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RESUMEN

La ocurrencia del limite arboreo es un fendmeno global que implica un cambio en la dominancia de formas de vida. La
importancia de la temperatura como determinante de este limite ecoldgico ha sido reconocida, pero hasta ahora las respuestas
de las plantas vinculadas a este fenomeno no se han identificado claramente. Aqui analizamos el efecto de las temperaturas
extremas sobre la supervivencia del tejido foliar y la asimilacion de CO, como determinantes del limite superior de distribucion
de Vaccinium meridionale, una especie lefiosa caracteristica del limite arboreo en los Andes tropicales.

El registro minimo absoluto de temperatura ambiental fue de -2,8 °C, mientras que la temperatura de dafio foliar fue de
-10,5+0,7 °C. La asimilaciéon de CO, promedio (6,0+0,5 pmolsm?s™) fue invariable entre épocas, siendo comparable a la de
otras especies leflosas de la alta montafia tropical. Tanto la temperatura dptima para la fotosintesis (15,7+1,8°C) como el rango
en el que ocurre el 80% de la asimilacion de CO, (9,3+1,6-22,2+1,9°C) son similares al régimen de temperaturas ambientales
diurnas. Nuestros resultados demuestran que las temperaturas extremas no limitan el desempeiio fisiologico de V. meridionale
a nivel de supervivencia del tejido foliar e intercambio de gases en su limite altitudinal actual.
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ABSTRACT

Treeline occurrence is a global phenomenon that represents an abrupt transition in life-form dominance. The importance of
temperature in setting altitudinal positions of this ecological limit has been widely recognized, but to the date the exact plant
responses associated to this phenomenon have not been clearly identified. Here, we analyzed extreme temperature effects
on leaf tissue survival and CO, assimilation as determinant factors in setting the upper altitudinal limit of distribution in V.
meridionale, a typical woody species of the Andean tropical treeline.

Minimum air temperature recorded during the dry season was -2,8 °C while injury temperature in leaves occurredat-10,5+0,7
°C. Mean CO2 assimilation rates (6,0+0,5 umolms™') were invariable between seasons, comparable to those measured for
other tropical high mountain woody species. Optimum temperature for photosynthesis (15,7+1,8 °C) and 80% temperature
range for CO, assimilation (9,3+1,6 - 22,2+1,9 °C) were similar to the daily environmental temperature regime. Our results
show that extreme temperatures are not limiting the physiological performance of V. meridionale in terms of leaf tissue survival
and gas exchange under natural conditions at its present altitudinal limit.
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INTRODUCCION

La ocurrencia del limite de crecimiento arboreo
es un fenomeno de suma importancia a nivel
global que plantea grandes interrogantes, porque
donde quiera que se presente determina un
cambio evidente en la dominancia de formas de
vida (Korner 1999). Por décadas, diversos autores
se han preguntado: ;Qué variables ambientales
determinan la existencia y dindmica de dicho
limite? O mas puntualmente: ;Qué limitaciones
funcionales inherentes a la arquitectura arbdrea
les impide a las especies conquistar espacios a
mayores elevaciones? Hasta ahora, formular una
respuesta concreta a éstas preguntas resulta dificil
ya que el limite arbéreo es un fenomeno escala-
dependiente, que muestra importantes variaciones
por el efecto conjunto de multiples factores a
nivel ambiental y a nivel bidtico (Chapin y Shaver
1996; Holtmeier 2009).

La temperatura y sus efectos sobre procesos
bioldgicos relacionados con la determinacion del
limite arboreo han sido ampliamente reconocidos
como uno de los mas importantes. Sin embargo,
hasta ahora los mecanismos fisiologicos exactos
vinculados a este fendmeno no han sido claramente
identificados. La tinica certeza radica en que el
limite observado serd el resultado de la interaccion
entre las presiones ambientales y las tolerancias
fisiologicas de los individuos (Cavieres y Piper
2004). Eneste sentido, diferentes hipotesis sugieren
que por encima del limite, la forma de vida arborea
se ve limitada principalmente por restricciones
térmicas en el balance de carbono, crecimiento y
reproduccion. Por otro lado, el dafio en estructuras
vegetativas debido al congelamiento y la
desecacion son también limitaciones importantes
en entornos de alta montafia caracterizados por la
severidad de sus condiciones (Tranquillini 1979;
Stevens y Fox 1991; Kdrner 1998, 1999).

A diferencia de las zonas montafiosas templadas
donde la adversidad climatica es marcadamente
estacional y las plantas entran en un estado de
latencia durante el invierno, aprovechando el
resto del afo para formar nuevos tejidos, en zonas
de alta montafa tropical los efectos térmicos
pueden significar una restriccion constante en el
balance de carbono de los arboles, debido a que las
variaciones diarias son mucho mas pronunciadas
que las estacionales, con temperaturas bajo cero
durantelasnochesytemperaturasmas “favorables”
para las actividades metabodlicas durante el dia.
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En estos ambientes de alta montafia tropical el
reto mayor consiste en soportar las temperaturas
congelantes y al mismo tiempo mantener un
crecimiento continuo (o al menos una alta
actividad fisiologica) a pesar de las oscilaciones
térmicas extremas a las que estan sometidas las
especies en un periodo de 24 horas.

Diferentes aspectos que nos ayudan a entender
la distribucion altitudinal de especies lenosas
asociadas al limite arboreo tropical han sido
documentados en trabajos previos: Goldstein et al.
(1994) presentan informacion sobre cierto grado de
insensibilidad de la fotosintesis a las temperaturas
predominantes en el limite arboreo, debido a
procesos de aclimatacion térmica, asi como
también a la amplitud de la curva de respuesta
fotosintesis-temperatura en especies del limite
arboreo. Por otro lado, los resultados de Cavieres
et al. (2000) sugieren que el dafio por temperaturas
congelantes puede jugar un papel importante en la
determinacion del limite arboreo tropical, asi como
también demuestran el efecto limitante de las bajas
temperaturas sobre la capacidad fotoasimiladora
de Libanothamnus neriifolia, especie caracteristica
del limite arboreo en los Andes venezolanos.
Polylepis sericea es probablemente la especie mas
estudiada en este contexto por ser tan exitosa en
la conquista de espacios a mayores elevaciones
(Rada ef al. 1985; Rada ef al. 1992; Rada et al.
1996; Rada et al. 2009). Mas recientemente, las
contribuciones de Bader (2007), Puentes (2010) y
Dulhoste (2010) sugieren un efecto conjunto entre
las bajas temperaturas y altas radiaciones sobre
la maquinaria fotosintética (fotoinhibicion) que
estaria limitando de manera significativa las tasas
de asimilacion y consecuentemente el balance
de carbono de las lefiosas que se establecen en
ambientes abiertos por encima del limite.

La investigacion sobre limites arboreos ha sido,
y aun es, mayoritariamente de zonas templadas,
razon por la cual es prioritario desarrollar estudios
sobre los factores determinantes del limite tropical
(Korner 1998). A pesar de que para los limites
arboreos tropicales la informacion disponible
es relativamente escasa, sus caracteristicas
estructurales y fisiologicas son importantes para
desarrollar explicaciones generales (Young 1993,
Goldstein et al. 1994).

El objetivo principal de este trabajo fue estimar
la ocurrencia de dafio foliar por congelamiento
(como una aproximacion a los efectos directos
de las bajas temperatura sobre la supervivencia
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de los tejidos) y estudiar las caracteristicas del
intercambio de gases (como una aproximacion a
los efectos indirectos de las temperatura extremas
sobre los procesos de asimilacion de CO,) en una
especie lefiosa caracteristica del limite arbéreo en
los Andes venezolanos. Pretendemos asi aportar
elementos para determinar si la ocurrencia de
dafio foliar por congelamiento y/o limitaciones
vinculadas al proceso de asimilacion de carbono
estan involucradas en la determinacion del limite
superior de distribucion de los arboles en los
Andes tropicales.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

La localidad de “La Aguada” en el sector
noroccidental del parque nacional Sierra Nevada
de Mérida-Venezuela fue el lugar donde se llevo a
cabo la presente investigacion.

En esta zona el limite de bosque paramero continuo
se encuentra aproximadamente a los 3.300 m de
altitud (Bader et al. 2007), por encima del cual
ocurre una amplia franja ecotonal que comienza
de forma ascendente con el limite superior de
bosque cerrado, luego una zona donde se observan
lenguas y/o islas de bosque dentro de paramo con
individuos de menor tamafio, y posteriormente
una zona donde solo crecen individuos aislados
en la matriz del paramo andino (pajonal-rosetal).
Ramirez et al. (2009) ofrecen una descripcion
detallada de las especies dominantes en toda la
extension del ecotono. La especie V. meridional
puede encontrarse en bordes de bosque, islas de
bosque y como individuos aislados en el paramo.
La temperatura media anual es de 7,1 °C. La
alta entrada de radiacion diurna, principalmente
durante las horas de la mafiana hasta medio dia,
contribuye a las grandes fluctuaciones diarias de
temperaturas. Ademas, la ocurrencia de heladas
nocturnas tiende a ser mas comun durante
la época seca (Azocar y Monasterio 1979;
Sarmiento 1986). La precipitacion promedio
anual alcanza los 1.811 mm. Aunque el sitio de
estudio es considerado como una de las zonas
mas hiimedas de los Andes, presenta un régimen
pluviométrico anual de tipo bimodal con un
periodo seco de 4 meses. Asi, entre diciembre y
marzo la precipitacion puede llegar a variar entre
17-55 mm (Monasterio y Reyes 1980).

Especie estudiada
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Figura 1. Individuos de V. meridionale en el limite
superior de la zona transicional entre bosque paramero
y paramo, creciendo a 3420 m de elevacion. Localidad
“La Aguda” Estado Mérida, Andes de Venezuela.
Foto: Fermin Rada.

Vaccinium meridionale S.W. (Ericaceae) es
descrita como un arbusto siempre verde. Sin
embargo, Ligarreto et al. (2011) reportan que en
bosques altiandinos uno de los rasgos fenotipicos
de mayor variabilidad en esta especie es la altura
de los individuos, encontrando plantas de mas de
2,5 m. En nuestro caso, se trabajo con individuos
adultos entre 2-3 m de altura (figura 1), en una
poblacion establecida en paramo abierto, creciendo
en su limite altitudinal superior de distribucion
(3.420 m). Esta especie domina en suelos franco-
arenosos, bien drenados, con pH acido, sitios
con exposicion solar total o parcial y humedad
moderada (Vallejo 2000).

Su distribucion geografica abarca las zonas
andinas de Sur América, siendo especialmente
abundante en la zona norte de los Andes, desde
el norte de Ecuador hasta Venezuela, donde su
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rango de distribucién altitudinal va desde 2.000
m hasta 3.500 m de altitud (Bricefio y Morillo
2002). En descripciones floristicas detalladas
de los Andes tropicales (Young 1993; Yéanez
1998; Berg y Suchi 2001; Ramirez et al. 2009),
la especie Vaccinium meridionale figura siempre
como una de las mas caracteristicas en la parte
superior de la zona de transicién entre la selva
nublada montana alta y el paramo.

Este género se destaca por su amplitud ecoldgica;
cuenta con mas de 450 especies que se ubican
en vastas areas de distribucion que van desde
zonas montafiosas articas y de mediana latitud
hasta areas tropicales de Africa, Asia, Centro y
Sur América (Cane et al. 1985; Timoshik 2000).
Las especies del género Vaccinium componen
el grupo de plantas clonales (Albert et al. 2005)
que pueden propagarse tanto sexual como
vegetativamente, con progenitores establecidos
rapidamente a través de rizomas o estolones
(Wilbur y Luteyn 2008).

Microclima

La caracterizacion de variables microambientales
fue realizada tanto en época seca como en época
htimeda. Se dispuso de 3 sensores para cada
variable medida: humedad relativa del aire (HR)
(Im) y temperaturas a nivel del suelo (0 m) y
aire (1 m). Los registradores automaticos de
datos (HOBO Onset Computer Corp.) fueron
programados para tomar datos cada 5 minutos,
desde el 17 de Enero hasta el 28 de agosto de
2007. Estos fueron colocados en los interespacios
abiertos de la vegetacion, fuera de la copa de los
arbustos, protegidos de la radiacion directa en
pequenas casillas de plastico que permiten la libre
circulacion del aire. Los periodos considerados
para calcular los promedios microclimaticos

estacionales fueron desde enero a marzo (época
seca) y desde abril hasta agosto (época humeda).

Temperatura de daio foliar

En campo se colectaron 2 ramas (ca. 30 cm) de
3 individuos diferentes que fueron colocadas en
bolsas selladas y transportadas al laboratorio. Alli,
este material fue rehidratado durante un periodo
de 12 horas en la oscuridad a baja temperatura,
con el fin de saturarlas completamente.

Luego, se determin6d la ocurrencia de dafio
midiendo la liberacion de electrolitos provenientes
del tejido foliar (metodologia conocida como
lavado 1i6nico, o de conductividad eléctrica)
(Linden 2002).Se seleccionaron hojas maduras
recientemente expandidas y de area similar. Cada
una se colocod de forma inmediata en un tubo de
ensayo hermético, cuyo tapon estaba provisto de
termopares (cobre-constantan) conectados a una
tarjeta de adquisicion de datos (modelo PA-7018
ICP.CON), permitiendo el registro constante de la
temperatura foliar. Estos tubos de ensayo fueron
colocados en un bano refrigerado (Modelo Grant,
Cambridge, Reino Unido) en una solucion de
etanol-agua en una proporcién 2 a 1.Se colocaron
21 muestras para obtener 3 réplicas por cada
temperatura durante el proceso de enfriamiento:
5, 0, -5, -10, -15, -20, -25°C. Cuando el bafio
alcanzaba la temperatura deseada, se extraian
dichos tubos de ensayo. La tasa de enfriamiento
fue de ca. 8§°C/h.

Luego de que las muestras alcanzaron nuevamente
la temperatura ambiente, se colocaron en pequefios
envases con agua desionizada, en la oscuridad, a
una temperatura de 4°C. Después de 48 horas se
midio la conductividad eléctrica de cada solucién
(conductividad inicial) en micro Siemens
por centimetro (uS/cm), con la ayuda de un

Tabla 1. Temperatura de dafio foliar (TDF), temperatura del airea 0y 1 my frecuencia de heladas obtenidas para
la temporada seca y himeda. Promedio + error estandar (valor minimo absoluto).

, TDF Tmin(Om) Tmin(lm) T<0(Om) T<0(1m)
Epoca (°C) (°C) (°C) (N°dias) ~ (N°dias)
1,24+0,09  3,72+0,03
Seca  10°%07 T ygg (-0,35) 17 2
4,7040,02  5,52+0,02
Himeda >//*0.1 (0,84) (2,52) 0 0

ECOTROPICOS 24(1):80-91 2011

83



COMORESPONDE Vaccinium meridionale ALA TEMPERATURA?

conductimetro marca Extech (EC500 Waterproof
ExStik Conductivity /TDS/Salinity Meter).
Posteriormente, todas las muestras se sumergieron
en nitrogeno liquido con la finalidad de producir la
lisis total de los tejidos y nuevamente se llevaron
a la nevera por un tiempo entre 24 a 48 horas para
luego medir la conductividad eléctrica final. Para
el calculo de la temperatura de dafio se aplico la
siguiente formula:

Liberacion relativa de electrolitos =
conductividad inicial/conductividad final x 100

Se consider6 como temperatura de dafio aquella en
la que ocurrid una liberacion relativa de electrolitos
igual al 50%.

Potencial hidrico foliar

Serealizaron determinaciones del potencial hidrico
foliaren ramas (n=3) de diferentes individuos,
durante dos dias tipicos de cada época. Cada dia,
solo se realizaron mediciones en horas cercanas al
mediodia (11:30am) para estimar valores minimos.
Para ello, se empled una camara de presion (PMS
mod 600, Corwallis, Oregon, USA).

Relacion asimilacion de CO, (A) —densidad de
flujo fotonico fotosintético (DFFF)
Lasmedidasdeintercambiode gases (Conductancia
estomatica (Gs), Transpiracion (E) y Asimilacion
de CO, (A)) fueron llevadas a cabo tanto en época
seca como en hiimeda, durante dias despejados
(entre las 9:00 - 11:00 am), seleccionando hojas
maduras recientemente expandidas en 3 individuos
adultos de tamafio similar (entre 2-3 m). De estas 3
series fueron obtenidos los valores promedio para
cada una de las variables cuantificadas en cada
época (Tablas 2-3).

Un sistema portatil compuesto por una cédmara
foliar, una unidad de suministro de aire y un
analizador de gases infrarrojo operando en modo
abierto, fue utilizado para la caracterizacion del
intercambio de gases en campo (LCA-4System,
The Analytical DevelopmentCo. Ltd., Hoddesdon,
Reino Unido). Rotando levemente la camara
se consiguido modificar el grado de exposicion
de cada hoja a la luz para obtener los puntos a
altas radiaciones. Para intensidades de radiacion
menores se colocaron filtros de malla neutral sobre
la camara foliar que progresivamente disminuian
la cantidad de luz hasta interceptarla totalmente.
Relacion A - temperatura foliar
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En campo, varias ramas de 3 individuos fueron
cortadas bajo agua y llevadas inmediatamente
al laboratorio. Una vez alli, las curvas A —
temperatura foliar se comenzaron de forma
inmediata (terminando todas las mediciones en
un periodo no mayor a 24h), utilizando un sistema
de intercambio de gases con un analizador de
gases infrarrojo (LCA-2) y una camara plexiglas
(0.14 m*) como se describe en Rada et al. (1992).
La camara estaba equipada con 3 termopares de
cobre-constantan conectados a un registrador para
obtener la temperatura foliar y del aire. Un sensor
de radiacion fue también ajustado a la camara
para las medidas de luz. Una fuente de luz (1000
pumolm™s™') fue colocada sobre la cdmara. Un baio
refrigerado conectado por mangueras a un radiador
se utilizo para regular la temperatura del aire y
consecuentemente la temperatura foliar dentro de
la cdmara. Las tasas de asimilacion de CO, fueron
medidas por los cambios en la concentracion de
CO, en la cdmara. Estas mediciones fueron hechas
aintervalos de 1min por 5 min en cada temperatura
escogida (aproximadamente a intervalos de 3°C en
los extremos altos y bajos, y a intervalos de 1-2°C
a temperaturas cercanas al optimo). Las muestras
fueron dejadas entre 10-15 min a cada temperatura.
La asimilacion de CO, neta (A, pmolm? s™) fue
calculada de acuerdo a la formula:

A= L-’xﬂﬂ]:,fr ® ATiempo

Donde V es el volumen ‘de la camara (m®), L
el area foliar (m*), ACO2 los cambios en las
concentraciones de CO, (umolm™) por tiempo (s)
(Field ef al. 1989).

La relacion entre temperatura foliar y A fue
obtenida ajustando los datos obtenidos a una
funcién polinomial de segundo orden. La
temperatura optima para la fotosintesis se calculd
a través de la primera derivada de la curva
polinomial.

Analisis estadistico

Los datos ecofisiologicos fueron analizados con
estadistica no paramétrica, dado que los datos
no se distribuyen de manera normal. Se aplico el
test de Mann-Whitney de comparacion entre dos
grupos independientes para evaluar si existian
diferencias entre épocas. En el caso de los datos
microclimaticos, las diferencias estacionales se
evaluaron aplicando pruebas T de Student.
RESULTADOS
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Tabla 2. Potencial hidrico foliar (yL), conductancia estomatica (Gs), tasa de traspiracion (E), asimilacion de CO,
(A), eficiencia intrinseca en el uso del agua (A/Gs) y relacion CO, intracelular y ambiental determinados durante la
época seca y humeda. Promedio + error estandar (valor minimo absoluto). *indica diferencias significativas entre

temporadas en p<0,05.

YL Gs

A

Epoca (MPa) (mmolm2s?) (mmolm2s?) (umolm?s?) AfGs Ci/ca
Seca 1(15(;)05 110415,1* 1,9+40,4* 6,040,5 10,8+4,6%  0,6+0,06
Himeda '1'(?5(;')04 169,5+12,6 4,5+0,2 6,0+0,1 48+0,4  0,7+0,02

En la caracterizacion microclimatica realizada
se observd que la temperatura ambiental esta
claramente acoplada con la estacionalidad hidrica.
El valor minimo absoluto registrado en época seca
es casi 2 °C menor que en la himeda; quedando la
ocurrencia de heladas (N° de dias con temperaturas
menores a 0 °C) restringida exclusivamente a la
época seca. Al mismo tiempo, se evidencié una
importante diferenciacion térmica entre el aire y
el suelo. En este ltimo fue donde tuvieron lugar
los registros mas extremos, posiblemente como
resultado de las intensas pérdidas de calor por
conveccion a lo largo de los ciclos diarios en el
paramo (Azdcar y Rada 2006) (Tabla 1).

Por otro lado, la temperatura de dafio foliar
determinada para V. meridionale fue de-10,5+0,7
°C, valor que no varid significativamente
entre épocas y que estd muy por debajo de las
temperaturas minimas absolutas registradas a 0 y
1 m del suelo.

La humedad relativa promedio del aire fue
significativamente menor durante la época seca
(53,6+2,5 %) que con respecto a la humeda
(80,7+1,2 %). En consecuencia, se observd por
parte de la especie un mayor control estomatico
y una mayor eficiencia en el uso del agua,
reduciéndose asi las tasas de transpiracion. Al
tiempo que la difusion del CO, desde el ambiente
hacia la hoja, la asimilacion de CO,, y el potencial
hidrico foliar minimo se mantuvieron invariables
entre las épocas (Tabla 2).

Las curvas de saturacion de luz (Figura 2) no
presentan diferencias significativas entre épocas a
nivel de eficiencia cuantica, tasas de respiracion y
asimilacion maxima.

La relacion asimilacion de CO, — Temperatura

ECOTROPICOS 24(1):80-91 2011

foliar (Figura 3) reveld un valor optimo de
temperatura para la fotosintesis de 15,7+1,8 °C,
disminuyendo la asimilaciéon gradualmente por
encima y por debajo de éste valor. Los puntos
de compensacion maximo y minimo fueron
de 30,2+2,3 y 1,3+1,3 °C respectivamente.
Es importante mencionar que en nuestros
resultados, los valores de asimilacion se expresan
en términos relativos dado que los valores netos
calculados fueron muy bajos (1-2 umolm=s') en
comparacion a las tasas de asimilacion medidas
en campo (5-7 pmolm s!). Esta depresion en
los valores probablemente se debid a cierres
estomaticos inducidos por corte de las ramas
en campo y por el posterior transporte hacia el
laboratorio.

Si se compara el régimen térmico entre las 9
am.ylas 4 p.m. (a0 my |l m)con los rangos
de tolerancia térmica obtenidos mediante la
relacion A-temperatura foliar, se puede apreciar
en la tabla 3 que las temperaturas promedio
diurnas se encuentran muy cercanas al 6ptimo
fotosintético de la especie (15,7+1,8 °C) y
dentro del rango térmico donde ocurre el 80%
de asimilacion (entre 9,3+1,6 y 22,2+1,9 °C).
Es interesante notar que las maximas y minimas
absolutas de temperatura ambiental diurna
parecen ser los valores mas criticos en términos
de actividad fotosintética pues se encuentran o
muy cercanos a los puntos de compensacion (1
m) o incluso fuera de los mismos (0 m). Las
diferencias de los regimenes térmicos entre
micrositios y entre épocas fueron significativas
excepto para la temperatura promedio entre 0 y
1 m durante la época seca.

DISCUSION
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Tabla 3. Comparacion de los 6ptimos de temperatura, minimos y maximos medidos en el laboratorio, con respecto
a las temperaturas ambientales diurnas (entre 9 am y 4 pm) registradas en ambas épocas a Om y a 1m del suelo.
Punto de compensacion maximo (Ta), punto de compensacion minimo (Tb), temperatura optima (Top.) y rango
térmico en el que ocurre el 80% de asimilacion de CO, (T80%). *Indica diferencias significativas entre micrositios

y letras entre temporadas.

T Ambiental diurnas (°C)

T Laboratorio (°C) Seca Humeda
Om 1m Om im
Ta 30,2+2,3 (Max.) 22,4+0,9°* 17,7+0,5* 15,7+0,2°* 16,4+0,2°
Tb 1,3+1,3 (Min.) 5,5+0,3%* 8,5+0,4° 8,9+0,1°* 9,8+0,1°
Top 15,7+1,8
(Prom.) 14,6+0,5° 14,1+0,5° 11,8+0,1°* 12,6+0,2°
T80% 9,3+1,6 - 22,2+1,9

La temperatura de dafio estimada sugiere que
en el sitio de estudio las temperaturas extremas
nocturnas no estan afectando la sobrevivencia
del tejido foliar en la especie V. meridionale;
y por lo tanto no constituyen una limitante para
su distribucion altitudinal. El limite de bosque
continuo en los Andes venezolanos coincide
precisamente con la altitud a la que comienzan a
ocurrir las heladas (Monasterio y Reyes 1980). Sin
embargo, temperaturas ambientales que superen
los -10 °C posiblemente no ocurren nunca a ese
nivel del gradiente altitudinal. En la localidad
de La Aguada, durante los afios 2007-2008 se
registraron temperaturas minimas absolutas del
aire de -3,4 oC (1,5 m) (Dulhoste 2010). Valores
minimos absolutos con una magnitud de -10°C
solo han sido reportados para sitios por encima
de 4.200 m en el piso Altiandino de los Andes
Venezolanos (Pérez 1984, 1995).

Por otro lado, el daiio en el tejido fotosintético de
esta especie ocurre a temperaturas similares a las
reportadas por diferentes autores (Squeoetal. 1991;
Squeo et al. 1996; Melcher et al. 2000; Puentes
2010; Dulhoste 2010) para especies de arboles y
arbustos de alta montafia tropical creciendo en los
dominios de este ecotono: Podocarpus oleifolius
(-9,2 °C), Polylepis sericea (-8,0 °C), Gaultheria
strigosa (-11,9 °C), Hypericum laricifolium (-10,9
°C), Diplostephium venezuelense (-12,2 °C),
Metrosideros polymorpha (-8,3 °C), Tetraglochin
alatun (-11,1 °C), Libanothamnus lucidus (-11,3
°C), entre otras.

Para varias especies arboreas se ha reportado
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que la temperatura de dafio decrece con el
incremento de la altitud estando fuertemente
acoplada con la temperatura ambiental en el
gradiente (Squeo et al. 1996; Dulhoste 2010).
Partiendo de este hecho, y tomando en cuenta
que la tasa adiabatica de disminucion de la
temperatura en los Andes venezolanos es
de 0,6 °C por cada 100 m (Sarmiento 1986)
pudiéramos especular que incluso por encima
de su limite de distribucion actual las bajas
temperaturas por si solas no supondrian una
restriccion determinante para la supervivencia
de los tejidos foliares en V. meridionale.

En cuanto a las caracteristicas del intercambio
gaseoso, los resultados de este trabajo muestran
que la actividad fotosintética de V. meridionale
no parece estar limitada por el régimen de
temperatura y condiciones hidricas que presenta
el area de estudio.

En primer lugar, se observo un ligero efecto de
estrés hidrico durante la temporada seca, al que
la especie respondid con un ajuste estomatico
que permitio reducir las pérdidas transpiratorias
y mantener potenciales hidricos foliares similares
a los exhibidos durante la época himeda. Por
otro lado, en los arbustos de este género las
caracteristicas escleromorficas que ayudan a
disminuir de manera importante las pérdidas de
agua ya han sido descritas (e.g. cuticula gruesa
a nivel de hoja y fruto, desarrollo de endodermis
en ramas, hojas pequefias, de color verde claro y
dispuestas de forma paralela a los rayos solares)
(Odell et al. 1989).

En segundo Ilugar, se observaron tasas de
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Figura 2. Curvas de saturacion de luz, generadas en campo durante la temporada seca (o) [Y=10,13*(-85,51+x)/
(-85,51+681,16+x); R*=0,93; p<0.0001] y temporada humeda (®) [Y=7,74%(-41,83+x)/(-41,83+406,84+x);
R*=0,87; p<0.0001].

Asimilacion Relativa

Temperatura{°C) ¢

Figura 3. Curva Asimilacion de CO, - Temperatura foliar para V. meridionale, [y = -0,0043x2 + 0,1333x - 0,115;
R?=10,8013].
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asimilacion de CO, promedios de 6 pmolm™ sy
maximas cercanas a 7 umolm s, invariables entre
épocas a pesar del ajuste estomatico mencionado.
Asi mismo, estos valores son comparables a los
estimados para plantas de alta montaia tropical en
general (Rada et al. 1992, Azocar y Rada 2006) y
paraespecies arboreas del limite superior de bosque
tropical: Libanothamnus nerifolia (6,6 pmolm™
sy (Cavieres et al. 2000); Heliocarpus americanus
(7,1 umolm™ s), Tetrorchidium rubrivenium (5,9
umolm™? s)(Afez 1987); Guettarda steyermarkii
(6,2umolm™? s, Clusia multiflora (6,6umolm™
s, Miconia resimoides (6,7umolm? s')(Rada et
al. 2009).

La respuesta fotosintética al factor temperatura
es también similar a la encontrada por Rada et
al. (1996); Cavieres et al. (2000) y Dulhoste
(2010) para otras especies lefosas del limite
arboreo en los Andes venezolanos, estando la
temperatura 6ptima muy cercana a la temperatura
promedio del aire durante el dia. Esta tltima se
mantuvo indiferentemente de la época, dentro del
rango térmico en el que se lleva a cabo el 80%
de asimilacion. Sin embargo, las temperaturas
maximas y minimas promedios durante el dia
estdn muy cercanas a los limites de dicho rango.
Los micrositios asociados al suelo durante la
época seca pudieran calificarse como los menos
favorables en este sentido.

Es interesante mencionar que a nivel del aire (1
m), hubo valores minimos y maximos absolutos
de temperatura que se ubicaron fuera del rango del
80% de asimilacion de la especie, pero solo un 4%
del total de nuestros registros (N=3235) estuvo por
debajo o por encima del punto de compensacion
minimo y maximo, en contraste con el 17%
calculado para los registros a nivel de suelo,
confirmdndose nuevamente que las condiciones
a nivel de suelo tienden a ser mas severas. Esto
podria tener interesantes implicaciones sobre la
germinacion y el establecimiento de las plantulas.
En resumen, nuestro estudio demuestra que
los efectos de las temperaturas extremas no
estan limitando el desempefio fisiologico de
V. meridionale a nivel de supervivencia del
tejido foliar y de intercambio de gases bajo las
condiciones naturales de su limite superior de
distribucion actual de los ejemplares adultos.

V. meridionale es una especie que presenta
poblaciones bien establecidas de manera
espontanea en un amplio rango de variabilidad
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ambiental gracias a su plasticidad fenotipica
(Ligarreto et al. 2011). En este sentido, la alta
plasticidad ecoldgica es un rasgo comun para
muchas especies tanto en el gradiente latitudinal
como altitudinal de éste ecotono en los Andes, lo
que explica su importancia dentro de los diversos
mosaicos de paisajes que genera el limite arboreo,
en términos de condiciones de habitat especificos
(e.g. exposicion total, lugares sombreados, bosques
densos, bordes de bosque).

Es claro que no existe un factor unico que
determine el limite altitudinal de V. meridionale
y en general de las formas arboreas. Dependeria,
mas bien, de sus caracteristicas intrinsecas y de las
condiciones particulares en las que se encuentren.
Por lo tanto, como perspectivas de investigacion a
futuro mencionaremos otros aspectos que podrian
mejorar nuestracomprension sobre los mecanismos
condicionantes de la distribucion altitudinal de esta
especie al tiempo que contribuirian a desarrollar
generalizaciones sobre el limite arboreo tropical:
-Dado que los procesos de crecimiento tienden
a ser mas sensibles a la temperatura que la
fotosintesis (Grace et al. 2002), se ha sugerido
que la formacion de células y tejidos podria
estar limitada por el descenso altitudinal de las
temperaturas; lo que implicaria un umbral de bajas
temperaturas para las especies como sumidero
(actividades de crecimiento).

-Los estudios ecofisiologicos de plantas lenosas
en la alta montafia tropical se han realizado
generalmente en individuos adultos (Squeo et
al. 1991; Goldstein et al. 1994; Cavieres et al.
2000; Rada ef al. 2001) aun cuando los procesos
biofisicos determinantes de la germinacion y el
establecimiento (e.g. preferencia de micrositios,
interacciones bidticas intra e interespecificas,
tolerancia fisiologica) hacen de éstas fases, las
mas criticas para la ocurrencia y la dinamica del
limite (Germino y Smith 2002; Smith et al. 2003;
Puentes 2010).

-En V. meridionale el crecimiento vegetativo
se considera como la principal estrategia de
propagacion en habitats naturales (Avila Diaz-
Granados et al. 2009) lo que pudo confirmarse en
campo, pues la gran mayoria de los individuos <30
cm de altura presentes en la poblacion bajo estudio
eran rebrotes. Es necesario entonces evaluar la
relevancia de la reproduccion vegetativa en arboles
dellimite comounaestrategia parasobrevivirlargos
periodos cuando el reclutamiento es limitado,
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asegurando al menos ocupacion persistente del
espacio bajo condiciones desfavorables (Young y
Leon 20006; Bond y Midgley 2001).

-Por ultimo, la gran mayoria de ericaceas presentan
una infeccion micorricica “ericoide”, siendo dos
los roles fundamentales asociados a la micorriza:
acondicionamiento del entorno edaficoyadquisicion
denutrientesesencialesprincipalmentenitrogenados
y compuestos fosfaticos (Jacquemart1997). Para
V. meridionale, y en general para las ericiceas
de la zona transicional del limite arbdreo, esta
informacién es muy limitada. Algunos autores
aseguran que la efectividad de la micorrizacion
disminuye con la altitud a consecuencia de las bajas
temperaturas presentes y depende también de las
condiciones edéaficas locales (Stevens y Fox 1991,
Haselwandter 2007).
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