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RESUMEN

El presente trabajo tiene como finalidad estudiar
las diferentes adaptaciones de dos especies del género
Lupinus L. que se encuentran a lo largo de la Cuenca

del rio Chama desde 1800 hasta 4.200 m.s.n.m.

Se realizaron estudios sobre intercambio de ga-
ses, 6ptimo de temperatura para la fotosintesis, poten-
ciales hidricos, potenciales osméticos a saturacién vy
en el pgnt,o de pérdida de turgor, mecanismo de resis-
tencia a las bajas temperaturas y morfologia externa e
interna en Lupinus meridanus Moritz ex CP. Smith
€1.800-3550 ms.nm.> y Lupinus eromonomos CP. Smith
(3.750~4.200 ms.n.m.D. Se delimitaron tres localidades
en la primera especie (¢ 2.200, 3000 y 3550 ms.nm>D

y dos en la segunda (3.750-4.200 m.s.n.m.).

Los resultados muestran gque a medida gque se
avanza en altitud el tamabo de la planta y de sus hojas
disminuye, presentan caracteristicas xeromérficas por

efecto de déficit de agua, disminucién de la conduc~



tancia y la transpiracién explicables en el primer ca-
so por la disminucién del indice es~tomét,ico y en la se-
gunda, ademas entre otras, por presentar epidermis con
papilas y estomas hundidos. Se pudieron separar dos
poblaciones en Lupinus meridanus y dos en Lupinus ero-
monomos, Yy, las plantas que crecen a nivel de paramo
mostraron ser tolerantes al congelamiento o evasoras
{por semillas) como es el caso de L. meridanus vy, s6lo
tolerantes como en L. eromonomos quien ademaAs crece en
‘sitios en los cuales la temperatura es menos extrema.
En las cinco poblaciones del género se pudo observar

aument.o del endurecimiento como efecto de la altitud.

Los valores del ajuste del potencial osmético a
saturacién (+0,13 MPa a +0,32 MPad> en L. meridanus,
(+0,19 MPa a 0,35 MPad> en L. eromonomos, como del
ajuste del potencial osmoético en el punto de pérdida de
turgor +0,21 MPa a +0,37 MPa) en L. meridanus, ( +0,22
MPa a 40,41 MPa)> en L. eromonomocs confirman la capaci-
dad de estas plantas en concentrar solutos, capacidad
que pareciera aumentar con el incremento del déficit de

agua.



xi

Las caracteristicas anatdémicas y ecofisiolégigas

permiten concluir, que en general, existe una respuesta

particular de cada poblacidén a las condiciones ambien-

tales especificas de la regiéon en la cual se encuentra.



INTRODUCCION

El género Lupinus L. (Fabaceae)> comprende alre-
dedor de 150 especies de amplia distribucién en Améri-
ca, desde el Oeste de Estados Unidos y la Cordillera An
dina hasta las llanuras del Plata. En general, =son
plantas humicolas, higréfilas o semixerdéfilas, muchas
de alta montafa. Aunque gran cantidad de especies son
venenosas para el ganado, otras son utilizadas como abo
no verde, de adorno y en algunos casos sus semillas son

comestibles (Burkart, 1.943).

En Venezuela este género se dispersa por la
Cordillera de la Costa y de los Andes. En esta daltima,
Lupinus meridanus abarca desde los 1800 m.s.n.m hasta
los 3600 ms.nm y Lupinus eromonomos crece a partir de
los 3700 m.s.n.m. Este rango de distribucién
altitudinal nos indica que las poblaciones locales
deberian estar adaptadas a las condiciones ampliamente
variables del ambiente; las cuales son menos
favorables con el aumento de la altitud y por ello el
numero de plantas adaptadas a estas condiciones vy
capaces de sobrevivir deberian disminuir.

Los ambientes de alta montafia tropical represen-



tan una situacién ideal para el estudio del efecto del
cambio en el promedio de la temperatura diaria sobre la
vegetacién ya que es poca o ninguna la fluctuaciéon esta
cional en la temperatura (Medina, 1986). Los trabajos

que se han realizado para ayudar a explicar la distri-

bucién altitudinal de las plantas, generalmente, han
estado relacionado con las diferencias interespecificas
en respuesta a los cambios en las variaciones clima-
ticas (Woodward y Pigott, 1975). De estas variaciones
climaticas la temperatura y presién atmosférica dismi-
nuyen con la altitud; la precipitacién y velocidad del
viento aumentan, Y, la irradiacién en dias claros,
aunque aumenta con la altitud en término medio puede
disminuir pués depende de la frecuencia y profundidad
de la cobertura de las nubes (Tranquilini, 1968; Barry,

1981; Medina, 1986; Smith et al.,, 1987).

Las diferencias interespecificas en la forma de
la planta y de las hojas son cruciales en determinar
las respuestas de las mismas a la temperatura y viento
y por eso controlan su distribucidon ((Woodward, 1975;
1979, 1983). Mooney et al. (1964) encontraron que en
condiciones de alta insolacién y aire relativamente

frio la temperatura foliar puede estar por arriba de la



del aire. Estos resultados fueron confirmados por

Regehr vy Bazzaz 1976> vy Smith €1978)D quienes

encontraron que las plantas de montafia o anuales de
invierno poseen temperaturas foliares por arriba de
las del aire, mientras que las plantas del desierto

poseen temperaturas foliares mas bajas.

Existen pocos estudios ecofisiolégicos sobre la
respuesta de plantas en gradientes altitudinales, de
los cuales, la mayor parte han sido realizados en las
regiones templadas y en general sobre Aarboles y arbus-
tos. En las regiones tropicales, aparte de los estu-
dios de Korner et al. (1983) en Nueva Guinea, se en-
cuentran los de Baruch {1979); Meinzer et al. {1985);
Goldstein et al. (1985)> y Rada et al. (1967) en las
regiones andinas. Los trabajos realizados por Korner
1983, 19860 mostraron que las plantas de altas monta-
flas difieren entre ellas en su fisonomia, anatomia vy
fisiologia, y, factores que son efectos primarios del
aumento de la altitud (temperatura media y presiénd son
dificiles de separar de factores especificos del clima
local como son la precipitacién y la insolacién. El ta
mafio y Area especifica foliar son afectadas por el reégi

men de temperatura, mientras que la conductancia, nume



ro de estomas y probablemente capacidad fotosintética
los afecta la insolacién. Para Berry et al. (1980> en
las plantas que ocupan habitats con diferencias
térmicas las respuestas fotosintéticas, generalmente,
son un reflejo de su adaptacién a los regimenes de tem
peratura de su habitat respectivo. Esta adaptacién ge-
neraria ecotipos con diferencias genéticas inducidas
por estos medios ambientes muy cambiantes (Bradshaw,
1964; Machler et al., 1977D. En Chionochloa rigida,
Greer (1984) encontré, que la distribucién altitudinal
dependia de su capacidad para adaptarse y aclimatarse a
las caracteristicas térmicas existentes a lo largo del
gradiente; =sin embargo, aunque Kemp et al. (1977 no ob
servaron este comportamiento en las poblaciones discon-
tinuas de Taraxacum officinale, si notaron que su dis-
tribucién altitudinal en sitios térmicamente diversos
dependia del optimo fotosintético de temperatura; el
cual en el caso de FEucalyptus pauciflora de las monta-
Nas australianas y Podocarpus oleifolius y Podocarpus
rospigliossii de las regiones andinas aumentaba con la
disminucién de la altitud (Slatyer et al, 1977; 1977a;
Jaimes, 1985)> y, concordaba con la temperatura maxima
media del lugar en donde crecia; resultado, este ulti-

mo, que coincide con los obtenidos en Abies balsamea vy



Polviepis sericea (Fryer et al, 1977; Goldstein et

al., 1985ad.

Entre otros estudios sobre los cambios fisiolégi~
cos que ocurren con la altitud destacan, por e jemplo,
los realizados sobre Populos tremuloides, Podocarpus
rospigliossii, Podocarpus oletifolius, Vaccinum myrti-
llus y Eucalyptus pauciflora en donde se encontré que
la conductancia es afectada por el déficit de presidn
de vapor (Korner et al, 1979, 1985; Kaufmann, 1982;
Meinzer et al., 1984; Woodward, 1986) y si bien Korner
(1981, 1985, 1986) y Woodward (19860 encontraron que la
conductancia aumenta con la ’alt,it.ud al disminuir el deé-
ficit de presién de vapor, Baruch {(1979> en rosetas gi-
gantes y Korner (1983) en hierbas encontraron lo contra

rio.

Pruntzer <1961> y Walter <1973> no encontraron
diferencias notables en la transpiracién de las plantas
de bajas y altas altitudes, sin embargo, Gates (1968>
formuld la hipdtesis de que al aumentar la temperatura
foliar aumenta la presién de vapor dentro de la hoja y
por ello la fuerza de la transpiracién. Gale ({1973,

1973ad> consideré la posibilidad de que al reducirce la



presién atmosférica por efecto de la altitud aumente la
evaporacién y la transpiracién de las plantas. Tranquji
lini 1976> confirmé esta proposicién al encontrar que
el abeto que crecia a 1940 m.s.n.m. transpiraba tres ve
ces mAs en relacién al que crecia a 1000 msnm, y el
que crecia a 2140 ms.nm transpiraba siete veces mas
en comparacién con el de 1000 m.s.nm. Baruch <{1979>
encontré las mayores tasas transpiratorias en la esta-
cién seca y en las poblaciones de E. schultzit ubicadas
a mayor altitud. Smith y Geller <1979> sugirieron la
posibilidad tedérica segun la cual la influencia de la
altitud sobre la transpiracién induce una mayor demanda
evaporativa gque lo pensado, y, en 1980 plantearon la
posibilidad de que la combinacién de un gran tamafio fo-
liar, baja absorcién solar y alta conductancia pueden
permitir una reduccién en la transpiracién sin cierre
de los estomas. Hasta el presente se ha encontrado que
no todas las especies de montafia tienen caracteristicas
foliares que conduzcan a una maxima reduccién en la
transpiracién para una apertura estomatica dada. Ober-
bauer et al. 1981) consideraron a las caracteristicas
foliares junto con el sistema radical como los factores
mas importantes, pues las diferencias de las railces vy

la diversidad de habitats a través de un gradiente topo



grafico interactuan permitiendo el mantenimiento de la
diversidades de especies de plantas y modelos de uso de
agua. Para Jones {1983) la transpiracién tiende a in-
crementar debido al aumento de la conductancia de la
capa limite (resultante del aumento de la velocidad del
viento), pero es controlada por la disminuciétn del défri

cit de presién de vapor.

En 1968 Tranquilini propuso que las plantas de

mayor altitud pueden asimilar menos GO2 bajo presiones
parciales mas bajas, y Gale (1972) consideré que la re-
duccién en la fotosintesis es la responsable del bajo
crecimiento. Billings et al. <{1961>, Hiesey et al.
(1971> y Mcnaughton et al. (1974> encontraron en Oxyria
digina, Mimulus y Tipha latifolia un aumento en la tasa
fotosintética y por lo tanto mayor capacidad en utili-
zar bajas concentraciones de COZ a grandes altitudes.
Los resultados encontrados por Miachler et al. (1979> en
trébol asi lo confirma, pero consideran que estas res-
puesta aparentemente depende de la luz y de la tempe-
ratura. Baruch (1979>, por el contrario encontré tasas
fotosintéticas maAs bajas en poblaciones de E. shultzii
de mayor altitud y estas tasas son constantes para las

épocas seca y lluviosa. Smith et al. (1979)> consideran



que al disminuir la temperatura del aire con la altitud
tiende a bajar la difusién del CO2 y por lo tanto las
plantas asimilan menos CO2 que el esperado. Otros au-
tores (Farquhar et al, 1982) plantean que la baja tasa
de asimilacién es debido a la baja temperatura, al dis-
minuir la actividad Rubisco carboxilasa y la capacidad
de transporte de electrones, y, hay quienes consideran
que el efecto de la altitud sobre la fotosintesis es
tan complejo como sobre la evaporacién con la diferen-
cia de que en algunas regiones depende de los perfiles
de la radiacién y la temperatura (Jones, 1983D. La di-
ferencia estaria en que la presién parcial de (}02 dis-
minuye consistentemente con la altitud y por ello tien-
de a influir sobre 1la fotosintesis; en cualquier caso
la fotosintesis neta a concentracién normal de COz y
luz saturante para las plantas Cs esta en el orden de 6
a 17 [Jmol/mzseg (Jones, 1983). Los resultados obteni-
dos a lo largo de gradientes altitudinales, =in embar-
go, demuestran que las diferencias en la maxima capaci-
dad fotosintética para Chiniochloa =on bajas y poco
consistente al igual que la respuesta a la temperatura
y luz, y, en casos como Vaccinium myrtillus =e ha
observado aumento en la conductancia y tasa fotosinté-

tica atribuida al incremento de la densidad estomatica



(Greer, 1984; Woodward, 1986).

Un aspecto poco estudiado en el intercambio de
gases es la eficiencia en el uso del agua, Parkhust vy
Loucks (1972) consideraban que la eficiencia en el uso
del agua, es alta para plantas con hojas pequelas ex~
puestas a alta velocidad del viento y con alta capa-
cidad en absorber radiacién en cambio, en plantas con
ho jas de gran tamafio, la eficiencia en el uso del agua
es baja cuando la velocidad en los vientos no es alta y
poseen poca capacidad para absorber la radiacion. En
cualquier caso la eficiencia en el uso del agua es ma-
xXima con valores intermedios de la conductancia mas que
con valores bajos (Osmond et al. 1980; Hall y Schulze
1980). Segun Woodward (19860 basta bajo déficit de pre
sién de vapor (debidoc a una mayor altitud), aumento en
la densidad estomatica y disminucién de la tasa de fo-
tosintesis para que se induzca una reduccién en la efi-

clencia en el uso del agua.

Dentro de un rango de zona montafiosa la
distribucién de las plantas esta muy determinada por la
humedad y longitud de la estacién de crecimiento

(Mooney et al., 1965; Ehleringer vy Miller, 1975), por



lo tanto, las especies de sitios humedos poseen tasas

transpiratorias y potenciales hidricos diferentes a las

que habitan en lugares mas secos. Baruch 1979> aunque
no encontré diferencias significativas entre los
potenciales hidricos foliares de las diferentes

poblaciones de E. schultzii, en la estacién seca, si

observé que al disminuir el potencial hidrico foliar
disminuia la tasa fotosintética. La altitud afecta
poco la evaporacién y el potencial hidrico, por ello no
explica completamente la xeromorfia encontrada en las
plantas de grandes altitudes, sin  embargo, en los
periodos secos esta relacionado con el tamaBo de las
plantas y profundidad de sus raices, asi por ejemplo,
arboles de bajas altitudes poseen potenciales hidricos
foliares mas bajos en comparacién de los de altas

altitudes (Jones, 1983; Korner et al.,, 1985).

Aungque el contenido de agua del suelo no afecta la
conductancia, sin embargo, =i el potencial hidrico
foliar esta por debajo del potencial del agua en la
cual la presién de turgor se pierde, entonces la
capacidad del mesdéfilo para tomar C:O2 declina mucho
(Larcher et al., 1981, Bradfor et al, 1982). Por

ello, se hace necesario analizar los parametros del ba-
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lance hidrico para investigar el comportamiento de las
plantas con el cambio de estacién (sequia-luviad. Por
otra parte, a lo largo de un gradiente altitudinal apar
te del deéficit de agua por la ausencia de 1lluvias, las
plantas también pueden enfrentar un déficit de agua de-
bido al congelamiento (sequia fisiolégicad. Son muy
pocos los estudios sobre los parametroas del balance
hidrico realizados a lo largo de un gradiente altitudi-
nal y mas aun dentro de la especie; la mayoria de los
reportes han sido a nivel interespercifico y general-
mente en especies de cultivoe (Morgan, 1984). Por otra
parte, los estudios realizados en el género Lupinus han

sido en especies europeas cultivadas.

Otro aspecto particular de la alta zona tropical
son Jlos congelamientos frecuentes (Hedberg, 1964; Coe,
1967, Troll, 1968; Azbécar y Monasterio, 1980; Beck,
1982, 1984), en donde ademas se ha demostrado la exis-
tencia de gradientes de temperatura a lo largo del =sue-
lo y perfil del aire el cual varia a través del dia
(Monasterio, 1979; Azb6car y Monasterio 1980; Azécar,
1988). Las caracteristicas climaticas anteriores so-
meten a las plantas a un gran estrés y a temperaturas

por debajo de 0 °C que a pesar de que sean por pocas ho
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ras pueden producir dafos en los tejidos de las plan-
tas. Algunos organismos pueden sobrevivir a la accidén
directa de las bajas temperaturas sin sufrir lesiones;
esta resistencia se explica por la capacidad del proto-
plasma para tolerarla; a través de mecanismos efectivos
para prevenir o retardar el daho celular, o combinan
ambos mecanismos. Es decir, la resistencia de las
plantas a un factor ambiental desfavorable y por Ilo
tanto su supervivencia estad dada por la tolerancia o
evasioéon. Entre los mecanismos de evasién destacan:

1-. Disminucién del punto de congelamiento; 2.- Ausen-
cia de agua libre; 3.- Mantenimiento de la temperatura
por encima de los O C’C; 4.- Sobreenfriamiento y evasién

al congelamiento intracelular (Levitt, 1980).

La tolerancia al congelamiento se ha observado,
en los paramos andinos, en las rosetas caulescentes
enanas Draba chionophilla, las hierbas perennes Fenecio

Formosus, Castilleja fisstifolia, Geranium multiceps y

en los cojines de Lucilia venezuelensis, Azorella
Julianii y Arenaria jahnit <(Azdbdcar et al, 1988, Squeo
et al, 1991). También ha sido reportado para estas re

giones plantas gque sdélo poseen mecanismos de evasion

como en especies del género Espeletia que son rosetas

12



gigantes, en los arbustos de Hinterhubera lanuguinosa
e Hypericum laricifolium y en el Arbol Polylepis seri-
cea (Goldstein et al.,, 1985b; Rada et al, 1985, 1985Sb,

1987; Squeo et al., 1991),

A nivel intraespecifico la reaistencia al congela
miento de ecotipos y razas climaticas de un amplio ran-
go de especies ha sido reportado por Minckler (1971),
Parker (1963), Smithberg y Welser (1963), Green (1969),
Flint (1972>, Rehfeldt (1979, 19800 y Clausen (1982
entre otros, sdélo para Arboles de zona templada, v,
Sakal y Larcher (<1987> lo interpretan como el aumento

de la adaptaciétn a un mayor riesgo al congelamiento.

En general, las plantas de altitudes bajas e
intermedias sensibles al congelamiento son capaces de
endurecerse para sobrevivir, es el caso por ejemplo de
Eucalyptus pauctflora, Nothofagus solandri, Nothofagus
antarctica y en Botrium coccineum <(Pryor, 1956; Green
1969; Sakai et al., 1978; Alberdi, 1985). En plantulas
de Centrosema virginianum (Fabaceae), Sakal y Larcher
(1987)>, encontraron que aquellas que crecian a mayor
altitud y con sus hipocédétilos a poca altura del suelo

son mas favorecidas que las que poseen hipocétilos a
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mayor altura del suelo, ez decir, diferencias de 1 a 2
°C son decisivas en determinar la extencién del dafio en

plantas muy sensibles a las heladas.

En las regiones de la alta montafa tropical
Goldstein et al. (1985b)> encontraron en diez especies
del género Espeletia que las que crecian a mayores al-
titudes poseian contenido relativo de agua apoplastica
mas ba ja. Segun estos autores este caracter determina
que la planta es mas sensible a cambios en el potencial
hidrico foliar y por lo tanto el punto de sobreenfria-
miento tiende a declinar linealmente con cambios mode~
rados del mismo. Por otra parte, Rada et al. 19872
sugieren, que la evasién con diferencias en el punto de
sobreenfriamiento observado en dos poblaciones de Espe-
letia schultzit en un gradiente altitudinal (2600 a
4200 m.s.n.m.>, se debe a gque ha habido una fuerte se-
lecciodn a través de una mayor duracién del congelamien-

to nocturno con el aumento de la altitud.

Las adaptaciones de las plantas a medios ambien-
tes extremos no sdélo se manifiesta en sus caracteristi-
ticas fisiolégicas sino también en algunas morfolégicas

y anatémicas (Hedberg, 1964)>, y, para algunos autores
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como Tranquilini (1964)>, Mooney et al. (1965> y Svesh-
nikova 1970> (citado por Gale, 1973> el aumento en la
altitud tiende a inducir en la vegetacién una mayor xe-
romorfia, la cual en algunos casos, las hacen simila-
res, en muchos aspectos, a las plantas de desierto
Smith y Geller, 1979), Para este tipo de xeromorfia
comunmente encontrada en plantas de grandes altitudes,
Jones ((1983)> propone el término de escleromorfia. Otro
efecto debido a las grandes altitudes es la presencia
del congelamiento durante algun tiempo en la estacidn
de crecimiento; segan Parkhust 1972 las plantas fa-
vorecidas serian las que poseen hojas pequefias pués es-
tarian menos acopladas a las temperaturas de congela-
miento y sufririan menos daBo. Para €], el tamafio o6pti
mo de una hoja en un ambiente dado es el tamafio en la
cual hay Ja maxima eficiencia en el uso del agua.
Smith y Geller 1979)>, por el contrario, consideran que
el tamafio foliar tiene poca relacién con el nivel de

agua a grandes altitudes.

La reduccién del area foliar como respuesta
a un medio ambiente seco estéa acompafiada por
ciertas modificaciones en su estructura interna, a
saber: disminucién del tamafio de las células epidérmi-

15



cas y de las del meséfilo, mayor namero de pelos
{(pelos pequeflios por superficie), mayor grosor de la
pared celular epidérmica, mayor grosor de la cuticula vy
en algunos casos presencia de cera que favorece el
aumento de la reflexién de la radiacién y ocluye los
estomas, frecuencia estomatica mayor y mayor cantidad
de tejido en empalizada a expensa del tejido esponjoso
(Shields, 1950; Parker, 1968; Turner et al., 1981;
Schonherr, 1982; Jones, 1983). Ademas Stocker ((1960)
encontré que las ondulaciones de las células epidérmi~
cas en Sinapsis alba, sujetas a déficit hidrico, fué

69% menos que en plantas humedecidas.

Las plantas con reduccién en el tamafio celular
poseen potenciales osméticos menores favoreciéndose el

mantenimiento de un turgor efectivo <(Henckel, 1964; Cu-

ttler, 1977). Burkez €1987), ademas, mostré en
Brassica napus, Phaseolus vulgaris, Ympatiens
parvi flora y Miraebilis jalapa que el grosor foliar

varia con el contenido relativec de humedad y responde
inversamente a la temperatura del aire y directamente a
la humedad relativa. Por otra parte, en Rumex acetoce
lla cuando crece bajo humedad posee s6élo una capa en

empalizada y pelos absorbentes, pero en condiciones de
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sequia y suelo arenoso las hojas son mas gruesas Yy

pequenas hasta con tres capas en empalizada (Shields,

1950). Para Nobel <1980> y Bjorkman (1981> de Ilos
factores ambientales el que tiene mayor influencia
sobre la anatomia foliar es la iluminacién durante la
ontogénia, pero la temperatura tendria efecto sobre el

crecimiento y la relacién agua-estructura anatdmica.
Estos autores consideran que la relacién Area del mesé-
filo / Area total (Am/At> da una mayor 1d0a.90 la in-
fluencia de la estructura anatémica sobre ﬁl Qf@gto de
la fotosintesis pues s6lo considera la regim»f;:d.‘rl mesdé~
filo con la forma y tamafio de sus células, asi por
e jemplo, en Encelia farinosa para un mismo grosor fo-
liar, Am/At aumenta un 50% en plantas bajo sequia que

en plantas bajo condiciones de humedad.

Los estudios sobre cambios anatémicos y
morfolégicos inducidos por el gradiente altitu d inal
apenas se han realizado a nivel foliar. Greer (1984)

en estudios hechos =obre el género Chionochloa vy
Korner et al. (1986) en observaciones efectuadas sobre
diferentes formas de vida d(aArboles, hierbas y arbustos)
encontraron: gque las plantas de mayor altitud.. poseen

ho jas mas pequefias y gruesas, células epidérmicas con
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paredes mas gruesas, mayor numeros de est,omas/mmz,
células mas largas, y, en Eucalyptus pauctjflora el
namero de corridas en empalizadas tiende a aumentar
de 10-11 a 900 m.s.n.m, hasta 11-13 a 2040 m.s.n.m.

En el género Espeletia hay camblos en la pubescencia
foliar y capacidad de almacenaje de agua (Meinzer et
al.,, 1985)>; pero especificamente para Espeletia schult-
2ti, Rada et al (1987), encontraron que el tamafio de
las células epidérmicas y las del meséfilo al igual que
la cantidad del contenido relativo del agua disminuye

con la altitud.

Woodward (1986, 1987, 1988) observé en Nardus,
Rumex, Setaria, Geum, Amaranthus, Ambrosia y Vaccinium
myrtillus aumenté en el numero de estomas//area tanto en
la cara adaxial como abaxial como efecto del aumento de
la altitud, y , consideraba que el aumento no era
debido a las variaciones en el alargamiento de las
células epidérmicas sino a las diferentes presiones

parciales de GOz que se presentan con la elevacién,
El efecto del gradiente altitudinal, sobre la raiz

y el tallo poco se ha estudiado probablemente por ser

6rganos menos plasticos; Woodward (19863 encontré que
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con la altitud el tallo de Vaccinium myrtillus tenia
. menor diametro y longitud. Parker (1968)> consideraba
al tallo como un érgano adaptado para almacenar agua al
prevenir la pérdida de la misma o bajar la resistencia
a su conduccién. Para Zimmerman et al. (1982> el dia-
metro del vaso es la estructura mas importante para la
eficiencia en la conduccién del agua, pués vasos anchos
permiten mayor conduccién, pero son menos Sseguros, los
vasos de diametro pequefic son mé&s seguros y la mayor
conduccién es favorecida con el aumento del area del xi
lema como es lo observado en la anatomia de plantas de
habitats seco. Este autor considera que en las regio-
nes tropicales, a lo largo de un gradiente altitudinal,
en general, aumentan los vasos con placa de perforacién

escalareiforme y punteaduras espiraladas.

Los estudios sobre las condiciones ambientales,
morfologia, anatomia y fisioclogia nos demuestran que
son muchas las variaciones que ocurren a lo largo de un
gradiente altitudinal. Este trabajo tiene como objeti-
vo general investigar las respuestas ecofisiologicas de
Lupinus meridanus y Lupinus eromonomos a los cambios am
bientales que ocurren a lo largo del gradiente

altitudinal en el cual crecen.
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Entre los ob jetivos especificos del traba jo
destacan:
1.~ Analizar la respuesta de la fotosintesis de
las plantas provenientes de diferentes altitudes.
2.~ Estudiar la respuesta de la conductancia
estomatal a variaciones en el défict de presién de va-
por aire-ho ja.
3.- Analizar el balance hidrico de las dos especies vy
de sus poblaciones a lo largo del gradiente.
4.- Determinar si las distintas poblaciones de las dos
especies difieren en sus mecanismos de resistencia a
las bajas temperaturas.
5.- Analizar el cambio en la densidad estomatal vy

estructura foliar.
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II. DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO

Las localidades donde se realizaron las obser-
vaciones, mediciones de campo Yy recoleccién del mate-
rial vegetal para completar los estudios en el labora-
torio fueron ubicado a diferentes altitudes a lo largo
de la Cuenca del Chama-Mocoties (FIG. 1). Esta selec-
cién se realizé teniendo presente accesibilidad, densi-
dad de poblacién, poco riesgo de ser perturbadas y a
diferentes altitudes. En base a ello se establecieron
tres localidades para Lupinus meridanus: Escagiey 2.200
ms.nm., presién atmosférica 613,19 mm. de mercurio
(FIG. 2>; Mucuchies 3.000 ms.nm. presién atmosférica
549,19 mm. Hg <(FIG. 3> y Apartaderos 3550 m.s.nm,
presién atmosférica 505,19 mm. Hg (FIG. 4); y, para Lu-
pinus eromonomos: Mifaff 3.750 m.s.nm., presién atmos-
férica 493,19 mm. Hg (FIG. 5> y Paramo de Piedras Blan-
cas 4.200 m.s.nm., presién atmosférica 453,19 mm. Hg

(FIG. 6).

La Cuenca del Chama-Mocoties esta ubicada en la
Cordillera de los Andes entre lo=s 70°47°39" y
o

71° 54’ 36" de longitud Oeste y entre los 08° 09’ y 08° 53’

39" de latitud Norte, con alturas comprendidas entre

21



\_PIEDRAS I
\ BLANCAS

ESTADO
MERIDA

VENEZUEL A

FIGURA 1. Mapa topografico del Area de investigacién
en los Andes del Estado Mérida, Venezuela. Las
localidades estan marcadas con X Escala 1:250.000.

(Baruch Z., 1979).
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140 y 5000 m.s.n.m. (Andressen y Ponte, 1973).

Para una mejor descripcién de los parametros
ambientales del Area de estudio analizaremos la

geclogia, clima y vegetacién por separado.

A. GeoLoGlA.

Los Andes Venezolanos constituyen una cadena
montafiosa localizada entre las latitudes 7° 30’ Y 10°
10’ Norte y las longitudes 69° 20° y 72° 50’ Oeste. Su
historia geolégica es compleja y ha consiatido en

ciclos de sedimentacién en cuencas marinas alternados

con periodbs de orogénesis (Schubert, 1980).

La aparente ausencia de depédsitos sedimentarios

cuaternarios se ha explicado suponiendo dque no tenian

suficiente elevacién durante la mayor parte del
pleistoceno pues habrian sido afectado por las
glaciaciones (Schubert, 1970; Shagam, 1972>. Eviden-

clas indirectas recientes parecen indicar que llegaron
a la altitud actual a fines del plioceno y desde enton-

ces su levantamiento ha continuado hasta el presente.

Las principales evidencias de accién de los
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FIGURA 2. Panoramica de la localidad de Escagiley.

Destacan las Opuntia.

Nl

FIGURA 3. Vista de la regiétn de Mucuchies.



FIGURA 4. Plantas de Lupinus meridanus de la locali-

dad de Apartaderos.

FIGURA 5. Localidad de Mifafi.
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FIGURA 6. Regién de Piedras Blancas. Nétese el suelo

arenoso y las rocas.

glaciares son las morrenas, circos, aristas, picachos o
agujas y valles glaciales. lL.os valles glaciales se
caracterizan por presencia de estrias, surcos,abrasién,
fracturamiento, rocas aborregadas, formas lomos de ba-
llena y bloques erraticos. Aunque la accién glacial se
encuentra por arriba de los 3.000 ms.nm. sélo se ob-
servan sus evidencias por encima de los 3.500 ms.nm.
Por debajo de los 3.000 metros y hasta el pie de monte
andino existen evidencias indirectas caracterizadas por

los depésitos fluvio-glaciales.
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En la parte mas alta de la Cuenca del Chama, el
nivel morrénico inferior esta ausente lo cual
probablemente sea debido a la erosioén; el nivel
morrénico superior se encuentra entre los 3.400 y 3.700
ms.nm quizas como posible indicaci6on d e condiciones
mas aridas durante los avances glaciales que produjeron
este nivel en la zona (Schubert, 1976). Para Tricart
(1970> esta regién es un Area de clima montafioso de
baja latitud, caracterizada por una gran cantidad de
dias con congelacién parcial; en donde 1la escarcha la
cual penetra el suelo hasta los 6 cm. y la alta humedad

ayuda al movimiento del suelo (Solifluxiénd.

La zona periglaciar puede presentarse hasta los
3850 ms.nm pues se ha observado en Mucubaji
entre Diciembre vy Mar zo, pero por debajo de ésta
altitud es dificil de que ocurra, pues la temperatura

nunca baja del punto de congelamiento en ninguna época

“del afio.

lall localidades seleccionadas abarcarian depésitos

(Escagiey), fluvio-glaciales (Mucuchies) y

con sedimentos no escogidos y no
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estratificados (Apartaderos, Mifafi y Piedras Blanca).

B. Cuima.

Segun Bradley et al. (1991 el clima de estas
regiones esta controlado por cambios estacionales a
través del Ecuador lo cual esta enlazado a cambios
estacionales en la declinacién solar. Segun este autor
y Monasterio y Reyes (1980), el régimen de las preci-
pitaciones es pronunciadamente Bimodal o lacustre sien—
do las maximas en Mayo y Octubre llegando esta influen-
cia hasta Mucuchies. Hacia las grandes altitudes, en
el noroeste, el régimen de lluvia es arménicamente mo-
dal con precipitacién méxima en Junio. Esto puede es-
tar relacionado al movimiento del aire humedo desde los
llanos y la formacién de nubes sobre las altas montafias
alrededor de la cabecera de los rios del valle del Cha-
ma. Es la asociaciéon de los cambios estacionales en la
precipitacién y la nubosidad los que dominan el clima
de la regiétn y definen la estacién. El verano es la
estaciéon humeda (Abril - mediados de Noviembre); el in-
vierno es la estacion seca d(mediados de Noviembre -

Marzo).
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De acuerdo al mapa de isoyetas elaborado por
Andressen et al (1973> para esta cuenca, existen
diversos sectores significativamente divergentes en el
aporte pluviométrico. Sin embargo, por e jemplo, el
sector Mucuchies en la parte alta de la cuenca es de
caracter relativamente seco, abarcando este bolsén
intermontano desde 2200 msnm a 4200 ms.nm., ran
go altitudinal que corresponde a las localidades que
establecimos para las cinco poblaciones del género

Lupinus.

Segun Andressen et al. (1973> a partir de La Mon-
tafia y La Mucuy, que es una zZona de maxima precipita-
cién, y, siguiendo el valle del Chama, la precipitaciéon
disminuye aunque no de manera notoria. El descenso de
la precipitacién con la altitud, a partir de Mérida-
Tabay quizas se deba a la disminucién de la humedad es-
pecifica causada a su vez por la disminucién de la tem-
peratura (desde esta altitud hay menos vapor de agua
para la condensaciénd. Como se observa, en la siguien-
te tabla, a partir de Mucuchies hay un pequefio incremen

to de la precipitacién con la altitud. Asi:
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1 %2

Estacién Altitud Precipitacién
Metereoldgica tm.s.n.m.) <mm.)
TABAY 1755 1562,9
MUCURUBA 2320 827,3
MUCUCHIES 3000 594,3
PARAMO MUCUCHIES 3685 . 856,0
PICO EL AGUILA 4150 826,0

Si se compara el promedio de las precipitaciones
anuales con las del afio 1989 C(APENDICE 1>, se encuentra
que Escagidey y Mucuchies fueron las localidades mas hu-
medas. Segun los datos obtenidos de la estacién
ubicada en la localidad de Cacute, en Escagiey hubo
341,7 mm mas de precipitacién (1169 mm contra 827,3);

con precipitaciones maximas en Mayo y Septiembre (262 vy

¢ §) Ccomo para las estaciones de estudio no existen
registros continuos de temperatura, precipitacién )
insolacién nos basamos en algunos datos
correspondientes a las zonas vecinas . Asi tenemos que
para EscagUey utilizamos los datos de Mucurubd, para
Apartaderos Y Mifafi los del P&ramo de Mucuchies Y para
P4ramo Piedras Blancas los datos de Pico El  Aguila, La
estaciédn Mucuchies o8 la miama que la estacién

metereolédgica Mucuchies.

@ Los datos de precipitaciédn corresponden a los aflos
S0-82 para Mucurub4, Paramo de Mucuchies y Mucuchies,
Affos 59-85 para Pico el Aguila.
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176,78 mm> y minimas en Enero y Diciembre (11,25 y 16,5
mmd. En la localidad de Mucuchies se registré 28,1 mm
mas de precipitaciéon en comparacién con el promedio
anual con minimas en Abril y Diciembre de 7,1 y 6,1
respectivamente, y, maxima en Mayo 91,5 mm > y
Septiembre 125,9 mmD, Las estaciones Paramo de Mucu-
chies y Pico El Aguila registraron para ese affo 785,5 y
679,8 mm respectivamente sufriendo una disminucién de
70,5 mm con respecto al promedio para Paramo de Mucu-
chies 146,7 mm. para Pico El Agulila. La minima preci-
pitacién para Paramo de Mucuchies ocurrié en Abril y
Diciembre (6,4 mm.>; la maxima precipitacién Junio vy
Julio 131,85 mm. y 1852,7 mm.. Para Pico El Aguila la
minima precipitacién ocurrié en Enero y Abril (8,3 mm.
y 6,4 mm.))>, la maxima  precipitacién en Junio- Julio

<110,7 mm. y 113,9 mm.D.

Otro parametro ambiental que es afectado por la
altitud es la insolacién, la cual aumenta debido a que
varia la calidad de la capa atmosférica que tienen que
atravesar los rayos solares. Segun el reégimen diario
medio, de la insolacién, la mafiana es mas asoleada que
la tarde hecho que se acentda con la altitud y esta en

relacién con el horario de incremento de la nubosidad.
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Segun Tricart 1961 Ccitado por Monasterioc vy
Reyes, 19802, Andressen et al (1973> y Monasterio
(1980a> a partir de Escagiey las regiones reciben los
rayos del sol antes de que el cielo se cubra de: nubes,
es decir, parecen recibir mas insolacién pues se bene-
fician del sol de la maBana cuando es escasa la nubosi-~
dad. Regiones como Apartaderos, Mifafi y Piedras Blan-
cas expuestas al norte parecieran recibir menos insola~
cién pues desde el comienzo de la tarde se incrementa
la nubosidad y son las horas del dia cuando deberian

estar mas expuestas a los rayos solares.

En cualquier caso, la insolacién es muy parecida
en la época lluviosa y seca y si bien aumenta con la
altitud disminuye en términos de léngitud pues depende
de la frecuencia, cobertura y grosor de las nubes

(Andressen et al., 1973; Barry, 1981).

La disminucién de la temperatura con la altitud
tiende a ser uno de los parAmetros climAticos mas
importantes del Area de estudio. En sus mapas de
isotermas medias y cotas de nivel de las cuencas de los
rios Chama y Capazédn, Andressen et al. (1973) sefalan

la siguiente correspondencia entre niveles altitudina-
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les y temperatura media anual:

ALTITUD. TEMPERATURA
{m.s.n.m> Q_OQ

2600 14

3000 10

3400 7

3800 S

4200 3

Por lo tanto la temperatura media anual para
la estaciétn metereolégica de Mucuchies es de 10,6 °C;
para Paramo de Mucuchies 3,8 °c y para Pico El Agulla
2,8 °c muy cercana a los valores anteriores, es decir,
nos indica que este gradiente altitudinal impone dife-
rencias de temperatura hasta de 12 °Cc. Schubert y Medi
na <1982> confirman estos resultados al encontrar que
al estar la temperatura del suelo intimamente correla-
cionada con la temperatura del aire se puede extrapolar
y entonces relacionarla con la altitud obteniéndose

°C ~ 100 m., es decir, una diferencia de 12 °C en-

-0,6
tre Escagley 2200 m.s.n.m y Piedras Blancas 4200

m.s.nm.

La temperatura media anual para el afio 1989 fué
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registrada sélo en las estacidtnes metereoldgicas de Mu~
cuchies y Cacute. En la primera se registré una media
de 11°C con un promedio maximo de 16,39 °c y un prome-~

o

dio minimo de 5,62 "C. En la segunda localidad la tem-
peratura media fue de 16,9 °C con promedio maximo de

22,1 °¢ y promedio minimo de 11,7 °C.

Para el Paramo de Piedras Blancas (4200 m.s.n.md)
se realizaron registros de temperatura durante 6 meses
entre Septiembre de 1983 y Marzo de 1984, encontran-
dose a 150 cm, temperaturas minimas de -6 °C entre las
6 yv 7 horas y maxima de 14 °C entre las 13 y 14 horas
con un rango diario de 9 °C en Septiembre y 15 °c en
Marzo. Mediciones de las temperaturas del suelo mos-
traron que a -5 cm el rango diario estuvo entre 13 °c y
20 °C, y, aunque no hay temperaturas por debajo de 0°c
la minima fue de 0,5 °C, es decir, dentro del punto de
congelamiento. A 20 cms de profundidad (-20 cm)> el
rango diario fue apenas entre 2-4 ‘¢ y las temperaturas

o

nunca fueron menores de 2,8 °c nt mayores de 10 o}
(Bradley et al, 1991, Es de destacar, segun este
autor, que la media mensual de la temperatura varia muy

poco durante el afio como en otras regiones de montafas

tropicales, en las cuales los cambios estacionales en
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la temperatura se manifiestan principalmente por un
aumento en el rango diario durante la estacién seca
{inviernod. Esto es debido a la alta recepciétn de ra-
diacién solar durante el dia y su alta pérdida en la
noche. Este efecto, segun Azo6car y Monasterios 1980,
aumenta con la altitud de modo que el gradiente alti-
tudinal (Escagliey-Piedras Blancas) abarca regiones por
debajo de los 3000 m.s.nm. en el cual el rango diario
de temperatura no es muy alto y cuyos suelos no sufren
congelamiento durante el afio, y regiones por arriba de
los 3000 m.=.n.m. cuyo rango diario de temperatura lle~
ga a ser tan alto como de 20 °G, y, cuyos suelos sufren
frecuentement.e heladas durante los meses secos y sdélo
algunas ocasionales en los meses humedos, debido a que
se pueden alcanzar temperaturas mucho menores de 0 €.
Es decir, es tipico a partir de Mucuchies encontrar
predominancia de los ritmos diarios para la mayor parte
de las variables ambientales sobre los ritmos estacio~
nales, en este ultimo unicamente contrasta una estacién

seca y otra lluviosa.

C. VEGETACION:

Las formaciones vegetales a las cuales nos

referiremos han sido analizadas y mapeadas por
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Sarmiento et al. (1971> y Monasterio 1980a). Segun
estos autores, a partir de Mucuruba 307 m.s.n.m.> de-
saparecen las formaciones forestales de selva siempre
verde seca en las laderas intermontana, ascendiendo so-
lo los bosques de Alnus acuminata H.B.K. asociado a ha-~
bitats mas humedos lcomo son las galerias y terrazas de
los rios, quebradas y terrazas conos. Debido al uso in
tensivo agricola Pre y Post- Hispano se destruyé en
gran parte la vegetacién natural de matorrales y arbus-
tales pre-paramefio. Son tipicos de esta regiétn hasta
los 3000 m.s.n.m. (Mucuchies)> los matorrales y arbustos
adaptados a pocas precipitaciones, especies tales como
Opuntia, Eucalyptus, Salix, Caesalpinea spinosa, Dodo-
nea viscosa, Stipa ichu, Bacharis floribunda, Psila no-
diflora, Stevia elatior y pastizales de Pennisetum
clandestinum, Sporobolus poiretii, Desmodium, Agrostis,

Poa annua y Taraxacum officinale son los dominates.

Hasta los 3300 m=s.nm. se encuentra un ecotono
antrépico con siembra de papa, trigo, cebada, zanaho-
ria, repollo y mostaza. A partir de los cuales apare-
cen mosaicos de cultivos y formaciones parameras asi:
Chaetolepis alpestris, Bacﬁari.s' prunni folia, Taraxacum

officinale, Hypericum Jlarictfolium, Castilleja fissi-
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tropical se encuentra la tierra templada; por arriba
de esta altitud se encuentra el bosque nublado en la

tierra fria arriba del cual, a partir de los 3200

m.s.n.m., se encuentra la Zona de PAaramo en la
tierra helada. Este esquema sin embargo, varia de una
regién a otra, particularmente en relacién a la

distribucién de las precipitaciones.

Descripcién de las especies.
El material vegetal gque fue objeto de estudio
pertenece a un grupo muy natural y homogéneo y por lo

tanto dificil de delimitar, el género Lupinus L. de la

familia Fabaceae. En general comprende un grupo de
plantas herbaceas anuales o perennes rara vez
arbustiva, ho jas digitadas y racimos terminales
erguidos de flores alternas o verticiladas. Comprende

alrededor de 150 especies de amplia distribucién en
América <(Burkart, 1943). En Venezuela las especies
existentes generalmente se distribuyen en las regiones

montafiosas Andinas casi exclusivamente por encima de
los 1800 m.s.n.m. Todas ellas prese n tan asociaciones
simbiéticas con Rhizobium leguminosarum biovariedad
Lupinii, generalmente con nédulos viables, indicandonos

que por este medio se aseguran el suministro de
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nitrégeno.

Lupinus meridanus Moritz ex CP. Smith ha sido
recolectado en la Cordillera de la Costa y de los Andes
en gradientes altitudinales que abarca desde los 1800
a 3600 ms.nm. Planta herbacea, anual, hasta 1 metro
de alto; con estipulas libres. Hoj a s con peciolos
largos, puberulos o© no; lamina compuesta digitada, con
5 folioclos hirsutos de 7 mm de ancho y 31 mm de longi-
tud. Inflorescencia racimo simple; flores azdl y blanca
de 10-20 mm de longitud. Legumbre rufo sericea, mas o

menos comprimida, coriaceae. Figuras 7, 8 y 9.

Lupinus eromonomos C.P. Smith. con area de
distribucién por arriba de los 3700 msnm. en los
Andes, constituye macetas con ramas ascendentes
fulvo-pubescentes, perennes, con ramificacién caulinar
a veces sufruticosa. Estipulas poco o nada adherentes.
Ho jas con peciolos largos, pubérulos, lamina compuesto
digitada con 5-8 foliolos hirsutos de 1-5 mm de ancho
y 7-15 mm de longitud. Inflorescencia racimo simple,
flores azul y blanca 10 mm de longitud. Legumbre rufo
sericea, canescente cuando madura (Pittier, 1944). Fi-

guras 10 y 11.
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Figura 7. Lupinus meridanus, localidad de Escagley.

Figura 8. Lupinus meridanus, regiétn de Mucuchies.
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Figura 9. Lupinus meridanus, localidad de Apartaderos.

Figura 10, Lupinus eromonomos, regién de Piedras

Blancas.
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Figura 11. Lupinus eromonomos, localidad de Mifafi.
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III. TECNICAS Y METODOS DE ANALISIS

Una vez establecidas las cinco estaciones
(Escaguey, Mucuchies, Apartaderos, Mifafi Yy Piedras
Blancas? procedimos a aplicar las diferentes técnicas

para la obtencién de la informacién que nos permitiera

cumplir los ob jetivos Yy comprobar las hipétesis
propuestas. Para ello tuvimos presente que era
pertinente realizar una parte de campo y de

laboratorio teniendo en cuenta la estacionalidad de las

precipitaciones.

CAMPO.

Para las mediciones del intercambio de gases se
seleccionaron por localidad, dos hojas maduras de cada
uno de tres individuos, y, se utilizé un sistema por-
tatil consistente de una camara foliar, una unidad de
suministro de aire y de una unidad de analisis infrarro
jo de gases que funcionaba de modo abierto (sistema
LCA~-2 The Analytical Development Co.LLtd,, Hoddesdon,
Herts, England). La camara foliar, dentro de la cual
una porcién del folioclo o la hoja completa es aislada
por lo menos durante 30 segundos, contiene un sensor de

humedad, un termistor para la temperatura del aire y un
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sensor cuantico para medir la Densidad de Flujo de.

Fotones.

El analizador infrarrojo de gases fue calibrado

in situ con una mezcla que contiene 348 vpm de CO La

2
unidad de suministro de aire fue alimentada con un flu-
Jimetro de bulbo-burbuja. Un by-pass con desecante fué

utilizado para controlar la humedad en el interior de

la camara foliar.

La tasa de intercambio de gases fue determinada
de la tasa de flujo, Area de la hoja encerrada en la
cAmara y diferencia de concentracién de vapor de agua y
002 existente entre el aire de referencia y el de ana-
lisis. Los calculos de intercambio de gas se realiza-
ron utilizando las ecuaciones de Von Caemmerer y Far-
quhar (1981). Para los calculos finales =se introdujo
un factor de correccién suministrado por la empresa

productora del sitema LCA-2 para eliminar el efecto

transpiracional del vapor de agua en la camara foliar.

Paralelamente a estas mediciones se tomaron datos

de la temperatura del aire y de la hoja con termopares

de cobre-constantan (calibre 36> construidos y probados
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en el laboratorio. Todos los termopares se conectaron
a un compensador (Omega Engineering Inc.>, unido a un
microvoltimetro digital (Data Precision Corporation,
Model 258>, el cual determina el valor en microvoltios
que luego son convertidos a grados centigrados mediante
una tabla de conversidén. Se utilizé un termopar para

el aire y cuatro termopares foliares.

La humedad relativa del ambiente fue medida con
un Psicrometro ventilado Assman, constituido por un
termémetro de bulbo seco y otro humedo, colocado a un
metro de altura del suelo. Las dos temperaturas
obtenidas =se llevaron a la tabla pertinente para
convertir los valores en porcentaje de humedad que fue
corregido tomando en cuenta la respectiva presién

barométrica del sitio de estudio.

Por medio de un sensor Piranémetro {modelo
LI-2005)> conectado a un integrador (LI-Cor, modelo
LI-500> se midié la radiacién solar acumulada en el

dia.

El potencial hidrico de las hojas (‘Pf) se estimé

de las mediciones con la camara de presién (Bomba de
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Scholander PMS Mod. 600>, Cada vez se trataban tres
ho jas de individuos diferentes, las cuales se colocaban
en bolsas de polietileno y antes de llevarse a la cama-
ra de presién eran insertas en un bloque de goma. La
presién era aplicada hasta que se observaba la expul-

de savia del peciolo.

Los estudios se realizaron durante el afio de 1989
con solo un curso diario por estacién; asi, en la época
seca: Escagiey el 27 de Febrero, Mucuchies 14 de Abril,
Apartaderos 21 de Abril, Mifaff 5 de Mayo vy Piedras
Blancas 10 de Abaril. Las mediciones de la época humeda

se realizaron entre el 12 y 25 de Septiembre.

Todas las imediciones se realizaron entre las
8:30 y 17 horas con intervalos de un hora como maximo y
172 hora como minimo dependiendo de las condiciones
ambientales. Los datos obtenidos =se procesaron vy

graficaron utilizando el programa SIGMAPLOT.

MEDICIONES EN CONDICIONES CONTROLADAS.

A.- Respuesta fotosintética a la temperatura.
Por medio de esta técnica relacionamos la asimi-

lacién de CO2 en relacién a la temperatura a una inten-
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sidad de luz constante (curva fotosintesis-temperatu-
rad. Se utilizé el sistema de intercambio gaseoso en
modo cerrado vy el analizador infrarrojo de gases
CLCA=-2D. De los individuos adultos llevados completos
en sus respectivas macetas al laboratorio, se utiliza-
ron tres, cada uno fué colocado en una caAmara de asimi-
lacién construida en Plexiglass y sellada para evitar
fugas. Dentro de la camara se incluian un ventilador vy
un radiador los cuales permiten mantener la temperatura
de la céamara constante, por medio del flujo de agua
que entra y sale y cuya temperatura es mantenida esta-
ble mediante un bafio de Maria refrigerado. También
guedan incluidos dentro de la camara tres termocuplas
cobre-constantan una para medir temperatura del aire vy
dos para medir temperatura foliar. Las termocuplas es-
taAn conectadas a un registrador de carta (Cole Palmer
Modele 8373-30). Una lampara de 1,5 Kwatt sirve como
fuente de luz y se evita el calentamiento directo de la
camara con el agua contenida en una bandeja ubicada
encima de la camara de asimilacién. La intensidad de
luz se midid con un sensor cuantico ubicado dentro de
la cAmara y conectado a un radidmetro, se tratd de que

la radiacién incidente dentro de la camara fuese cons-
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tante, aproximadamente 1.000 w Al mismo

m . seg

tiempo de obtenerse registros continuos de temperatura
del aire y de las hojas se media en el LCA-2, en refe-
rencia, el intercambio de 002, Yy, una vez que se esta-
bilizaba se media su consumo por la planta, cada minuto
hasta cinco minutos, de esta forma se obtenia la dife-
rencia de concentracion o Ac en vpm. Las mediciones se
realizaban entre -5°C o desde que Ac= 0 hasta tempera-
tura maximas de 30 °C o gque Acs= 0.

Los pumoles de CO., consumidos por la planta fueron

2
. ") Ac
calculados mediante la fémula n= —S—.~¢——-A—€—(1) en

donde V= volumen de la camara de asimilacién <0,325 m
x 0,24 m x 0,175 mD, SmaArea o superficie foliar asimi-~

latoria dentro de la camara, Acm diferencia entre el

(.‘202 final vy CO2 inicial en cinco minutos, es decir,
n/v.Ats gmoles de 002 consumidos por segundo. PV= nRT
de donde la presién en la camara fué Pw= —3—"-:- que al ser
Ac 4
sustituida en la ecuacién: ——v-/—— x/V = nRT de modo que
Ac ubar
ns BT entonces Ace Pcoz en upbar; R= 0,82 moI°R

T-OK, por lo tanto n=

MOL
83— que son transformados en
m

Hmol/” ma, es decir, n/v al ser sustituidos en (1)

3 3
Vrmz> AC i pmol sm™> mol

n= X = —
Sm™ At (seg) m . seg
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El Area o superficie foliar de cada uno de los
individuos introducidos en la camara de asimilacién fue
medida en un planimetro electrénico portatil LI-COR

3000 (Lambda CO.D.

B.- Parametros del potencial hidrico.

LLos componentes del potencial bhidrico foliar (wf)
fueron estimados mediante la técnica de curvas de
presién-volumen (Tyree y Hammel, 1972)>, para lo cual se
seleccionaron seis plantas adultas por localidad e in-
mediatamente después de cortadas se introducian en un
recipiente con agua y se recortaban nuevamente dentro
del agua para evitar la formacién de burbujas de aire
en los vasos del xilema. Las hojas se cubrian con bol-
sas de polietileno y se trasladaban al laboratorio,
donde se mantenian en la oscuridad por 18 horas para
que alcanzaran completa saturacién. Después de este
tiempo se escogia una hoja completamente expandida, por
individuo, la cual una vez que era pesada rapidamente
en una balanza de precisién (Metlerd se le determinaba
el potencial inicial (> en una bomba de presién de
Scholander (PMS Mod. 600). Las hojas se dejaban trans-
pirar libremente y las determinaciones de peso fresco vy

de presién balanceante se continuaban hasta obtener va-
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rios puntos de la porcién lineal de la curva
presién-volumen. Se realizé una medicién para la época
seca y una para la época humeda para las cinco locali-
dades. Los resultados se graficaron como 1/:;/{ versus
Contenido Relativo de Agua (CRA)D. Para ajustar los
puntos en la fase lineal de la curva se utilizé la re-

gresioén 1/:;/‘- b + bix CRA (Tyree y Richter, 1981,
©

198B2).
Los parametros obtenidos de la curva
presién - volumen incluyen: potencial osmético de
lo0

saturacién ¥ D y punto de pérdida de turgor

(¥>, (Tyree y Richter, 1981).

C.-Determinacién de la sensiblidad de los 6rganos a las
bajas temperaturas.

El método utilizado fué el descrito por
Steponkus y Lanphear (1967), el cual, es una forma refi
nada de utilizar el Cloruro de Trifenil de Tetrazolium
(TTC> para determinar dafios a tejidos. El estudio =se
realizé utilizando varios individuos adultos por loca-
dad (n=5)>; los cuales fueron excavados con suelos vy
rajices y transportados desde la localidad pertinente al

laboratorio donde se c¢olocaron en una cAamara de creci-
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miento la cual simulaba al maximo las condiciones exis-
tentes en cada localidad. Muestras de hojas, tallos vy
raices de cada uno de los individuos fueron colocados
en diferentes tubos de ensaypn, sellados herméticamente,

e inmediatamente inmersos en un barnio de alcohol

refrigerado (Gran Instruments Ltd.> con temperatura
graduable. La temperatura se disminuyé desde 10 hasta
-15°C a una tasa de 10°C/hora. En intervalos de 5 K

(o 7 K> se removian las muestras del baBo y se dejaban
descongelar durante 12 horas a 6 °c. Posteriormente a
este periodo de descongelamiento se le afiade la solu-
ciébn de TTG, preparada en un buffer de NaHPO4-KH2POs4,
la cual es infiltrada en los tejidos de cada Organo
bajo wvacio durante 30 min., y se deja a 6°C durante 15
horas. Luego del tiempo de incubaciétn se extrae el
formazan producido en cada érgano (por la respiraciéon
del tejido) en etanol 95% y se determina la densidad
éoptica d(Absorbancia) a 530 namometros ((Spectrophotome-
ter Coleman 55, Perkin Elmer). El dafio por congela-
miento fue definido como la temperatura que causa un

502 de reduccién en la absorbancia cuando es comparado

con la absorbancia de cada muestra de referencia a
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D.- AnAlisis Térmico Diferencial
Se trajeron de cada localidad 5 individuos con sus

respectivos suelos y raices los cuales se colocaron en
una cémara de crecimiento. De cada individuo se
tomaban trozos de tallo y raiz de aproximadamente 3 cm.
de largo y varias hojas completas que eran colocados en
pequefios tubos, sellados herméticamente, con
termopares cobre-constantan insertas en el tejido de
cada muestra de modo que la temperatura fué
continuamente registrada con un Data Logger de 16 cana-
les (LIC, Universidad de Los Andes) conectado a un mi-
crocomputador <(Epson Hx20). Los tubos fueron colocados
en un bafic de alcohol refrigerado y las temperaturas se
bajaron desde 10°C hasta -15°C a una tasa aproximada de
10 °C/hora. Un programa computarizado detectaba el au-
mento marcado en la temperatura del tejido debido al
proceso exotérmico en la formacién del hielo. Por eso,
la temperatura en la cual ocurria el congelamiento del
tejido fué realmente determinada con la apariciéon de

una exoterma.
E.- Caracterizacién Morfolégica.

En cada una de las cinco localidades se realiza-

ron mediciones de Jla altura de los individuos <(n=50),
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Area foliar (nm16> y el ancho del folioclo (n=3). Ade-
mas, se recolectaron cuatro individuos de los cuales
tres sirvieron para estudios anatémicos de hojas y ele-
mentos conductores de la raiz y el tallo, el cuarto
taA como referencia en las Colecciones Botanicas del De-

partamento de Biologia de la Universidad de Los Andes.

Cada uno de estos individuos fueron fijados, por
lo menos durante siete dias, en una mezcla de alcohol
70%, &acido acético glacial y formaldehido (FAA 7026).
Los cortes foliares nos dan informacién cuantitativa y
cualitativa, los cortes de raiz y tallo solo datos
cualitativos y los cuantitativos de los elementos

conductores previa maceracién de la raiz y el tallo.

De cada uno de estos o6rganos se tomaron trozos de

aproximadamente 2 cams. los cuales fueron sometidos al

vacio durante 20 minutos en FAA 70 %, luego de
deshidratarse en alcohol butilico se incluyé en
paraplast segun técnica de Johansen <1940). A cada uno

se les hizo cortes transversales de 15 a 20 micrémetros
en micrétomo; a la rajiz y al tallo en el de
Deslizamiento, a Ja lamina y peciolo en el Minot, las

cintas colocadas en el portaobjeto fueron extendidas en
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una plancha de calentamiento (Slide Warner Mod. 26020
y luego de ser secadas durante 24 horas a 42°C fueron
coloreadas con una doble tincidn de safranina-verde
brillante y se les montdé en preparaciones permanentes

en balsamo de Canada.

La maceracién de raiz y tallo para la obtencién
de los elementos xilematicos se llevé a cabo con una
mezcla al 5 % de Acido acético glacial, hidréxido de
potasio y peréxido de hidrédgeno, Yy, luego de varias

lavadas fueron coloreados con safranina (Boodle, 1916).

La epidermis se obtuvo de raspado de hojas ablan-
dando, decolorando y eliminando los tejidos del mesé6fi-
lo. Las epidermis limpias fueron tefiidas con safranina
y montadas en glicerina de Jelly. Se obtuvieron dos
secciones de epidermis por cada dos foliolos diferentes

para cada uno de los tres individuos de cada localidad.

Las estructuras anatémicas de hoja, tallo y raiz

se dibujaron con ayuda de la caéamara clara Zeiss. En
los diagramas de anatomia se utilizaron los signos con-

vencionales propuestos por Metcalfe y Chalk @ (1950),

Las escalas vienen dadas en um.
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IV RESULTADOS

1— INTERCAMBIO DE GASES EN CONDICIONES DE CAMPO.

Para una mejor comprensién, de las figuras 12, 13
vy 14 correspondientes al curso diario de intercambio de
gases en Lupinus meridanus y 15 y 16 en Lupinus eromo-~
nomos, analizaremos separadamente los resultados a ni-

vel intraespecifico e interespecifico.

1.1.- Lupinus meridanus.

Las maximas tasas de asimilacién neta de COz (6-8
;Jmol/mzseg; valores significativamente diferentes a las
restantes mediciones del dia>, para las plantas de la
estacién Escagiey (figura 12A) se registraron en horas
de la mafiana (9:30-11:0 horas> que coincidieron con una
alta radiacién global (500 a 800 Watt)>, densidad de flu
Jo de fotones y déficit de presién de vapor y conduc-
tancias de 0,29-0,3 mol/mzseg, las temperaturas folia-
res fueron escasamente superiores a las del aire <(en

°g. En

aproximadamente 0,5 o)) y superiores a los 22
las primeras horas de la mafiana a pesar de la alta
conductancia (0,57 mol/mzseg) las tasas de asimilacidon
registradas no fueron mayores a 1,2 pmol/mzseg y lo=

potenciales hidricos <(figura 17A>, fueron mas positivos

(-0,32 MPa), temperaturas foliares de 14 6 23 °C, pero

55



R, 380 2 350 B
.00+ 300 ™
gy A £
T o 2501 ’ 2.50
g A ‘ t
5 2 2004 , \ 200
iz 1.501 | \ 1.50 5
9
°=D1,oo< D\,A"ﬂ H1.00 E
mh Wy o)
T, 0801 4 R - 0.80 |
0 < o.00 FF—E] . - . 000 O
27 .00 36.00
~~ 25,001 ‘x e v 30
2.00{ @-z & " . -
< 21,001 ﬁﬁ @ . 0L
- ! ’ QII(I% 27-00 "—
14.00+
1 _:@ Q’W L 24,00 |
‘ 17.00-k,f J |
/ - o
< 15,0045, s X 21,00 O
13,00 — . 18,90
e —
. 0.80- (F 0% §
§ Kf 4 080
toosof \ : pS
\_E\, - 1 i'0140 E
E L g
E 0.40-
o
4|l 0,301
4o
@
X 0.84
Ea <
¥ Z
§ " :
. (2]
Toe3{ T g
" * * ....... # ? g
. o
‘ 0.0+ v v v v . Y v v v v v v v v 00 l
8 € 10 11 12 13 14 15 186 E 9 10 11 12 13 14 15 18
TIEMPO(HORAS) O
FIGURA 1{2. Curso diario de la radiacién global (RG), densi-

dad de flujo de fotonea (DFF),
temperatura del aire (TA),
conductancia <KD,

(DPV),

transpiracién B,

temperatura foliar
proporaién de la caconcep

déficit de presién de vapor

TM,

tracién de GOz interno a externo y asimilacién neta de COs
en L.
ms.nm.),

(nmé),

Al-

meridanus
La barra es t un error standard de

de

Epoca meca (02-89),

la localidad de

36

Escagley

Epoca humeda

€2.200
la media

C09-89),



200 200 &
Q .
75 Ly.75 -
-~ i
o T 1.501 1,50
E D t
Y 1.251 125 &
.
£ % 1,00 1.00
:& Q.75 4 -0 7B E
e
Q.50 0 50
o9 0
Lo, 028 L 0.20 |
O<aao — — . — 1000 Q
30.004 t 28.00
—~ "
g 25.00* 8
L
7 26.001 [ 24.00 |,
— (3
24.00+
C
' 22.004 2200 !
‘ 20.00 4 é
18,00 . 200
g L 0.40 '?
E‘ 0.81 - né
NE -0.30 :E
ey
0.46 A
0,20 X
— '®)
“ 0,314 :
4" 0'106
4016 0.00
o 1.1
X 0.8
"g. + 0.9 E
+0.7
'g 0.5
: 0.3 +0.3
’ F 0.1
i 0.0 . . . . . : : e —— -0.1
8 8 10 11 12 13 14 15 16B 9 10 11 12 13 14 15 18

TIEMPO(HQORAS)

FIGURA 13, Curso diario de la radiacion
dad de flujo de fotones «DFF),
(DPV)>, temperatura del aire (TA), temperatura foliar JTF),
transpiracién (E), conductancia (K>, proporcién de la concen
tracién de CO2 interno a externo y asimilacién neta de GOz

global (RG>, denai-
déficit de presién de vapor

en L. meridonus de la localidad de Mucuchies ¢3.000
m.s.nm.). La barra es * un error standard de la media
(nms).

A~ Epoca seca (04-89). B.- Epoca humeda 09-89).

58



bajo de 25°¢.

En la localidad de Apartaderos <(figura 14A> la
tasa de asimilacién neta de COz entre 10 y 14 horas fué
mas o menos similar (¢ alrrededor de 3,00 umol/mzseg) a
pesar de que la densidad de flujo de fotones durante
ese dia fué variable. La conductancia también fué muy
variable como respuesta a un déficit de presién de va-
por entre 0,30 a 0,41 Kpa, transpiraciéon casi constante
(2,28 a 2,53 mmol/mzseg) que produjo potenciales hidri-
cos entre -0,7 a -1 MPa d(figura 17A)D. En las horas en
la cual la densidad de flujo de fotones fué superior a
300 umol/mzseg la tasa de asimilacién fué mayor a 2
,umol/mzseg si la temperatura foliar era superior a 18
“a. Pero, cuando la conductancia era de 0,4 mol/mzseg,
densidad de flujo de fotones menor 200 ,umol/mzseg y las
temperaturas foliares eran bajas, la tasa de asimila-
cién de COz no superaba los 2 ,umol/mzseg, valor, éste

significativamente diferente a los anteriores.

En la época de lluvias la alta asimilacién neta
de COz 12 a 16 ymol/mzseg; gignificativamente diferen-
tes) registrados en las plantas de la estacién Escagiey
(figura 12B> se correspondid con una conductancia de

0,3 - 0,6 mol/mzseg en repuesta a un déficit de presion
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de vapor en el orden de 0,8 - 2,15 KPa, tasas transpi-
ratorias 0,8 a 2,2 mmol/mzseg) y potenciales hidricos
de -0,8 MPa (figura 17BD. Estos altos wvalores en la
asimilacién neta de CO2, en las primeras horas de la
mafiana (8:30-11:00 am), se dieron a pesar de que Ila
radiacién global <(180-500 Watt/m>> y la densidad de
flujo de fotones <(200-600 pmol/mzseg) fueron menores
que en la época seca, aunque la temperatura foliar fué
muy cercana a la de la época seca (20-27 °o. La cailda
en la tasa de la asimilacién neta hasta 3-4 /.:mol/mzseg
se produjo adn con alta densidad de flujo de fotones
<600 ~ 1.300>, pero temperaturas foliares por encima de
27°C, aumento en el déficit de presiétn de vapor, con-
ductancia de 0,18 a 0,3 mol/mzseg, transpiracién entre
1,8 a 2,84 mmol/mzseg y potenciales hidricos hasta de

-1 MPa.

En las plantas de la estacién  Mucuchies {(figura
13B) se registré un aumento en la asimilacién neta de
COz a partir de las 845 horas desde 3 hasta B8
/.:mol/mzseg con leve caida a 7 a las 10:30 horas. En
este lapso se midieron valores de déficit de presion de
vapor entre 1-1,23 KPa con conductancia foliar de 0,35
a 0,39 mol/mzseg; transpiracién de 1-2 mmol/mzseg; po-

tencial hidrico entre -0,5 a -0,87 MPa (figura 17B), vy,
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densidad de flujo de fotones y temperaturas foliares =si
milares a las de la época seca, es decir, mayores de
1.000 ,umol/mzseg y 23-26 °q respectivamente. Una caida
brusca de la asimilacién hasta por debajo del punto de
compensacién de COz se registré a las 12 horas, aungue
aumentd la conductancia hasta 0,41 mol/mzseg y los po-
tenciales hidricos oscilaron entre -0,6 a -0,7 MPa, sin
embargo, la densidad de flujo de fotones disminuyé
escasamente (500-700> al igual que las temperaturas fo-
liares (21-22> y la transpiracién 1,6 mmol/mzseg). El
aumento que en la asimilacién neta se registré en la
siguiente hora (1,81 ,umol/mzseg) coincidié con el au-
mento en la densidad en el flujo de fotones Chasta 1100

(=]

ymol/mzseg) y la temperatura foliar de 24,4 C. Sdlo
los valores de las 945 y 10:30 son diferentes signifi-

cativamente al resto.

Las maximas tasas de asimilacién neta de COz (9 %
3,1 a 10,5 * 3,79 ,umol/mzseg), en las plantas de la
localidad de Apartaderos (figura 14B), coincidieron con
la mayor apertura estomatica del dia ¢0.38 * 0,1 a 0,43
* 0,12 mol/mzseg) debido a déficit de presién de vapor
entre 0,2-0,9 KPa. Las tasas transpiratorias fueron
menores a 1 mmol/mzseg y los potenciales hidricos osci-

laron entre -0,68 a =-0,88 MPa (figura 17B), Para estas
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mismas horas se registraron densidad de flujo de foto-
nes entre 400 a 500 ,umol/mzseg con temperaturas folia-

°c. La fuerte disminucién de la asimi-

res entre 15-18
milacién neta de €0z a las 11:30 y 12:00 horas se
produjo a pesar de la alta densidad de flujo de fotones
<1.100-1.500 pmol/mzseg) y temperaturas follarea de 20
a 21 °c; para estas mismas horas los potenciales hidri-
cos y la transpiracién son constantes, y, la menor
conductancia (0,23 * 0,03 a 0,27 * 0,07 mol/mzseg) co-
incidié con déficit de presidén de vapor de 1,5-1,6 KPa.
El posterior aumento de la asimilacédn hasta 5,04 * 1,3
pmol/mzseg, a las 14115 horas, se produjo a la par de
la mas alta densidad de flujo de fotones (1.501,67> vy
temperaturas foliares de 23 °Qg, sin embargo, la conduc-

tancia fue similar debido al déficit de presién de

vapor constante (1,87 KPa).

En ¢general, estos cursos diarios de las plantas de
de las diferentes localidades, muestran que tanto para
la época humeda como seca la tasa de asimilacién de CO:z
estuvo controlada por la densidad de flujo de fotones y
la temperatura foliar cuyos éptimos parecieran
interdependientes. Para las plantas de la estacién Apar
taderos,en la época de lluvias; es resaltante que la ta

sa de asimilacién neta de COz2 se ve favorecida a pesar
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de regisiros de conductancla do B0 melsmzez st I3

densidad de flujo de fotones esta por encima de 1.000
umol/mzseg, pero si ésta se encuentra por debajo, sodlo
con conductancias mayores a 0,3 se obtuvieron registros
de tasas de asimilacién superiores a 1 pmol/mzseg; esto
teniendo presente que no hubo diferencias significati-

vas en los valores de la conductancia.

En relaciéon a la eficiencia en el uso del agua
(figura 17A y 17B) se encontré que, tanto para la época
seca como de lluvias es mayor en las plantas de
Escagliey, Apartaderos y Mucuchies respectivamente, aun-
que Mucuchies tiene un patrén muy parecido al de Apar-
taderos. Ademas, ésta eficiencia siempre es mayor en
la época humeda en comparacién con la seca en cada una

de las localidades.

La presién parcial del CO2 interno nos daAa una
idea de los valores de CO2 gque puede llegar a contener
el meséfilo de las plantas de las diferentes
estaciones. La tabla 1 muestra gque la presién parcial
de COz2 interno es significativamente menor en la época
seca en relacién a la humeda en Escagiiey, Mucuchies vy
Apartaderos Estos wvalores coinciden en ambas épocas

con conductancias foliares similares en las plantas de
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las localidades de Escagiey y Mucuchies. Las plantas
de la localidad de Apartaderos aunque presentaron una
conductancia relativamente mayor en la época humeda la
presién parcial de COz interno es menor que las de las
localidades que se encuentran a menor altitud. Esto
pareciera estarnos indicando que la presiétn parcial de
COz en el meséfilo probablemente no es dependiente,

unicamente, de la apertura estomatica.

Las curvas de la figura 12, 13, y 14 de la pro-
porcién COz interno a externo, a parte de indicarnos
que al registrarse el minimo valor existe la tasa maxi-
ma de asimilacién neta de COz2, también nos muestra que
los cursos en la época hiumeda son menos uniformes que
en la época seca. Por otra parte, para tasas de asimi-
lacién neta de €0z en el orden de 3,15-3,84 pmol/mzseg
en la época seca la proporcién de COz interno a externo
fué de 0,86 para las plantas de la localidad de Esca-
guey-Mucuchies y 0,81 para las de Apartaderos. En la
época de lluvias para los valores de 3,5 pol/mzseg la
proporcién de COz interno a externo auments de 0,84 en
las plantas de la localidad de Escagliey a 0,88 en las

de Mucuchies-~Apartaderos (tabla 1).
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TABLA 1.- Valores de Presién del GOz interno (PI>, CO2
externo (PE>, proporcién de ambas presiones (PI/PE)> vy
conductancia (K> para tasas puntuales de asimilacién neta
de CO2, en plantas del género Lupinus.
Estas SECA HUMEDA
cidn,
l.oca- Fn Pl PE PL/ K Fn PI PE P}/ K
lidad [pmol ‘ . s _mol jumol . g7 _mol
Cmsnm) [m2 s g Wbar| pbar PE me sey me s ey pbar) pbar PE me e ey
Esca=- 13,15 1198,31232,Q 0,238 {3,387 {237,31284,0 0,26
gUey * b * 0,86 * * * * 0,84 *
2200 0,64 {6,007 |12,01 0,02 1,87 (27,00(13,80 0,06
Mucu- (3,84 [190,9!221,0 0,42 3,52 |220,1|251,0 0,35
chies * t * 0,86 s * * * 0,88 *
= 9 - v - 4 -
3000 1,53 |6,73 [12,35 0,12 ]1,64 ]11,19/11,10 0,02
Apartal3,67 {160,0!1198,0 0,23 13,55 {188B,1(213,0 0,37
deros * * * 0,81 * * t * 0,88 *
3550 1,31 |7,12 19,10 0,05 ;2,89 [17,86(8,81 0,07
Mitari|3,59 [166,71216,0 0,18 (4,13 1174,5(216,0 0,34
] x x x 0,77 * * * * 0,83 h «
3750 1,04 |12,88(7,90 0,01 |1,09 |7,43 (11,05 0,10
Pledral1,53 |175,6(213,0 0,08 |2,785 1169,81205,0 0,19
Blanca x x b 0,82 t hs b2 * 0,83 *
1‘12‘00 0,57 (7,12 J10,!34l 0,02 ‘1,06 4,24 18,82 0,05
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1.2.- Lupinus eromohomos.

En la época seca las plantas de la localidad de
Mifars (figura 15AO, muestran tasas mas o menos
similares durante el curso diario (alrrededor de 3
umol/mzseg), la conductancia oscilé entre 0,18 a 0,24
mol/mzseg, la densidad de flujo de fotones no fué mayor
a 650 umol/mzseg y las temperaturas foliares a 16,5
O~

C. Los potenciales hidricos fueron también uniformes

(figura 17AD.

Para las plantas de la estacién Piedras Blancas
(figura 16A> la tasa de asimilacién neta de COz es mas
0 menos uniforme durante el curso diario, con minimos
de 0,4 y maximos de 1,5 umol/mzseg (los cuales no fue-
ron significativamente diferente entre =si); este ultimo
valor se registré en las primeras horas de la maRana.
El patrén de la curva de asimilacién neta de GOz fue
muy parecido al de la conductancia foliar. Los valores
de conductancia fueron muy bajos <0,07-0,09 mol/mzseg)
aunque los déficits de presién de vapor fueron entre
0,49 a 1,13 KPa. La tasa transpiratoria aumenté desde
0,79 hasta 1,76 mmol/mzseg y los potenciales hidricos
aumentaron durante el transcurso del dia pues desde
-1,1 MPa a las 9:45 horas alcanzdé -0,84 MPa a las 13:00

horas (figura 17AD. La radiacién global entre 500 a
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FIGURA 15, Curso diario de la radiacién global <(RG), densi-
dad de flujo de fotones (DFF)>, dérficit de pre=iétn de vapor
(DPV), temperatura del alre (TA), temperatura follar ((TF),
transpiracion (E), conductancia KD, proporcidén de la concen
tracién de CO2 interno a externo y asimilacién neta de CO2
en L. eromonomos de la localidad de Mifafi <¢3.750 ms.nmo.
La barra es ¥ un error standard de la media (nwé6)d.

A- Epoca seca (05-89). B.- Epoca huameda <09-89).
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1.000 Watt.m?’ y la alta densidad de flujo de fotones
por encima de 1.000 ;./mol/mzseg con temperaturas folia-
res superior a 20°C son indicativos de que hublese po-
dido registrarse valores altos en la tasa de asimila-
cién de COz, por eso, los valores muy bajos pudieran

atribuirse a la poca apertura estomatica.

Las plantas de la estacién Mifrafi dfigura 15B>
presentaron durante la temporada de lluvias registros
mas altos de asimilacién neta de COz en comparacién con
la época =seca. Estos valores. (5,6 a 10,8 ;_zmol/mzseg),
que se midieron a diferentes horas del dia, y los
cuales fueron significativamente diferentes del resto,
son concordantes con conductancias foliares de 0,34 a
0,75 mol/mzseg y déficit de presién de vapor entre 0,47

a 1,07 KPa; ademas, las tasas transpiratorias 0,68 a

2,07 mmol/mzseg) coinciden con potenciales hidricos
hasta de -1,39 MPa <figura 17B>D. Estas maximas tasas
de asimilacidn neta de €Oz se registraron con os=scila-

ciones en la densidad de flujo de fotones de 160 a
1.751,67 ,umol/mzseg y temperaturas follares entre 17 vy
. Registros en la asimilacién neta de COz por de-

bajo de 1 umol/mzseg se produjeron entre las 12 y 13:00

horas con temperaturas foliares de 25,58 °q y 15 °q

respectivamente y, aun cuando los otros parametros se
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mantuvieron maAs o menos uniformes, la densidad de flujo

de fotones fué de 200 y 400 ;.m\ol/mzseg respectivamente.

En Piedras Blancas, la tasa mas alta de asimila-
cion neta de CO2, en la temporada de lluvias (figura
16B)>, se registré a las 11:30 horas con 6,83 umol/mzseg
coincidiendo con conductancias de 0,3 mol/mzseg, défi-
cit de presién de vapor de 0,52 KPa. La transpiracién
fué en el orden de 1 mmol/mzseg y el potencial hidrico
foliar fué de -1,1B MPa (figura 17B)>; la densidad de
flujo de fotones fué superior a 1.500 pmol/mzseg y la

temperatura foliar de 16 °C.

Las tasas de asimilacién neta de COz por debajo
de 1 umol/mzseg regliztradas a las 10:30, 11:.00, 12:30 vy
14 horas coincidieron con rangos de conductancia foliar
entre 0,16-0,21 mol/mzseg y déficit de presidén de vapor
de 0,7; 0,44; 0,79 y 0,21 Kpa respectivamente. A esas
horas se registraron tasas transpiratorias entre 0,42 a
1,12 mmol/mzs:eg;, ocurriendo la mas baja tasa transpira-
toria (0,42 mmol/mzseg) a la misma hora del menor po-
tencial hidrico foliar <-1,4 MPa>. Para las horas
10:30 y 11:00 horas la densidad de flujo de fotones fué
de 580 y 260 ;.zmol/mzseg respectivamente y temperaturas

<

foliares de 17,5 vy 14,86 C. A las 12:30 horas con
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registros de densidad de flujo de fotones de 1.436
umol/mzseg y temperaturas foliares de 21,8 °C la baja
asimilacién neta de (02 <0,51 ;_emol/mzseg) podria expli-
carse por las conductacias foliares en el orden de 0,16
mol/mzseg. El aumento en la tasa de asimilacién neta
de COz a 2,75 umol/mzseg, que se registré a las 13:30
horas, coincide con conductancias foliares de 0,19
mol/mzseg, densidad de flujo de fotones de 1746

(=

wnol/mzseg y temperaturas foliares de 20,6 C. La
posterior caida de la asimilacién ‘neta de GOz -0,26
umol/mzseg) a las 14:00 horas se produjo aun cuando la
conductancia aumenta (0,21 mol/mzseg), pero disminuye

la temperatura foliar <15°M y densidad de flujo de

fotones (278 umol/mzseg).

La figura 17 muestra que los mayores valores de
la eficiencia en el uso del agua se registraron en las
plantas de la localidad de Mifafi en relacidén a las de
Piedras Blancas. Ademas, sefiala que en ambas localida-
des la eficiencia puede ser hasta seis veces mayor en

la temporada de lluvias en comparacitn con la seca.

En relaciéon a la presién parcial de €Oz interno
para ambas épocas y teniéndose presente la tasa maxi-

ma de asimilacién neta de CO2z, la tabla 1 muestra que
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las plantas de la localidad de Mifafi, en comparacién
con las de Piedras Blancas, presentan mayor fotosinté-
sis neta con presién de COz en el meséfilo similar y

conductancia significativamente mayor- ¢(hasta el doble).

Los cursos de la proporcién de €Oz interno a ex-
terno de las figuras 15 y 16 sefalan que para valores
bajos de la proporcién existen altas tasas de asimila-
cién de COz y una gran uniformidad del curso en la épo-
ca seca en comparacién a las muchas oscilaciones en la
humeda; quizas debido a variaciones muy pronunciadas en
la conductancia foliar. Ademas, durante la época seca,
en las plantas de la localidad de Piedras Blancas se
registré una proporcitn de COz interno a externo mayor
gue en las de Mifafi cuyos valores de asimilacién neta
de CO2z fueron mayores (tabla 1). 'En la época de lu-
vias la proporcién de €Oz interno a externo es similar
para las plantas de ambas localidades, pero las de Mi-
fafi registraron los mayores valores de asimilacién ne-
ta de (COaz. Es decir, a difefencia de las plantas de
las localldades de L. meridanus en la cual la eficien-
cia en el uso del COz aumentd con la altitud, en las de

L. eromonomos pareciera que disminuye.
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1.3.- COMPORTAMIENTO A LO LARGO DEL. GRADIENTE

ALTITUDINAL.

EL analisis a lo largo del gradiente altitudinal
nos muestra un patrén microclimatico que pareciera res-
puesta a la ubicacién de la localidad, asi por e jemplo:
Mucuchies y Piedras Blancas estan ubicadas en lugares
abiertos ¢ expuestos mientras Escagiey, Apartaderos vy
Mifafi en valles 6 al pie de morrenas. Estas ultimas,
debido a su ubicaciétn, reciben radiacién directa mas
tarde en el dia y la pierden mas temprano. Ademas, el
hecho que las mediciones se hayan realizado en dias
distintos no permiten que las comparaciones sean mas
objetivas, pero si podrian indicarnos las tendencias

que pudieran existir a lo largo del gradiente.

Del estudio de las gréfigas 12, 13, 14, 15, 16 vy
17 se puede resaltar:

1.- La temperatura del aire disminuye con la
altitud y la foliar aunque =siguié6 su mismo patrén fue
menor hasta en 0,5 °C a bajas altitude=s (2.200 a 3.000
m.s.n.m.), pero a 4.200 ms.nm. pudo alcanzar hasta 2
°q por encima de la del aire.

2.~ Para valores puntuales de asimilacién neta
de COz la presién de COz interno y externo disminuye

con la altitud y siempre es mayor en la época de lu-
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vias, Sin embargo, como se observa en la tabla 1,
estos valores son poco diferentes entre las plantas de
Apartaderos y Mifafi quizas por lo cercano de las loca-
lidades (3550 y 3.750 m.s.n.m. respectivamente). Tam-
bien se nota que los valores registrados para las plan-
tas de las localidades Escagiey-Mucuchies son signifi-
cativamente diferentes a las de las localidades Aparta-
deros-Mifafi-Piedras Blancas, pero no lo son entre
ellas. Esta misma tendencia se observa en la época hu-
meda, pero los valores son mas altos, explicable para
la presiétn de €Oz interno por la mayor apertura estoma-
tica debido a una mayor humedad atmosférica, y, para la
presiéon de GOz externo por la mayor cantidad de proce-
s0s metabdlicos en microorganismos y plantas superiores
favorecidos por la mayor humedad.

3.- En los cursos de los potenciales hidricos
follares al ‘1gual que en el c:as.o anterior no se
observan tendenclas claras las cuales puedan ser
consideradas como efecto de la altitud, en general fue-
ron mas negativos durante la época de lluvias en compa-
racién con la seca. Pero si es notorio, gque la primera
medida del potencial hidrico foliar <(realizada aproxima
damente a la misma hora para cada localidad) disminuyd
con la altitud, y las diferencias son mas resaltantes

en la época seca que en la humeda. Asi por ejemplo, pa
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ra la época seca el primer potencial hidrico registrado
fue: Escagiey -0,32 * 0,04 MPa, Mucuchies =-0,5 *+ 0,09
MPa, Apartaderos -0,73 + 0,03 MPa, Mifafi -~-0,98 * 0,06
MPa y Piedras Blancas -1,1 + 0,13 MPa. Esta
disminuciéﬁ del potencial hidrico foliar quiz&s pudiera
ser explicado por el hecho de que con la altitud y, en
la época seca, las temperaturas ambientales son menores
y por lo tanto el agua es mas densa por estar mas cerca
del punto de congelamiento.

4~ La transpiracién tiende a disminuir con la
altitud, pero en las plantas de la estacién Mucuchies
fue mayor que en las de Escaguey.

5.- La conductancia en la época seca, con exep-
cién de las plantas de la localidad de Mucuchies cuyos
valores fueron escasamente superiores a los de Esca-
gley, disminuyé con la altitud. 'En la época de lluvias
no se observaron tendencias que respondieran a la mayor
altitud.

6.~ Confirmando los resultados obtenidos en la
proporcién de COz interno-externo se nota que la tasa
de asimilacién neta de COz disminuyé con la altitud vy
las plantas de las localidades de Apartaderos y Mifafi
mostraron el mismo patrén. En la época humeda, es mas
dificil encontrar diferencias vy, aunque las plantas de

Escagley presentaron las mas altas tasas de asimilacién
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neta de COz y las de la estacién Piedras Blancas las
mas bajas, las ubicadas a 3.000 m.s.nm presentan valo-
res muy por debajo de las de Apartaderos y Mifafi que
son muy similares.
7.~ La eficiencia en el uso del agua, en las

plantas de las diferentes localidades, disminuye con la
altitud, pero si se toman en cuenta solamente las dife-
rencias interespecificas este caracter no se conserva.
Por otra parte, en la época humeda, pueden existir re-
gistros de cero en las plantas de las localidades de
Mucuchies, Apartaderos, Mifafi y Piedras Blancas indi-
céndonos altas tasas transpiratorias, pero cero asimi-
lacién neta de COz, quizas por la alta disponibilidad

de agua existente para las plantas de estos lugares.

3~ RELACION FOTOSINTESIS-TEMPERATURA.

En la figura 18 se puede observar que tanto L,
meridanus como L. eromonomos presentan éptimos de tem-
peratura diferentes correspondientes a plantas que
crecen en las diferentes localidades. En el primer ca-
so los valores son significativamente diferentes, tanto
en el 6ptimo de temperatura como en la temperatura mi-
nima y maxima del punto de compensacién de COz, entre
las plantas de la localidad de Escagiley y las de

Mucuchies = Apartaderos (tabla 2). En L. eromonomos
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al laboratorio que pudieran haber inducido cierre esto-
mé‘t,ico (a pesar de haberse colocado en cAmaras aclima-
tizadas), y, un efecto mucho menor, pero importante,
fué la constancia de la radiacién la cual nunca fué ma-
yor a 1.000 ;Jmol/inzseg, y, de los resultados obtenidos

i situ las tasas de asimilacién de €02 mencionadas se

producen con alta densidad de flujo de fotones (1.700
;.Jmol/mzseg) y baja conductancia foliar, 6, alta conduc-
tancia foliar <0,3-0,7 mol/mzseg) y baja densidad de

flujo de fotones.

La figura 19 es una correlacién entre la tempera-
tura oSptima para la maxima tasa de asimilacién neta de
COz y la altitud. De acuerdo a ella la temperatura O6p-
tima disminuye con la altitud, y segun Ila .ecuacién
y=-0,0049324X + 0,3167 donde X es la altitud en metros,
encontramos que por cada 100 metros de aumento en la
altitud hay una disminucién de 0,49 °c  del optimo de
temperatura para la fotosintesis. Esta correlacién
tiene un coeficiente de regresién ((r=-0,9473> estadis-

ticamente significante a 0,01 nivel de probabilidad.

4 - BAaLANCE HIDRICO.

Los resultados de las curvas presidén-volumen rea-

lizados para las plantas de cada localidad son mostra-
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TABLA 2.-

Relacion

Temperatura-Fotosintesis

en

plantas

de tres localidades de L. meridanus y dos de L. eromonomos.

Para cada

localidad n=3.

Punto de Compensacién
de CO:2 Temp. Temp.
Optimo Temp . Temp . Media |{Media
Localidad Te:e Minima Maxima |Mfnima|MAxima
olé' °n ° @ °@ °c
Ny 22,3 3,4 41,2 23,4 25,0
Escaguey + + + + +
2200 msnm 0,90 0,98 2,82 0,47 0,47
Mucuch fes 1‘:,3 -2;2 3214 1?,2 1‘:,7
3000 msnm 0,33 1,7 2,21 , 2 0,24
Apartaderos 1:3,9 —1;8 22,6 ?, 13,9
3550 msnm 0,33 0,51 0,88 0,60 0,60
Mifaf i 13,4 -1;4 3010 11,5 13,0
P Ynd=y = - - = x x
3750 msnm 0,81 0,96 1,36 0,44 0,44
Piedras 11,0 3,4 18,5 10,6 12,5
Blancas + + + + +
4200 r - - - ~
200 msnm 0,73 1,0 0,72 0,62 | 0,62

82




dos en la tabla 3. para la época seca y en la tabla 4

para la humeda.

A- Del analisis del efecto de la altitud sobre
cada uno de los parametros, para cada época, encontra-
mos:

1.- En la época seca es dificil dilucidar ten-
dencias claras para los diferentes parametros de la
curva de las plantas de L. meridanus provenientes de
las distintas localidades . La propensién mas notoria
se observa en el volumen simplasmico el cual tiende a
disminuir con la altitud, asi: Escaguey 96 2%, Mucuchies
85,7 % y Apartaderos 77 2. El volumen apoplésmico
aumentd de 3,9 ¥ en Escagiey a 14,29 % y 22,86 % en
Mucuchies y Apartaderos respectivamente, valores que es
tan hasta un 50 % por debajo de los de la época de

lluvias.

En las plantas de la localidad de Mifaft y Ple-
dras Blancas, al igual gque en las de las diferentes
localidades de L. meridanus, hay diferencias significa-
tivas tanto del potencial osmdtico como del punto de
pérdida de turgor. Ademas, similar a L. meridanus,
presenta disminucién (sin diferencias significativas)>

en el volumen simplasmico y aumento en el apoplasmico,
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y, al igual que en los casos anteriores puede llegar a

ser hasta un 40 3 menor con respecto a la época humeda.

2-~En la época humeda hay diferencias significa-
tivas en la disminucién del potencial osmético con el
aumento de la altitud, pero no asi en el punto de pér-
dida de turgor los cuales son muy parecidos en las
plantas de la estacién Escagiliey con las de Mucuchies
(-0.69> y mas altos que en las de Apartaderos < -0,79
MPa). Para el volumen simplasmico al igual que el apo-
plasmico es dificil encontrar una tendencia y no son

significativamente diferentes entre las plantas de las

distintas estaciones. En general, el mayor volumen
simplasmico lo poseen las plantas de la estacién
Mucuchies 56,70 %> las cuales mostraron el menor
volumen apoplasmico. Las plantas de las estaciones

Escagliey-Apartaderos presentan valores similares para

el volumen simplasmico y apoplasmico.

Las plantas de las estaciones Mifafi y Piedras
Blancas no presentaron diferencias significativas en el
potencial osmético a saturacién, pero en el punto de
pérdida de turgor disminuyé de -0,74 en Mifafi a -0,84
en Piedras Blancas. El volumen simplasmico y apoplas-

mico no son significativamente diferentes para las
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TABLA 3. Presién osmética a saturacién (PO), presidn
osmética en el punto de pérdida de turgor (PTLPD,
volumen simplasmico <(VS), volumen apoplasmico (VAD> vy
agua osméticamente retenida en el punto de pérdida de
turgor (% Hz0> para las plantas de las diferentes
localidades de L.meridanus y L.eromonomos en la época
seca. Los valores del volumen simplasmico y apoplasmico
en % se calcularon considerando que la suma de ambos es

el 100% del agua de la planta.

Estacién N PO PTLP vs VA %
(MPa>| (MPa> (or> | (9% tcary | (%> Hz0
-0,81 |-1,02} 0,49{v0G,1l0,02 3,923 ,2

Escagley 5 + he t t + hs +

0,02 0,01 0,04 7,8]0,01 1,9 1,8

-0,068 |-0,900,42 (85,7 0,07 14,324,898
Mucuchies 4 + + + + + + +
0,02 0,09]/0,04 e,2/0,01 2,0 1,8
-0,94 |-1,106]0,27 [?7,4](0,08|22,9122,8
Apartaderos| 4 s + + s t t *
0,11 0,04] 0,06|17,1]/0,04 [11,4 6,8

-0,76 |-0,96 0,45 73,8({0,16 (26,222, 2

Mifarfs 4 + + + ha + b *
0,02 0,04 0,19|91,6{0,08 |[19,1 2,0
Piedras -0,P0 |-1,25 0,40 [5958|0,28}41,2{25,1
5 + + + * b + *
Blancas
0,05 0,060,135 |20,9|0,17 2s 3,0
LU inuo -0,81 (-1 ,03|0,40 |90,0(0,04 p,1l23,4
, 13 + * + + + s +
menidanus
0,04 0,03 (0,04 ©,1/0,01 2,9 2,93

Luninuo 120,42 |ce,6]/0,29)|395,4]27,90
+

+
i+ -
+
+
1+

enegMenNnoemed




plantas de ambas estaciones, pero el primero tendié a
aumentar (36 2% a 52 2> y el segundo a disminulr (63,2 2

a 47,9 2.

3.-Para el agua osméticamente retenida en el pun
to de pérdida de turgor no existen diferencias signifi-
cativas entre las plantas de las diferentes localidades
en la época seca. En la época de lluvias las plantas
de las estaciones Escagiiey y Piedras Blancas retienen
mas agua en el punto de pérdida de turgor que las plan-
tas del resto de las localidades, quizas, por ello, pu-

dieran presentar mas resistencia al marchitamiento.

4.-Si se comparan los diferentes valores del pun-
to de pérdida de turgor, de las plantas de las distin-
tas localidades, con el potencigl hidrico foliar minimo
registrado en el campo, se encuentra que en la época
humeda todas sufrieron pérdida de turgor hasta en
-0,65 MPa como fue el caso de las de Mifafi. Durante
la época seca sdélo en las plantas de la localidad de
Mucuchies (-0,3 MPad y Mifari 0,42 MPad presentaron

pérdida de turgor.

5-La correlacién entre el potencial osmético a

saturacién y en el punto de pérdida de turgor de las
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TABLA 4. Presién osmoética a saturacién (PO), presién

osmética en el punto de pérdida de turgor <(PTLPD,
volumen simplasmico (VS), volumen apoplasmico (VAY vy
agua osmoticamente retenida en el punto de pérdida de
turgor (£ H20> para las plantas de las diferentes
localidades de L.meridanus y L.eromonomos en la época
humeda. Los valores del volumen simplasmico y
apoplasmico en % se calcularon considerando que la suma

de ambos es el 100% del agua de las plantas.

PO PTLP vsS VA %
Estacién N
(MPa)| (MPa) (ar> | (%) (ar) | (%) Hz20
-0,49 |-0,068] 0,493 44,7|0,53 |55,2|80, 2
Escaguey 6 * ha + b * * +
0,04 o,05 0,00 ©,4]0,090 ©,4 2,4
-0,55 |-0,069 (0,55 |56,7]|0,4243,3|23,2
Mucuchies 6 + + * * + + +
0,04 0,05[{0,08 |8,24]0,15 15,5 1,8
-0,638 |-0,79l0,25 |47,2|0,28[52,8!23 ,4
Apartaderos| 6 * + * * b * *
0,09 o0,08}l0,04 7,6|0,02 2,6 2,6
-0,57 |-0,74 0,21 36,8|l0,36|69,2 |34 ,1
Mifarfi 6 + + + + + + +
0,04 0,02 0,03 5,3/0,05 8.8 4,0
Piedras -0,5%58 |-0,84 |0,25 52,110,299 (47,994 ,1
5 + + + + b 4 + b
Blancas
0,06| 0,04 |0,004 1,2]l0,0%5 |10, 4 5,2
Lundnuo ~0,%6 |-0,72]|0,48 |53,0l0,41 (46,124 ,65
, 18 + + * + + * *
menidanus
0,02 o0,02|0,09 |10,1]l0,006 S,7 2,1
Luninus 11 -0,58 |-0,7?8|0,29 |44,2]0,20|855,8]205,8
b s b b + b *
enemenemed
0,03 0,08 |0,02 3,8 (0,04 7,7 3,06




cinco poblaciones del género Lupinus con la altitud,
muestran que para la é¢época humeda existen valores de
regresién altos para ambos parametros, sefialandonos
disminucién de ambos potenciales por efecto de la alti-
tud <(Figura 20). En la época =seca los valores de

regresién son bajos, 0,55 para p;oo

y 0,48 para pi, es
decir, es muy poco o nada el efecto gque sobre ambos pa-

rametros produce la altitud.

B.- Al comparar los diferentes parametros del po-
tencial hidrico obtenidos con las curvas presién-volu-
men de la época humeda con la seca (tabla 5>,
encontramos:

1.- Hay una tendencia a ajustar osmoéticamente a
saturacién en el orden de 0,31 MPa en las plantas de
las localidades Escagliey-Apartaderos y 0,13 MPa en las
de Mucuchies. Entre las plantas de Lupinus eromonomos
el ajuste es mayor en las de Piedras Blancas (0,35 MPa)d

que en las de Mifafi < 0,19 MPad.

2.- El punto de peérdida de turgor quz) tambien
sufre ajuste entre ambas épocas, asi: Escaguey 0,34
MPap, Mucuchies 0,21 MPa, Apartaderos 0,37 MPa, Mifafi

0,22 MPa y Piedras Blancas 0,41 MPa.

89



Estos ajustes, tanto en el potencial osmético a
saturacién como en el punto de pérdida de turgor, nos
indican que las plantas de las diferentes estaciones
acumulan solutos en respuesta al déficit hidrico (Bar-
low, 1986; Morgan, 1984; Turner y Jones, 1980). Como
existen diferentes valores en los ajustes podemos pen-
sar que la disponibilidad de agua es diferente en cada
estacién, por ejemplo, las plantas de la estacién Pie-
dras Blancas presentan los mas altos valores en ajuste
osmotico a saturacién y en el de pérdida de turgor de-
bido al déficit de agua por ausencia ¢ escasas precipi-
taciones, o aun, siendo éstas altas no es accesible a
las plantas en las primeras horas de la maRana (sequia

fisiolégicad.

3.~ La suma del volumen simplasmico y apoplasmi-
co resulta en 100 % del volumen total, y, el por ciento
de cada uno de ellos nos sefala que el agua apoplasmica
siempre fue menor en la época seca durante la cual la
simplasmica fue alta, y escasamenta superior a la sim-
plasmica en la época humeda, Unicamente las plantas de
las estaciones Mucuchies y Piedras Blancas presentaron
menor volumen apoplasmico y mayor del simplasmico para
esta época. En general, como el volumen apoplasmico

siempre fue mayor en la época humeda que en la seca, la
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TABLA 5. Valores de la presién oamétiea a saturaciédn
(PO, presion oamoética en el punto de pérdida de
turgor PTLP>, volumen simplasmico VSO, volumen
apoplasmico ((VAY> y agua osmdéticamente retenida en el
punto de pérdida de turgor ¥ H20> que resulta del
ajuste del estado hidrico de las plantas al cambiar
la época de humeda a =seca. Los valores del volumen
simplasmico y apoplasmico en % se calcularon
considerando que la suma de ambos es el 100% del agua

de la planta.

Estacion PO PTLP| VS VA H20

(MPQ) | (MPa? (9% ) (%) (%)

EscagUey +0,32 [+0,394 {-51 ,29} 51,9 S, 97

Mucuchies +0, 19 {+0,21 |-290,01 ({20 ,01}|-1,59

Apartaderosi{+o,31 |+0,87|-30,00 |29, 97 0,06

Mifari +0,19 [+0,22|-896,9v3 (36,98 1,85

Piedras
+0,9%5 |+0, 41 |-G, 74 G,74) 8,25

Blancas

Luninus
+0, 295 (+0,91 |-936,90 (9c ,98| 1,22

menidanud

Luninuo
+0, 29 |+0,94 |-20,39 |20 ,10]-1,02

ENLEMOENTMED
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diferencia entre ambas nos indica que existe ajuste, y
ajustes de 51,3 % de las plantas de la localidad de Es-
cagliey permiten separarlas de las de Mucuchies-Apartade
ros que en promedio tenian 29,49 %%, y, a las de Mifafi
con 36,9 % de las de Piedras Blancas que poseian volu-
men apopladsmico de 6,472 . Ademas, la disminucién de
este volumen con la altitud evitaria que las plantas
que crecen a grandes alturas sufran excesivo dafio por
el congelamiento de esta agua extracelular Levitt.,

1972,

El volumen simplasmico fue mayor en la época se-
ca con respecto a la humeda y el % de aumento hacia la
estacién humeda variaba dependiendo de la localidad a
la cual pertenenecian las plantas, asi: Escagiey +-51,3;
Mucuchies -29,0; Apartaderos - 30,0; Mifafi -36,9 y Pie
dras Blancas -6,74. Confirmandonos el resultado del
volumen apoplasmico, segun el cual, las plantas de la
localidad Escagiiey tienen un comportamiento hidrico di~
ferente a las de Mucuchies-Apartaderos, y, las de Mifa~

i a las de Pledras Blancas.

4.~ Con excepcién de las plantas de la localidad
de Mucuchies que no presentaron ajuste en el agua osmo-

ticamente retenida en el punto de pérdida de turgor
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-1,59 26>, en general, todas presentaron ajuste: Esca~-
guey 6,97 2%, Apartaderos 0,6 2, Mifafrfi 1,85 % y Piledras
Blancas 8,25 % indicandonos que son mas resistentes en

perder el turgor en la estacién seca.

C.- Como las plantas de las localidades de Esca-
giey, Mucuchies y Apartaderos corresponden a la especile
Lupinus meridanus, y, las de Mifafi y Piedras Blancas a
L. eromonomos, entonces, los valores obtenidos para ca-
da parametro de la curva presién-volumen pueden ser
promediados y logramos una visién general del comporta-
miento de cada especie. En las tablas 3, 4 y 5 se re-
gistran dichos valores, indicandonos:

1.- Entre ambas especies sbélo existen diferen-
cilas significativas en los valores del punto de pérdida
de turgor para la época humeda. Por otra parte, aunque
no son significativamente diferentes, el volumen apo-
plasmico de la época humeda y seca respectivamente es
mayor en L. eromonomos (85,77 % y 35,38 %> que en L.
meridanus 45,67 % y 9,09 2. El volumen simplasmico,
por el contrario, fue menor en L. eromonomos (44,23 26 vy

64,6 %> que en L. meridanus (53,93 2% y 90,90 5.

2.~ Los ajustes de los diferentes parametros en-

tre la época humeda y seca son muy parecidos. Por ejem
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plo, para L. meridanus el ajuste del potencial osmético
y del potencial del punto de pérdida de turgor fue
0,29 MPa y 0,31 MPa respectivamente, Y para L. eromo
nomos 0,29 MPa y 0,34 MPa. El volumen apoplasmico no
presenté ajuste pues fue siempre mavor en la época hume
da, asi: L. meridanus 36,98 % y L. eromonomos 20,19 25,
EL ajuste del volumen simplasmico para L. meridanus fue
=36,98 ¥ y el de L. eromoncomos -20,39 . Por otra par-
te los valores del ajuste del agua retenida en el punto
de pérdida de turgor de 1,22 ¥ para L. meridanus y -1,0
% en L. eromonomos nos indica; que mientras la primera
puede perder turgor mas facilmente en la época seca que
en la de lluvias, la segunda especie es mas resistente

a perderlo en la época seca.

De lo anteriormente expuesto podemos sugerir Jque
ambas especies tienen la misma estrategia hidrica para
adaptarse a estos ambientes; las diferencias vendrian
dadas por sus ciclos de vida: anuales en Lupinus merida

nus Yy perennes en Lupinus eromonomos.

4 - MECANISMOS DE RESISTENCIA A LAS BAJAS TEMPERATURAS.

La tabla 6 muestra las temperaturas de dafio para
la raiz, tallo y hojas de las plantas de las distintas

localidades.
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TABLA 6. Temperatura de dafio (TD> y de congelamiento

(TC> para los tejidos de raiz, tallo y hoja de las
plantas de estaciones Escagley, Mucuchies y
Apartaderos de la especie L.meridanus, y, de Mifafi,
y Piedras Blancas de L.eromonomos.
RAIZ TALLO HOJA
ESTACION D ¢ | TD TC | TD TC
®e> | [Co> [P [Cod> [ Co
-1,38}-1,v8{-1,74{-93,382|-2,72|-3,15
Escagley s s ¥ * ¥ *
1,20)l0,47 (0,068 0,30 (1,33 0,380
-1,80|-1,86{-2,84|-3,84|-9,51|-9,2
Mucuchies + + + + * *
1,01 0,18 |0,93 0,27 (1,88 0,380
-1,05]|-1,84l-2,8p0|-3,75|-4,68-3,37
Apartaderos + + + * s +
0,96 |0,22 [1,85 0,73 |2,25 0,19
-9,406|-2,060|-4,91[-4,42|-6,29|-4,04
Mifafi * + + * + +
1,49 0,25 (0,56 |0,34 (1,89 0,35
Piedras -3,68|-2,90|-6,80}|-4,60|-7,85|~-4,00
+ + "+ + + +
Blancas - - - - - -
0,91 0,23 |2,14 0,32 |1,41 0,17
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La terﬁperatura de dafio para la raiz, tallo vy
hoja, semejante a las de congelamiento <(obtenidas por
el analisis térmico diferenciald, no presenta diferen-
cias significativas entre las plantas de las distintas
localidades correspondiente a gada especie, pero en ca-
da caso es notorio la disminucién de la temperatura
con el aumento de la altitud; como se observa en la fi-

gura 21.

Entre las plantas de las distintas localidades al
comparar las temperaturas de congelamiento con las de
dafio, se aprecia: 1.-No existen diferencias significa-
tivas, a nivel de la raiz, con excepcidtn de las de P.
Blancas, es decir, en estas se observa una leve tenden-
cia a tolerar el congelamiento. 2-Las temperaturas
de congelamiento del tallo de L meridanus de las
diferentes localidades siempre son menores dque las de
dafio, lo cual parece incongruente aunque se repiten
consistentemente. Esto quizas pudiera explicarse por
la ubicacién del termopar en el centro del tallo {(a ni-
vel medular?, la cual registraria temperaturas de con-
gelamiento en el tejido mucho menores que las que real-
mente se producirian a nivel de epidermis o corteza.
En las plantas de P. Blancas, en las cuales son mayo-

res, no es significativamente diferente. 3.-A nivel
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EN PLANTAS DEL GENERO LUPINUS. LA BARRA ES T UN ERROR STAN-
DARD DE LA MEDIA (n=5) DE CADA LOCALIDAD.
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foliar, se observa la misma tendencia, es decir, L.
eromonomos muestra una tolerancia aunque de pocos gra-

dos en tanto que L. meridanus no sobreenfria ni tolera.

La temperatura de congelamiento disminuye
0,04 °C/100 m. de aumento de altitud en la raiz y; en
el tallo y hoja 0,08 °c. La temperatura de dafio dismi-
nuye en 0,1 °C en la raiz , 0,22 y 0,25 °Cc en el tallo
y hoja respectivamente (Figura 21). Es decir, existe
en las plantas un tendencia al endurecimiento a las ba-
Jjas temperaturas, la cual viene dada por una gran re-
sistencia al congelamiento, que se expresa en un aumen-
to en el rango de la temperatura de dafioc a tal extremo
que puede disminuir hasta un 40% con respecto a la de
congelamiento al aumentar la altitud. Esta diferencia
es mas notoria si se compara la pendiente de las curvas
de la temperatura de congelamiento y dafio para cada
érgano. Tambien se destaca de las ecuaciones gque para
el tallo y hojas las temperaturas de congelamiento vy
dafio por cada 100 m. de aumento de la altitud poseen el
mizsmo patrén, pero en la raiz es 502% menor con respecto
a los o6rganos anteriores quizas por encontrarse en un
medio mas uniforme y constante. El endurecimiento tam-
bién ha sido reportado por Parker 1963), Smithberg et

al. 19635, Green 19695, Minckler 1971>, Flint
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<1972)>, Rehfeldt (1979, 1980> y Clausen ({1982), pero

s6lo en Arboles de la zona templada.

En las plantas de las localidades de Mifafi y P.
Blancas se registran temperaturas de dafio por debajo de
las de congelamiento, y, con excepcién de las temperatu
ras para la raiz y tallo de las plantas de Mifafi en
las cuales no existe diferencias significativas entre
congelamiento y dafio, en el resto esta diferencia =i
estA presente. Por otra parte, en la raiz y tallo de
las plantas de Mifafi tendrian que registrarse tempera-
turas minimas de -2 °C en la raiz y -3,75 °C en el ta-

llo para que el individuo muera.

En todo caso, los individuos de Apartaderos,
Mifaff{ y Piedras Blancas gener:enlmente son localizados
en sjtios rocosos, cerca de masas de agua o entre
arbustales, y, en el caso especifico de los que crecen
en Apartaderos son muy escasos en la época seca; que es
cuando existe la posibilidad de gque las temperaturas

ambientales sean mas extremas.

5.- CARACTERISTICAS MORFOLOGICAS.

Seran analizadas utilizando los datos cuantitati-
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vos y cualitativos obtenidos del estudio de los rasgos

externos e internos.

51~ Analisis cuantitative de las caracteristicas

morfolégicas.

En la tabla 7 se observa que el tamafio de las
plantas de las diferentes localidades disminuye en al-
tura con el aumento de la altitud, independientemente
de que pertenezcan a diferentes especies. Ademas, los
inviduos de L. meridanus son 1,6 veces mas altos que
los de L. eromconomos. Si consideramos a las hojuelas
de las hojas compuestas como hojas individuales, como
fué sugerido por Raunkiaer (1934)>, en la misma tabla 7
se puede apreciar que el area foliar de las plantas de
las localidades Escagley-Mucuchies pueden ser hasta el
doble en t.an;\ai"io que las de Apart.a@eros; mientras que,
entre las de Mifaff y P. Blancas no existen diferencias
significativas. Utilizando el ancho del foliolo
encontramos, quizas debido a lo bajo de la muestra,
diferencias entre las plantas de las localidades de
Escagley-Apartaderos con las de Mucuchies, pero no
entre las de Mifafif y P. Blancas. Entre ambas especies
hay diferencias significativas en el area y ancho del
foliolo, =siendo la primera hasta cuatro veces mayor vy

la segunda 1,7 veces mas ancha en L. meridanus que en
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TABLA 7.

plantas de

"Caracteristicas

las diferentes

macromorfolégicas de la=s

localidades de L .meridanus y L.

eromonomos.
Altura Area Ancho
de 1a del del Dimensiones
ESTACION planta |foliolo|foliolo|Caracteristicas
N cm. [N (:m2 N cm. 0,74 x ancho(cm)= D
55,28 2,906 0,62
Escagtley 50 * 16 * 3 + 0,46 * 0,006
3,81 0,27 0,08
41,9080 2,5 0,85
Mucuchies |50 * 16 + 4 + 0,63 ¥ o0,09
2,21 0,22 0,12
39,02 1,01 0,58
Apartaderos (50 * 16 * 3 * 0,43 * 0,04
3,87 o,o0p 0,05
33,74 0,48 0,37
Mifarfi 50 * 16 * 5] + o,27 * 0,03
3,87 0,04 0,04
Piedras 24,09 0,493 0,28
50 + 16 + 4 s 0,21 * 0,04
Blancas
1,80 0,05 0,05
Lupinus 45,0 2,106 o,7
150 * 48 * 10 = o,52 ¥ 0,04
meridanus
1,906 0,17 0,006
Lupinus 24,069 0,406 0,34
100 + 32 + 9 + 0,25 ¥ 0,02
eromonomos
1,80 0,03 0,039
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L. eromonomos.

La clase de tamafio de las hojas es un indicador
de las condiciones climaticas <(Raunkiaer, 1934) vy es
mas un resultado del medio ambiente que de la historia
genética aunque esta pueda tener influencia. Para Bai-
ley y Sinnot <(1916> la dimensién foliar afecta directa-

mente el intercambio de energia en la hoja, es por ello

que ol tamafico foliar ha wido tan eatudiade y aclasifica-
do en base al &area superficial o dimensiones caracte-
risticas. Taylor ((1975> condensa y compara las clases
de tamafo foliar de Raunkiaer (1934> con las dimensio-
nes caracteristicas de Parkhust et al. {1968> y de
acuerdo a ellos las plantas de las localidades
Escagliey-Mucuchies serian micréfilas pequeBas, Aparta-
deros nanédfilas grandes y las de Mifari-P. Blancas na-
néfilas pequehas. De acuerdo a la.clasificacién de las
dimensiones caracteristicas, las plantas de Escagiey-
Apartaderos serian D-nanéfilas pequefias, las de Mucu-
chies D-nandéfilas medianas y las de Mifari-P. Blancas
D-leptéfilas medianas. A nivel interespecifico encon-
tramos que L. meridanus posee hojas nanodfilas grandes vy
L. eromonomos nanédfilas pequefias, pero segun sus dimen-
siones caracteristicas la primera especie posee hojas

D-nanéfila mediana y la segunda D-leptdéfila grande.
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LLas caracteristicas de la anatomia foliar exter-
na, mostrada en la tabla 8, nos indican la presencia de
diferencias significativas entre las plantas de las
diferentes estaciones de L. meridanus para las células
epidérmicas de ambas caras, las cuales disminuyen
en tamafio con el aumento de la altitud; en las hojas de
las plantas de la localidad Mucuchies estas células son
mayores en la cara abaxial que en la adaxial. Los
estomas de las plantas de las localidades Escagiey-Mucu
chies son =significativamente mas pequefios que los de
las plantas de Apartaderos, pero los de la cara abaxial
no son afectados con el aumento de la altitud El
indice estomatico es =significativamente mayor en la
cara abaxial en relacién a la adaxial y aumenta con la
altitud hasta los 3.000 msnm. a partir del cual el
valor es menor que el obtenido para las plantas de

2.200 m.s.n.m.

Las plantas de las localidades de Mifafi y Pie-
dras Blancas presentan aumento significativo en el ta-
mafio de las células epidérmicas para ambas caras, y sé6-
lo aumento en el tamafo de los estomas de la cara ada-
xial. El indice estomatico disminuye con la altitud vy
es significativamente mayor en la cara abaxial en compa

racién con la adaxial. A nivel interespecifico encon-
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TABLA 8.

Caracteristicas foliares

micromorfolégicas

externas de las plantas de las diferentes estaciones de

L. meridanus y L.eromonomos. Se midieron 25 células de 2

foliolos diferentes/imdividuo.

CARA ADAXIAL CARA ABAXIAL
ESTACION N
T. cel, T. est. |Ind. |T. col. T. est. | Ind.
ep. (MHm) Cpm) . est. |lep. (um) Cpm ) est.
61,49 27,61 69 51,11 34,51 63
Escagliey 3 * * + * x ¥
2,04 0,62 3 2,94 0,66 11
55,5 26,79 153 59,26 32,31 |239
Mucuchies |3 * + * * + *
2,12 0,36 11 1,63 1,57 9
Aparta- 48,25 33,37 60 42,86 32,82 (123
d 3 + , + + + ha +
eros 2,79 1,89 6 1,43 0,34 | 11
38,51 27,35 66 31,94 31,24 (119
Mifari 3 + * * * * *
1,04 0,48 5 0,54 0,95 14
Piedras 46,72 32,41 51 38,76 31,91 73
Bl 3 s + + + * *
ancas 1,12 1,80 8 1,42 1,80 3
Lupinus 55,08 29,26 94 51,07 33,21 178
id 9 * * * * * *
mertdanus 2,24 1,19 15 2,59 0,60 | 18
Lupinus 42 ,61 29,88 58 35,35 31,58 109
eromono- 6 * * * + hs *
mos . 1,93 1,40 15 1,65 0,92 13
ABREVIACIONES:

T = tamafo

H

Cel = célula
Ind = indice.

Est = estomas

Ind. Ests

.
>

# est.

.
>

Ep = epidermis ;

es

+

¥ cel.

ep .
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tramos que L. meridanus posee células epidérmicas, in-
dice estomatico por ambas caras y estomas de la cara
abaxial significativamente de mayor tamafio que L. ero-

monomos.

Estos resultados parecieran sugerirnos, en gene-
ral, que a nivel intra o infraespecifico se pueden
encontrar diferencias significativas en el tamafio de
las células epidérmicas, indice estomatico y tamafio de
los estomas de la cara adaxial, pero a nivel de especie
las diferencias vienen dadas ademas de las caracteris-
ticas antes nombradas por el tamaho de los estomas de

la cara abaxial y no por los de la cara adaxial.

La anatomia foliar interna de L. meridanus mues-
tra disminucién en el espesor foliar y area del meséfi-
lo por efecto de la altitud, pero los valores no son
gignificativamente diferentes entre si <(tabla 9. Por
otra parte, las células del meséfilo de las plantas de
las localidades Escagliey-Mucuchies =son significativamen
te mas grandes que las de Apartaderos, y, el Aarea
intercelular puede llegar a ser significativamente el
doble en las plantas de la regiétn Mucuchies en compara-
cién con las de Escaguey-Apartaderos siendo esta ultima

la que posee la menor area. Entre las plantas de la
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localidad Mifafi y P. Blancas no existen diferencias
significativas en el tamafio de las células del
meséfilo, Area del meséfilo y area intercelular, aunque
tiendan a aumentar con la altitud, sdélo existen valores

significativos en el espesor foliar.

La proporcién Area meséfilo/Area foliar se utili
Zza para encontrar el efecto que puede tener la anatomia
foliar sobre la fotosintesis; ya gque uGnicamente tiene
presente el meséfilo con el tamafio y forma de sus célu-
las descartando la epidermis, pubescencia, estomas etc.
(Nobel et al., 1980). En la tabla 9 se puede observar
que en L. meridanus la proporcién aumenta con la alti-
tud, llegando a ser hasta 2,69 veces mayor el valor en
las plantas de Apartaderos con respecto a las de Esca-
guey. Estas diferencias pudieran ser debidas a los
distintos tamafios de las células del meséfilo para un
mismo espesor foliar (Nobel, 1980>, y, como en el caso
de las plantas de Encelia farinosa el aumento en la
proporcién es favorecida por dimensiones celulares mas
pequefias. En Lupinus eromonomos el aumento de la pro-
porcién en 1,24 veces mas en las de Piedras Blancas no
se puede explicar ni por las dimensiones de las células
del meséfilo ni por el Area foliar pues no son signifi-

cativamente diferentes, pareciera entonces que sdélo pu-
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TABLA 9.

ternas de

meridanus y L. eromonomos.

Caracteristicas

las plantas de

las diferentes

foliares

micromorfolédgicas

in-

localidades de L.

Los valores del tamafio de las

células del meséfilo se obtuvieron de la medicién de 25 cé-

lulas de 2 foliclos diferentes/individuo.

spesor Are del {Tamafo Area rea mesd-
ESTACION FerTarT) mezd:ifo 8{‘,‘{785’ fofers, [ife.7area
Cpdmo Cpdm) sg LYO 2 2 2
< dm > (Mm > {cem ~secm )
123,7 468,14 18,82 57,69
Escaguey t * * * 158,16
14,1 71,06 3,56 6,58
121,5 487 ,9 24,16 |111,1
Mucuchies hs + + + 195,16
5,3 23,21 2,32 12,56
110,5 429,95 20,58 45,14
Apartaderos + * * * 425,69
8,5 39,16 0,49 12,39
98,2 412,27 19,39 42,91
Mifarfi + s t * 858, 90
7,7 22,21 0,31 3,04
Piedras 124,2| 458,23 19,54 53,1
Blancas * * + t 1065, 65
9,2 38,52 1,75 10,62
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diera explicarse por las diferencias en el espesor fo-

liar.

Los resultados del tallo y la raiz ofrecen muy po
cas diferencias cuantitativas en los tejidos que Ila
conforman y generalmente se utilizan los elementos con-
ductores del xilema. La tabla 10 muestra los valores
de la longitud de los elementos conductores y el
didmetro de su placa de perforacién. En L. meridanus
no existen diferencias significativas ni en la longitud
ni en el didmetro de la placa de perforacién del tallo,
y, pareciera existir la tendencia de una mayor lJongitud
en los elementos xilematicos de las plantas de la loca-
lidad de Mucuchies y el menor diametro de la placa de
perforacién en las de Apartaderos. Entre las plantas
L. eromonomos hay disminucién no s=significativa en la
longitud, pero el didmetro de la placa de perforaciéon
si es significativamente menor en las plantas de la
localidad de P. Blancas en comparacién con las de Mifa-

fi.

Las plantas de la especie L. meridanus presentan
elementos conductores xilematicos significativamente
mas largos y con placa de perforacién mas ancha que

las pertenecientes a L. eromonomos.
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TABLA 10. Caracteristicas endomorfolégicas caulinar y
radical de las plantas de las diferentes localidades de
L. meridanus y L. eromonomos, obtenidos de la medicién

de 11 células/individuo.

TALLO RAIZ
ESTACION — INiygrsiiad |piarstas |herelass Bidfs a2
pO)" ora- eor ora-—
Cm) cLédn (Lm Cpdm) LON  (Mm
, 144,7 24,3 119,1 29,1
Escagiley 3 ; ; ; .’t
5,6 1,3 2,3 0,6
176,8 23,5 104,6 37,6
Mucuchies 3 + + ha *
9,3 2,0 10,8 4,0
164,8 20,0 118,2 33,1
A tad 3 + + + +
partaderos 15,9 1,5 4,8 1,3
124,8 18,8 99,2 21,0
Mifari 3 + + + +
16,4 0,8 2,8 2,0
Piedras 3 98,2 12,8 72,0 38,0
B1 + + + +
ancas 11,7 0,3 14,6 0,3
) 162,1 22,6 114,0 33,2
L .meridanus |9 ; ; ; ;
7,3 1,0 2,5 1,4
111,5 15,8 85,6 29,5
L.eromonomos|6 + + + +
10,8 1,2 9,0 3,92
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A nivel radical, los elementos conductores de las
plantas de las localidades Escagley-Apartaderos son sig
nificativamente mas largos gque los de Mucuchies, y, el
didmetro de la placa de perforaciétn es similar en las
plantas de las localidades Mucuchies-Apartaderos las
cuales son significativamente mas anchas que en las de
Escagiey. Entre las plantas de las localidades Mifafi
y P. Blancas existen diferencias significativas en la
longitud la cual disminuye con la altitud y en el dia-
metro de la placa de perforacién la cual aumenta. Las
plantas pertenecientes a L. meridanus presentan elemen-
tos conductores significativamente mas largos y con
diametro de la placa de perforacién similar a las plan-

tas de L. eromonomos.

5.2 Caracteristicas anatdmicas.

En la anatomia foliar externa mostrada en las L&-
minas 1C, 1D, 2E, 2F y 3D, 3F para L. meridanus resal-
tan los cambios morfoldgicos gque sufren las células
epidérmicas con el aumento de la altitud. Las plantas
de las localidades wubicadas a menor altitud (Escagiey-
Mucuchies) presentan las células epidérmicas de ambas
caras con paredes pronunciadamente onduladas, las cua-

les son practicamente rectas en las plantas de
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Apartaderos. En estas udltimas también observamos el
mayor engrosamiento de la pared celular por ambas caras
(LaAminas 3E, 3G)> Ja cual no existe en las plantas de
las localidades de Escagiey-Mucuchies, ademas, las pro-
yecciones cuticulares (papilas) que estan practicamente
ausentes en las plantas de la estaciétn Escagiey y son
escasas en las de Mucuchies; son muy abundantes en las
hojas de las plantas gque crecen en Apartaderos y en
mayor cantidad en la cara adaxial que en la abaxial.
Los estomas son anomociticos y mientras en las plantas
de las regiones de Escagliey-Mucuchies estan hundidos en
las de Apartaderos estan sobresalientes o a nivel de la
epidermis y con una célula paralela. Todas las plantas
de las diferentes estaciones poseen pelos simples en

una o ambas caras.

Las Laminas 5D, 5F y 6E, O6F muestran que las
plantas de la estacién Miraff y P. Blancas presentan
epidermis con paredes rectas y gruesas. El grosor de
las paredes de las células epidérmicas de las plantas
de Mifafi es muy similar a las de Apartaderos,mientras
que las de las plantas de P. Blancas son de mayor gro-
sor sobre todo en la cara adaxial. En estas plantas
existen papilas, pelos simples y estomas anomociticos

por ambas caras. Los estomas estaAn hundidos y en las
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plantas de Mifafi presentan una célula paralela que las

aseme ja con las de Apartaderos.

Transcorte foliar horizontal en las plantas de Esg
cagliey-Mucuchies y en forma de Y en las de Apartaderos
(LAminas 1A, 2A, 3A> pues el nervic medio es mas
pronunciado. En estos transcortes se observan 11 haces
vasculares en las piantas de las localidades de Esca-
glley~Apartaderos contra 23 de las de Mucuchies. La La-
mina 1E representa la estructura del nervio medio de
las hojas de las plantas de las localidades de Escagley
Mucuchies en donde se observa que pueden paseer de 2-3
corridas de células en empalizadas en la cara adaxial.
El nervio medio foliar de las plantas de la regién
Apartaderos <(Lamina 3B) poseen una mayor zantidad de
parénquima d(quizas como tejido reservante de aguad> con
s6lo 1-2 corridas de células en em[;alif'.ada en la cara
adaxial. Las plantas de lass localidades: de Mifafi y P.
Blancas presentan transcorte foliares similares, con 13
a 14 haces vasculares a lo largo de la lamina foliar
(LAminas BB, 6A>, ademas, no existe diferencias entre

la estructura de la lamina foliar y el nervio medio.

Las plantas de las localidades de Escagley vy

Mucuchies poseen lamina bifacial Laminas 1B, 2D), las
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de la localidad de Apartaderos es monofacial <Lamina
3B>. Meséfilo adaxial de las plantas de Escagley vy
Apartaderos posee 2-3 corridas de células en empaliza-
da, mientras las de Mucuchies unicamente 1-2. Meséfilo
abaxial esponjoso en las plantas de las localidades de
Escagiuey~Mucuchies con mayor cantidad de espacios
intercelulares en esta ultima. En las plantas de la re
giétn Apartaderos el meséfilo abaxial esta costituido
por 1-2 corridas de células en empalizada, pero con ma-
yor proporcién de espacio intercelular que en la cara

adaxial.

En las plantas de las localidades de Mifafi y P.
Blancas la lamina follar es monofacial, en esta Jaltima,
las hojas presentan células epidérmicas mucho mas papi-
losas por ambas caras; meséfilo adaxial con 4 corridas
de células en empalizadas; el abaxial con 3 corridas
muy bien diferenciadas a lo largo de la lamina, pero
algo mas lacunoso gque en la cara adaxial (Lamina 6B).
En las plantas de la localidad de Mifari el namero de
corridas de células en empalizada por la cara adaxial
alcanzan a 3 y por la abaxial a 2, pero en esta ultima
en clertas sitios de la lamina no esta muy bien defini-

da (LaAmina 50).

113



El transcorte del peciolo de las plantas de las
localidades de Escagiiey, Mucuchies y Apartaderos es si-
milar <(Lamina 2A)>, sin embargo, la estructura del de
las plantas de las localidades de Escagiey—Mucuchies
(Lamina 2B)> con grandes haces vasculares, 3 corridas
de células clorofilicas debajo de una epidermis simple
las diferencia de las de Apartaderos; que con su doble
epidermis y 3-4 corridas de células clorofilicas las
asemeja al peciolo de las plantas de las localidades de
Mifafi-P. Blancas cuyo transcorte (triangular> las

diferencia de las de Apartaderos (Laminas 3A, SA)D.

La estructura del tallo de las plantas de las di-
ferentes localidades de L. meridanus es muy similar co-
mo se observa en la Lamina 4A, 4B, 4C. En general en-
contramos un anillo esclerenquimatico a nivel de la
corteza gue es mas ancho en las pla.ntas de la localidad
de Mucuchies, vasos con punteadura escalareiforme vy
placa de perforacién simple. El tallo de las plantas
de las regiones EscagUey-Mucuchies es fistuloso y el de
lag plantas de Apartaderos es macizo con parénquima
probablemente reservante de agua. La proporcién Area
medular ~ Areacaulinar para nmi es alta (0,30) en las
plantas de las localidades de Escagliey-Apartaderos vy

baja (0,14> en las de Mucuchies.
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El tallo de las plantas de 1la regiétn Mifafi es
principal mientras el de P. Blancas es secundario; en
cualquier caso es macizo pues la medula no se rompe con
el crecimiento de la planta y con anillo esclerenquima-
tico <Laminas 7A, 7B, 7C, 7F, 76). La Lamina 7A, 7C
muestra un tejido xilematico poroso en anillo o anular
que muestra estacionalidad delimitado por el ancho de
los vasos, el cual es tipico para las plantas de Ila
regiétn Mifafi. Las plantas de la regién P. Blancas
presenta tallo no delimitado por la estacionalidad
(Lamina 7F, 7G>, es de distribucién porosa difusa en
donde los poros pueaeh llegar a ser solitarios. Vasos
con punteaduras escalareiformes y placa de perforacién
simple LAamina 7D. Entre las plantas de ambas
localidades no existen diferencias en la proporcién

Areamedutar/Area caulinar.

La proporcién Am/Ac para nw3 de L. meridanus vy
ne?2 de L. eromonomos, muestra que la porcitn medular
en la primera aunque esté fistulosa es mucho mayor qgque
en la segunda (0,76 contra 0,07). La proporcién de las
de Apartaderos (0,30> puede ser hasta 3,73 veces mayor

que las de Mifafi y P. Blancas.
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La Lamina 4D, 4E muestra un detalle esguematico
de la raiz y los vasos los cuales son similares en
L. meridanus en las tres localidades . En L. eromono-
mos encontramos tambien similitud en las plantas de las
dos localidades (Laminas 7D, 7E)>. Todas ellas presentan
vasos con punteadura escalareiforme y placa de perfora-
cidn simple. La proporcién Area cortical/Area radical
es de 0,71 (nw2> para L.eromonomos y 0,35 (n=3> para L.
meridanus; indicando una menor cantidad de te jido

parenquimatico cortical en la segunda especie.

Todos estos datos cualitativos parecieran sugerir
nos que en L. meridanus el tejido reservante de agua es
ta en mayor proporcién a nivel caulinar (cuando no se
rompe por el crecimiento> y en L. eromonomos a nivel
radical. Estas caracteristicas estructurales serian
respuestas a las condiciones ambientales y estrategias
reproductivas de cada especie: anuales, de rapido
crecimiento donde sélo los individuos que crecen a
mayor altitud tienen gque =oportar los congelamientos
nocturnos diarios como es el caso de L.meridaonus, y, pe
rennes, de crecimiento lento, con tallos primarios o =e
cundarios gque se originan a nivel de yemas radicales u-
bicadas por debajo del suelo; son tipicas de regiones

donde ocurren congelamientos nocturnos diarios como es
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el caso de L.eromonomos.
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V.DISCUSION

La repuesta de la fotosintesis de las plantas de

las diferentes localidades, a las distintas condiciones
ambientales del gradiente, muestran la gran capacidad
foliar para alcanzar el equilibrio con las condiciones
microambientales. Desafortunadamente no fué posible me
dir todas estas condiciones en cada una de las locali-
dades el mismo dia. Sin embargo, aparte de los re-
portes de que la insolaciétn aumenta con la altitud
tanto en la época humeda como seca y de las diferencias
que existen en las precipitaciones para cada localidad
como se ve en el apendice 1, el trabajo de campo mostré
gque los otros parametros microclimaticos variaron con
el aumento de la altitud y son coincidentes con los re-
sultados reportados en la literatura, a =saber: disminu-
cién de la temperatura del aire y' junto con ella la fo-
liar la cual, ademas, puede llegar a se» hasta 2 °c su-
perior a la del aire como es el caso de las plantas de
la localidad de mayor altitud Segun Regerh y Bazzas
(1976> esto se debe a las condiciones de alta insola-
cidtn y aire relativamente frio; Smith ((1978> tambien
reportd este resultado y Jones (1983) considera gque es-
ta mayor temperatura puede ser debido a la disminuc:ién

del movimiento del aire cerca del suelo y wuna alta
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absorcién de la radiacién por parte de la hoja.

La disminucién del déficit de presién de vapor vy
de la presién parcial interna y externa del COz tambien
ha sido reportada por Tranquilini {1968> y Smith et al

1987.

El estudio realizado en este trabajo sobre las
respuestas de especies de un mismo género a lo largo de
un gradiente altitudinal mostré: disminucién de la
conductancia foliar, resultado que coincide con lo re-
portado por Baruch (1979> y Korner <(1983D. También en-
contramos, disminucién en la eficiencia en el uso del
agua la cual se explica por la disminucién de la tasa

de asimilacién neta de COz (Woodward, 1986)D.

La disminucién de la tasa de asimilacién neta de
COz en plantas de altitudes mas altas fué sugerido por
Tranquilini {(1968> al encontrar que la presién de CO2
disminuye y reportado para el trébol en los Alpes (Mach
ler et al., 1977> y para Espeletia schultzii en la Cor-
dillera de Meérida (Baruch, 1979>. Sin embargo, =i te-
nemos en cuenta que el cociente de la relacién de la
presién parcial de CO2z interno a externo tambien dismi-

nuye con la altitud, aunque la tasa de asimilacién neta
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es constante, entonces para el caso de las plantas de
las diferent.es localidades Chasta 3.750 m.s.n.m.> hay
aumento en la eficiencia en la toma de €Oz, resultado
también reportado para dos razas de Oxyria (Billing et
al.,, 1961> y ecotipos de Typha latifolia <Mcnaughton et

al.,, 19745, ambas en gradientes altitudinales alpinos.

En el caso de las plantas que crecen a 4.200
ms.nm. esta eficiencia disminuys y esto podria expli-
car el Dbajo crecimiento de las plantas de esta

localidad.

Cuando se analiza el efecto de la altitud sobre
la transpiracién se encuentran patrones contradicto-
rios, Yy aunque en general, se considera que esta
variable aumenta con la altitud, en nuestro caso dismi-
nuyé quizas favorecido por la disminucién de la conduc-

tancia.

Es importante tener presente, que con excepcidn
de la conductancia, el comportamiento de las variables
antes nombradas fué similar en las épocas humeda vy
seca, aunque los valores son mayores en la primera en

comparaciédn con los de la época seca.
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No existen reportes sobre cambios de los poten-
ciales hidricos foliares por efecto de la altitud, vy
aunque no encontramos tendencias significativas en los
cursos diarios se pudo observar que la primera medida
del dia en cada localidad se hace menor a mayor alti-
tud; indicAndonos que debido a que el agua del suelo es
tad congelada o muy fria, la disponibilidad para la plan
ta es menor (sequia (fisiolégicad. Esto explicaria el
por gqué de la baja conductancia foliar en las plantas
de la localidad de Piedras Blancas, la cual fué mucho
menor en la época seca cuando se registraron las meno-
res temperaturas. Segun Cox y Boersma 967> la re-
duccién de la temperatura del suelo aumenta el estrés
hidrico que se expresa como disminucién de la tasa
transpiratoria y de la apertura estomatica, tambien se
inhibe la actividad fotoguimica <Nir y Poljakoffmayber,
1967> y disminuye la capacidad de regeneracién de la en
Zzima Rubisco al descender el potencial hidrico <(Far-

quhar y Sharkey, 1982).

Los cursos diarios de asimilacién neta de CO2z,
tanto para la época seca como en la de lluvias, para
cada una de las Jocalidades (figuras 12, 13, 14, 15,
16>, sugiere gque las tasas fotosintéticas estan contro-

ladas en primera instancia por la densidad de flujo fo-
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tones y la temperatura foliar, las cuales parecen ser
interdependientes, pero sin relacién notoria con la a-
pertura estomatica. En general, las albaé tasas de asj
milacién neta de COz coincidieron con altos valores en
la densidad de flujo de fotones {mayor a 1.000
umol/mzseg > y temperaturas toliares oéptimas. Estos re
sultados confirman lo planteado por Farquhar et al.
{1982> y Jones (1983> segun lo cual el efecto de la al-
titud sobre la fotosintesis es tan complejo como sobre
la evaporacién, con la diferencia de que en algunas re-
giones depende de los perfiles de la radiaciéon y la tem
peratura con tasas de asimilacién en el orden de 6-17
pmol/mzseg para una planta Cs. Por otra parte, Machler
et al. (1977> en ecotipos de Trifolium repens distri-
buido entre 600 a 2040 m.s.nim. en un gradiente altitu-
dinal alpino, Baruch (1979> en E.schultzii (3450 a 4200
m.snm.) y GQGoldstein et al. (1989> en E. timotensis vy
E., spicata a 4200 ms.nm en la Cordillera Andina Vene-
zolana encontraron que la asimilacién neta de CO2 pare-
ciera estar asociada a la densidad de flujo de ftotones
y temperatura foliar y, en el caso de las plantas de la
localidad Piledras Blancas, ademas, por la conductancia
foliar.

Los resultados obtenidos en nuestro estudio de

campo, muestran que las mayores tasas de asimilacién ne
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ta de COz2 registrada en los cursos diarios para las
plantas de las diferentes localidades, es un indicativo
de la probable respuesta adaptativa a las caracteristi-
ticas de cada region. Los estudios de laboratorio su-
gleren, ademas, gque estas diferentes respuestas a los
distintos ambientes podrian generar diferencias genéti-
cas, es decir, las temperaturas medias O6ptimas, medias
altas y minimas, y temperaturas altas y minimas para el
punto de compensacion de COz varian con la ubicacién
altitudinal de cada localidad <(Figuras 18 y 19). Estos
resultados son similares a los obtenidos por Slatyer et
al. 197Y7, 1977ad; Fryer et al. 1977)>; Jaimes <(1985> vy
Goldstein et al. 1985a> para los Arboles Eucalyptus
pauct flora, Abies balsamea, Podocarpus rospigliosit,
Podocarpus oleifolius y Polyvlepis sericea reaspectiva-
mente, en los cuales el é6ptimo de temperatura fotosin-
tética disminuyé con el aumento de la altitud. Pero a
diferencia de ellos, la temperatura media maxima del
lugar, no coincide con la del 6ptimo para la fotosinte-
sis, pues, las de Escagley y Mucuchies estuvieron
respectivamente 1,82K y 4,3K por encima de la media
maxima del lugar, mientras las de Apartaderos, Mifafi y
Piedras Blancas fueron 0,40K, 0,21K y 1,48K menor que
la media maxima de 1la respectiva localidad. Es decir,

pareciera  que las plantas de estas diferentes locali-
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dades tienen Optimos de temperatura fotosintética que
les permite una distribucién altitudinal en sitios
termicamente diversos independiente a la temperatura
media maxima del lugar, resultados muy similares a los
encontrados por Kemp et al. (1977> en Taraxacum offici-
nale, Moser et al. (1977> <(citado por Korner y Larcher,
1988> en Ranunculus glacialis y Korner y Diemer (1987)
para 17 especies herbaceas de altas y bajas altitudes
de los Alpes. Segun Korner y Larcher (1988) se podrian
separar dos grandes grupos de plantas: las que poseen
optimos de temperaturas foliares para la fotosintesis
ajustadas a la declinacién de la temperatura media ma-
xima del aire con la altitud, es el caso de los Arbo-
les, y, el grupo de plantas bajas o postradas en las
cuales no existe una tendencia clara, como es el caso
de las plantas herbaceas.

De la figura 19 se puede obtener la relacién
algebraica gque muestra, que por cada 100 metros de au-
mento de altitud, la temperatura del Sptimo de la foto-
sintegis disminuye 0,49 OC, muy cercano al valor obte-
nide por Barry <1981> y Schubert y Medina (1982) de
0,61 e para la temperatura del aire. Sin  embargo,
entre Mifafi (3.750 ms.nm.) y Piedras Blancas <(4.200
ms.nm) esta disminucién puede ser de 0,67 °c segun

la ecuacién Y=-0,006725X + 0,39506 con r=-1 y p<0,0t.
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En relacién a los parametros del potencial
hidrico a lo largo del gradiente altitudinal y dentro

de una especie son muy pocos los estudios realizados.

A nivel de especie, el valor del ajuste osmético
a saturacién en L. meridanus y L. eromonomos son simi-
lares a los obtenidos por Turner et al. 1987> para
Lupinus angustifolius y L. luteus cultivados <-0,2
MPa), pero, mucho menor que el de L. atlanticus y L.
pilosus silvestre el cual fué de -0,4 a =-0,5 MPa.

o]

Jensen (1990> encontré W;O de -0,52 y -0,59 MPa en

°%  fué

plantas con riego, y en plantas sin riego el w;
-0,9 MPa, con ajuste osmbético de -0,3 MPa en Lupinus
consentini de hoja ancha y -0,4 MPa en L. angustifolio
de hoja estrecha. El ajuste osmético en el punto de
pérdida de turgor, al igual que los potenclales osméti-
cos a saturacién y en el punto de pérdida de turgor de
L. consentini es similar al de L. meridanus y L. eromo-
nomos . En otras leguminosas como Glvcine max
(Markhart, 1985)>, Medicago sativa, Vigna unguiculata,
Macroptilium atropurpureum, Phaseolus vulgaris y acu-
tifolius ¢ Muchow, 1985; Schackel y Hall, 1983; Turner
et al, 1978 citados por Turner et al, 1987)> los ajus-

tes oaméticos son menores y, en Cajanus cajan, puede

alcanzar hasta -1,4 MPa (Flower y Ludlow, 1986). En
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Lupinus arizonicus, que es una especie de desierto, no
se han registrado ajustes osméticos. En plantas anua-
les como =siratro, girasol y sorgo el ajuste osmético
desaparece a los diez dias dependiendo del tamafio del
ajuste (Turner et al, 1980). En cualquier forma, el
grado de ajuste osmético depende de la tasa de disminu-
ciédn del potencial hidrico foliar y esta correlacionado
a los cambios de proporcién del potencial de turgor

(Turner et al., 1987; Conroy et al.,, 1988).

Con respecto a otras especies de la misma regién
andina, como las rosetas gigantes (Espeletia schultzit,
por ejemplod estudiada por Goldstein et al(1984), el
potencial osmético en el punto de pérdida de. turgor es
mayor en la época humeda y similar en la seca, pero el
ajuste es mayor para Lupthus. En comparacién con los
arboles de Polylepis sertcea (Rada et al. 1985ad, el po
tencial osmético en el punto de pérdida de turgor es
mayor (wz -0,72 a -1,1 MPa en Lupinus contra -1,5 MPa a
-2,0 MPa en Polylepis), pero el ajuste oamdético en w':t
es menor (-0,3 MPa contra -0,5 de Polylepis)d. Estos
resultados contrastan con el encontrado en Eucalvptus
pauciflora, en donde no existe un aparente ajuste
osmético estacional a la sequia y es probable que el

agua disponible del suelo al disminuir sea sélo
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controlada por 1la conductancia considerando, por ello
Pook et al. (1966)>, que esta especie estaria pobremente
adaptada a condiciones severas de sequia.. Por otra
parte, las diferencias en el ajuste osmético entre L.
meridanus (0,25 a -0,34 MPad y L. eromonomos (-0,29 a
-0,34) podrian explicarse en base a su habitat, en la
primera {(crece en los lugares mas humedos en la época
secad, y, por la presencia de una médula la cual no de-
saparece con el crecimiento en altura de la planta, en
la segunda, favoreciendo al igual que en E. schultzii
que no haya cambios profundos en el potencial hidrico

foliar (Goldstein et al.,, 1984).

Uno de los pocos estudios realizados sobre las
variaciones del potencial hidrico a nivel intraespeci-
fico ha sido el de Farris (1987? en plantulas de Cleome
serrulata, y, al lgual que en sus resultados también en
los nuestros se observan variaciones en los componentes
del potencial hidrico que podrian sugerir diferencias
genéticas. De ellos destacan, con diferencias signifi-
cativas para cada una de las diferentes localidades, el
potencial osmético a saturaciédn CIIJ:IDD) v en el punto de
pérdida de turgor (“IJ::) en la época seca, pero para la
época humeda tendriamos diferencias significativas en-

tre las plantas de las localidades EscaglUey-Mucuchies
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de las de Apartaderos en la especie L. meridanus y, s6-
lo con diferencias s=significativas en \Pz entre las plan-
tas de las localidades de Mifafi y de Piedras Blancas
de la especie L. eromonomos. El hecho de que ambos pa-
rametros no mantienen las diferencias significativas
que existen entre los valores de la época seca en la
época humeda; y que ademas, sélo existe correlacién con
la altitud para las cinco poblaciones del género Lupi-
nus en la época humeda, quizas pudiera ser explicado
por las precipitaciones diferenciales a lo largo del
gradiente. Durante la ¢época seca las precipitaciones
estaAn practicamente ausentes y, ademas, debido a las ba
Jas temperaturas puede producirse sequia [fisiolégica,
aspectos que determinan que precisamente durante esta
época se observen las mayores diferencias entre estos
parametros, pues, estarian respondiendo mAas estricta-

mente al caracter hidrico del suelo.

Por otra parte, =i consideramos que generalmente
las plantas no presentan elasticidad en la pared de las
células y ajuste osmético al mismo tiempo (Pavlik,
19845, podriamos sugerir que en estas plantas no debe-
rian existir valores muy altos en la elasticidad de Ila
pared celular, y el mayor ajuste osmético nos indicaria

la posibilidad de mantener un turgor positivo a poten-
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ciales hidricos mas negativos, favoreciendo su creci-
miento. Este caracter nos permite separar las plantas
de las localidades de Escagiey - Apartaderos de las de
Mucuchies, y, las de Piedras Blancas de las de Mifafi{.
Ademas, un mayor ajuste osmético también podria estar
indicando que las plantas habitan en micrositios mas
secos, al mantener mayor presién de turgor a contenidos
relativos de agua mas bajos, como fué sugerido por
Robichaux (1984) para dos especies simpatricas de Du-
bautia, pero las cuales sdélo poseian elasticidad en la
pared célular. Segun el apendice 1, sin embargo, en la
localidad de Escagiiey y Mucuchies para el afio de estu-
dio hubo aumento en las precipitaciones hasta en 341,7
y 28,1 mm. respectivamente, mientras en Apartaderos-Mi
taff hubo disminucién en 71 mm, y, en Piedras Blancas

146,3 mm.

En relacién al agua simplasmica y apoplasmica aun
que los valores no fueron significativamente diferentes
entre las plantas de las distintas localidades, pueden
indicarnos tendencias entre ellas, asi por ejemplo, el
mayor volumen apoplidsmico en relacién al simplasmico
favorece una menor pérdida de agua del simplasma (Tyree
et al. 198B8D. En cada localidad no hubo mayor volumen

apoplasmico que simplasmico, pero entre ellas fué mayor
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para las de Apartaderos y para las de Mifafi. A nivel
interespecifico fué mayor, aunque no significativamen-
te, en L. eromonomos que en L. meridanus en ambas épo-

cas.

Por otra parte, los valores del agua osméticamen-
te retenida en el punto de pérdida de turgor para la
época humeda, nos indican que las plantas de la locali-
dad de Escagiiey son mas resistentes al marchitamiento
que las de Mucuchies y Apartaderos, y las de Piedras
Blancas que las de Mifafi. En el primer caso,
explicable por ser una localidad mas humeda, y, en el
segundo por que la planta es mas tolerante a la sequia.
A nivel interespecifico no hay diferencias en ninguna

de las dos épocas.

Estos resultados podrian estar indicando que den-
tro de la especie existirian variaciones genéticas con-
siderables en las relaciones hidricas de las plantas de
las diferentes localidades, y segun las cuales podrian

actuar bajo selecciétn natural (Farris, 1987).

En el reservorio genético de toda poblacién exis-
te un rango de variacién que le permite sobrevivir a un

cierto grado de cambios del medio ambiente. El aumento

130



de la altitud incrementa la severidad de los riesgos al
congelamiento, pero las plantas de altitudes bajas e in
termedias muestran rasgos de resistencia con el aumento
de la altitud para poder sobrevivir ((Sakai y Larcher,
1987). En las dos especies se pudo observar que
aumenta lJla resistencia al dafio por congelamiento al
aumentar la altitud. Sin embargo, segun la clasifica-
cién de Larcher (1981b)> las plantas sensibles al conge-
lamiento que sut‘fen dalo a temperaturas de -1 a -3 °c
no se endurecen con el aumento de la altitud, mientras
que las que sufren dafio a temperaturas entre -3 a =10
°C si tienen la capacidad de endurecerse con el aumento
de la altitud. De acuerdo a esta clasificacidén las
plantas de las diferentes localidades de L. meridanus
presentan diferentes comportamientos en sus 6rganos; la
raiz y el tallo de las plantas de todas las localidades
corresponderian al primer sistema de la clasificacién y
en las localidades Mucuchies—-Apartaderos uUnicamente las
ho jas corresponderian al segundo sistema. En el caso
de L. eromonomos todos los 6rganos de la planta se com-
portan como el segundo sistema de clasificacién
propuesto por Larcher. Si enfocamos los resultados
desde la 6éptica interespecifica los diferentes Organos

de L. eromonomos se endurecen con el aumento de la al-

titud, mientras que sdélo las hojas de L. meridanus pre-
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sentarian estas caracteristicas. Por otra parte, ambas
especies presentan ajuste osmético a saturacién y del
punto de pérdida de turgor que se produce en base a la
acumulacién de solutos, y, el ajuste es mayor en L,

eromonomos que en L. meridanus.

Segun Sakai (1959ad y Hamaya (1968 las diferen-
cias en la resistencia al congelamiento entre diferen-
tes poblaciones pudieran ser debido a diferencias geno-
tipicas en la capacidad de endurecimiento, o diferen
cias en la longitud de su periodo activo de crecimien-
to. Pero Sakai y Larcher ((1987)> tambien consideran que
la inconsistencia en el endurecimiento pudiera ser
debido a las caracteristicas topograficas en donde
crecen las plantas, asi por ejemplo,las plantas que
.crecen en valles tienen un congelamiento mas severo que
las que crecen en pendientes; por eso, bajo la influen-
cia de los eventos congelantes la seleccidén natural
podria operar aumentando el endurecimiento en la pobla-
cién. En el caso de las plantas de las diferentes lo-
calidades de L. meridanus, a nivel foliar, se presentan
mecanismos de resistencia los cuales pueden sugerirnos
diferencias genotipicas entre ellas que secundariamente
pudieran estar afectados por la ubicacitn topografica.

Para las plantas de L. eromonomos la capacidad de endu-
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recimiento de todos los o6rganos esta afectada, ademas,

por la ubicacién topografica.

Se ha demostrado que las plantas que crecen a ni-
vel del suelo son tolerantes al congelamiento, las
arborescentes evasoras y las de tamafio intermedio
pueden mostrar tolerancia vy algunos de los tipos
de mecanismos de evasién (Squeo et al.,, 1991). Lupinus
meridanus es una especie arbustiva anual, L. eromonomos
es arbustiva perenne; la primera c¢on un amplio rango
altitudinal {1.800-3600 m.s.n.m> presenta diferencias
en la longitud de su periodo de crecimiento activo, ad-
quieren la capacidad de endurecimiento a partir de los
3.000 m.s.nm , crecen en micrositios protegidos (e jm.
arbustales, cerca de masas de agua etc)), y, en casos
severos de congelamientos la es'pecie no es afectada de-
bido a que produce un gran reservorio de semillas que
le aseguran autoperpetuacién para épocas mas benignas
{evasiénd, La segunda especie resiste las bajas tempe-
raturas combinando tolerancia al congelamiento {a tra-
vés del endurecimiento) con su ubicacidn en sitios topo-
graficos muy expuestos (pendientes)> y micrositios con
gran cantidad de rocas y muy humedos; ademas, la forma-
cién de nuevos ramets se produce a partir de yemas ubi-

cadas a ras o por debajo del suelo, gque tienen tempera-
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turas mas altas.

También es importante destacar la presencia de
movimientos nictinasticos, que en las Fabaceas permiten
el cambio de orientacién del foliolo por accidén de los
pulvinulos, los cuales pueden minimizar la pérdida de
calor de los ¢érganos y en plantas muy sensibles
temperaturas de 1-2°C son decisivas en determinar la
extensién del dafo. Segun Schwintzer <1971 y Enright
(1982> la reduccién en la pérdida de calor puede ser
favorecido hasta en 1 °C, por eso consideramos que las
plantas de L. meridanus son mas favorecidas que L.
eromonomos por ser en las primeras mas notorio dicho

movimiento.

Al igual que lo planteado por Turesson (1925,
19302, Clausen et al. (1940> y lo encontrado por Wood-
ward ((1986> en Vaccinium myrtillus, en Lupinus se ob-
serva el efecto obvio del medio ambiente montafia sobre
la forma de la planta, es decir, se hacen mas postradas
con la altitud; lo cual laa favorece pues reduce su
sensibilidad a las altas velocidades del viento en el
limite superior de la montafia, minimiza el déficit de
presién de vapor y aumenta la resistencia de la capa

limite que junto a una eficiente absorcién de radiacién
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permiten a las hojas y flores temperaturas por arriba

de las del aire J{(Jones, 1983; Woodward, 1983, 1986).

Para Parkhurst et al. 1972> cualquier poblacidn
en un medio ambiente dado los genotipos tienen fenoti-
pos muy cercanos al 6ptimo para su crecimiento y repro-
duccién, y, en el caso de las hojas el o6ptimo depende
de su tamafio el cual se acopla a la temperatura, vapor
de agua y COz del aire. Este 6éptimo foliar, en nuestro
caso, es mucho mas preciso si se tiene presente sdélo el
tamafio foliar (Raunkiaer, 1934) pues permite separar a
las plantas que crecen en Areas sin congelamientos noc-
turnos diarios y las cuales poseen hojas del tipo mi-
créfilas subpequefas (Escagiey-Mucuchies), de las plan-
tas con hojas del tipo nanéfilas grandes hasta nanéfi-
las pequeflas J{(Apartaderos-Mifafi-P. Blancas, respecti-
- vamente), las cuales crecen a mayor altitud donde los
congelamientos nocturnos diarios =on mas frecuentes vy
las bajas temperaturas son extremas. Segun Parkhurst
et al. (1972 las hojas mas pequefias son mAs comunes en
regiones donde el congelamiento puede ocurrinr en
cualquier tiempo durante la estacién de crecimiento vy
sufriran menos dafo por estar menos acopladas a las
temperaturas del aire; en nuestro caso, la disminucién

del tamafio foliar con la altitud es notoria y este 6p-
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timo tamafo pareceria, entonces, la mejor adaptacién a
la temperatura de la regién y no para mayor eficiencia
en el uso del agua.

La reduccién del tamafio foliar esta acompafiada
con ciertas modificaciones externas e internas y es una
modificacién casi universal en las xerdéfitas (Maximov,
1929; Shields, 1950; Stocker, 1960). La reduccién en
el tamafio de los estomas, de las células epidérmicas vy
de las del meséfilo, mayor grosor de la cuticula (pre-
sencia de papilas) y de las paredes de las células epi-
dérmicas son caracteristicas xeromoérficas (Parker,
1968; Korner et al, 1985); que segun Jones {1983> son
mecanismos de adaptaciéon gque minimizan la transpira-
cion. Stocker (19602 encontrdé un 69X de disminucidén en
las ondulaciones de las células epidermicas de Sinapsis
alba sometidas a déficit hidrico en comparacién con
plantas bien regadas; en las plantas de las localidades
de Escagiey-Mucuchies (2.200-3.000 ms.n.m> se observd
el mayor tamano de las células epidérmicas y de los es-
tomas en la cara abaxial, pero eran las qgque presentaban
las ondulaciones de las paredes epidérmicas mas pronun-
ciadas. El indice estomatico, al igual gque lo encon-
trado por Koderner et al. (19B6)> para Rumex acetosella e
Hypochoeris radiata, no tiene relacién con la altitud

en las plantas de Lupinus meridanus; pero en las de L.
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eromonomos disminuye. Woodward et al. (1988) encontra-
ron disminucién del indice estomatico en Setaria,
Amaranthus y Ambrosia cuando las sometidé a altas con-
centraciones de (COaz. Nuestros resultados contradicen a
los encontrados por Koerner et al 1985, 1986> y Wood-
ward (1986, 1988) quienes observaron aumento del indice

estomatico por efecto de la altitud.

No se conocen los mecanismos que controlan la
densidad estomatica durante la diferenciacién foliar de
las plantas, aunque factores como intensidad de luz vy
déficit de agua pueden iniciar cambios comparables a
los causados por el CO2 Mansfield et al., 1990), Pa-
ra Woodward et al. (1988) el mayor indice estomatico no
es debido a variaciones en el alargamiento de las célu-
lulas epidérmicas, sino a la menor presién parcial de
COz2, y Osmond et al. (1980> encontraron que plantas de
Atriplex triangularis que crecian bajo altas intensida-
des de luz poselan mayor indice estomatico en compara-
ciébn con las que crecian a baja intensidad. Nuestros
resultados parecieran estar indicando que un efecto
combinado de estrés hidrico y baja intensidad de Iluz,
por un menor tiempo de radiacidén debido a la mayor nu-
bosidad y neblina, tenderian a favorecer este bajo in-

dice el cual es mas notorio a partir de los 3.550 me-
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tros de altitud, independientemente de la especie.

Otros caracteres resaltantes en las plantas que
se encuentran a partir de los 3.556 ms.nm.son: la
presencia de estomas hundidos (en L. eromonomos), ba jo
indice estomatico, gran cantidad de papilas y presencia
de pelos, caractéres, estos, que podrian disminuir el
acoplamiento entre la temperatura del aire y la foliar
{(Meinzer et al.,, 1986> afectando no sélo las propie-
dades espectrales, sino tambien el grosor de la capa
limite cercana a la hoja Smith et al., 1977). Esto
podria explicar la disminucién de la conductancia con
la altitud, lo que favoreceria a su vez, una menor
transpiracién en ambas é&pocas. En las plantas de la
regién Mucuchies (3.000 m.s.nm.> la mayor conductancia
y transpiracién en comparacién con las plantas de Ila
localidad de Escaguey (2.200 ms=s.nm)), a pesar de no
presentar un Area foliar significativamente diferente,
probablemente es debido al mayor numero de haces vascu-
lares foliares (el doble en comparacidén con las de Es-
cagley)> e indice estomatico un poco mayor al doble por
ambas caras que favorecen una mejor conductancia hidrau

lica.

Los parametros ambientales pueden afectar la ana-

138



tomia foliar, al causar cambios en el numero de capas
de células en el mesdéfilo o en las dimensiones celula-
res, produciendo areas foliares internas distintas y en
diferente disposicién para la absorcién de COz por uni-
dad de superficie foliar (Nobel et al, 1980); ademas,
de ser responsable de la economia hidrica (Passioura,
1982). El efecto ambiental es notorio entre las dife-
rentes plantas de L. meridanus y L. ercmonomos, en don-
de la reduccién del tamafio del mesoéfilo y sus células,
de la alta o baja proporcién de espacio intercelular o
aumento del espesor foliar (en las plantas de L. eromo-
nomos) por efecto de la altitud asi lo demuestran, vy,
coincide con lo observado por Rada et al. (1985> para
Espeletia schultzii. Por otra parte, al igual que lo
encontrado por Koerner et al. (1985) el aumento de la
altitud favorece el incremento en el numero de capas de
células en empalizada y en nuestro caso, aumento en el
numero de células clorofilicas en el peciolo y transfor
macién de mesoéfilo esponjoso en empalizada. Esta ulti-
ma caracteristica también fue observada por Shields
1950> en Rumex acetosella cuando crecia bajo condicio-
nes de suelo arenoso y sequia, considerandose gque la
alta intensidad de luz y la resistencia al flujo, que
resulta del déficit de agua, aparentemente, contribuye

a la diferenciacién del tejido en empalizada. Ademas,
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en Ulmus americana, este mismo autor encontrédé, mas com-
pactividad estructural y mayor grosor de la cuticula en
plantas que crecian en sequia en comparacién con las
que crecian en un medio con mas humedad. Por
extrapolacién podriamos especulér que las plantas de la
regiénes de Escagiey y Mucuchies se encuentran, aparen-
temente (en ese orden), en un medio mas humedo en com-

paracién con el de las otras regiones.

Aunque se piensa que el numero de capas de
célul;as, por ejemplo, esté determinado y establecido
primariamente en el crecimienteo foliar; Steeves {1983)
plantea que el grosor foliar, entre otras caracteristi-
cas, varia considerablemente en respuesta a las condi-
ciones ambientales. Nobel et al. 19755 \% Doley
. €1978) encontraron que las hojas de Plectranthus y de
Eucalyptus que crecian bajo alta in.t,ensidad de luz eran
mas gruesas que las que crecian a baja intensidad de
luz. Por otra parte, Moos (1965> observé que las hojas
izobilaterales de gramineas iluminadas con el mismo Qv
en cada cara tenian la misma tasa fotosintética, pero
si se les iluminaba al mismo tiempo por ambas caras la
tasa fotosintética era mayor, resultado contrario fue
el encontrado en Helianthus annus y algunas leguminosas

(Begg et al., 1974; Ehleringer et al.,, 1980)> cuyas ho~

140



jJas dorsiventrales presentaban tasas fotosintéticas mas
bajas cuando se iluminaban en la cara abaxial que cuan-
do se iluminaban en la adaxial; indicandonos, por Ilo
tanto, la toma menos eficiente de luz por las células
del mesdéfilo esponjoso. En las plantas de la regién
Apartaderos, Mifafi y P. Blancas el aumento en el gro-
sor foliar (por mayor numero de células en empalizada)
o la transformacién de células del meséfilo esponjoso
en mesdéfilo en empalizada, junto a los movimientos nic-
tinasticos y presencia de papilas (que hacen las veces
de lente) aseguraria que las hojas tengan una eficiente
tasa fotosintética en el poco tiempo de iluminacién
diaria, aunque la densidad de flujo de fotones esté muy

por debajo del 6ptimo.

La reduccién en el tamafio foliar que también
se ha encontrado entre plantas regadas y sin regar
(Henckel, 1964) parece favorecer la disminucién del po-~
tencial osmético (Cuttler, 1977> y conduce a un mante-
nimiento mas efectivo del turgor, como se observa en la

tabla 3 y 4.

Por otra parte, contrario a lo encontrado por
Rada et al. (1987> no evidenciamos correlacién entre el

tamafio de las células epidérmicas, del meséfilo y area
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intercelular con la altitud, lo cual, unido al aumento
del volumen apoplasmico (tabla 3 y 4> por efecto de la
altitud, sugiere la posibilidad del aumento en la
formacién del hielo al incrementarse los sitios de nu-
cleacién (Levitt, 1980)> vy, pareciera estar asociado con
el endurecimiento (Hellkvist et al., 1974, Tyree et
al., 1978D. No se sabe aun como el endurecimiento se
puede relacionar con cambios en el simplazsma o en la
estructura de la pared celular, pero Tyree et al
(1982> consideran que el aumento en el velumen apoplas-
mico puede resultar del incremento en el grosor de la
pared o cambios en la estructura de la pared celular de
las hojas maduras. En el caso de Lupinus el volumen
apoplAsmico aumenta como resultadeo del incremento de la
pared, como puede observarse en las Laminas 3G, 5E, 6D

y O6F.

Bjorkman (198B1> sugirié que el aumento en la pro-
porcién Ameséfilo/Afoliar (tabla 9> favorece el aumento
de la tasa fotosintética por Area foliar en amplios
rangos de niveles de luz al aumentar la cantidad de
RUBP-carboxilasa y componentes de transporte de elec-
trones, =in embargo, consideraba que este caracter no
era determinante para establecer diferencias en las ta-

sas fotosintéticas entre distintas especies. En nues-
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tro caso, esta proporcién fué mucho mas alta en las
plantas de la localidad de P. Blancas ((4.200 ms=s.n.m.>
y las tasas fotosintéticas fueron menores que las de la
poblacién de su misma especie ubicada a 3750 ms.nm
Por otra parte, la disminucién en el espesor foliar por
efecto de la altitud en las plantas L. meridanus y au-
mento en las de L. eromonomos (tabla 9> sugiere gque mas
que un efecto por aumento en el nivel de luz (Bjorkman,
1981)>, el grosor o espesor foliar pareciera variar di-
rectamente con el contenido relativo de agua y humedad
relativa e inversamente con la temperatura del aire

(Burquez, 1987).

La estructura anatémica del tallo y la raiz
presentan muy pocas diferencias entre las plantas de
las distintas localidades. Los wvasos de la raiz vy
tallo de ambas especies presentan placa de perforacién
simple y punteadura escalareiforme que es un caracter
evolucionado, y, contradice la sugerencia de Zimmerman
(1982> segun la cual en las plantas de las regiones
tropicales la placa de perforacién escalareiforme y
punteadura espiralada aumenta con la altitud. Ademas,
la placa de perforacién simple no se suma a la resis-
tencia en el flujo de agua como en el caso de una placa

de perforacién escalareiforme (Baas, 1986). Esto ex-
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plica que las altas tasas transpiratorias de las plan-
tas de la regién Mucuchies, ademas de ser favorecidas
por el alto indice estomatico y de haces vasculares fo-
liares es coadyuvado por elementos xilematicos largos vy
anchos en el tallo, Y, elementos xilematicos cortos
pero con mayor didmetro que las del tallo en la raiz,
que aumentan la eficiencia en la conduccién (Zimmerman,

1982).

En los casos de bajos valores en la longitud de
los vasos (L. eromonomos), estos estan asociados con el
bajo crecimiento de la planta, adaptada a medios am-
bientes Aaridos, templados y Aarticos en los cuales la
disminucién del diametro es tipi'co de plantas bajo
estrés de agua y tienen gran efecto sobre la conducti-
vidad al disminuir su eficiencia (Zimmerman et al.,
19825, pero evitan la probabilidad ‘del embolismo, muy

frecuente en vasos anchos (Baas, 1986).

Lupinus meridaonus esta caracterizada por una alta
velocidad en el crecimiento gque origina tallos fistulo-
s0s, poi‘ el rompimiento de la medula, como sucede en
las plantas de la regién Escagiuey y Mucuchies; en las
de Apartaderos al igual que L. eromonomos existe una

médula que almacena agua. Sin embargo, en L. eromono-
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mos, por ser perenne, se diferencian dos tipos de lefio:
poroso-difusa en las plantas de la localidad de Pie-
dras Blancas, poroso-anular en las que crecen en la re-
gion de Mifafi y que es tipico de especies las cuales
crecen en lugares donde hay marcada estacionalidad
climatica. Segun Esau (1977> el leBo poroso-anular
conduce el agua a la zona de crecimiento a una veloci-
dad, diez veces mayor que la registrada para plantas

con porosidad difusa.

La mayor proporcién Acortical/Aradical en L. ero-
monomos en comparaciéon con L. meridanus podria estarnos
sefialando una raiz con gran capacidad de almacenaje de
humedad para la sobrevivencia en periodos secos
{(Parker, 1968). Ademas, seria en esta regién cortical
en donde se alocaria la la inayqr proporcién de biomasa
{(Chapin III et al., 1981).

Como vemos, las especiea estudiadas presentan
carActeres comunes y diferenciales tanto en su morfo-
logia externa como en su anatomia; demostrandonos que
las plantas segin =sus posibilidades de variacién sufren
un proceso de adaptacién para resistir determinadas con
dicilones ambientales la cual es =ignificativa dentro de
grupos estrechamentes relacionados como son géneros vy

especies (Pykko, 1966>. Por ejemplo, la presencia de pa
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pllas, pelos, paredes de las c¢élulas epidérmicas rectas
y gruesas, meséfilo compacto diferenciado en empalizada
en ambas caras, estomas anomociticos o paralelos; anfi
estomatico o hipoestomatico, criptas, parénquima reser-
vante de agua en lamina, nervio medio poco pronunciado
y cAmaras o espacios aeriferos en lamina, peciolo o
vaina son algunas de las caracteristicas anatédmicas que
en general se han reportado para diferentes especies de
los paramos (Turelli et al., 1985; Luque, 1986, Torres
et al, 1986, 1987, 1987a; Briceho, 1987> sugiriendo wun
patron anatémico el cual tambien se repite en L. merida
nus (Apartaderosd> y L. eromonomos. Las caracteristicas
antes nombradas aparecen, entonces, como respuestas a
factores ambientales como: estrés hidrico, alta velo-
cidad del viento, poca irradiacién y cuando la reciben
' con alta intensidad, y temperaturas bajas extremas en
" diferentes noches del afo. Las plantas L. meridanus
que crecen por debajo de los 3.000 msnm. donde los
factores antes nombrados no se producen con la misma
intensidad presentan caracteristicas anatdmicas
diferentes. Por otra parte las diferencias anatémicas
existentes entre los diferentes géneros y especles, que
crecen en el paAramo, vendrian dadas por el habito y ha-
bitat de cada especie siendo esta ultima afectada por

el agua y la insolacién (Kérner et al.,, 1986).
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VI.CONCLUSIONES.

Lo resultados obtenidos nos permiten hacer algu-
nas generalizaciones sobre los diferentes mecanismos de
adaptacién presentes en Lugpinus a lo largo de este gra-

diente altitudinal, as} tenemos

1.- Los efectos producidos por las variables ambien-
tales coinciden con los reportados en la literatura.
Sin embargo, parametros como la conductancia disminu-
yen; debido al decrecimiento del indice estomatico que
unido a los estomas hundidos y vasos cortos y angostos
favorecen la reduccién de las tasas transpiratorias con

con el aumento de la altitud.

2-La tasa de asimilacién neta de COz esta controlada,
en general, por lJa densidad de flujo de fotones y la
temperatura foliar. En las plantas ubicadas a mayor al-

titud, ademas, por la conductancia foliar.

3.-Existe aumento en la eficiencia de asimilacién de
CO2 y, cuando ésta diaminuye el crecimiento es limita-
do. Esto podria explicarse por las bajas conductanclas
como consecuencia del estres hidrico producideo por la

escasez de lluvias o temperaturas congelantes.
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4.~Las curvas del éptimo de temperatura para la foto-
sintesis permiten separar tres poblaciones en Lupinus
meridanus y dos en Lupinus eromonomos. Sin embargo, si
se toman en cuenta las diferencias significativas de
los valores del 6ptimo de temperatura y temperaturas
altas y bajas en el punto de compensacién de COz, encon
trariamos L’Jr;icament,e dos poblacions para L. meridanus

(Escagiiey y Mucuchies-Apartaderos).

5.-El ¢ptimo de temperatura para la asimilacién neta
de COz disminuye con la altitud, y, en ningin caso coin

cide con la temperatura media maxima del lugar.

6.-En las plantas de las cinco localidades se observo
ajuste osmético a saturacién y en el punto de peérdida
de turgor. Los valores del ajuste osmético a satura-
rcién estan en el rango reportado 'para otras gspecies

del género ¢(-0,25 MPa a -0,34 MPaD.

8.-Las claras diferencias en los componentes del
potencial hidrico para ambas épocas en las plantas de
L. meridanus sugleren que éstas sean debidas a distin-
ta constitucion genética, y por lo tanto se pueden es-
tablecer dos poblaciones: Escagiuey~Mucuchies y Aparta-

deros. En L. eromonomos las diferencias en los compo-
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nentes hidricos no son tan claras en la época humeda.

8.-La capacidad de endurecimiento de las hojas de L.
meridanus ubicadas en Apartaderos y de la rajz, tallo y
hoja de L. eromonomos es favorecida por la aptitud de
acumular de solutos, la cual es mayor en L. eromonomos
que en L. meridanus como lo confirman los valores del

ajuste osmético.

9-La diferente capacidad a resistir el congelamiento
pudiera ser una combinacién de diferencias genotipicas
en la capacidad de endurecimiento y longitud de su pe-
riodo de activo crecimiento con las caracteristicas to-

pograficas de su habitat.

10.-Lupinus meridanus, especie' anual, es tolerante en
escaso grado al congelamiento la cual combina con su
ubicacién topograftica Yy evasién por medio de
semillas. Lupinus eromonomos, especie perenne, es
estrictamente tolerante y evita las temperaturas bajas
extremas al crecer en regiones que le son mas

favorables.

11~El Area oéptima folilar de las diferenteas poblacio-

nes como =on: micréfilas subpequefias para las de Esca-
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guey- Mucuchie=s, nanéfilas grandes para las de Aparta-
deros y nanéfilas pequefias para las de Mifafi-Piedras
Blancas, es la mejor adaptacién a la temperatura de la
regién y es resultado notorio del efecto de la altitud,
pues =su tamaﬁo estaria menos acoplado a la temperatura

de congelamiento.

12.-Las caracteristicas anatémicas que presentan las
plantas por arriba de los 3.550 m.s.n.m. sugieren
adaptaciétn a un xerofitismo caracterizado por el estrés
hidrico, bajas temperaturas, alta velocidad del viento
Y poca radiacién en el dia y cuando existe con alta

intensidad.

13.-La presencia de papilas meséfilo en empalizada por
ambas caras \Y% alta proporcién Ameséfilo/Afoliar son
adaptaciones anatétmicas para una mayor eficiencia en

los procesos fotosintéticos.

14.-El bajo indice estomatico en las plantas que se
encuentran por encima de los 3550 m.s.n.m. pudiera ser
debido al estrés hidrico en sinergismo- con la baja in-
intensidad luminica, la cual viene dada mas por el poco
tiempo de exposicién a una alta radiacién gque por la

intensidad de la radiacién en si la cual es muy

150



puntual. Esta alta intensidad de radiacién, aan siendo
muy puntual, pareciera ser, sin embargo, suficiente

para diferenciar hojas monofaciales.

1S.-La presencia de vasos con placa de perforaciédn
simple favorece una alta conduccié4n hidraulica, pero la
disminucién en =su diAmetro por efecto de la altitud,
ademas, de afectar una conduccién hidraulica 6ptima

evita el embolismo que produce dafo en las plantas.
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LAMINA 1. Lupinus meridanus Moritz ex C. P. Smith {(re-
gién de Escagtey, 2200 m.s.n.m.). A-E Hoja. A .- De-
talle esquematico de nervio medio y porcién de lamina.
B.- Detalle de una porcién (marcada en A> de epidermis

adaxial, abaxial y meséfilo.
D.- Epidermis abaxial. E.-
(estructura similar a las de
Escala 100 ym para C, D y E.

Abreviaciones: epzepidermis,
m=megbdfilo, p=papilas, x=xilema.
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C.- Epidermis adaxial.
Detalle de nervio medio
la estaciétn MucuchiesD.

ostzestomas, f=floema,
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LAMINA 2. Lupinus meridanus Moritz ex CG. P. Smith (lo-
calidad Mucuchies, 3000 ms.nm.>. A-B Peciolo (similar

en eztructura a las de Escagley). A .- Transcorte.
B.- Detalle de una porcién {marcada en A> de
vascular. C-F

epidermis, células clorofilicas y haz
Detalle esquematico de nervie medio y por-

Ho ja. C.-

cién de lamina. D.- Detalle de una porcién {(marcada
en o de epidermis adaxial, epidermis abaxial \Y
mesédfilo. E.- Epidermis adaxial. F.- Epidermis aba-
xial.

Abreviaciones: cl=células clorofilicas, easaspacLo ae—
rifero, etTespacio intarcelular, ep=epidarmis, eal=es~

tomas, hv=zhaz vascular, m=mesdfilo, p=papilas.
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LAMINA 3. Lupinus meridanus Moritz ex C. P. Smith ddo-

calidad de Apartaderos, 3550 m.s.n.m.>. A-G Hoja. A.-
Detalle esquematico de nervio medio y porcién de
lamina. B.- Detallle de una porcidn <(marcada en AD> de
epidermis adaxial, epidermis abaxial y meséfilo. C.-
Detalle de nervio medio. D.-Epidermis adaxial. E.-
Detalle del grosor de la pared celular. F.- Epidermis
abaxial. G.- Detalle del grosor de la pared celular.
H.- Detalle de una porcién (marcada en A, LaAmina 5> de
epldermis, células clorofilicas y parénquima fundamen-
tal del peciolo; estructura similar a las de las

plantas de Mifafi y P. Blancas.

La misma escala para Db, F y H.

Abreviaciones: cl=células cloroftlicas, ep-epidermis,
est=estomas, f=floema, m=mesdfiilo, p=papilas,
pf=parénquima fundamental, x=xilema.
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LAMINA 4. Lupinus meridanus Moritz ex C. P. Smith (re-
giones de Escaguey, Mucuchies y Apartaderos> A-C Tallo

A.- Detalle esquematico de la estructura del tallo.
B.- Detalle de una porcién de epidermis y corteza.
C.- Detalle de los vasos. D-E Raiz. D.- Detalle
esquematico de la estructura de la raiz. E.- Detalle

de los vasos.
Abreviaciones: ep=epidermis, f=fibras, ' md=medula,

pfzparénguima fundamental, prp=placa de perforacidn,
pt=punteadura.
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LAMINA 5. Lupinus eromonomos C. P. Smith d(localidad de

Mifafi, 3750 m.s.n.m.). A.- Transcorte del peciolo,
la porcion demarcada es de estructura similar a las de
las plantas de Apartaderos y P. Blancas. B-J Hoja.
B.- Detalle ezsquematico de nervio medio y porcion de
lamina. C.- Detalle de una porcién (marcada en B) de
epidermis adaxial, epidermis abaxial y meséfilo. D.-
Epidermis adaxial. E.~ Detalle del grosor de la pared
celular igual al de la epidermis abaxial. F.- Epider-

mis abaxial.
La misma escala para D y E.

Abreviaciones: bpcbase de pelo, eazespacio aerifero,

epc-epidermis, est=estomas, hvzhaz vascular, m=meséfilo,

p=papilas.
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LAMINA 6. Lupinus eromonomos C. P. Smith [docalidad de

Piedras Blancas, 4200 m=.nm.). A-F Hoja. A.- Deta-
lle esquematico del nervio medio y de la porcién de la
lamina. B.- Detalle de una porcidn (marcada en A)> de
epidermis adaxial, epidermis abaxial y meséfilo. C.-
Epidermis abaxial. D.- Detalle del grosor de la pared
celular. E.~ Epidermis adaxial. F.- Detalle del

grosor de la pared celular.
Escala comun para C yv E, y, D y F.

Abreviaciones: epzepidermis, est=estomas, hv=haz

vascular, m=meséfile, p=papilas.
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LAMINA 7. Lupinus eromonomos C. P. Smith (regiones de
Mifafi y Piedras Blancas). A-C Tallo de las plantas de
Mifafi. A.- Detalle esquematico de la estructura del
tallo. B.- Detalle de una porcitn de epidermis vy
corteza. C.- Detalle de una porciédn de tejido
vascular. D-E Ralz, estructura comun a las plantas de
ambas estaciones. D.- Detalle esquematico de la es-
tructura de la rai=z. E.- Detalle de los vasos. F-1
Tallo de las plantas de Piedras Blancas. F.- Detalle
esquematico de la estructura del tallo. G.- Detalle
de una porcidén de epidermis y corteza. H.- Detalle de
una porcién del tejido wvascular. I- Detalle de lo=
va=so=, similares a los de las plantas de Mifafi.

Escalas seme jantes para E e 1.

Abreviaciones: ep=epidermis, f=fibras, md=medula,
plf=parénquima fundamental, pp=placa de perforacién, pt=

punteadura, r=ritidoma.
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APENDICE 1.

gfgg' CACUTE MUCUCHI ES ;x}cu- Zic:—
N FE o P T
o o> [gromesnatons o JIE Tremperatura o [ 2RI
Enero{11,25 | - - - 13 16,3| 4,20l10,25| 12,6 8,3
Feb. |110,58 | - - - |s4,10| 16,6 3,80[10,20] 26,6|21,8
Marzo|136,28| - - - |se6,70|16,14| 5,0 |10,60] 52,2|46,9
Abrill106,5 | - - - 7,10|18,06| 5,8 [11,98] 6,4| 6,4
Mayo |262,0 |21,41|11,83]16,62[91,50|16,30] 6,60[11,50| 95,4|83,8
Junio|38,78 |22,22[12,05[17,14|80,10|15,10| 6,20|10,60|131,5]110,7
Julio|38,78 |22,86(12,28|17,57|76,70|15,15| 6,18]/10,70|152,7|113,9
Agos. |66 ,25 |20,44|12,38|16,41|77 ,50|16,20| 6,50]11,35| 79,3| 82,1
Sept. |176,78/23,64(12,76 /18,2 |125,9(16,20| 6,20(11,20(126,4| 94,6
Octu.|150,25|22,01(12,29|17,15|76,10{16,45| 6,33|11,30| - -
Novi.| 20,5 |22,60[11,05[16,83| 1,50|16,48| 6,09|11,28] 96 [100,3
Dici.| 16,5 |22,05| 9,28|15,66| 1,60[17,70| 4,50|11,0 6,4 11
X(Tomporat.)|22,15|11,74|16,94 16,39 5,62]11,0

tokal 1.169 622 ,4 785 [679,8
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