apiculados, ciliados en el margen hacia el apice, corola
urceolada-cilindrica, blanca o manchada de rosado o rojo, estigma truncado. Su fruto es
una baya globosa de mas o menos 1 cm de diametro de color verde en estado inmaduro
y color negro-azul en su madurez (a veces con una cubierta cerosa como en las uvas)
(Vallejo, 2000).
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2.1 Muestreo:

Tres tipos de individuos de V. meridionale fueron muestreados y definidos en base
a parametros de altura: Arbustos (ARBS > 1,5 m); y Rebrotes conectados vy
desconectados (RBrc y RBrd < 0,30 m). Originalmente se pretendia realizar el contraste
ecofisioldgico entre adultos y plantulas independientes, sin embargo se encontrd que la
principal estrategia reproductiva presentada por esta especie en la zona de muestreo es
la reproduccidn clonal. Los rebrotes desconectados fueron considerados para observar
como las respuestas medidas varian con respecto a las de los conectados, en funcidn
del apoyo parental. Para los rebrotes desconectados, el aislamiento se efectud a
mediados de la temporada seca (del afio 2007) cortando las conexiones radicales
existentes con la planta madre. Las mediciones comenzaron luego de 2 semanas de
haber efectuado la independizacion.

Acorde con lo observado en el drea de muestreo, los arbustos y los rebrotes se
encuentran dispersos y crecen como individuos aislados. Es decir; no se restringen solo
a crecer en determinados puntos (en racimos). Durante la coleccion de muestras se
seleccionaron siempre tallos con corteza y hojas completamente desarrolladas
(expuestas, de la parte media del dosel, de color verde claro, en el caso de los

arbustos).

3. Variables microclimaticas:

La humedad relativa (HR), y las temperaturas a nivel del suelo (0 m) y aire (1 m)
se midieron con registradores automaticos de datos (HOBO Onset Computer Corp.; HO8-
031-08 y H08-032-08) cada 5 minutos, durante las épocas seca y humeda (desde enero
17 hasta agosto 28 de 2007). En total tres dispositivos fueron utilizados y cada uno fue
fijado al tronco de un individuo de la especie, quedando ubicados en distintos puntos y
separados entre si por una distancia aproximada de 6m.

Igualmente fue colocada una microestacion marca HOBO Onset Corp. para obtener
los registros referentes a densidad de flujo fotdnico fotosintético (DFFF), humedad

relativa (HR) y contenido de agua en el suelo (CAS) a 5 cm de profundidad. Se comenzd
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con este registro al final de la temporada seca (desde el 23 de marzo hasta el 28 de

agosto de 2007) y debido a la ausencia de equipo, no pudo cubrirse la estacidn seca.

4. Relaciones Hidricas:

Se determind el potencial hidrico foliar maximo (Wmsx.) temprano en la mafiana
(entre las 8:15 y 8:30) y el minimo (Wmin.) durante el medio dia (entre las 11:15 y
11:30) tanto en la estacién seca como en la humeda (para n=4). Para ello se usé una

bomba de presidon (Scholander PMS mod 600, Corwallis, Oregon, USA). Adicionalmente

para determinar el punto de pérdida de turgor (‘Pno) y el potencial osmético de

100
)

saturacion (‘W se realizaron en el laboratorio curvas presion-volumen con ramas

(n=5) colectadas de distintos individuos. Para el traslado y mantenimiento de las
mismas se aplicaron cortes bajo agua previniendo la cavitacion. Las ramas se cubrieron
con bolsas oscuras durante 24 h para conseguir un estado de hidratacién maxima.
Luego se procedié a determinar el estatus hidrico de las mismas empleando la camara
de presion y pesando de forma alterna con una balanza analitica (Mettler mod. PN 163)
hasta que los cambios de presion se hicieron constantes para cada rama. Finalmente,

las muestras se colocaron en una estufa durante 72 h para luego obtener el peso seco.

5. Intercambio de Gases:

Para realizar las curvas de saturacién de luz, se utilizd un analizador de gases
infrarrojo portatii en modo abierto (LCA4, ADC Ltd., Hoddesdon Inglaterra),
determinando: la capacidad fotosintética, rendimiento cuantico, punto de compensacién
y tasa respiratoria. Los datos obtenidos se ajustaron a la ecuacion de una hipérbola
rectangular: A= a*(PC+DFFF)/(PC+b+DFFF) (Garcia-Nufiez et al., 2004). Igualmente se
registraron valores de fotosintesis neta, conductancia estomatica, densidad de flujo
fotonico fotosintético, concentracién interna y ambiental de CO, entre otros parametros.
Este registro de intercambio gaseoso se realizd a partir de tres individuos entre las 9:00
y 11:00 de la manana aproximadamente, durante ambas épocas. Rotando la camara se

consiguié variar el grado de exposicion de cada hoja a la luz y de este modo, se
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obtuvieron distintas intensidades de radiacion. Las medidas en cada individuo
seleccionado se realizaron en hojas completamente desarrolladas.

Se realizaron también determinaciones del contenido de nitrégeno foliar
basicamente para evaluar la cantidad de proteina foliar en cada individuo lo que podria
relacionarse luego, con las tasas fotosintéticas alcanzadas y ayudaria a explicar
diferencias entre individuos en caso de encontrarlas. Para estas determinaciones se
colectaron muestras foliares (n=20) que posteriormente se secaron en estufa a 60°C,
hasta alcanzar un peso constante. A continuacidon se procedid a la determinacion a
través del Método Kjeldahl (A.O.A.C., 1984)

5.1 Relacion fotosintesis-temperatura foliar:

Para las curvas de fotosintesis-temperatura foliar, muestras de 3 ejemplares fueron
cortadas en campo bajo agua y luego trasladadas inmediatamente al laboratorio. Una
vez alli, las curvas se comenzaron a realizar utilizando un sistema de intercambio de
gases con un analizador de gases infrarrojo (LCA2, ADC Ltd., Hoddesdon Inglaterra) y
una camara foliar de plexiglas (0,14 m?®). La cdmara se equipd con tres termocuplas
cobre-constantan conectadas a un registrador para obtener la temperatura foliar y del
aire. Un sensor de DFFF también se conecté a la camara para las mediciones de luz.
Una fuente de luz (1000 pmol/m™s?) se ubicd sobre la cdmara. Un bafio refrigerante
conectado mediante mangueras a un radiador permitid6 manipular la temperatura del
aire y consecuentemente la temperatura foliar. Las tasas asimilatorias se midieron a
través de las disminuciones de CO, registradas en el interior de la camara. Siempre se
procurd que solo el tejido fotosintético de las muestras se encontrara expuesto al
ambiente de la camara. Estas medidas se hicieron a intervalos de 1 minuto durante 3
minutos a cada temperatura escogida. La asimilacion neta se calculd con la siguiente

ecuacion:

A= V*ACO,/L*Atiempo
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Donde: V es el volumen de cdmara (m?), L el &rea foliar dentro de la cdmara (m?), ACO;
los cambios en la concentracién de diéxido de carbono (umol.m™) por tiempo en
segundos (Field et al.,1989)

Sin embargo, los resultados se expresan en términos de asimilacion relativa ya que
los valores netos calculados fueron muy bajos (ver anexo: 1) en comparacion a las tasas
de asimilacion medidas en campo. Esta notable depresion en los valores, probablemente
se debid a cierres estomaticos inducidos por corte de las ramas en campo y por el
posterior transporte hacia el laboratorio.

La Asimilacién relativa fue calculada tomando como 100% el mayor delta de CO,
obtenido en cada replica. Posteriormente, la relacion entre temperatura foliar y la tasa
de asimilacién se obtuvo ajustando los datos a una funciéon polinomial de segundo
orden. El optimo de temperatura se calculd a través de la primera derivada de las
curvas polinomiales y los puntos de compensacion (temperaturas en las cuales el
balance de carbono foliar se hace cero) se consiguieron resolviendo las ecuaciones

polinomiales.

6. Analisis térmico:,
6.1 Temperatura de congelamiento (inicio de la formaciéon de cristales de
hielo) en el tejido:

En el laboratorio las hojas y pequefas secciones de tallo lefioso (n=10), fueron
colocadas en pequenos tubos de prueba sellados, evitando asi cambios en su contenido
hidrico. Se insertaron termocuplas cobre-constantan en las muestras de tejido para
monitorear de forma continua los cambios de temperatura a través de un registrador
grafico. Los tubos fueron inmersos en un bafio refrigerante de alcohol y la temperatura
fue reducida desde 5 hasta aprox. —20 °C a una tasa de 10 °C/h. Los valores puntuales
de congelamiento en el tejido se determinaron al registrarse un abrupto incremento en
la temperatura como resultado de la reaccién exotérmica caracteristica en la formacion

del hielo.
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6.2 Temperatura de Dafo en el tejido

Para determinar la temperatura de dafio en el tejido vegetal, se utilizd la técnica de
liberacion de electrolitos (Lindén, 2002), basada en el principio de que el dafio en
membranas celulares resulta en una notable liberacion de electrolitos (principalmente
K+) provenientes de la célula. De este modo se puede obtener un valor de electrolitos
liberados, lo que proporciona un estimado del tejido danado.

Esta prueba implicd medir la conductividad eléctrica del agua desionizada (control),
en la cual fueron inmersas las muestras de tejido luego de haber sido sometidas a un
proceso de congelamiento pasando gradualmente por el siguiente gradiente de
temperaturas: 5, 0, -5, -10, -15 y -25 ©C. Una vez que se alcanzaba cada valor; las
muestras (n=3) se retiraron consecutivamente del bafo refrigerante de alcohol para
posteriormente incubarlas en una nevera durante 48 h.

Es posible que existiera una considerable variacion en la cantidad total de
electrolitos liberados entre las diferentes muestras; precisamente por ello el resultado se
expresa como un porcentaje del total de electrolitos liberados por la muestra
luego de convertirla en tejido completamente muerto. En este sentido, una vez que se
midiod la conductividad eléctrica inicial de la solucion luego de las primeras 48 h de
incubacion, las muestras fueron sumergidas en N liquido provocando la liberacion de los
electrolitos remanentes que simula un estado de dafio al 100%. La conductividad
eléctrica final se registrd6 nuevamente pasadas 48 h adicionales de incubacion.
Finalmente el valor relativo de electrolitos liberados es calculado como (Conductividad
Inicial/Conductividad Final) x 100%.

7. Andalisis estadistico:

Para establecer en todos los casos si existian o no diferencias significativas entre
los resultados; se aplicaron pruebas de estadistica no paramétrica; especificamente la
prueba U de Mann-Whitney de comparacion de medias entre dos grupos
independientes, porque la comparacion siempre se realizd entre dos ejes (entre
temporadas y entre individuos), y porque el nimero de datos obtenidos en las

mediciones fue siempre bajo de modo que no se distribuyen de manera normal.
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SECCION I11: RESULTADOS
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1. Variables microclimaticas:

En la Tabla III-1 se presenta un resumen que permite caracterizar el régimen
térmico registrado a nivel de suelo. Si bien la temperatura promedio no varia de manera
notable entre estaciones, existe una gran diferencia entre las temperaturas maxima y
minima absoluta, mas acentuadas en la época seca que generalmente presenta valores

mas extremos lo que resalta las diferencias en términos estacionales.

Tabla 111-1 Temperatura promedio, minima y maxima registradas a nivel de suelo (0m) en las
temporadas seca y humeda. Promedio + error estandar, los valores entre paréntesis
representan los valores absolutos respectivos.

T prom.(°C) Tmin. Prom. (°C) Tmax. Prom. (°C)

Temporada
Seca 8,63+0,12 1,24+0,09 23,48+0,43
(-2,88) (44,67)
HUmeda 8,82+0,03 4,70+0,02 16,40+0,28
(0,84 (41,78)

En la Tabla III-2 se muestra el resumen de las temperaturas registradas a 1 m
donde también es posible establecer las diferencias entre la temporada seca y hiumeda;
en esta Ultima las minimas son mayores y el promedio es ligeramente mayor. Ademas,
al comparar ambas tablas, se aprecia que las variaciones térmicas a ras de suelo son

mucho mas acentuadas.

Tabla 111-2 Temperatura promedio, minima y maxima del aire (1m) en las temporadas seca y
himeda. Promedio + error estandar, los valores entre paréntesis representan los absolutos
respectivos.

T Prom. Tmin. Prom. Tmax. Prom.

Temporada (°C) (O] (°C)
Seca 8,96+0,03 3,72+0,03 18,08+0,12
(-0,35) (26,34)
Himeda 9,22+0,02 5,52+0,02 16,59+0,15
(2,52) (26,22)
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El nimero de eventos en los que se registraron valores de temperatura por debajo
de cero fueron positivos solo para la época seca con: 16 dias entre enero y febrero a 0
m; y apenas 1 dia de enero a 1 m, en base a un total de 136 dias de medicion. En la
Figura III-1 se identifican las diferencias entre el régimen térmico de la temporada seca
(enero - marzo) y de la temporada humeda (abril - agosto), asi como también los
valores de temperatura maxima, minima y promedio diaria a nivel de suelo. En la
temporada seca los valores maximos y minimos tienen un rango de amplitud mucho
mayor que en la hiumeda. Merece la pena destacar, que las amplias barras de error
presentes solo en los valores maximos reflejan simplemente la localizacion de los

sensores cuyo grado de exposicion diferencial a la radiacion naturalmente influyd en los

registros.
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Figura 111-1 Temperatura maxima (e¢), minima (¢) y promedio (e¢) diaria a 0 m en las

temporadas seca (enero a marzo) y humeda (abril a agosto).

La Figura III-2 presenta la misma informacidon que la anterior; esta vez con valores
pertenecientes a 1 m; nuevamente la delimitacion entre las temporadas se puede

establecer en base a la amplitud de las variaciones de la temperatura que en este caso,
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son menores en comparacion con los rangos de amplitud registrados a 0 m. La ausencia
de datos entre Marzo y Abril se debid a fallas imprevistas en el equipo durante estos

meses.
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Figura 111-2 Temperatura maxima (e), minima (+) y promedio (e) diaria a 1m
en las temporadas seca (enero a marzo) y humeda (abril a agosto).

La humedad relativa (Figura III-3) refleja la variabilidad de la cantidad de vapor de
agua en el aire durante el periodo de medicidén. En los primeros meses (entre enero y
marzo) los porcentajes son generalmente mas bajos lo que evidencia un mayor déficit
de presion de vapor en la atmdsfera para la época seca, lo que tiene sin duda
implicaciones importantes para las plantas. Asi pues, los porcentajes minimos mas
extremos se alcanzan en este periodo con respecto a los que se observan
posteriormente una vez entrada la temporada humeda la cual presenta valores
promedio por encima del 80%. Como se mencion6é anteriormente, esta zona esta
influenciada por corrientes de aire himedo provenientes del fondo de valle, que aunado

a la cobertura vegetal ayuda a aumentar la retencion de humedad en el ambiente.
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Figura 111-3 Humedad relativa promedio diaria en las temporadas seca (enero a marzo) y
humeda (abril a agosto).

Los promedios y maximos diarios de densidad de flujo fotdnico fotosintético
alcanzados durante la temporada humeda se muestran en la Figura III-4, donde el
conjunto de datos describen patrén variante con algunos maximos bastantes bajos,
seguramente en dias con alta nubosidad. El promedio muestra variaciones entre 100 y
500 pmol/m?s, valores similares a los que han sido ya reportados para otras zonas de
Paramo (Pirela, 2006).

Por otro lado, los registros de contenido de agua en el suelo (CAS), obtenidos
durante toda la época himeda muestran valores promedios diarios que se mantienen
estables (Figura III-5). Solo dos puntos medidos al final de marzo, remiten a valores
mas negativos, esto estaria reflejando en cierto grado la disminucién en la disponibilidad
de agua en el suelo que ocurre en este sitio a causa de la marcada estacionalidad

hidrica.
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Figura 111-4 Densidad de Flujo fotdnico fotosintético maximo () y promedio diario (e)
registrados en las temporadas seca (finales de marzo) y himeda (abril a agosto).

0,30

0,25

0,20 -+

CAS (m3 /m‘q')
o
[y
0
1

0,05 -+

mar abr may jun jul ago sep

Meses

Figura 111-5 Promedio diario del contenido de agua en el suelo, registrados en las temporadas
seca (finales de marzo) y himeda (abril a agosto).
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2. Relaciones Hidricas:

Los potenciales hidricos maximos y minimos de los individuos (que corresponden a
horas de la mafiana y cerca de medio dia respectivamente) se presentan en la Tabla III-
3. El resumen estacional de tales mediciones muestra que los potenciales hidricos se
hacen significativamente mas negativos hacia las horas de medio dia. El valor minimo
absoluto alcanzado en ambas temporadas fue de -1,3 MPa. Entre parametros existe una

diferencia notable, mas entre temporadas no se encontraron diferencias significativas.

Tabla 111-3 Potencial hidrico foliar maximo (W), potencial hidrico foliar minimo (W)
determinados durante las temporadas seca y humeda. Promedio+ error estandar, los valores

entre paréntesis representan valores minimos respectivos. Letras diferentes indican diferencias
significativas entre parametros y temporadas en p<0,05

Temporada  (Wmax) (Wmin.)
Seca -0,65+0,08% -1,11+0,05°
(-0,20) (-1,30)
Himeda -0,81+0,12% -1,18+0,04°
(-0,50) (-1,30)

Los parametros hidricos determinados a partir de las curvas Presién-Volumen, se
encuentran en la Tabla III-4. Estos proveen importante informacién acerca de las
relaciones hidricas en individuos de la especie y su contraste estacional. En la época
seca, los componentes del potencial hidrico: punto de pérdida de turgor y potencial

osmotico de saturacion se hacen significativamente mas negativos; tal variacién en el

‘Pno (1,57 MPa) representa la posibilidad de un potencial ajuste osmotico.

Tabla 111-4 Potencial osmético de saturacion (‘Pnloo), punto de pérdida de turgor (‘Pno) y

potencial hidrico foliar minimo (W nin.), determinados en cada individuo durante las temporadas
seca y humeda. Valores promedio+ error estandar, a excepcion del potencial hidrico
minimo.*diferencias significativas entre temporadas en p<0.05

Temporada g 100 g 0 P min.

Seca -2,38+0,03* -2,97+0,13* -1,30
Himeda  -0,98+0,08 -1,40+0,12 -1,30
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3. Intercambio de Gases:

Al comparar las curvas de saturacion de luz (Figura III-6) se observa el contraste
estacional sobre las tasas de asimilacién de CO,. No hay diferencias significativas entre
los valores de eficiencia cuantica, tasas de respiracion y Amax., mientras que la

eficiencia en el uso de agua es considerablemente mayor en época seca (Tabla III-6).

A (umol m? s'l)

'4 T T T T T
0 500 1000 1500 2000 2500

DFFF (umol m2 s? s'l)

Figura 111-6 Curvas de saturacion de luz, construidas en campo durante la temporada seca(-)
[Y=7,74*%(-41,83+x)/(-41,83+406,84+x); R?*=0,87 ;p<0.0001] y temporada himeda (e)
[Y=10,13*(-85,51+x)/(-85,51+681,16+x) ; R*=0,93 ;p<0.0001]

Como parte de la caracterizacion de intercambio de gases se encuentra también el
resumen de promedios en la Tabla III-5; como se esperaba en temporada seca hay un
mayor control estomatico que conlleva a una menor tasa transpiratoria, asi mismo se
encontrd que la difusion de CO, de la atmosfera hacia la hoja disminuye
significativamente en temporada seca. La tasa de asimilacion de CO; no se ve afectada

de manera importante.
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Tabla 111-5 Promedios de Conductancia estomatica (G;); asimilacion de CO, (A); Tasa
transpiratoria (E) y relacién entre CO, intracelular y ambiental, durante las temporadas Seca y
Humeda en V. meridionale. Todos los valores se obtuvieron con DFFF> 700 pmol de fotones -
m->- s-?) promedio+ error estandar. *diferencias significativas entre temporadas en p<0.05

Temporada G, A E C/C,
(mmol/m?s)  (umol/m?)  (umol/m?s)

Seca 110+15,1%* 6,00+0,49 1,88+0,36*  0,59+0,06
Humeda 169,50+12,57  6,04+0,14  4,52+0,16 0,70+0,02

Tabla 111-6 Asimilacién maxima (Amax), Rendimiento cuantico (@), respiracion (R), Punto de
compensacion de CO, (PC) y eficiencia en el uso del agua, determinados durante las

temporadas seca y hiumeda en V. meridionale. Promedio+ error estandar. *diferencias significativas
entre temporadas en p<0.05

Temporada Amax @ R PC A/G, A/E
(umol/m?s) 102  (umol/m?s) (umol/m?s) 10 107
Seca 6,76+1,19 241 0,85+0,38 48,57+13,61* 10,8+4,6* 324,9+77,5*

Himeda  6,93+0,83 3+1 1,59+0,32  89,72+10,13  4,8+0,4 156,4+11,8

La Figura III-7 presenta las curvas de asimilacién de CO, relativa - temperatura
foliar realizadas en el laboratorio a partir de muestras colectadas durante la temporada
himeda. El punto correspondiente a la temperatura optima de asimilacion es de
15,8+1,7 ©°C, la especie presenta una amplio rango térmico de asimilacién entre
30,3+2,2 y 1,3+1,3°C que explica en gran medida su amplia distribucién latitudinal y
altitudinal. También es importante notar que el 80% de la asimilacién ocurre alrededor
de los 9 y 22 °C (Tabla III-7).
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Figura 111-7 Curva Asimilacion relativa de CO, - Temperatura foliar en V. meridionale realizada
durante la temporada humeda.

Tabla 111-7 Puntos de compensacion a temperatura baja (Tb), alta (Ta), temperatura éptima
(TO) y rango térmico en el que ocurre el 80% (T80%) de la asimilacion de CO, en la especie V.
meridionale. Promedio+ error estandar.

Tb (°C) Ta (°C) TO (°C) T80% (°C)
1,3+1,3 30,2+42,3 157+1,8 9,3+1,6|22,2+1,9

4. Mecanismos de resistencia a bajas temperaturas:

Como se puede ver en la Tabla III-8, los valores de temperatura de congelamiento
determinados se encuentran alrededor de los -5 ©C, siendo muy similares
indiferentemente del tejido y de la temporada, sin presentar diferencias significativas.
Ademas, estan los valores de temperatura de dafo en cada tejido, que resultaron muy
por encima de los valores correspondientes a congelamiento; para el tejido foliar no hay
variacion implicada con el cambio estacional, mientras que para el tejido del tallo
aparentemente si; a este respecto se debe acotar que el valor para tallo de -13,8+0,3
es algo desconcertante, ya que las lecturas mas negativas se esperarian hacia la época

seca. Por ultimo, contrastando las temperaturas foliares de congelamiento y dafio se
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pudo establecer que el mecanismo utilizado por la especie arbustiva V. meridionale para

resistir bajas temperaturas es la tolerancia.

Tabla 111-8 Temperatura de congelamiento (TC) y temperatura dafio (TD) para ambos tejidos;
Mecanismo de resistencia a bajas temperaturas determinados en las temporadas seca y himeda
para V. meridionale. Promedio+error estandar. *diferencias significativas entre parametros en p<0.05

Tallo Hoja
Temporada TC(°C) TD (°C) TC (°C) TD (°C) Mecanismo

Seca -5,6+0,6 -8,3+0,9* -5,6+0,4* -10,54+0,7 Tolerante
Himeda -5,6+0,6 -13,840,3 -5,7+0,5* -9,7+0,1 Tolerante

5. Efecto del gradiente microclimatico (aire-suelo) en los individuos:

Como un aspecto secundario de esta investigacion, se presentan a continuacion los
resultados que permiten contrastar el desempefio ecofisioldgico entre individuos del
estrato alto y del estrato bajo, los ultimos en este caso, son individuos producto de
propagacion clonal.

En cuanto a Relaciones hidricas, nuevamente se hace notable que también para
los rebrotes la rigurosidad de las condiciones aumenta hacia las horas de medio dia. En
concordancia con lo esperado, los rebrotes desconectados alcanzaron los potenciales
hidricos mas desfavorables; con un Wi, minimo de -2,5 MPa en temporada seca y
himeda. Entre temporadas hubo cambios significativos para los potenciales de rebrotes
conectados; es evidente una mayor hidratacion en la temporada himeda (Tabla III-9).
Los resultados arrojados por las curvas presion-volumen, se expresan en la Tabla III-10;
se encontré que en rebrotes desconectados, la variacion del potencial osmético de
saturacion, y el punto de pérdida de turgor entre temporadas no es significativa, esto

probablemente debido a los trastornos ocasionados por el efecto corte.
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Tabla 111-9 Potencial hidrico foliar maximo (W), potencial hidrico foliar minimo (W)
determinados en arbustos (ARBS), brotes conectados (RBrC) y desconectados (RBrD) durante
las temporadas seca y humeda. Promedio+ error estandar, los valores entre paréntesis

representan valores minimos absolutos respectivos. *diferencias significativas entre temporadas en
p<0.05, letras diferentes indican diferencias significativas entre individuos en p<0.05

(\Pméx.) (lel'n.)
Individuos TS TH TS TH

ARBS -0,65+0,08 -0,81+0,12 -1,11+0,05* -1,18+0,04°
(-0,20) (-0,50) (-1,30) (-1,30)

RBrC  -0,83+0,09* -0,53+0,06 -1,58+0,13*" -0,83+0,07°
(-0,65) (-0,40) (-1,90) (-1,00)

RBrD -0,81+0,23 -1,19+0,38 -2,23+0,25° -1,97+0,20°
('0145) ('0120) ('2150) ('2150)

Tabla 111-10 Potencial osmético de saturacién (‘I’nloo), punto de pérdida de turgor (‘Pno) y

potencial hidrico foliar minimo (Win.), determinados en arbustos (ARBS), brotes conectados
(RBrC) y desconectados (RBrD) durante las temporadas seca y himeda. Valores promedio+

error estandar, a excepcion del potencial hidrico minimo.*diferencias significativas entre individuos en
p<0.05

Individuos Temporadas g 100 g, 0 Winin.
Seca -2,4+0,03* -2,840,05* -1,30

ARBS Humeda -1,0+0,08 -1,4+0,12* -1,30
Seca -2,2+40,06 -2,5+0,07 -2,5

RBrD Hdmeda -1,1+0,14 -2,1+0,19 -2,5

Al comparar los promedios de las variables relacionadas con el Intercambio de
gases (Tabla III-11), se puede apreciar que en efecto las tasas de asimilacion de CO; y
conductancias estomaticas difieren considerablemente entre arbustos y rebrotes
desconectados en ambas temporadas. Los rebrotes conectados presentan tasas
asimilatorias, transpiratorias y conductancias estomaticas similares a las de los arbustos.
Las primeras, no estan tan deprimidas como en los rebrotes desconectados que por su
severo estado de deshidratacién presentan un fuerte ajuste estomatico. Entrada la

temporada humeda su condicion mejora significativamente.
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Tabla 111-11 Promedios de Conductancia estomatica (G;); asimilacion de CO, (A); Tasa
transpiratoria (E), relacion entre CO, intracelular y ambiental (C/C,) y contenido de nitrégeno
foliar (Nf), durante las temporadas Seca y Himeda en arbustos (ARBS), brotes conectados
(RBrC) y desconectados (RBrD). Todos los valores se obtuvieron con DFFF> 700 pmol de

fotones - m->- s-%) promedio+ error estandar. *diferencias significativas entre temporadas en p<0.05, +
diferencias significativas entre individuos (seca) en p<0.05, letras diferentes indican diferencias significativas entre
individuos (humeda) en p<0.05

Gs A E C/C, Nf
Temporada  (mmol/m?s)  (umol/m?s) (pmol/m?s) (%)
ARBS Seca 110+15,1% 6,00+0,49* 1,88+0,36 0,59+0,06 -
Hdmeda 169,50+12,57° 6,04+0,14° 4,52+0,16° 0,70+0,02 1,4+0,02°
RBrC Seca - - - - -
Hdmeda 168,13+26,03° 5,74+0,24° 3,14+0,37° 0,72+0,03 1,2+0,01°
RBrD Seca 28,35+5,89* 1,45+0,24* 1,22+0,14* 0,57+0,06 -
Humeda 66,7613,21b 2,1910,16b 2,41+0,15° 0,74+0,02 1,0+0,02°

El contenido de Nitrogeno foliar varié de forma significativa entre los individuos,
con un patron de valores que reafirma el hecho de que las tasas de asimilacion fueron
mayores para arbustos y rebrotes conectados, estos ultimos a diferencia de los
desconectados, todavia reciben un flujo de recursos por parte de la planta madre. En
lineas generales los valores tienden a ser bajos, teniendo en cuenta que la tendencia
global encontrada corresponde con un aumento en la concentracién de nitrégeno foliar

con la elevacidn hasta incluso llegar al 4-5% (Kdrner, 1999).

Confirmando los resultados de la tabla anterior, estan las Figuras III-8 y 9; donde
las tendencias en las curvas de saturacion de luz son bastante claras y muestran las
diferencias en las asimilaciones alcanzadas por los distintos individuos en ambas
temporadas. Naturalmente los rebrotes desconectados muestran valores de asimilacion
y capacidades fotosintéticas muy por debajo de las encontradas en arbustos y rebrotes

conectados.
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Figura 111-8 Curvas de saturacién de luz, construidas en campo durante la temporada seca.
En: Arbustos () [Y=7,74*(-41,83+x)/(-41,83+406,84+x); R>=0,87 ;p<0.0001], y Rebrotes
Desc. (') [Y=1,54*(-48,82+x)/(-48,82+123,45+x) ;R’=0,63; p<0.0001].
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Figura 111-9 Curvas de saturacién de luz, construidas en campo durante la temporada
himeda. Arbustos (¢) [Y=10,13*(-85,51+x)/(-85,51+681,16+x); R*=0,93; p<0.0001], Rebrotes
Desc. () [Y=7,05%(-69,28+x)/(- 69,28+349,41+x); R?>=0,90; p<0.0001] y Rebrotes Con. (e)
[Y=4,13*(-73,91+x)/(-73,91+211,86+x); R*=0,95; p<0.0001].
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Los valores de asimilacion maxima, eficiencia cuantica, tasa respiratoria, punto de
compensacion y eficiencia en el uso del agua (tanto A/Gs como A/E); se presentan en la
Tabla III-12; la primera, es notablemente mayor en arbustos, y en general el valor mas
alto se corresponde con la época humeda; para los rebrotes desconectados la eficiencia
cuantica, Amax, tasa respiratoria y eficiencia en el uso del agua muestran un cambio
significativo entre temporadas. En funcidn de la A/Gs para la temporada hiumeda no se
encontrd ningun patrén entre individuos, naturalmente porque durante esta época hay

mayor disponibilidad de agua.

Tabla 111-12 Asimilacion maxima (Amax), Rendimiento cuantico (d), Respiracion (R), Punto de
compensacion (PC), Eficiencia intrinseca en el uso del agua (A/Gs), y Eficiencia en el uso del
agua (A/E) determinados en arbustos (ARBS), brotes conectados (RBrC) y desconectados

(RBrD), para las temporadas Seca y Himeda. Promedio+ error estandar. *diferencias significativas
entre temporadas en p<0.05, + diferencias significativas entre individuos (seca) en p<0.05, letras diferentes indican
diferencias significativas entre individuos (himeda) en p<0.05

Indv. Temp. Amax d R PC A/G A/E
(umol/m?s) 102  (umol/m?s)  (umol/m?s) 10 10

ARBS  Seca 6,8+1,2" 2+1 0,9+0,4 48,6+13,6  10,844,6 324,9+77,5"
Himeda 6,9+0,8° 3+1 1,6+0,3 89,72+10,1 4,840,4 238,5+24,82
RBrC Seca - - - -
Himeda 6,1+1,1° 240,1 1,5+0,2 71,9546,9  4,5+0,6 226,9+29,3°
RBrD  Seca 1,7+41,0# 1+40,1* 0,840,1* 1554+127,5 13,4+4,5% 268,4+101,2
Himeda 3,6+0,1° 2+0,1 2,3+0,3 75,9+3,6 4,0+0,4 143,2+18,1°

En los datos obtenidos de las curvas de Asimilacion de relativa de CO, -
Temperatura foliar (Figura III-10 y Tabla III-13), no se observaron diferencias
importantes entre rebrotes conectados y arbustos. La temperatura 6ptima, los puntos
de compensacién y el rango dentro del cual ocurre el 80% de la asimilacion son muy
similares entre individuos; aparentemente los rebrotes no estan respondiendo de

manera distinta a los adultos en relacion al gradiente suelo-aire.
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Figura 111-10 Curvas Asimilacion relativa de CO, - Temperatura foliar en arbustos (ARBS) y

rebrotes conectados (RBrC) de Vaccinium meridionale, realizadas durante la temporada
Humeda.

Tabla 111-13 Puntos de compensacion a temperatura baja (Tb), alta (Ta), temperatura 6ptima
(TO) y rango térmico en el que ocurre el 80% (T80%) de la asimilacién de CO, en arbustos
(ARBS) y rebrotes conectados (RBrC). Promedio+ error estandar.

Individuos Tb (°C) Ta (°C) TO (°C) T80% (°C)

ARBS  1,3+1,3 30,2+2,3 15,7+1,8 9,3+1,6]22,2+1,9
RBrC  -1,542,1 30,742,8 14,6+2,2 7,3+2,0|21,9+24
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Las temperaturas de congelamiento determinadas a partir del analisis térmico se
observan en la tabla III-14, donde para los arbustos los valores estan alrededor de los
5°C indiferentemente del tejido y la temporada, mientras que para los rebrotes solo los
valores foliares tienden a ser mas negativos entre 7 (hiumeda) y 8°C (seca)

aproximadamente.

Tabla 111-14 Temperatura de congelamiento (TC) en muestras de hojas y tallo determinadas
para arbustos (ARBS) y rebrotes desconectados (RBrD), durante las temporadas seca y hiumeda.

Promedio+ error estandar. Letras diferentes indican diferencias significativas entre temporadas en p<0.05, *
diferencias significativas entre individuos en p<0,05

(TC) Hoja(°C) (TC) tallo(°C)
individuos TS TH TS TH

ARBS -5,6+0,4* -5,7+0,5* -5,6+0,6 -5,6+0,6
RBrD  -88+04° -7,1+0,3° -56+05 -5,8+0,6

Las temperaturas de dano (Tabla III-15) también muestran una tendencia
diferente entre individuos, en hojas de rebrotes desconectados los valores encontrados
Son muy cercanos a cero que posteriormente en la temporada hiumeda se hacen mas

negativos.

Tabla 111-15 Temperatura de dafo (TD) en muestras de hojas y tallo determinadas para
arbustos (ARBS) y rebrotes desconectados (RBrD), durante las temporadas seca y humeda.

Promedio+ error estandar. Letras diferentes indican diferencias significativas entre temporadas en p<0.05,
*diferencias significativas entre individuos en p<0.05

(TD) Hoja(°C) (TD) tallo(°C)
individuos TS TH TS TH

ARBS  -10,5+0,7* -9,7+0,1* -8,3+0,9 -13,8+0,3*
RBrD -58+2,0° -7,540° -8,9+0,9 -8,5+1,3
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Como anteriormente se menciond, el mecanismo de resistencia a bajas
temperaturas en arbustos, resultd ser la tolerancia, la misma respuesta se observé en
rebrotes conectados durante la temporada seca, pero para los rebrotes desconectados,
no resulta sencillo establecer conclusiones ya que la distorsidn de tales valores por el
mencionado efecto corte imposibilita vincular debidamente las temperaturas de dafo y
congelamiento foliar (Tabla III-16). Se esperaria naturalmente que sean también

tolerantes al igual que rebrotes conectados.

Tabla 111-16 Mecanismo de resistencia a bajas temperaturas; Temperatura de congelamiento
(TC) y temperatura dafio (TD) en hojas determinados en las temporadas seca y humeda para

arbustos (ARBS), brotes conectados (RBrC) y desconectados (RBrD). Promedio+error estandar.
*diferencias significativas parametros en p<0.05

individuos Temporadas TC(°C) TD(°C) Mecanismo

Seca -5.6+0,4* -10.5407 Tolerante
ARBS Himeda  -5,7+0,5% -9,7+0,1 Tolerante

Seca -5,740,4* -13,4+1,1 Tolerante
RBrC Humeda - - -

Seca -8,8+0,4 -5,840,9 ?
RBrD Humeda -7,140,3  -7,5+0 ?
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SECCION 1V: DISCUSION Y CONCLUSIONES
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1. Microclima

Las condiciones climaticas existentes en zonas de alta montana tropical son
bastante heterogéneas, siendo preciso tener en cuenta que tal variabilidad viene
determinada esencialmente por factores tales como: altitud, topografia y orientacion
(Azocar y Rada, 2006). Efectivamente; las amplias variaciones diurnas (con respecto a
las estacionales) medidas, en conjuncién con el gradiente entre el suelo y los perfiles del
aire son singularidades que ejercen una fuerte influencia en el componente bidtico
vegetal mostrando hoy en dia los rasgos fisiolégicos y morfoldgicos Unicos observados
en estos ambientes. El caso particular de “La Aguada” y sus rasgos climaticos generales
coinciden con los descritos para la alta montafa tropical hUmeda por otros autores
(Cuatrecasas, 1958; Hedberg, 1964; Azdcar y Monasterio, 1979; Monasterio y Reyes,
1980).

Se evidencia una marcada estacionalidad hidrica. Los meses de febrero y marzo,
son claramente parte de una temporada seca-fria, mientras que desde abril a agosto
son meses enmarcados dentro de una temporada lluviosa-calida; con estas tendencias,
se puede establecer que las oscilaciones térmicas diarias presentan un comportamiento
acoplado a la disponibilidad hidrica, lo que igualmente sucede para los dias con
temperaturas por debajo de 0 °C, de modo que las condiciones ambientales mas
extremas se concentran en la temporada seca.

Las altas intensidades de radiacion en montainas tropicales se deben a las grandes
altitudes en combinacidn con bajas latitudes y precisamente las pronunciadas
diferencias de temperatura encontradas entre dia y noche, y entre el aire cercano al
suelo (0 m) y aire mas alejado (1 m) estan estrechamente relacionadas a este factor y a
su variacion diurna y estacional. Segun Azécar y Monasterio (1979) esto estaria
determinando que en la época seca el cielo despejado se comporte como sumidero de
calor en la noche favoreciendo el enfriamiento del aire, mientras que en el dia la falta de
nubes promueve el rapido incremento de la temperatura. En la época lluviosa
posiblemente una mayor cantidad de nubes tiende a disminuir los rangos diarios de

temperatura.
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Por otro lado, los valores maximos y minimos absolutos registrados en esta zona
reflejan la dindmica entre baja energia térmica y la alta cantidad de energia solar. Con
tal variabilidad en las condiciones locales de crecimiento podria asumirse como
necesario que las especies presenten adaptaciones fisioldgicas y morfoldgicas dirigidas
no solo a la proteccidn contra las bajas temperaturas nocturnas; sino también contra las
altas temperaturas diurnas, ya que el dafio por causa de las mismas en ambientes de
alta montafia es posible sobre todo en plantas a nivel del estrato bajo que resultan mas
vulnerables al sobrecalentamiento.

Al contrastar sitios en suelo desnudo y protegidos por vegetacion, Azocar (2006)
reconoce que la densidad y estructura de la vegetacion tiene que ver con las
condiciones microclimaticas que se pueden encontrar en sitios especificos. Partiendo de
este hecho, es interesante mencionar que en campo se observa a V. meridionale como
una planta que no se restringe a crecer en puntos determinados que podrian ser
microclimaticamente mas favorables (p.e. bajo individuos de otras especies o cerca de
rocas), sino mas bien se encuentra en sitios expuestos: bordes de bosque (pero nunca
como soto-bosque), zona transicional y como individuos aislados. Podria pensarse
entonces, que V. meridionale es una especie de pionera que va colonizando espacios
abiertos y “prepara” el sitio para la entrada de otras especies siendo potencialmente una
especie que se adapta bien a las condiciones abiertas. En efecto, para poder evaluar
estas caracteristicas de manera mas precisa es necesario profundizar los estudios en
cuanto a sus formas de dispersidon y establecimiento a lo largo de su gradiente de
distribucion, ya que existe un vacio de informacidn ecoldgica sobre esta especie.

Ubicandonos en el contexto del limite superior de bosque, Kérner (1998) en una
completa revisidn encuentra que a nivel mundial la correlacion mejor sustentada es la
que relaciona la altitud del limite arboreo con la temperatura media de la estacion de
crecimiento (entre 5,5 y 7,5 °C) tanto para zonas tropicales como para latitudes
mayores. Acorde con lo registrado, la temperatura media en el area de muestreo esta
entre 8 y 9 °C. De hecho, estos valores deberian ser menores por corresponder a un
punto por encima del limite de bosque en esta localidad (aproximadamente 3.300 m). El

encontrar temperaturas mayores en este sitio sugiere que limite de bosque continuo se
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encuentra por debajo de su altitud climatica potencial, lo que apoya la idea de un origen
antropico del limite en la alta montana tropical andina, la cual se destaca por presentar
un amplio historial de intervencion humana (Young y Leodn, 2006; Young y Keating,
2001).

A este respecto, Bader (2007) establece que a pesar de la correlacion global
encontrada con el factor temperatura es muy poco probable que la media de este factor
controle directamente la posicién de dicho limite y concluye que los mecanismos que
restringen el establecimiento arboreo en lineas de bosque tropical estan mas bien
relacionados con las temperaturas extremas (especialmente las bajas) seguidas por una
alta radiacién solar durante el dia lo que causa fotoinhibicion u otros problemas mas

serios en plantas desprotegidas.

2. Relaciones Hidricas

A pesar de ser catalogado como unos de los sitios mas himedos en los Andes
venezolanos, la localidad de “La Aguada” presenta una estacidn seca definida donde hay
una disminucion de las precipitaciones y un aumento en la demanda evaporativa de la
atmosfera; en nuestros resultados se evidencia una disminucién en la cantidad de agua
en el suelo y un aumento en el DPV que coinciden con un importante control estomatico
gjercido por la planta, permitiendo de este modo que los valores de potencial hidrico
foliar no variaran significativamente entre temporadas. Por otra parte, el potencial
hidrico minimo se corresponde con una importante disminucion de la conductancia
estomatica, lo que puede considerarse como una estrategia que ayuda a reducir las
pérdidas de agua en horas cercanas a medio dia. Precisamente las mediciones de
intercambio gaseoso se realizaron entre 9 y 11 am en ambas temporadas debido a que
luego de esa hora, los valores de conductancia foliar en los individuos muestreados
decaen abruptamente.

Por las tendencias observadas en los potenciales hidricos y el componente
estomatico en términos diarios y estacionales, puede pensarse que en el arbusto V.
meridionale las pérdidas de agua a corto plazo (durante el dia) son reguladas por los

estomas respondiendo a variaciones en el potencial hidrico foliar mientras que a largo
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plazo (entre temporadas) los estomas responden al aumento del DPV. Diversos trabajos
en los que se han analizado distintas formas de vida (Schultz, 1985; Orozco, 1986;
Rada, 1993) confirman que efectivamente, la respuesta estomatica puede ser
controlada principalmente por: el DPV y el potencial hidrico foliar.

Un efecto adicional que explica el mantenimiento de potenciales hidricos favorables
entre temporadas; se relaciona con las caracteristicas xeromorficas de esta especie:
hojas pequenas, de color verde claro, y dispuestas de forma paralela a los rayos solares,
caracteristicas que segin Azcon y Talon (2001) ayudan a disminuir (aln con estomas
abiertos) la tasa de transpiracion mediante la reduccién del gradiente de presion de
vapor de agua entre el aire y la hoja.

Otro aspecto importante encontrado en la caracterizacion hidrica de esta especie
es la capacidad que mostrd esta planta para realizar ajuste osmético estacional, lo cual
se evidencié por la disminucién significativa del potencial osmoético de saturacién y del
punto de pérdida de turgor (1,57 MPa) para la temporada seca. Esta potencialidad le
permitiria incluso habitar ambientes mas secos donde el estrés hidrico sea una condicién
desfavorable comun, y donde el cierre estomatico probablemente no sea suficiente para
evitar que los potenciales hidricos caigan por debajo del punto de pérdida de turgor.
Probablemente esta sea una adaptacion atavica que se ha mantenido por mucho
tiempo, y que ademas podria constituir una explicacion para el amplio rango latitudinal y
altitudinal en el que se encuentra distribuida esta especie.

Asi que, al incrementar la concentracion de solutos osméticamente activos el
potencial osmético de la célula disminuye atrayendo el agua y manteniendo la presion
de turgor a valores de potencial hidrico mas negativos. En la especie arbdrea Polylepis
sericea se ha reportado también una combinacion de respuestas entre ajuste osmaético y
estomatico como mecanismos para sobrellevar la sequia (Azdcar y Rada, 2006). Cuando
las plantas son sometidas a un estrés hidrico lento (como es el caso de una temporada
a otra) es comun que el ajuste osmotico sea el mecanismo empleado (Azcon y Taldn,
2001). Adicionalmente, se ha expuesto que para ecosistemas tropicales en condiciones

mesoclimaticas (entre los que se encuentran paramo y selva nublada), las plantas
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tienden a presentar diferentes mecanismos de regulacion del balance hidrico a través de
cambios en osmolaridad y elasticidad (Goldstein et a/, 1989).

En altas montafas tropicales hiumedas, se tiene que el estrés hidrico puede ser
producido por efectos estacionales durante los meses de la temporada seca o también
por el impacto de las bajas temperaturas (definido como estrés fisioldgico), a tales
efectos; la condicion de especie tolerante al congelamiento presentada por V.
meridionale se relaciona de manera muy estrecha con su capacidad de realizar ajustes
osmdticos, ya que tolerar la formacion de hielo en los tejidos implica soportar altos

niveles de deshidratacidn celular sin sufrir dafios importantes.

3. Intercambio de Gases:

El intercambio de gases y mas especificamente, la fotosintesis son afectados por
distintos estreses. En el caso de plantas de alta montaha tropical, las bajas
temperaturas, el estrés hidrico y la baja disponibilidad de CO, son determinantes (Rada,
1993). Como se menciond anteriormente, durante la época seca no se produjo una
disminucion de los potenciales hidricos foliares y en concordancia la tasa de asimilacion
promedio obtenida para esta especie (6 pmol/m?s) tampoco sufrié cambios significativos
estacionalmente. Sin embargo, se encontré que la razon Cj/C; muestra diferencias
significativas entre temporadas indicando que la difusion del didxido de carbono desde
la atmdsfera hacia la hoja disminuye en temporada seca.

Aparentemente, el componente estomatico no se traduce automaticamente en una
disminucidén en la toma de CO, evidente entre temporadas, es decir, que el cierre
estomatico para reducir las pérdidas de agua durante en época seca afecta levemente la
relacién Ci/C; pero no la tasa de asimilacion. Resultados obtenidos por Farquhar y
Sharkey (1982) indican que el papel de los estomas es minimizar la perdida de agua
mientras que, al mismo tiempo, solo se limita marginalmente la ganancia de carbono.
De tal manera que es posible reducir las pérdidas de agua con una apertura estomatica

sin afectar de forma significativa la tasa de asimilacion.
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Por otro lado, los valores de asimilacion maxima obtenidos en ambas estaciones
son comparables e incluso mayores a los de especies arbdreas del limite superior de
bosque en Venezuela como Libanothamnus nerifolia (6,6 pmol/m?s); Podocarpus
oleifolius (2,9 pmol/m?s) (Cavieres, 2000), Aspidosperma fendleri Woodson (3,8
umol/m?s); Heliocarpus americanus L. (7,1 pmol/m?s); Tetarchidium rubrivenum Poepp.
y Endl. (5,9 pmol/m?s) (Afiez, 1987), y en Jamaica Clethra occidentales (L.) Kuntze (6,6
umol/m?s); Hedyosmum arborescens SW. (5 pmol/m?s); Lyrilla racemifiora (5,6
umol/m?s) (Aylett, 1985).

En general, la eficiencia en el uso del agua tiende a hacerse mayor hacia la
temporada seca basicamente debido a la reduccién de la conductancia, que implica una
reduccion en la pérdida de agua. No obstante, tal reduccion en la conductancia no fue
tan acentuada lo que permitié mantener constantes las tasas de asimilacion.

Las tasas respiratorias en oscuridad, consumen el carbono fijado mediante la
fotosintesis para la construccién de nuevo tejido y mantenimiento del ya existente (Ryan
et al, 1995), lo que explica la tendencia de mayores tasas respiratorias hacia época
himeda e indica un mayor metabolismo de carbohidratos para ser invertido en
crecimiento, dado lo favorable de las condiciones (mas no se encontraron diferencias
significativas entre temporadas). Ahora bien, dichas tasas son comparables a las de
Podocarpus rospigliosii Pilger y Podocarpus oleifolius, especies de limite superior de
selva nublada pero, en lineas generales los valores de 0,9 y 1,6 (umol/m?s) resultan
bajos si se comparan con las tasas respiratorias medidas en Polylepis sericea, (Goldstein
et al., 1994). Se ha argumentado que las altas tasas de respiracidn foliar son necesarias
para aumentar los solutos osméticamente activos en la noche o para reparar dafio
celular a causa de las bajas temperaturas (Tranquilini, 1979; Levitt, 1980; Rada et al,
1985). En todo caso, las minimas temperaturas obtenidas en nuestro registro nunca
llegan a ser tan bajas como para ocasionar dafo celular en V. meridionale.

La dependencia térmica de la fotosintesis determinada para V. meridionale, mostrd
una temperatura optima de 15,7 °C con una diferencia de 15 °C entre el punto de
compensacion maximo y el optimo, muy aproximado al que presentan las especies:

Polylepis sericea, Podocarpus rospigliosii y Podocarpus oleifolius (Goldstein, 1994; Rada
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et al., 1996). Este rango de tolerancia térmica es lo suficientemente amplio como para
explicar su extensa distribucion altitudinal. Por otro lado, se le considera un parametro
distintivo entre arboles de alta montafia tropical y arboles de alta montafia templada, en
los que Pisek et al (1973) describieron diferencias entre déptimo y maximo de
compensacion de hasta 25 °C, con maximos de compensacion muy altos (35-45 °C).

El punto minimo de compensaciéon fue de 1,3 °C; y en funcidon de nuestros
registros temperaturas tan bajas como ésta no llegan a producirse durante el dia ni
siquiera en la temporada humeda, por lo tanto; la fotosintesis no estaria impedida por
un balance de carbono negativo (a nivel foliar) cuando los niveles de flujo fotdnico
fotosintético estén por encima del punto de compensacion de luz.

Cada forma de vida tiende a adaptarse al microambiente donde crece de modo que
la temperatura éptima para la fotosintesis en especies del estrato medio-alto esta muy
acoplada a la temperatura del aire; en las especies mencionadas anteriormente y
estudiadas por Goldstein (1994) la temperatura éptima para la fotosintesis coincidié con
las temperaturas maxima promedio del lugar donde fueron colectadas las muestras.
Esto mismo sucede con V. meridionale; si se observa el éptimo en 15 °C y se compara
con la temperatura maxima promedio a nivel de aire de 18 °C (en época seca) y de 16,5
oC (en época humeda). La similitud es notable y siempre se encuentra dentro del rango
del 80% de asimilacion, una razon adicional que justifica las tasas de asimilacion

medidas y el buen desarrollo de los individuos observados en campo.

4. Analisis térmico:

La considerable diferencia entre la temperatura de dano y temperatura de
congelamiento encontradas al realizar el analisis térmico indican que V. meridionale se
comporta como tolerante al congelamiento. Particularmente a la altura de paramo en la
localidad de “La Aguada”, no se dispone de registros amplios de temperatura que den
una idea de la intensidad, frecuencia y variabilidad de las heladas (ciertamente
necesarios para respaldar de manera mas solida la no limitancia por temperaturas que
se argumenta en este trabajo). Sin embargo, se sabe que ocurren temperaturas

congelantes, y en base a los registros obtenidos puede afirmarse que las temperaturas
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bajo cero son mas usuales en la temporada seca, con minima absoluta de -2,8 °Ca 0 m
y -0,35 °C a 1 m. Tales valores son bastante moderados en comparacion a los obtenidos
para punto de congelamiento (-5,6 °C) y dafio (-10,5 °C) indicando que en este sitio, al
menos el dafo en los tejidos de esta especie no tiene lugar y el congelamiento del
tejido seria posible solo por la eventual ocurrencia de eventos térmicos extremos.

En contraste con otras formas de crecimiento existentes en el paramo (cojines,
gramineas en macolla, rosetas caulescentes y acaules) los arbustos carecen de cualquier
tipo de adaptacion morfoldégica que le permita eludir el efecto de las bajas
temperaturas, encontrandose totalmente expuesto a las oscilaciones térmicas del
ambiente (Azocar y Rada, 2006). Adicionalmente, a mayores altitudes la posibilidad de
ocurrencia de temperaturas bajo cero existe en cualquier noche del afio de modo que la
necesidad principal se resume en lograr un crecimiento continuo o al menos una alta
actividad metabdlica continda audn cuando se experimentan temperaturas bajo cero
“moderadas”. Ciertamente puede decirse que la tolerancia al congelamiento constituye
una adaptacién exitosa para especies lefiosas en alta montafia tropical. Esto contradice,
y resta peso a la idea de que la evasidon prevalece en estos ambientes porque los
eventos de congelamiento son bastante moderados y cortos en cuanto a duracion
(Levitt, 1980).

Por otro lado, la relacién entre forma de vida y el patrén estratificado de la
tolerancia al congelamiento (especies del estrato herbaceo-tolerantes y especies del
estrato arborescente-evasoras) observado en las especies estudiadas por Squeo et al.
(1991) guardaria relacién con las condiciones microambientales. Dicha explicacion tiene
sentido, sobre todo si se observan las grandes diferencias de temperatura entre el suelo
y los perfiles del aire. No obstante, las excepciones encontradas con respecto a este
patrén indican que al intentar realizar generalizaciones a cerca de los mecanismos de
resistencia que presentan las plantas de la alta montafa tropical, es necesario tomar en
cuenta otros factores ademas del microclima al cual se encuentran expuestas (Azbcar y
Rada, 2006). El hecho de que V. meridionale, una especie arbustiva del estrato medio-
alto, sea tolerante conlleva a pensar, que la forma de vida no necesariamente es

determinante del tipo de mecanismo empleado por la planta. Adicionalmente, Azocar
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(2006) encontré predominancia de la tolerancia sobre la evasion, incluyendo a dos
especies lefosas: Monticalia salerosa (cuatr.) C. Jeffrey y Valeriana parviflora Treviranus
(Miegev); Lipp et al (1994) en alta montana hawaiana encuentra tolerantes a
Vaccinium reticulatum Sm, Styphelia tameiameiae (Cham. & Schlecht.) F.Muell.,
Argyroxiphium sandwicense D.C. y Sophora chrysophylla (Salisb.) Seem.

Luego de analizar todas las caracteristicas descritas anteriormente, y tomar en
cuenta que V. meridionale extiende su habitat hasta zonas de paramo propiamente
dicho mostrando dominancia y crecimiento importantes, puede considerarse que su
respuesta fisioldgica se encuentra adaptada a las condiciones hidricas, térmicas, de

radiacion y de disponibilidad de CO, .

5. V. meridionale: distribucién altitudinal y posibles limitaciones

La limitacion hidrica, es raramente considerada como un factor importante que
limita el crecimiento a grandes elevaciones en regiones frias y templadas, percepcién
extendida también a la alta montaia tropical. Contrariamente, en lineas de bosque
continuo tropical y subtropical se ha notado que ademas de la temperatura, la
precipitacion presenta gran relevancia por reflejar una asociacion positiva con el
crecimiento arbdreo en gradientes altitudinales (Morales et al, 2004; Biondi et a4/,
2005; Lara et al., 2005).

En cuanto las implicaciones que este factor pudiera tener sobre el rango altitudinal
de V. meridionale, se hace preciso recordar que en montanas tropicales como regla
general, la precipitacion aumenta con la altitud desde baja a medias elevaciones
correspondiéndose con bosques montanos o nublados y luego disminuye casi
progresivamente hasta mayores elevaciones (Sarmiento; 1986). Entonces; aun cuando
se muestra con capacidad para realizar cambios osméticos estacionales, existe la
posibilidad de que la conquista de sitios mas altos podria estar siendo limitada por
problemas asociados a altas tasas de transpiracion, altas tensiones xilematicas, aumento
en la viscosidad del agua, congelamiento y descongelamiento de raices que en conjunto
terminan perturbando la conductividad hidraulica, haciendo la incorporaciéon de agua
limitada (Leuschner, 2000; Azcon y Taldn, 2001; Azocar y Rada, 2006). Este tipo de
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fendmenos han sido escasamente estudiados, por lo que su evaluacion en futuras
investigaciones es de gran interés.

La respuesta fotosintética depende de varios factores (luz, disponibilidad de
CO,, humedad ambiental), pero definitivamente la temperatura ejerce una influencia
clave que debe ser estudiada mas a fondo sobre todo en condiciones de alta montafia,
si lo que se pretende es identificar y entender las limitantes de la distribucion altitudinal
de las especies en los tropicos.

Los resultados muestran claramente que la fotosintesis no seria una limitante en el
avance altitudinal de la especie, ya que presenta una aclimatacion al factor temperatura
coincidiendo el 6ptimo de asimilacion con las maximas promedios registradas en el area
de estudio. Ademas el rango en el que ocurre el 80% de asimilacion es de 9°C, en base
a esto uno podria predecir que fotosintéticamente hablando esta especie pudiera escalar
a una altitud considerablemente mayor a 3400m. Las tasas de respiracién nocturna si
podrian constituir una limitante en este sentido.

Si la situacidn se considerara el gradiente altitudinal, podria esperarse que la
temperatura Optima para la fotosintesis en V. meridionale disminuyera
correspondiéndose de forma muy similar con la tasa adiabatica de disminucion en la
temperatura del aire (0.6 °C/100 m) como se ha observado en otras plantas del estrato
medio-alto (Rada et a/,1992) pero, por supuesto, eso depende de su capacidad de
aclimatacion fotosintética a la temperatura. De modo que, es imprescindible estudiar
todos los aspectos relacionados al intercambio de gases en el gradiente altitudinal y
consecuentemente, saber en qué medida esta especie muestra aclimatacién térmica
tanto para los procesos fotosintéticos como para los procesos respiratorios. De no
presentar dicha capacidad, facilmente las tasas de asimilacion estarian comprometidas
por encima de los 3.500 m donde probablemente sean frecuentes en horas del dia,
temperaturas muy cercanas o iguales al punto de compensacion minimos reportados
aqui.

Por Ultimo; desde el punto de vista térmico, es evidente que la distribucion
altitudinal superior de V. meridionale no se encuentra limitada por la incidencia de

temperaturas congelantes ya que sus bajas temperaturas de congelamiento y dafio en
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tejido, son suficientes como mecanismo de resistencia para explicar su limite altitudinal
actual. En teoria, esta capacidad de tolerar congelamiento le permitirian sobrevivir a
elevaciones considerables por encima de los 3400 m, lo que puede estimarse al calcular
la disminucion del valor de minimo absoluto (-2,88) en el gradiente, considerando la
tasa adiabatica de disminucidn en la temperatura ambiental (0,6 °C/100 m).

Sin embargo, es importante considerar que aun cuando los puntos de
congelamiento y dafo estén por debajo de los minimos térmicos observados, la especie,
para poder mantener poblaciones viables debe poder enfrentar eventos térmicos

extremos (heladas ocasionales de mayor intensidad).

6. Efecto del gradiente microclimatico (aire-suelo) en los individuos:

Los individuos en condicion de rebrote, por estar cercanos al suelo experimentan
condiciones microclimaticas mas extremas. En consecuencia, sus respuestas podrian ser
diferentes a las de los arbustos, que en todo caso son independientes en términos
funcionales.

En todas las mediciones donde los rebrotes conectados se incluyen dentro de las
comparaciones, naturalmente muestran una condicion igualmente favorable vy
respuestas similares a las que presentan los arbustos en términos hidricos y de
intercambio gaseoso. Se esperaba una aclimatacion térmica a la temperatura en
rebrotes conectados por estar situados cerca del suelo. Sin embargo, no se encontraron
diferencias significativas en el valor optimo, los puntos de compensacién, temperaturas
de congelamiento y dano, siendo tolerante en los dos estadios evaluados. Al parecer las
condiciones microclimaticas asociadas a los sitios que ocupa el rebrote y el arbusto, no
producen diferencias importantes en la variedad de respuestas aqui estudiadas. Sobre
las tasas de asimilacibn promedio y maxima se encontrd que no varian
significativamente entre arbustos y rebrotes conectados; pero existen diferencias en el
contenido de nitrégeno foliar el cual es mayor en hojas de arbustos. Esto ultimo puede
deberse a diferencias en el area foliar especifica de los individuos, por lo que seria
necesario considerar las tasas de asimilacion de los individuos en base a este parametro

y determinar si realmente las tasas de asimilacion promedio y maxima no varian entre
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dichos individuos. Por otra parte, también debe tenerse en cuenta que los arbustos
como planta madre, deben cubrir los requerimientos basicos de los rebrotes, que por lo
general no son completamente autosuficientes en cuanto a la toma de nutrientes ni
mucho menos en la cantidad fotoasimilados necesarios para su posterior utilizacion en
mantenimiento y formacion de biomasa, lo que también podria relacionarse con un
mayor contenido de nitrdgeno en sus hojas.

En cuanto a los rebrotes desconectados, el analisis térmico reveld una situacion
bastante interesante. El efecto corte inherentemente conllevd a una deshidratacién y al
consecuente aumento en la concentracidon de solutos en los tejidos (especialmente en el
tejido foliar como ocurre en este caso). Es basicamente por esta razéon que las
temperaturas foliares de congelamiento (Tabla III-17) son considerablemente mas
negativas con respecto a las encontradas en arbustos, luego en la temporada himeda
un aumento en la hidratacion de los tejidos hace mas positivo el punto de
congelamiento. Es decir que luego del traumatismo causado meses antes con la
independizacion, durante la temporada himeda se da una etapa de relativa
recuperacion hecho que también se manifestd en términos de relaciones hidricas e
intercambio de gases. En relacién al fendmeno anterior; los valores de temperatura de
dafo encontrados estarian reflejando un dafo previo a causa del corte y no por el
efecto real del gradiente térmico al cual fue sometido el tejido segin la metodologia,
luego en la temporada himeda un valor mas negativo se asume como signo de
recuperacion.

Desde el inicio de la investigacion estuvo claro que un corte abrupto de las
conexiones radicales entre la planta madre y el rebrote antes de alcanzar la
independencia funcional iria en detrimento de la condicion fisioldgica de los individuos,
mas lo interesante de la comparacion realizada yace basicamente en la variabilidad de
respuestas encontradas y la capacidad de recuperacion observada en algunos
individuos.

En plantas de altas elevaciones, la floracion y la produccion de semillas puede
resultar en algin momento una manera riesgosa de propagacion por lo que han surgido

estrategias alternas que permiten amortiguar las fallas a nivel de reclutamiento. Tales
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alternativas (distintas formas de multiplicacion vegetativa) tienden a ganar importancia
conforme se incrementa la altitud y su predominancia no impide que exista una
variabilidad genética sustancial entre poblaciones (Bauert, 1993). No obstante, puede
llegar a ser la Unica forma de propagacion para plantas en su limite altitudinal superior
(Hermanutz et al, 1989). La propagacion clonal no es sustituta de la reproduccion
sexual sino mas bien una adicién que asegura una ocupacion persistente del espacio
(Korner, 1999).

Por lo tanto, el haber estudiado las respuestas fisioldgicas de los clones con el
enfoque microclimatico entre suelo y perfiles del aire (tan conocido e importante para
ambientes de alta montafia) proporciond datos interesantes no solo por ser un tema
bastante desconocido, sino también porque permite descubrir las probabilidades de
permanencia de las especies en estos sitios, ademas de entender la ecofisiologia de este
tipo de individuos y los procesos de independencia funcional en los mismos.

Finalmente vale la pena comentar el estudio de Bader (2007) que evalia la
regeneracion natural de especies lefiosas en un limite de bosque tropical ecuatoriano.
Alli, se describe una fuerte reproduccion clonal en la especie Gaiadendron punctatum
cuyos rebrotes fueron los mas abundantes en las parcelas de paramo. La importancia de
la reproduccion clonal en esta especie (y posiblemente en muchas otras con la misma
estrategia) se relacionaria con el hecho de que a diferencia de las plantulas, los rebrotes
no dependen de la dispersidn de semillas y son en efecto tolerantes a la alta radiacion,
en condiciones donde la regeneracion arbdrea esta limitada naturalmente por exceso de
radiacion en combinacion con bajas temperaturas nocturnas y dispersion limitada.
Debido a la similaridad que comparten los limites de bosque dentro de un amplio rango
geografico en la franja tropical de América (tanto en términos climaticos como de
estructura de vegetacién alpina y de bosque), seria razonable suponer que las
limitaciones reproductivas y la influencia del factor radiacién podrian ser determinantes
de los limites de bosque tropical en general, de alli, la importancia de evaluar su efecto

en proximas investigaciones.
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Conclusiones:

La localidad de “La Aguada” presenta caracteristicas climaticas de alta montafa
tropical himeda, con importantes oscilaciones térmicas diarias, y ocurrencia de
heladas acopladas a la estacionalidad hidrica. Asi como también, es evidente una
mayor rigurosidad térmica a nivel de suelo con respecto al nivel del aire.

Se rechaza la hipotesis que propone una condicidon evasora como mecanismo de
resistencia a bajas temperaturas para la especie V. meridionale, por ser una
forma de crecimiento arbustiva, del estrato alto, en una ambiente de alta
montafa tropical.

Efectivamente la fotosintesis no es una limitante para la distribucion altitudinal de
la especie V. meridionale, ya que cerca de su limite superior de distribucion
presenta una aclimatacién térmica al factor temperatura, y un rango de 80% de
asimilacion de 9°C de amplitud, de modo que fotosintéticamente hablando,
pudiera avanzar a una altura considerablemente mayor. Tal vez los procesos
respiratorios nocturnos si constituyen una limitante de primer orden.

El contraste térmico entre los estratos donde se desarrollan los arbustos y los
rebrotes, no genera diferencias importantes en los patrones de respuesta de los
individuos.

Los procesos fotosintéticos y la condicién de especie tolerante al congelamiento,
son suficientes para justificar la distribucién altitudinal actual de la especie en
cuestion, y en teoria podrian permitirle conquistar mayores elevaciones. A este
respecto; las limitaciones en V. meridionale podrian estar relacionadas con
problemas reproductivos o de conductividad hidraulica.

Resulta necesario generar informacidn sobre ésta especie donde se considere la
variacion en el gradiente altitudinal de procesos como: asimilacion de CO,,
estrategias reproductivas y conductividad hidraulica que permitirian tener una

visidon mas completa de su ecologia.
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ANEXOS

Anexo 1: Valores reales de asimilacion obtenidos a partir de cada replica en
las curvas Asimilacion de CO, - Temperatura foliar para arbustos y rebrotes
realizadas durante la temporada

conectados de Vaccinium meridionale,

Hdmeda.

ARBS RBrC
T (°C) A(umol/m?s) T (°C) A(umol/m?s)
6,15 2,010 3,48 0,2670
7,98 2,218 6,39 0,9687
9,98 2,643 8,31 1,1370
12,01 2,843 11,88 1,5546
14,49 3,469 14,45 1,2839
1 19,46 3,197 17,2 1,2718
22,46 2,954 2047  1,0061
24,94 2,092 26,69 0,9031
27,8 1,865 26,78 0,4104
30,18 1,645 29,34 0,2441
33,81 0,203 31,62 -0,4846
36,21 -0,202
5,94 0,5157 3,33 0,15
8,41 0,5111 10,13 0,431
10,98 0,5065 12,78 0,427
13,78 0,6270 15,4 0,35
16,58 0,6209 17,67 0,35
2 19,12 0,6155 20,55 0,14
24,47 0,6044 23,98 0,21
26,08 0,2405 26,64 0,00
28,9 0,0000 28,66 0,00
31,57 -0,2361 31,59 -0,27
9,19 0,698 9,18 0,985
11,51 0,865 6,82 0,813
13,99 0,857 12,98 1,414
16,59 1,020 13,59 1,499
19,99 0,336 15,36 1,402
22,41 0,333 16,53 1,484
3 25,75 0,000 18,41 1,561
28,44 0,000 20,62 1,377
30,16 -0,325 22,72 1,453
24,93 1,357
27,74 1,092
30,33 0,500
34,24 -0,247
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