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RESUMEN

Este trabajo tiene como objetivo discutir las respuestas morfoldgicas y fisiologicas
de las plantas adaptadas a los ambientes de la alta montafia tropical andina humeda,
Fundamentalmente analizaremos aspectos y consecuencias del ambiente sobre el
comportamiento ecofisioldgico en relacion a balance de carbono, relaciones hidricas
y mecanismos de resistencia al congelamiento en las rosetas gigantes del género
Espeletia y de la especie arborea Polylepis sericea.

INTRODUCCION

Similar a las regiones alpinas y 4rticas, la alta montafia tropical
humeda presenta un gran interés desde el punto de vista ecofisiologico,
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ya que las caracteristicas de estos ambientes climaticos extremos han
constituido un escenario muy especial para la evolucion de
adaptaciones morfologicas y fisioloégicas en los organismos que los
habitan. Varios investigadores han sefialado las singularidades de los
climas tropicales de alta altitud, en los cuales las variaciones diurnas de
temperatura son mas importantes que las estacionales y donde pueden
haber temperaturas por debajo del punto de congelamiento cualquier
noche del afio (Troll 1958, Hedberg 1964, Coe 1967, Sarmiento 1986).
Otros caracteres comunmente sefialados son la alta entrada de energia
radiante y las bajas temperaturas del aire, aunque se ha dado mayor
importancia a la baja entrada de energia térmica durante la noche que a
las bajas temperaturas diurnas.

Las plantas que crecen en estos ambientes frios tropicales, que
carecen de estacionalidad en la temperatura, estdn sometidas a
restricciones no experimentadas por las que crecen en climas frios
templados, ya que deben estar fisiolégicamente activas durante todo el
afto. Los estudios hasta ahora realizados, fundamentalmente por el
CIELAT (Centro de investigciones Ecologicas de Los Andes
Tropicales, ULA) en los paramos de Venezuela y por Beck y
colaboradores en las montafias de Africa, sobre la naturaleza de las
adaptaciones de los organismos a los ambientes tropimontanos sugieren
que las bajas temperaturas y heladas, predominancia de ciclos diarios
de temperatura y disponibilidad de agua, la estacionalidad hidrica y la
interaccion de factores hidrico-térmicos son los principales factores que
determinan el crecimiento y actividad metaboélica de las plantas de estas
areas.

El principal objetivo de este trabajo es el de sefialar los resultados,
que han sido obtenidos en los ultimos afios, sobre las adaptaciones
morfofisiolégicas de dos formas biologicas dominantes en la alta
montafia himeda andina: la roseta gigante y la arborea.
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Fundamentalmente discutiremos aspectos y consecuencias del ambiente
en el comportamiento ecofisiolégico en relacién a balance de carbono,
relaciones hidricas y mecanismos de resistencia al congelamiento de
las llamadas rosetas gigantes del género Espeletia y de la especie
arbdrea Polylepis sericea.

RELACIONES HIDRICAS EN ESPELETIA

La vegetacion de las 4reas de alta montafia de la region ecuatorial,
exhibe una gran convergencia en fisonomia y formas de crecimiento
(Troll 1958, Hedberg 1964, Coe 1967), siendo la roseta gigante la mas
conspicua de las formas de crecimiento en estas regiones. Esta forma
aparece en especies del género Espeletia en los Andes tropicales del
norte de Sur América, especies de los géneros Senecio y Lobelia del
Africa ecuatorial y en Argyroxipium sandwicense de los volcanes
hawaianos. Esta gran convergencia morfolégica, en regiones
geograficamente aisladas, sugiere que esta forma debe representar una
solucion adaptativa a las presiones selectivas especiales que prevalecen
en estos ambientes.

El régimen térmico del paramo, determina que el agua no esté
siempre disponible para cubrir las demandas evaporativas durante la
mayor parte del afio y particularmente durante las primeras horas de la
mafiana, cuando el agua del suelo estd congelada o su absorcion es
limitada, como consecuencia de una baja permeabilidad de las
membranas de las raices (Kaufmann 1977, Running y Reid 1980,
Goldstein 1981). Los caracteres morfologicos mas conspicuos de las
rosetas gigantes del género Espeletia y que se piensa influyen en la
economia hidrica y de carbono de estas plantas son: i) la gruesa capa de
hojas muertas que rodea el tallo de especies caulescentes, ii) la
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voluminosa meédula central que presentan los tallos de todas las
especies y iii) la pubescencia foliar.

Diversos autores (Smith 1979, Goldstein y Meinzer 1983, Rada
et al. 1985a), han mostrado que la capa de hojas muertas, que rodea el
tallo de las rosetas gigantes caulescentes, actla como un aislante
térmico, manteniendo su temperatura siempre por encima de 0°C, ain
cuando la temperatura del aire esté varios grados por debajo de este
valor. Se ha sugerido, ademas, que este cilindro de hojas marcescentes
podria servir para mantener un sistema cerrado en el reciclaje de
nutrientes (Garay 1981, Monasterio 1986). Por otra parte, se han
obtenido evidencias de que la remocién de la capa de hojas
marcescentes incide directamente sobre la supervivencia de estas
plantas (Smith 1979, Goldstein y Meinzer 1983).

Las hipétesis sobre el valor adaptativo del cilindro de hojas
marcescentes, sugieren que en su ausencia los tejidos del tallo se
congelarian y por lo tanto el agua no estaria disponible para reemplazar
las pérdidas transpiracionales de la mafiana, lo cual ocasionaria
marchitez y muerte de las hojas (Hedberg 1964, Smith 1974). Al
comparar la temperatura del tallo en plantas de E. timotensis, intactas y
desprovistas del cilindro de hojas marcescentes, Goldstein y Meinzer
(1983) observaron que, durante el dia, las plantas intactas tenian
temperaturas del tallo de alrededor 4°C mas bajas que la temperatura
del aire. (Fig.1). En contraste, en las plantas desprovistas de este
cilindro se obtienen temperaturas mucho mas altas. Estos resultados
sugieren que, al menos durante las horas diurnas, las hojas
marcescentes reducen la eficiencia de la médula como reservorio de
agua, ya que a bajas temperaturas la resistencia al flujo de agua a traves
del tallo aumenta.
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Por otra parte, la temperatura de los tallos desnudos incrementa
rapidamente en la mafiana, al mismo tiempo que los potenciales
hidricos son mas bajos en estas plantas. Después de dos semanas
(Fig.1) a pesar de que las temperaturas del tallo eran similares, el
potencial hidrico en las plantas desnudas era mucho mas bajo, lo cual
indica que estas hojas marcescentes presentan un valor de
supervivencia, mas por el mantenimiento de un balance hidrico
favorable en la planta, que por evasién del congelamiento.

Ademas, los tallos cubiertos de hojas marcescentes, de las rosetas
gigantes, presentan una médula parenquimatosa central rodeada por un
cilindro de xilema bien desarrollado. Hedberg (1964) sugiri6 que esta
estructura debia representar una fuente hidrica importante, disponible

“en los periodos frios y por lo tanto de suministro restringido de agua.

En un individuo de E. timotensis, sometido a estres hidrico, se observé
que el potencial hidrico de la médula bajaba rapidamente (Fig.2), pero
también se recupera rapidamente al suministrarsele agua. Estos
resultados sugieren que la médula debe tener buenas conexiones
hidraulicas con el resto de la planta (Goldstein et al. 1984, Meinzer y
Goldstein 1985b) y por lo tanto es capaz de compensar, parcialmente,
las pérdidas transpiracionales diarias.

Utilizando la relacion volumen de médula/area foliar, como una
medida de la capacitancia relativa, para comparar especies que crecen
en un gradiente altitudinal (Tabla 1), Goldstein et al. (1984)
encontraron que las especies provenientes de elevaciones mas bajas
tienen un indice menor y presentan grandes fluctuaciones en el
potencial hidrico para un cambio dado en transpiracién. En contraste,
las especies de los paramos mas altos, y por lo tanto mas frios y secos,
se caracterizan por un alto indice vol.medular/area foliar, alto punto de
pérdida de turgor y muy pequeiias fluctuaciones en el potencial hidrico
para un cambio dado en transpiracion. Por otra parte, el tiempo en que
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el agua de la médula puede reemplazar las pérdidas transpiracionales,
sin incorporacién de agua por las raices, es mayor en las especies de
mayor altitud, que tienen mayor capacitancia relativa.

16 I I I

TEMPERATURA DEL TALLO (C)

POTENCIAL HIDRICO (MPa)
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Figura 1. Cursos diarios de la temperatura del tallo y potenciales hidricos para
plantas de E. timotensis intactas (#) y desprovistas de las hojas marcescentes (o). a)

un dia y b) quince dias después de la remocion (Tomado de Goldstein y Meinzer
1983)
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Figura 2. Fluctuaciones del potencial hidrico de una planta de E. timotensis la cual
se dejo de regar por cuatro dias. La flecha indica el momento de la reirrigacion
(modificado de Goldstein y Meinzer 1983)

Las diferencias en capacitancia relativa se reflejan en los patrones
de regulacién del balance hidrico en el campo (Fig.3).Las plantas
adultas de E. timotensis practicamente no presentan variaciones diurnas
del potencial hidrico aiin en condiciones de alta demanda evaporativa.
En cambio, los individuos juveniles de esta especie y las especies de
paramos mas bajos, en las cuales el desarrollo de la médula es mucho
menor, exhiben cambios hasta de 2.5 MPa en el curso diumno.
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Aparentemente, el mayor volumen medular/cantidad de éarea foliar que
presentan las especies que crecen a mayor altitud estd correlacionado
con con el incremento de la eficiencia del almacenamiento de agua. En
estas plantas la presencia de un reservorio de agua, protegido del
congelamiento por la capa de hojas marcescentes, asegura que la
distancia y resistencia entre la fuente de agua y la atmésfera sean
minimizados durante los perfodos de baja disponibilidad debido a bajas
temperaturas.

Tabla 1. Caracteristicas de las localidades, capacidad relativa de
almacenamiento de agua (PV/LA), masa de agua disponible en la
médula (AM) , tasa de transpiracién de la roseta (T) y periodo de
tiempo durante el cual el agua removida de la médula puede
reemplazar al agua transpirada. (Horas de T=AM/T) (Tomado de
Goldstein et al. 1984)

Altitud Precip Temp.

(msnm) .anual media Especie PV/LA AM Horas de T
(mm) (°C) (em3c-2) ®
E.lutescens 0.105 176 2.5
4200 798 2.8 E.moritziana 0.057 57 14
E.spicata 0.056 160 20
3600 969 5.4 E. schultzii 0.047 99 1.0
E floccosa 0.013 27 0.6
3100 1213 9.3 E.marcana 0.038 86 1.6
E.atropurpurea  0.018 9 0.6
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Ademas de su efecto sobre la fotosintesis y otros procesos, a
traves del aumento de la temperatura de la hoja (que veremos mas
adelante), la capa pubescente parece jugar un papel regulador de las
pérdidas de agua por transpiracién ya que, por una parte, en E.schultzii
la cantidad de pubescencia por unidad de 4rea foliar incrementa en los
lugares mas secos (Baruch 1979) y, por otra parte, cuando se comparan
los potenciales hidricos de esta especie con los de E. atropurpurea
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Figura 3. Curso diario del potencial hidrico, durante la estacion seca. (a) Individuos
adultos (0) y juveniles (#) de E. timotensis creciendo a 4200 m; (b) individuos
adultos de E.schultzii (V) y E. floccosa (m) creciendo a 3550 m. (datos tomados de
Goldstein et al. 1984 y Orozco 1986)
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(especie de hojas glabras) creciendo en el mismo habitat, se encuentra
que durante la época seca la especie de hojas glabras desarrolla
potenciales hidricos mas negativos (Baruch y Smith 1979).

La distribuciéon de las especies del género Espeletia parece
responder a las caracteristicas de humedad del suelo. En el paramo
desértico, E. timotensis se encuentra, fundamentalmente, sobre
pendientes con potenciales hidricos del suelo moderados, E. moritziana
coloniza sitios secos tales como afloramientos rocosos y E. spicata
crece en depresiones y valles humedos. En un andlisis de las
caracterfsticas hidricas de estas tres especies, Orozco (1986) mostré
que los mecanismos de mantenimiento del balance hidrico reflejaban
las diferencias locales de disponibilidad de agua en el suelo (Tabla 2).
Los resultados de Orozco (1986) fueron obtenidos en individuos
juveniles de las tres especies, en los cuales el volumen de médula era
muy pequefio, por lo que se ha sugerido que los mecanismos
fisiolégicos exhibidos por estas plantas juveniles pueden resultar
insuficientes cuando los perfodos de sequia son muy prolongados, lo
cual explicaria la alta mortalidad que se observa en las primeras etapas
del crecimiento (Guariguata y Azbcar 1988)

RELACIONES HIDRICAS EN POLYLEPIS SERICEA

Polylepis es un género arborescente de amplia distribucién
altitudinal y latitudinal en la Cordillera de los Andes, donde crece
formando pequetias islas boscosas (hasta cerca de los 5000 msnm) bien
por encima del limite de bosque continuo (Simpson 1979). Aunque en
su distribucién en las altas montafias, la mayoria de las especies del
género estan expuestos a condiciones climdticas rigurosas; sin embargo,
no presentan adaptaciones morfolégicas tan conspicuas como las que
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presentan las rosetas gigantes. Asf, por ejemplo, no posee una capa
aislante de hojas muertas alrededor del tallo ni una médula capaz de
reservar agua.

Para explicar el éxito de este género, en altas altitudes, se han
propuesto varias hipétesis, la mayoria de las cuales lo atribuyen a que
estos arboles crecen en habitats rocosos con condiciones
microclimaticas especiales (Troll 1959, Walter y Medina 1969, Az6car
y Monasterio 1981). Sin embargo, en altas elevaciones, aunque con
menos frecuencia que en el ambiente que los rodea, también ocurren
temperaturas de congelamiento en estos refugios térmicos (Rada et al.
1985).

En términos de regulacion del balance hidrico P. sericea presenta
ajuste osmético (a traves de un aumento en la cantidad de solutos
osmoéticamente activos), tanto en perfodos cortos (ver implicacién en la
seccién de mecanismos de resistencia a bajas temperaturas) como en
perfodos estacionales (¢poca himeda a seca). Los componentes del
potencial hidrico (determinados con curvas presién-volumen) ajustan
osmoéticamente desde finales de la época himeda a mediados de la seca
en aproximadamente 0.5 MPa (Tabla 3, Rada et al 1985b). Sin
embargo, este ajuste osmético no parece suficiente para mantener un
turgor positivo en condiciones de sequia, principalmente porque esta
especie crece sobre afloramientos rocosos donde hay poca formacién de
suelo y en consecuencia baja disponibilidad de agua.
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Tabla 2. Estrategias de regulacion del balance hidrico en diferentes
especies de Espeletia en las etapas juvenil y adulta

Especie Etapa

E.schultzii  adulta

E.timotensis adulta

juvenil

E.spicata adulta

juvenil

E.moritziana adulta
juvenil

Mecanismo

Médula, alta capacitancia, cierre estomatico
en respuesta al DPV

médula, alta capacitancia, cierre estomatico
en respuesta al DPV

altos ;s de saturacion y pérdida de turgor.
mayor elasticidad de la pared, disminucién
de la conductancia foliar en respuesta al
potencial hidrico

médula, alta capacitancia, cierre estomético
en respuesta al DPV

altos Yo de saturacion y pérdida de turgor.
baja elasticidad de la pared, cierre estomético
en respuesta al potencial hidrico

?
ajuste osmotico estacional
bajos yy de saturacién y pérdida de turgor

Cierre estomdtico en respuesta al potencial
hidrico.
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Tabla 3. Pdrametros del balance hidrico en Polylepis sericea
(obtenidos a partir de curvas presién-volumen, desde principios hasta
finales de la época seca (Tomado de Rada et al. 198556)

Mes ppt w100, O, RWC Ns/Dw €] €

0
Noviembre 59.1 -1.16 -1.40 0.91 0.058 9.10 3.43
Diciembre 19.0 -1.13 -1.38 091 0.047 8.89 2.70
Enero 6.4 -1.55 -1.85 0.85 0.116 11.25 3.60
Febrero 9.3 -1.63 -2.13 0.82 0.113 447 2095

Ppt=precipitacion media mensual (mm), ‘1‘10°,¢= potencial osmoético de saturacion (MPa);
WO0,= potencial osmético en el punto de pérdida de turgor (MPa)RWC O = Contenido
relativo de humedad en W0,

Ns/Dw = numero de osmomoles/Kg de peso seco.

Una segunda estrategia para mantener el turgor, es a traves del
fuerte control estomatico que presenta la especie (resultados no
publicados). La Fig. 4 muestra que la conductancia foliar es alta en las
primeras horas de la mafiana y en las horas de la tarde. No est4 claro si
este cierre estomatico, durante las horas del mediodia se debe al
aumento del DPV o a una disminucion del potencial hidrico. Sin
embargo, por lo que se observa en la figura 4 y por resultados de cursos
diarios del potencial hidrico obtenidos por Goldstein et al. (1991)
pareciera DPV dependiente. Un aspecto interesante es que la
reactividad estomatica no parece estar afectada por las bajas
temperaturas de la noche precedente (Fig. 4) ya que la conductancia es
mas bien alta en las primeras horas de la mafiana.
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Figura 4. Curso diario de la conductancia estomatica (gs) en P. sericea durante la
época seca (Rada y Azdcar resultados no publicados).

INTERCAMBIO DE CO3

El efecto de la pubescencia sobre el intercambio de CO2 en las
rosetas gigantes del género Espeletia, parece ser a traves de su
influencia en el balance térmico de las hojas. Aplicando la ecuacién
del balance energético en hojas con distinto espesor de pubescencia,
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Meinzer y Goldstein (1985a) encontraron que la temperatura de una
hoja pubescente serfa mayor durante el dia y menor durante la noche
que la de una no pubescente (Fig. 5). Aparentemente, la presencia de
pelos, en estas hojas, incrementa la resistencia de la capa colindante a la
transferencia de calor. Es decir, la pubescencia impide la pérdida de
calor convectivo y evaporativo cuando la radiacién es intensa y de la
misma forma restringe la ganancia de calor convectivo cuando la
radiacion es baja.
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Figura 5. Temperatura foliar versus radiacion incidente, obtenidas por simulacion,
en hojas de E. timotensis con 0 (linea punteada) y 2 mm (lineas solidas) de
pubescencia con alta resistencia estomatica (tomado de Meinzer y Goldstein 1985a)
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La respuesta fotosintética a la temperatura de hojas de E. schultzii
en un gradiente altitudinal (Fig. 6) muestra que en las plantas
provenientes de mayor altitud (con una mayor capa de pubescencia), la
temperatura Optima para la fotosintesis estd por encima de la
temperatura media del ambiente (Rada et al. 1992). Esta respuesta
sugiere que el aumento de la temperatura de las hojas, a traves de la
pubescencia, puede ser de valor adaptativo en estos ambientes, en los
cuales la radiacién puede ser intensa pero la temperatura del aire tiende
a estar por debajo del 6ptimo para algunos procesos tales como
fotosintesis, translocacién de asimilados y crecimiento foliar. Por
ejemplo, las tasas de crecimiento foliar de las rosetas gigantes de los
altos paramos, son relativamente rapidas considerando las bajas
temperaturas medias del aire (Estrada y Monasterio 1988).

En un andlisis de la influencia del espesor de la pubescencia y del
angulo foliar sobre la tasa fotosintética, Goldstein et al (1989)
encontraron menores tasas de asimilacién de CO2 asociadas con los
bajos niveles de RFA, que llegan a las hojas con mayor pubescencia. La
tabla 4 muestra las caracteristicas espectrales de cinco diferentes clases
de edad de hojas que representan un gradiente de disminucién del
angulo foliar en la roseta, desde hojas verticales en expansion (clase 1)
hasta hojas casi horizontales senescentes (clase 5). Las diferencias en
angulo foliar se corresponden con un gradiente de disminucion de la
pubescencia en E. timotensis pero no en E. spicata 'y con un gradiente
de radiacién incidente.

Las diferencias en el espesor de la capa pubescente asi como en el
contenido de nitrégeno (Tabla 4) se reflejan en el intercambio de gases
de las dos especies. Aunque en ambas las tasas de incorporacién de
CO7 son relativamente bajos, en E. timotensis estos valores son
menores (4 pmolm-2s-1 que en E. espicata (7 pmolm-25-1) y muy
frecuentemente se obtienen tasas negativas en las horas del dia en E,
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timotensis (Goldstein et al 1989). Sin embargo, estos valores son
superiores a los obtenidos por Baruch (1979) y Baruch y Smith (1979)
en E. schultzii y E. atropurpurea a menor altitud. Espeletia timotensis
recibe niveles de luz menores debido a que la capa pubescente es el
doble mas gruesa e intercepta alrededor del 10% de la RFA.

6 T 1 T v ! T I

FOTOSINTESIS NETA (@molmZ s

TEMPERATURA DE LA HOJA ( C)

Figura 6. Relaci6n de la fotosintesis neta en funcién de la temperatura en plantas
de E. Schultzii provenientes de dos altitudes diferentes. (Tomado de Rada et al.
1992)
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El efecto de la pubescencia sobre la tasa de asimilacion neta fué de una
reduccion del 15% en E. timotensis y de 8% en E. spicata. Los
resultados mostrados sugieren que si bien, por una parte, desarrollar
una gruesa capa de pubescencia origina ciertas ventajas en estos
ambientes, por otra parte, el costo es alto en términos de adquisicion de
CO», ya que puede disminuir drasticamente las tasas de asimilacion
particularmente en periodos de baja radiacién.

Tabla 4. Caracteristicas fisicas y espectrales de hojas de diferentes
clases de edad de E. spicata y E. timotensis . Los valores son medias +
error estandard (Tomado de Goldstein et al. 1989)

Clase de Absorbancia Absorbancia  Grosor de la mg N/gps de

edad de la hoja dela pubescencia la hoja
(%) pubescencia (mm)
(%)
E.spicata
1 40.7£1.9 - - 10.3310.93
2 52.210.8 - 0.661.04 10.55+1.14
3 54.710.7 6.5£2.6 0.631.02 10.5410.46
4 61.312.9 5.5+23 0.601.02 7.97+0.65
5 69.010.9 8.613.2 0.621.02 5.991+0.45
E.timotensis
1 43.710.9 44118 1.45+.06 6.4810.87
2 51.3t1.4 13.246.4 1.361.05 6.8310.64
3 53.240.8 13.11£3.9 1.30+.08 6.8310.64
4 57.5%1.5 15.3%1.7 1.34£.05 5.6910.31
5 68.2+1.3 17.043.6 0.691.02 4.6910.21
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1) la capidad fotosintética alta (9 umol m-2s-1) casi dobla la de arboles
del limite arboreo (latitudinal) de la zona templada; 2) la tasa
fotosintética maxima se obtiene alrededor de 13°C, disminuyendo
rapidamente por encima y por debajo de este 6ptimo de temperatura; 3)
limite superior de temperatura para la fotosintesis neta a 30°C y el
rango entre la temperatura 6ptima vy el limite superior es solamente
17°C, lo cual sugiere poca flexibilidad para aclimatacién fotosintética a
la temperatura; 4) altas tasas de respiraciéon nocturna.

La respiracion nocturna en esta especie es particularmente alta
sobre todo en temperaturas entre 0 y -2°C (Fig. 8) y probablemente
refleja una respuesta a las presiones selectivas que operan en los
ambientes frios tropicales con frecuentes temperaturas de
congelamiento. La alta capacidad fotosintética y alta tasa de respiracién
nocturna pueden ser adaptaciones fisiolégicas que permiten una fuente
adecuada de energia quimica para distintos trabajos metabdlicos;
probablemente la alta conductancia estomatica en las primeras horas de
la mafiana y el incremento de solutos osmodticamente activos que ocurre
en las hojas durante la noche implican una inversién extra de energia.
Goldstein et al. (1993) sugieren que estas dos caracteristicas, alta
capacidad fotosintética y alta respiracion en la oscuridad, deben ser
prerequisitos para la supervivencia de arboles en las altas montafias
tropicales.

RESISTENCIA A BAJAS TEMPERATURAS

El impacto de las bajas temperaturas se manifiesta a traves de los
suelos frios o congelados, diariamente, y por las temperaturas por
debajo del punto de congelamiento caracteristicas de estas areas. Las
especies responden a las temperaturas de congelamiento por medio de
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de congelamiento caracteristicas de estas areas. Las especies responden
a las temperaturas de congelamiento por medio de mecanismos de
evasion y/o tolerancia a la formacion de hielo en sus tejidos.

10 —————

FOTOSINTESIS NETA (tmolmZs™)

TEMPERATURA DE LA HOJA (C)

Figura 7. Respuesta de la fotosintesis neta a la temperatura en P.sericea (Rada y
Azocar, resultados no publicados)
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TEMPERATURA DE LA HOJA (C)

Figura 8. Valores de respiracion nocturna en P. sericea obtenidos en el campo en
un dia de la época seca. (Azocar y Rada, resultados no publicados)

Las rosetas gigantes caulescentes del género Espeletia exhiben un
conjunto de mecanismos de evasion que les permiten resistir las bajas
. temperaturas; ‘
1.-Las hojas jovenes y las yemas son protegidas a traves de
movimientos nicticnasticos foliares y la concomitante formacion de la
llamada "yema nocturna" (Smith 1974, Rada 1983, Goldstein y Meinzer
1983). La roseta esta constituida por alrededor de 50-200 hojas adultas
que rodean una "yema foliar"central o "cupula meristematica"
(Monasterio 1979), la cual consiste de hojas en desarrollo mas 0 menos
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dobladas y densamente empaquetadas. Durante las noches muy frias,
las hojas adultas exteriores se doblan hacia la yema constituyendo la
yema nocturna, la cual se considera un medio de proteccion del
congelamiento de la estructura meristematica. El mecanismo de evasion
del congelamiento, se reduce a la conduccién y conveccion de calor
desde una hoja a la proxima (Smith 1974) y parece estar dirigido a
retardar el acoplamiento con la temperatura ambiental, de manera que
la yema foliar no llega a alcanzar temperaturas de 0°C.

2-El cambium y las células derivadas asociadas evaden el
congelamiento mediante la presencia de hojas muertas marcescentes
que cubren el tallo (Goldstein y Meinzer 1983). Se ha calculado que
para una capa de hojas marcescentes de alrededor de 10 cm. de espesor,
el tallo obtendria una temperatura de 0°C a 4500 msnm, el cual seria
mas o menos el limite de crecimiento del género (Goldstein y Meinzer
1983)

3.-Las hojas adultas de la roseta estdn expuestas a las bajas
temperaturas nocturnas, debido al desacoplamiento entre la temperatura
de la hoja y del aire, que ya hemos discutido. En este caso, la evasion
del congelamiento se realiza a traves del mecanismo de
sobreenfriamiento (Rada et al. 1985b, Goldstein et al. 1985, Rada et al
1987) y por lo tanto son intolerantes al congelamiento.

Se ha sugerido que el mecanismo de sobreenfriamiento, podria
ser selecionado en regiones donde el congelamiento es de poca
intensidad y corta duracién (Larcher 1982, Levitt 1980) ya que es un
mecanismo muy labil y por lo tanto puede constituir un factor de
mortalidad en si mismo. Dos caracteristicas, mostradas por las especies
de Espeletia, evidencian que en estas plantas el sobreenfriamento
constituye un efectivo factor de supervivencia. En primer lugar, se
encuentra que para una altitud dada, las especies exhiben puntos de
sobreenfriamiento a temperaturas mas bajas que la temperatura minima
del aire (Fig. 9), lo cual parece representar un mecanismo de seguridad,
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ya que si la temperatura del ambiente alcanzara valores por debajo del
punto de sobreenfriamiento se producirfa congelamiento que resultaria
mortal para estas especies (Goldstein et al. 1985). En segundo lugar, los
puntos de sobreenfriamiento y los potenciales hidricos foliares
disminuyen correlativamente, encontrdndose que las especies
provenientes de las mayores altitudes (con menor contenido de agua
apoplastica) son las mas sensibles ya que exhiben muy fuertes cambios
en los puntos de sobreenfriamiento, con cambios relativamente
moderados del potencial hidrico foliar (Goldstein et al 1985). Esta
sensibilidad debe tener un valor adaptativo muy importante ya que las
temperaturas minimas del ambiente y de las hojas ocurren en los altos
paramos, en la época seca, cuando los potenciales hidricos tienden a ser
mas negativos. Por otra parte, se ha encontrado una fuerte correlacion
positiva entre el contenido relativo de agua apopléstica y la cantidad de
espacios intercelulares observados en secciones foliares de E.schultzii
(Rada et al 1987) provenientes de diferentes altitudes, que indican que
la habilidad de un tejido para permanecer en un estado superenfriado
depende, por una parte, del tamafio celular y, ademas, de que el tejido
tenga pocos espacios disponibles para la nucleacién del hielo.

En los refugios térmicos en los cuales crece P. sericea, la
temperatura nocturna puede ser 10°C mas caliente y la diurna 4°C mas
fria que en el paramo abierto donde crece Espeletia (Azdcar y
Monasterio 1981). El ajuste osmoético diario en respuesta a bajas
temperaturas, al cual nos hemos referido anteriormente, determina una
disminucion del punto de congelamiento que resulta de la acumulacion
de carbohidratos en los tejidos foliares, ademéas estos tejidos muestran
un cierto grado de sobreenfriamiento en el rango de -6.0 a -8.0°C. Rada
et al. (1985b) han sugerido que la disminucién del punto de
congelamiento puede servir de valvula de seguridad que evita el
congelamiento y dafio del tejido cuando el sobreenfriamiento no resulta
efectivo.
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Figura 9. Temperatura anual minima promedio (— —), temperatura anual minima

absoluta (----) y temperatura de sobreenfriamiento (——) para especies de Espeletia
en diferentes localidades de un gradiente altitudinal de los Andes venezolanos. Los
puntos son temperatura de sobreenfriamiento especie-especificas a un potencial
hidrico de -0.6 MPa. (tomado de Goldstein et al. 1985)

En relacién a resistencia a bajas temperaturas, los mecanismos

encontrados en Espeletia y P.sericea. contrastan con los obtenidos por
Beck et al. (1982, 1984) para las rosetas caulescentes gigantes de las
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altas montafias africanas las cuales presentan congelamiento sin dafio
funcional de los tejidos foliares. En los altos paramos se ha
documentado la existencia de tolerancia al congelamiento en cojines y
rosetas enanas (Azocar et al 1988, Squeo et al. 1990). Por otra parte, los
resultados sugieren que, en las altas montafias tropicales, parece haber
habido una fuerte presion selectiva hacia la evolucién de mecanismos
de evasion y/o tolerancia que parece depender, parcialmente, de la
naturaleza especifica del microclima en el cual las plantas crecen. La
tolerancia parece ser seleccionada cuando las temperaturas minimas
estan mas alejadas de 0°C y permanecen por un tiempo mas largo
durante la noche (8-10 horas). El sobreenfriamiento puede ser de gran
riesgo en esas condiciones ya que en las plantas que sobreenfrian el
congelamiento esta asociado con la deshidratacién rapida de las células
y atn la formacién de hielo intracelular (Azécar et al 1988).
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