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RESUMEN

El objetivo del presente trabajo es el de estudiar los mecanismos de regulacién
del balance hidrico en individuos juveniles de tres especies de Espeletia, las cuales
ocupan habitats contrastantes en el Péramo Desértico. E.timotensis se encuentra
sobre laderas y presenta una economia hidrica mas favorable durante el aflo,
E.moritziana que coloniza los afloranientos rocosos esté sometida a un mayor déficit
hidrico y E.spicata 1a cual ocupa los £fondos de valle presenta una economia hidrica
intermedia, En E.moritziana la combinacidn de ajuste osndtico estacional, paredes
cetulares rigidas como tambien una mayor tolerancia de las hojas de 1a roseta al daflo
por déficit hidrico, le permiten a esta especie ocupar habitats hidricanente
inestables como son los afloramientos rocosos. La falta de mecanismos que promuevan
el mantenimiento del turgor celular a bajos potenciales hidricos, como tambien una
baja tolerancia  de las hojas al desecamiento, puede explicar la presencia de
E.spicata en lugares hidcicamente nds favorables como son los fondos de valle. En
E.timotensis el mantenimiento del turgor mediante una mayor elasticidad de 1a pared
cetular y de potenciales hidricos favorables debido posiblemente a un mecanismo de
cierre estondtico causado por un potencial foliar critico, pueden explicar su lento
crecimiento, pero no son evidencia para explicar la presencia de ésta especie en las
Yaderas, de hecho E.timotensis tambien puede encontrarse sobre afloramientos rocosos.
En tos individuos juveniles estudiados, tanto la capacitancia medular como 1la
capacitancia foliar no parecen desempefiar un papel importante en el mantenimiento de
una econonia hidrica favorable, 1o que representa el caso contrario a 1o reportado
para individuos adultos de las mismas especies.



INTRODUCCION

La sequia es uno de los factores ambientales, que no sélo afecta el crecimiento
de las plantas, sino tambien su sobrevivencia. La sequia causa déficits hidricos que
reducen el turgor celular, causando un cierre estom&tico y una disminucién de 1la
expansién y divisidén celular, debido a una reduccidn del drea foliar y de la tasa

fotosintética por unidad de drea foliar (Kramer, 1980),

Para comprender el por qué ciertas especies sobreviven e inclusive pueden 1legar
a ser exitosas en habitats donde otras fallan, se necesita conocer 1a forma en que
los procesos fisioldgicos son afectados por los diferentes factores ambientales en

las fases mds vulnerables del ciclo de vida.

A diferencia de 1a zona alpina templada, el ambiente del P4dramo Desértico estd
caracterizado por fluctuaciones térmicas diarias y temperaturas congelantes
frecuentes (Hedberg, 1964; Coe, 1967; Monasterio, 1980; Monasterio y Reyes, 1980).
Como congecuencia de éste régimen térmico, el agua no siempre estd accesible para
cubrir las demandas transpiratorias durante 1a mayor parte del afio y particularmente
durante las primeras horas de la mafiana, cuando el agua del suelo estd congelada o
la absorcidén de agua estd impedida como consecuencia de una baja permeabilidad de la

membrana de las raices (Running y Reid, 1980; Kaufmann, 1977; Goldstein, 1981).

En este ambiente hidrico y térmicamente extremo, las rosetas caulescentes
gigantes del género Espeletia representan l1a forma de crecimiento dominante,
pudiendo encontrarse hasta los 4600 msnm. Este género, endémico del Pdramo
Desértico, ha experimentado un intenso proceso de especiacién (Cuatrecasas, 1979) el

cual continda en la actualidad, como 10 evidencia la continua formacién de hibridos.

Las especies de Espeletia son morfoldgicamente similares, poseen un dnico
tronco recubierto por hojas marcescentes, las cuales aislan al tallo (médula, floema
y meristemas laterales) de las bajas temperaturas (Smith, 1979} Goldstein y Meinzer,
1983; Rada et al. 1983)) y al mismo tiempo podrian servir para mantener un sistema
cerrado en el reciclaje de nutrientes (Monasterio, 1980; Garay, 1981). Las hojas de
la roseta poseen una espesa capa de pubescencia que modifica el balance energético
aumentando la capa limite y la resistencia a la transferencia de calor latente ¥y
convectivo (Meinzer y Goldstein, 1985) La médula en 1los individuos adultos de
E.timotensis parece ser una fuente importante de agqua almacenada que ayuda a

mantener un balance hidrico favorable (Hedberg, 1764; Goldstein et al ,1984).
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Estas caracteristicas morfoldgicas han tenido una evolucidén convergente en las

altas montafias tropicales de América y Africa. Especies de Senecio y Lobelia en

Africa tienen una médula central y las hojas muertas son retenidas alrededor del
tallo (Hedberg, 1944; Coe, 1967), Esta evolucidn convergente de estructuras
similares sugieren que estas caracteristicas morfoldgicas han evolucionado como una

respuesta adaptativa al ambiente de 1a alta montafa tropical.

En l1a mayoria de las poblaciones vegetales, las tasas de mortalidad varian con
1a edad o el tamafioc de los individuos, siendo los primeros estadios de desarrollo
los mds vulnerables del ciclo de vida ¥y la sequia una de las causas principales de
mortalidad (Jordan y Nobel, 1981; Solbrig, 1981 ;Cook, 1979; Smith, 1984; Maruta,
1976; Antonovicks, 1972; Sarukhan, 1980 entre otros).

El ciclo de vida de Espeletia timotensis muestra dos fases de mortalidad. La
primera fase ocurre durante 1los primeros affos (plantas de 0-40cm de altura) y 1la
segunda al final del ciclo de vida (Goldstein et al. 1985). Estos dos periodos de

mortalidad, probablemente implican, que en cada uno la mortalidad estd causada por

diferentes factores, debido a que las plantas en cada fase experimentan presiones vy
riesgos ambientales diferentes.

Los patrones de distribucidn de las plantas, en parte pueden ser explicados por
las caracteristicas fisioldgicas de éstas, como por los requerimientos especificos
de cada especie durante las fases tempranas de su establecimiento. En el P4ramo
Desértico, las especies de Espeletia ocupan habitats muy diferentes, por ejemplo
E.moritziana se encuentra sobre afloramientos rocosos donde el suelo se limita a una
delgada capa, E.timotensis se encuentra en laderas con suelos pedregosos y muy
esqueléticos y E.spicata se encuentra en fondos de valle donde confluyen lineaé de
drenaje y los suelos son mds profundos y orgdnicos. La gran similitud morfoldgica de
estas especies y su abundancia en ambientes contrastantes, hace pensar que existen
diferencias fisioldgicas que le permite a cada especie ocupar un habitat particular,
diesminuyendo asi la competencia.

El objetivo del presente trabajo es el de estudiar los mecanismos de regulacidn
del balance hidrico . en individuos juveniles de estas tres especies de Egpeletia, las
cuales ocupan habitats contrastantes en el Paramo Desértico. Se escogid el estadio
juvenil, por ser dste una de las fases criticas del ciclo de vida de Espeletia

Por 10 antes mencionado se han formulado los siguientes objetivos especificos.



Objetivos especificos:

1.

2,

4,

6.

Comparar las relaciones hidricas de las especies mediante cursos diarios
de variables microclimiticas y de respuesta de las plantas durante 1la
época hdmeda y 1a época seca.

Caracterizar la magnitud de 1los componentes del potencial hidrico

obtenidos mediante curvas presidn-voldmen para las tres especies durante
la época hémeda y seca.

Comparar estos componentes del potencial hidricot

a) entre especies

b) entre estaciones

Comparar las caracteristicas de los reservorios internos de agua (hojas

y médula) y su relacién con el mantenimiento de una economia hidrica
favorable.

Evaluar la sensibilidad al desecamiento de 1las hojas de la roseta en las
tres especies durante 1a época himeda y seca.

Comparar las tasas de conductancia y transpiraciéon y los potenciales

hidricos foliares de las tres especies en plantas regadas y no regadas
durante 1a estacion seca.

Evaluar las respuestas de los potenciales hidricos foliares a un aumento
de 1a resistencia hidradlica de las raices, mediante una disminucidon de
las temperaturas del suelo.



MATERIALES Y METODOS

A. DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO

El 4&rea de estudio estd ubicada en la porcién Nororiental de la Sierra de la
Culata a 3.5 Km de Pico E! Aguila (Fig. 1). Esta 4rea es conocida como el pdramo de
Las Cruces (4200 msnm), un Pdramo Desértico caracterizado por una alta frecuencia de
ciclos de congelamiento y descongelamiento diario (Monasterio 1979). Las variaciones
térmicas diarias son mayores durante 1a época seca y las heladas son mds frecuentes
durante este periodo (Monasterio y Reyes, 1980).

La estacidn climdtica mds cercana (Pico El Aguila) a 4090 msnm muestra un
régimen de precipitacién con estacionalidad hidrica anual, siendo el promedio de
precipitacién en el afio 798.2 mm. La estacidn seca se extiende aproximadamente desde
Diciembre hasta Marzo (Fig.2), Como resultado de esta estacionalidad, la radiacién
solar diaria es mayor durante la época seca. En la estacidn hdmeda hay una espesa
cobertura de nubes, neblina frecuente, lluvia y nieve al iqual que en el pdramo de
Mucubaji (Azécar y Monasterio 1980; Monasterio y Reyes 1980),

Los aspectos relacionados con 1la geologia, geomorfologia y suelos de esta zona
han sido documentados por: Schubert 1979, 1972, 1980a, 1980bj Tricart 1970; Malagén
1982 y Pérez, 1984 entre otros.

En el lugar en que se realizé este estudio, se encuentran tres ambientes
topogrdficamente diferentes: laderas, donde predomina E.timotensis; afloramientos

rocosos, ocupados por E.moritziana y depresiones o fondos de valles, donde se
encuentra E.spicata.

Las laderas tienen una suave pendiente y se caracterizan por tener suelos
esqueléticos, arenosos, poco profundos y pedregosos. Las rocas son de diversos
tamafios, encontrandose desde bloques delgados hasta guijarros. La roca madre aflora
a unos 20 cm en profundidad. A un lado de ésta ladera (aproximadamente 100m) se
encuentran afloramientos rocosos, formados por bloques medianos de roca desnuda de
color oscuro, fracturables y aguzados. El otro sitio de estudio es una depresidén o
cubeta donde confluyen lineas de drenaje. Los suelos son mids profundos y orgénicos y

su superficie estd cubierta de plantas en cojin y musgos.

La vegetacidn de! Pdramo Desértico consta de dos estratos: el primero formado
por individuos adultos de Espeletia entre 3-4 m de altura con un Gnico tronco no
ramificado y una roseta terminal. El segundo estrato se encuentra cerca del suelo ¥y
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estd formado principalmente por plantas en cojin, gramineas e individuos Jjuveniles
de Espeletia (Monasterio, 1980),

B. DESCRIPCION DE LAS ESPECIES

El estadio juvenil de las plantas es uno de los mds criticos del ciclo de wvida.
Segin los estudios realizados en el P4dramo Desértico para E.timotensis la mayor
mortalidad ocurre en los primeros estadios de desarrollo de los individuos (0-40 cm)
(Goldstein et al. 1983), para individuos cuyo didmetro de roseta era inferior a 3
cm, Smith (1984) encontrd en un afio una mortalidad del 100%. En el caso de las

pldntulas de E.timotensis v E.gpicata, 1a mortalidad en un aflo ha sido del 1004 en
parcelas de observacidn permanente (Azdcar com.per.)

En este estudio se seleccionaron individuos juveniles entre 20 y 25 cm de altura
total y un didmetro de roseta de 18-22 cm. Este criterio morfoldgico de seleccidn de
plantas juveniles es similar a los encontrados por Estrada (1983) y Smith (1984). Se
considerd importante acotar el rango de tamatio de las plantas para evitar posibles
variaciones de las respuestas fisioldgicas, causadas por diferencias ontogénicas
entre individuos. En E.timotensis 1a altura de la planta y su edad estan linealmente
relacionadas (Estrada, 1983), a pesar de que dsta relacidn no ha sido documentada
para las otras especies estudiadas, se asumid 1a misma relaciédn.

Las plantas juveniles de E.timotensis, E.moritziana, E.spicata son
morfoldégicamente similares. Poseen un tallo muy pequefio (2-7 cm seqlin la especie)
recubierto por hojas marcescentes y una roseta terminal que posee en promedio 34
hojas en E.timotensis, 55 hojas en E.moritziana y 66 hojas en E.spicata. El ndmero
de hojas de la roseta de E.timotensis' no presentd cambios estacionales
siginificativos durante el periodo de estudio (Sept. 1984-Junio 1985), mientras que

el nGmero de las hojas de 1a roseta de las otras dos especies mostraron una marcada
disminucidn en el verano (época seca).

Sin embargo, el reconocimiento de los juveniles en el campo es relativamente
fécil. Las hojas de 1a roseta de E.timotensis son anchas, gruesas, verde plateado,
muy pubescentes y rigidas. Las hojas de E.moritziana son delgadas, finas, amarillas

y menos pubescentes que la anterior. Las hojas de E.gpicata son similares a las de
E.moritziana pero de color verde plateado,



C. ESTUDIOS DE CAMPO

Se realizaron siete cursos diarios de variables microclimdticas (Ta, HR y Rs) ¥y

de respuesta de las plantas (Ksy ¥¢ y 14y durante Septiembre, Octubre y Noviembre de
1984 y Enero, Febrero, Marzo y Abril de 1985. Este periodo abarca finales vy
principios de la época hdmeda y toda la época seca. Se considerd necesario hacer las
mediciones mds frecuentes en la estacidn seca por ser ésta la época de mayores
extremos hidricos y térmicos. Se realizaron dos experimentos de manipulacidn en el
campo: Riego durante la época seca y modificacidn de la resistencia hidrdulica de

las raices con mantas de Aluminio en ambos periodos climdticos.

Las mediciones fueron realizadas simultdneamente por & personas. Las hojas para
potenciales hidricos se enviaban en bolsas de polietileno bien selladas hasta un

trailer, mediante el sistema de transporte esquematizado en 1a Fig. 3.

Para 1a medicién de variables microclimdticas, se instald una torre de medicidn
en cada uno de los sitios de estudio. Un psicrdmetro ventilado y un termopar para
temperatura del aire fueron colocados a 350 cm de altura en cada torre. EI

pirandmetro se colocd a 1.9 m en otra torre, ubicada en un lugar intermedio entre
los 3 sitios de estudio intensivo.

Tanto las variables microclimiticas como 1as de respuesta de las plantas, fueron
medidas cada hora desde 1las 7 am hasta las 18 horas. En algunos meses no se pudo
medir hasta las 18 horas debido a condiciones ambientales desfavorables.

<

1. Variables ambientales y microclimiticas

1.1. Humedad Relativa

La humedad relativa (HR) es una de las variables climdticas generalmente sujeta
a diferentes fuentes de error. Las causas de estos errores son principalmente: 1)
uso de instrumentos poco precisos como los psicrdmetros wventilados, ya sea por
imprecisidén en la lectura del psicrémetro o por un buen mantenimiento de los mismos.

2) uso de tablas de interpolacién y 3) no hacer las correcciones requeridas por
variacidn de 1a HR debido a 1a altitud.

El primer error puede minimizarse manteniendo limpias las muselinas, asegurando
una buena ventilacién del psicrdmetro y protegiendo los termémetros de la radiacidn
directa. Para las correcciones por altitud se utilizaron tablas especiales, las
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cuales dan las correcciones que hay que aplicar a 1a HR debido a las variaciones
altitudinales de Ya presidn atmosférica.

En cada uno de los 3 sitios de estudio se colocd un psicrdmetro ventilado tipo
Assmann. Con las lecturas del bulbo seco y el bulbo hdmedo, se buscéd el valor de 1la

HR para estaciones a més de 200msnm (Tablas Psicrométricas de 1a Comandancia General
de la Aviacidn).

1.2, Temperatura del aire

Se construyeron termopares con cable de cobre-constantan (calibre 38), unidos a
una extensidn de Im del mismo material pero de calibre 24. Como unidn de referencia,
se utilizé un compensador electrdnico OMEGA MCJ. Las lecturas en milivoltios se
hicieron con un microvol timetro digital DATA PRECISION CORP. (modelo 258). Asumiendo
una relacidn lineal entre temperatura y milivoltios, estos se convirtieron & grados

Centigrados mediante 1a siguiente ecuvacidn:
*C =24.8821 * mV ¢+ 0.2240
Se colocd una termocupla sombreada, a 50 cm en cada torre de medicidn,

1.3. Temperatura del suelo

Se colocaron & termopares a aproximadamente 7.5 cm de profundidad y a 10 ¢cm de
la base de la planta. Tres termopares se instalaron en dos plantas control de cada
especie y otros tres fueron colocados en dos plantas experimentales. Estas
mediciones se efectuaron en el mes de Febrero cuando se realizd el experimento de

variacién de la resistencia hidrdulica de las raices.

1.4. Radiacidén Solar

Se midid radiacién solar global (Rs), con un piranémetro LI-COR (modelo
LI-200S), conectado a un integrador LI-COR (modelo LI-500). E1 cdlculo de radiacidn
solar global se hizo mediante 1a ecuacidn:

Rs (WM=2y = N* impulsos/0.1896 * &0min/t (min)

El sensor se colocd en un lugar intermedio entre los sitios de medicidn.
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1.5, Mumedad de) suelo

Las muestras se tomaron a dos niveles de enraizamiento. Para determinar estos
niveles, se cortd una circunferencia de suelo alrededor de una planta de E.spicata.
Dicha circunferencia, tenia im de didmetro y 25 cm de profundidad. Esta planta con
suelo, se transportd al Laboratorio, donde se observaron 2 niveles de enraizamiento.
E) primero a =-7.5 cm formado por raices finas y medianas poco lignificadas ¥y el
segundo 3 -15 cm, formado por raices gruesas, largas y muy lignificadas. Para las
otras dos especies este procedimiento se efectud en el campo. Las raices de
E.timotensis presentaron los estratos de enraizamiento antes mencionados. El sistema
radicular de E.moritziana se encuentra adherido a los intersticios de los
afloramientos rocosos, debajo de estos, existe una capa poco profunda de suelo,
constituido en parte por materia orgénica y raicillas.

En los lugares ocupados por E.gpicata y E.timotensis, se tomaron 3 muestras de
suelo a 10 cm de la base de las plantas para cada profundidad. Debajo de los
afloramientos rocosos se tomaron 3 muestras de suelo. Todas las muestras se

colocaron en cajas metdlicas bien selladas y recogidas el mismo dia en que se
realizaban los cursos diarios.

1.6. Precipitaciodn

En un lugar poco visible sobre los afloramientos rocosos del sitio de estudio,
se colocd un recipiente al cual se le agregd una capa de aceite de 0.5 ml. Una vez
al mes desde Septiembre 1984 hasta Abril 1985, se midi6 con un cilindro graduado la
cantidad de agua que cayd en ése intervalo de tiempo. Los cdlculos de precipitacidn

se realizaron mediante la siguiente férmula:

Area recipiente= pr2

Precip. (mm) = 1luvia (em®) Zarea recip. (ecm®) * 10

Precip. mensual = Precip. (mm) /intervalo * 30
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2. Variables de Respuesta de las Plantas

2.1, Conductancia estomitica.
2.1.1, Descripcidén del instrumento de medicidn

Las mediciones se realizaron utilizando dos pordmetros de difusidn de estado
estable, construidos en el laboratorio de Ecofisiologia del Grupo de Ecologia
Vegetal. El sensor de humedad relativa y temperatura de la cdmara del pordmetro es
un Vaisala modelo HMI 14 (Helsinki, Finlandia). E! sensor de humedad es un capacitor
de 1dmina delgada, cuya capacidad depende de la cantidad de agua absorbida por el
material dieldctrico del sensor. La resistencia de dste es funcidn de la humedad a
1a cual estd expuesto. El sensor de temperatura es un termistor, E1 flujo de aire

seco se mide con un flujimetro de drea variable Cole-Palmer Instrument Co (Chicago,
IMinois).

En este tipo de pordmetro se introduce una porcidn de la hoja en una cdmara que
contiene a el sensor de humedad y un ventilador. Antes de hacer una medicidn de
resistencia difusiva se abre la cdmara para medir la humedad ambiente y equilibrarla
con dsta. Una vez introducida 1a hoja en la cdmara, 1a humedad empieza a aumentar.
Este aumento se compensa con un flujo de aire seco controlado por la vdluvula
micrométrica del flujimetro, hasta que la humedad se mantenga estable en un punto
cercano a 1a humedad ambiente antes medida. Este punto de balance o punto nulo
representa condiciones de estado estable entre el aire seco del flujimetro y el aire
hdmedo proveniente de 1a hoja.

2.1.2. Calibracién del pordmetro.

Mensualmente antes de una salida de campo se realizd una calibracién del sensor

de humedad en el laboratorio. El flujimetro de ambos pordmetros se calibrd una sola
vez a 4118m (Pico El Aguila).

2.1.2.1, Calibracidn del sensor de humedad Vaisala.

El objetivo de esta calibracidn fué el de comparar la humedad relativa del
sensor con la humedad calculada para diferentes temperaturas. La Fig.4 muestra el
dispositivo necesario para la calibracidn. A continuacién se enumeran los pasos del

procedimiento a seguir:



ﬁ
Y @
—
® ®
TERMOMETR
% BARO OE z_mmS ® ENVASE BIEN SELLADO
(D SENSOR VAISALA

® FIOLA CON 2 CONECCIONES ® FUENTE DEL -
@ BOMBA DE ACUARIO @ z_omo<o_.jgm<>_m>_.>
G TRAMPA DE AGUA TRO

FIG. 4. Esquema del dispositivo para calibracion del sensor de humedad Vaisal
a




14

1. La temperatura del bafio se var{a en pasos de § °C, desde 20 °C hasta 3 °C.

2, Se prende 1a bonba de aire,

3. El bafio de maria se prende y se deja estabilizar a unos 20 °C. Una vez estabilizado se
tona 1a temperatura del nismo.

4. Se mide 1a temperatura del aire, utilizando el termistor del Vaisala.

S. Se toma la lectura de humedad relativa del sensor.

4. Se calcula la humedad relativa mediante 1a siguiente fornula:
HRcalculada = p/po

Donde:
p = densidad de vapor de agua para cada temperatura del bafio en g/n3,

po = densidad de vapor de agua para la temperatura del aire.

7. Si la diferencia entre HRsensor y HRcalculada para cada temperatura es mayor a 5/, siga
al paso 8, si es menor termine la calibracidn,
8. Cuidadosanente desartornille la rejilla pldstica que proteje al sensor y renuévala,

9. Saque lentamente del tubo metdlico parte del circuito del sensor.
10

En un lado de 1a tarjeta impresa hay un potencidmetro (tornillo) blanco, al otro lado
encontrard otro potencidmetro metdlico.  El primero calibra el extremo hdmedo y el
sequndo el extremo seco.

1. Cuando 12 HR medida es nds alta que la calculada, nueva ligeramente el potencidmetro
blanco (hasta aproximarse a la HR calculada). No debe darle 1a wvuelta completa, utilice
un destronillador con mango pldstico para evitar un cortocircuito

12. Para KR baja repita 1o anterior pero con el potencidnetro seco.

Los ajustes para HR alta y baja no son independientes, el movimiento de
uno afecta al otro. Si el sensor estd muy descalibrado, debe repetir varias
veces los pasos 11-12, para las mismas temperaturas del balo usadas; hasta que

la HR que registra el sensor sea igual a 1a calculada o con una diferencia
entre estas no mayor del 54.

2.1.2.2. Calibracidn del flujimetro.

El1 objetivo de 1a calibracidn fué el de hacer los ajustes necesarios para
compensar el aumento del flujo a mayor altitud, debido a una disminucidn de
la presidén atmosférica. La Fig.5 muestra el dispositivo necesario para 1la

calibracién del flujimetro. Aseqgurese que una vez montado el sistema no existe
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escape alguno. Los pasos a seguir para la calibracién se describen a

continuacidn:

‘l

2.

3.
4.

%

é.

7.

Se 1lena el recipiente 1 y 2 con un jabén poco espumoso. EV nivel del segundo debe
estar a unos pocos mm del extremo de 1a bureta,

Prenda 1a bonba de aire y gradde el flujimetro a una lectura de 20.

Apriete el recipiente 1 haciendo pasar liquido al 2 hasta eliminar burbujas.

Fije un voldnen de 10cm3 op 12 bureta.

Presione el envase 1 hasta que el liquido del 2 entre en contacto con el extremo de Va

bureta, suelte el envase 1 lentamente hasta que se forme una burbuja de jabdn en la
bureta.

Con un crondmetro tome el tiempo que transcurre para que una burbuja recorra 10 cn3, para
diferentes flujos, Tome unas 3 réplicas para cada flujo.

Transforme las lecturas a flujo, mediante 1a ecvacidn:
F=#a8

Donde:
A = voltnen de recorrido de 1a burbuja (10 cn3)

B = tiempo en segurccs cue tarda 1a burbuja en recorrer A,

2.1.3. Cdlculos

Para facilitar los cdlculos de conductancia estomdtica (Ks) b4
transpiracidn (E), se elaboréd un programa en Basic (Zabala y Orozco,
que calcula:

2) Flujo corregido segdn el lugar de trabajo. (altura sobre el nivel del mar)

b) Ks en cm s~

1 y ol algl

¢) Transpiracidn en hg cn 2 s y ymol 02 571,

d) Diferencia de presién de vapor hoja-aire (DPV) en KPa.

A continuacidn se muestran las ecuaciones utilizadas en éste programa:

2.1.3.1. Flujo corregido ¢Fc)

Fc:w;.\nlﬂ

Donde:

1985



V1 y V2 = calibracidn del flujimetro a 4118a y 1400m respectivamente
Fa = flujo arbitrario del flujinetro.

2.1.3.2, Diferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV), Segin Campbell 1977.

PUSTH (KPa) = @92.57633 - (4790.4985/Tf + 273) - 5.02808 1n (T ¢ 273)

PUSTa (KPa) = ¢32:57633 = (4790.4985/Ta + 273) - 5.02808 Tn (Ta ¢ 273)

PUTa (KPa) = SVTa # HR (psicrdaetro) /100

DRV (KPa) = PVSTE - VPTa
Donde:

VST = presidn de vapor saturado a una temperatura foliar dada.
STa = presidn de vapor saturado a una temperatura del aire dada.
PTa = presidn de vapor de 1a temperatura del aire.

DY = diferencia de presidn de vapor hoja-aire.

2.1.3.3. Conductancia estondtica en cm 71,

Asumiendo condiciones isotérmicas dentro de la cdmara:

R = ((100/HR) - 1) A/Fc

Ks = I/R

Donde:

R = resistencia difusiva

HR = humedad relativa de 1a cimara del pordmetro
A = drea de la abertura de la cdmara (cn?)

Fc = +#lujo corregido m? 571

Ks = conductancia estondtica em 57!
2.1.3.4, Conductancia estondtica en mol n2 571, (Segdn Korner, 1983)

Xs (noln'2 s71) = Ks (cms-1) % P (nbar) /8.3 {273 + 18)

Donde:

17
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Ks
p

T = temperatura foliar

conductancia estomdtica

presidn atmosférica en el sitio de trabajo

2.1.3.5. Diferencia de densidad de vapor de agua hoja-aire (DDV)

DV = DVSTS - VTa

VST = PUSTH/4.62 3 10°% (T + 279)
WTa = PTa/4.62 % 1074 (Ta + 273)
P o= 410

En esta ecuacidn se relaciona 1la presidn de vapor de aqua con l1a densidad del vapor de

agua, nediante la ley de los gases ideales.

Donde

DV = diferencia de densidad de vapor de agua hoja-aire g|'3
VST = densidad de vapor saturado a una temperatura foliar dada
NTa = densidad de vapor a una temperatura del aire dada

P = presidn de vapor de agua en KPa

pv = densidad de vapor de agua en gt‘3

) = temp, zire en K

2.1,3.6. Transpiracidn (E) en lgl'2 s

La transfornacién de unidades del DIV en (gn™>) a (lgcn'3) es equivalente.

E g2 s7h) = 0oV (agen™) 1 ks (ens™h  (19)
2.1.3.7. Transpiracién (E) en ol n™2 ™1 (Segdn Nobel, 1974)
Emon 2= g g Zeh as5s e
2.1.4. Disefio Experimental.

Se hicieron mediciones de conductancia estom&tica para las tres especies
estudiadas, desde Septiembre 1984 hasta Abril 1985. Estas se realizaron
simul tdneamente en los tres sitios de trabajo utilizando 2 pordmetros. Para
cada especie se seleccionaron dos individuos diferentes cada mes. En cada una

de estas, se midid 1a conductancia estomdtica en 1a cara abaxial de 2 hojas



19

adultas de la misma exposicién. Las mediclones se efectuaron cada hora desde

N e Vs AR horas.

2.2. Temperatura Foliar

Se utilizaron termopares del tipo descrito en la seccidn *variables
microc) imdticas®. La unidén de medicidn se colocd en el envés de la hoja. Se
instalaron termopares en 3 hojas adultas de 1la misma exposicidn en las 2

plantas utilizadas para las mediciones de conductancia estomdtica.

2.3. Potencial Hidrico

Se midid potencial hidrico foliar con una bomba de presidn. Para estas
mediciones se seleccionaron en Septiembre de 1984, 21 plantas entre 20 y 25 om

de altura total. En cada curso diario se marcaron 7 de las 21 plantas. Este

procedimiento se utilizé no s6la HArA RUAKAT WRA  GRETTURTIAN masivy &

individuos juveniles, sino tambien para tener una muestra representativa de
las variaciones diarias en el potencial hidrico.

Cada hora se cortaron 2 hojas de 1a misma exposicidn y grado de desarrollo
de una de las 7 plantas. Para poder insertar 1a hoja en la cdmara de medicidn,
se le cortd a cada hoja 2 cm de ldmina alrededor de la nervadura central. La

presidn dentro de la cdmara se aumentd lentamente, regulando el paso de
Nitrdgeno.

3. Experimentos de manipulacidn en el campo

3.1. Resistencia Hidrdulica de las Raices

El objetivo de estos experimentos fué el de aumentar la resistencia

hidrdulica de las raices, mediante una disminucidn de Ya temperatura del suelo

usando mantas de Aluminio. Se seleccionaron 18 plantas (& por especie). Dos

temperatura foliar y temperatura
del suelo a 7.5 cm de profundidad <(estas Gltimas sélo se

medicidén de 1a época seca). Las 4 plantas

plantas se usaron para medir conductancia,

colocaron en la

restantes se emplearon para medir

potenciales hidricos. En 1a madrugada (5 am) se colocd una manta de Aluminio

de 1m2 3)rededor de cada planta. Las mediciones se efectuaron cada hora desde
las 7 am hasta las 13 horas.
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3.2, Riego

En la estacidn seca se realizd en el campo un experimento de riego
continuo durante 23 dias en 21 plantas (7 en cada sitio de estudio). Se
implementd el sistema de riego por goteo, utilizando equipos de suero
conectados a envases pldsticos de 30 litros, colocados sobre bases metdlicas
(Fig.é)., Cada equipo de suero suministraba aproximadamente 2 ml de agua por
minuto a cada planta. Los envases fueron recargados cada S dias. Se midié
potencial hidrico foliar cada hora desde 1las 7 am hasta las 13 horas el

07/03/85. Se siguid el método antes descrito para potenciales hidricos.

D. ESTUDIOS DE LABORATORIO

1. Componentes del Potencial Hidrico del Tejido Foliar

Los componentes del potencial hidrico foliar: potencial osmdético de
saturacion (wﬁxoo,, potencial osmético en el punto de pérdida de turgor (V.*),
contenido relativo de humedad en el punto de pérdida de turgor (CRH"),

potencial de turgor (Wp) y mddulo de elasticidad (), se analizaron mediante
el método de curvas presidn-voldmen (CPV) propuesto por Tyree ¥ Hammel (1972).

Una curva presidn volimen tiene dos fases: Una fase curvilinea
(exponencial negativa) que corresponde a wuna rdpida disminucidn del ¥y a
pequefias pérdidas de agua (expresado en volumen, peso o contenido relativo de
humedad) ¥ una fase lineal donde 1a muestra pierde gran cantidad de agua a
pequefias disminuciones de Y¥,, Los puntos en 1la fase lineal se ajustan a 1la
ecuacion de la recta <1/ ¥y = a + b (CRH)). (Fig. 7).

Debido a que la estimacidn de los componentes del potencial hidrico foliar
depende de la exactitud de 1la regresidn lineal, es de suma importancia 1la
seleccidén objetiva de estos puntos. Existen dos problemas importantes en ésta
seleccidn: E1 primero es la escogencia del punto de pérdida de turgor (TLP) vy
el segundo es la eliminacién de aquellos puntos que corresponden a mediciones
del material, después de haber ocurrido daflo por déficit hidrico. La
escogencia subjetiva del primero que se debe principalmente a 1la falta de
puntos en la zona del TLP no es de fdcil solucidn. Para resolver este problema
se podria, encontrar una funcidn matemdtica <(incluyendo todas las réplicas)
que simule tanto la fase curvilinea como 1la fase lineal de CPV de diferentes

especies, similar a las propuestas por Sinclair y Venables (1983); Jane v



FIG. 6. Fotograffa del sistema de riego utilizado,



CRHs

E (MPa) = CRHs d¥p ___
dCRHs

INA (MPa)
o

CRH

A = Punto de pérdida de turgor (TLP)

B = lInverso del potencial osmdtico en el TLP (1/¥7°)

C = lInverso del potencial osmético de saturacién (1/¥n!®)

D = Contenido relativo de humedad en el TLP (CRH®)

EF = Contenido de agua simplasmica (CRHs) o volumen de agua
simplasmica (Vo)

EG = Contenido relativo de humedad total © volumen total (Vy)

FG = Contenido relativo de agua a qflésmica

-.- = Potencial de turgor (¥p = ¥m'%% - yT1)

E = Modulo de elasticidad

Filg. 7. Diagrama de una curva presidn-volumen tipica.
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Green (1983). De esta manera se seleccionaria el punto de pérdida de turgor
con un criterio objetivo (el TLP es aquel punto donde el ?p es igual a cero ©

aproximado a 0.01 MPa).

La elimiﬁacidn de aquellos puntos donde ya ha ocurrido dafio por sequia es

menos problemdtico y se pueden sequir varios criterios objetivos: 1) Eliminar
los puntos por debajo de un CRH de 0.9 (Kyriakopoulos y Richter, 1981), 2) La

transformacidn tipo 1 (¥, wvs {/CRH) mediante 1a cual se pueden detectar
aquellos puntos que se desvian de la fase lineal (Tyree y Richter, 1982) vy 3)
Hacer un experimento de evaluacidn del dalo por desecamiento. Con 1los
resul tados de éste experimento se determina el CRH critico (el CRH por debajo

del cual el tejido no alcanza una resaturacidn del 20)0).

Con el programa de curvas presidén-voldmen (CPV) (Zabala y Orozco, 1983) se

determind por prueba y error el TLP para cada réplicaj hasta 1legar a un Tp

tan cercana 3 cera como fuest PRSINLR CON 0% dAtOs tuphnimentnier de T,

Para 1a eliminacién de aquellos puntos donde ya habia ocurrido dafio por sequia

se tomé el criterio arbitrario de CRH del 40Y. Aunque se realizé el

experimento de evaluacidn del dafio por déficit hidrico si se seqguia este

criterio no quedaban puntos suficientes en 1a fase lineal para hacer una buena
regresion.

1.1 Procedimiento

El mismo dia en que se realizaban los cursos diarios, se cortaban 4 hojas
de cada wuna de las especies estudiadas, las cuales se introducian en un

recipiente con agua y se recortaban dentro de éste, para prevenir la formacién

de burbujas de aire dentro del xilema., Las hojas se cubrian con bolsas de

polietileno para evitar pérdidas de agua por transpiracidn y se trasladaban al
laboratorio donde se mantenian en una cdmara de crecimiento a 4 "C durante 24

horas (48 horas en la época seca), para permitir una completa saturacién.

Después de transcurrido e) periodo de

saturacidn, estas hojas se
utilizaron para realizar las CPV . Se hicieron

CPV preliminares debido a 1a
dificultad de distinguir entre la salida del agua del xilema ¥y la salida de la

resina. Aunque la resina se encuentra en vasos resiniferos y por 1o tanto no

estd sometida a presidn, ésta continda saliendo junto con el agua durante las

primeras mediciones. Este problema se resolvid con la ayuda de una 1émpara.
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Para efectuar las mediciones se siguid el procedimiento que se describe a
continuacidn:

Se corta el extremo sumergido de la hoja y este se seca con una toalla
para eliminar el exceso de agua tanto del extremo cortado como de la
superficie foliar. Se cortan unos 2 cm de 14mina alrededor de 1a nervadura
central y se inserta en un tapdn de goma. Inmediatamente se pesa la hoja para
determinar su peso saturado; luego se coloca en 1la cdmara de presidn y el
extremo cortado se observa a través de un microscopio montado directamente
sobre 1a cdmara. La presidn se aumenta lentamente y cuando sale la gota de
agua se toma la lectura del mandmetro, esta lectura corresponde al potencial
hidrico foliar o potencial total., La presidn se disminuye lentamente para
evitar dafio al tejido foliar. La hoja se saca de la cdmara y se deja
transpirar libremente acercandole wuna ldmpara de 100W para acelerar las
pérdidas de agua por transpiracidén. Antes de cada medicidén se toma el peso

fresco de 1a muestra en una balanza Mettler (modelo PN 143) con una precisidn
de 0.001 g.

Este procedimiento se realiza hasta obtener aproximadamente 9-11
mediciones durante el dia. Debido a que las hojas de Espeletia pierden agua
lentamente, se dejaban durante 1a noche en bolsas de polietileno herméticas vy
se continuaban las mediciones al siguiente dia. Las hojas se secan a 75 *C
durante 48 horas, en una estufa Blue M (modelo OV-18A) y luego se pesan para
obtener el peso seco.

1.2 Cdlculos

Con los datos obtenidos se grafica la relacidn entre el contenido relativo

de humedad <(CRH) y el inverso del potencial hidrico (1/ Wt). Tanto 1los

grdficos de las CPV y Diagramas de Hoffler como los c4dlculos de los diferentes
componentes, se realizaron con el programa de CPV, Las variaciones de los
componentes del Y. fyeron analizadas utilizando dos tests estadisticos no
paramétricos. Se aplicd el Test de U de Mann-Whitney (Sokal y Rohlf, 1979)
para conocer si las diferencias entre 1os promedios de los componentes del Wf
para cada mes/especie fueron significativas. E1 Test de Kruskall-Wallis
(Siegel, 1970), se utilizd para comparar los promedios de los componentes del

wt) entre especies. Todos 1os tests se realizaron a un nivel de significancia
del 54.
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El médulo de elasticidad se calculd con la ecuacidn propuesta por Tyree

(1981), pues esta ecuacidn no asume idealidad del ?N’ ni asume necesariamente

una relacidn lineal entre el ?p y el CRH".

E= de/dCRHs % CRHs

Donde:

de = derivada del potencial de turgor
dCRHs = derivada del contenido relativo de humedad del simplasma

Se graficaron todos los valores de las réplicas para una misma fecha ¥
para cada especie. Los puntos de la relacidn ?p vs CRHs, se ajustaron a una
regresidn de orden 3 (Apéndice F), cdlculandose las pendientes (d?p/chHs) a
intérvalos de 0.24 CRHs hasta un de de 0.001 MPa. Luego se calculd el
promedio de estas pendientes para obtener el mddulo de elasticidad promedio
(g) para cada fecha y especie.

La inclinacidn de la pendiente de la relacidn Wp vs CRHs es una medida de

la elasticidad o rigidez de la pared celular. Los valores absolutos (?{ y CRH)
obtenidos mediante curvas presién voldmen varian entre especies y se ve
reflejado en los valores de €. Hasta ahora € no estd estandarizado para un

rango de valores (por ejemplo entre 0 y 1) que permita una mejor comparacidn
entre especies.

El potencial de turgor (Wp) se obtuvo a partir de 1a fase exponencial de

la CPV, Para calcular el ?p de los potenciales foliares medidos en el campo,

se graficd la relacidn ?p vs ¥¢ para cada fecha de CPV correspondiente a los
cursos diarios. Los puntos de ésta relacién se ajustaron a una regresidn de
orden 2 <(Apéndice E) y por interpolacidn de 1los potenciales hidricos
observados en el campo, se estimo el Wp.

2. Evaluacidn de la Sensibilidad al Desecamiento

Para evaluar la sensibilidad de 1a roseta a los cambios en el contenido de

agua del tejido foliar, se utilizd el método de Slavik (1974) que consiste
brevemente en lo siquiente:

Se cortaron 70 hojas adultas provenientes de unos 10 individuos de cada
una de las especies estudiadas. Las hojas se recortaron bajo agua, se

cubrieron con una bolsa de polietileno y se dejaron saturar durante 24 horas
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en una cdmara de crecimiento a 4 "C, Una wvez transcurrido el tiempo de
saturacion las hojas se sacaron del recipiente, rapidamente se secaron con una
toalla, se les recortd el extremo sumergido ¥y este extremo cortado se apretd
ligeramente para eliminar el exceso de agua. Se tomd el peso de saturacidn
(Psat) con una balanza Mettler (modelo PN 143), Sobre una mesa iluminada con 4
Vdmparas de J00W se colocaron las hojas, las cuales se dejaron deshidratar a
diferentes intérvalos de tiempo (Smin a &0 horas). Transcurrido el tiempo de
desecamiento se les tomd el peso fresco <(Pfco) y se colocaron en frascos con
15 m1 de agua. Se cubrieron con bolsas de polietileno ¥ se dejaron resaturar
durante 24 horas, Las hojas se secaron con una toalla, presionando de nuevo el
extremo sumergido. Se pesaron parz obtepner el peso de resaturacidn (Presat) ¥
se secaron en la estufa a 73 "C durante 48 horas (tiempo determinado para

obtener peso constante) para peso seco.

Se calculd el CRH, el déficit de saturacién de agua (DSAY y el 4 de

resaturacidn (Aresat) mediante l1as siguientes formulas:

CRK%. = Pfco - Psec % 100
Psat - Psec
DSA% = 1 - CRH

#RESAT = 10D -~ Psat - Presat * 100

Psat - Psec

Los resultados se graficaron como % de resaturacidn (abscisa) y CRH ¥ DSA
en las ordenadas. E1 CRH critico se obtuvo proyectando el punto de 90/ de
resaturacidn (o donde el peso de la hoja resaturada es 10% menos que el peso
saturado. (Oppenheimer, 1%43) a una regresidn lineal realizada con 10s puntos
de la segunda fase de la relacidn, Este experimento se realizd en la estacidn

humeda ¥ seca.

3. Capacidad

El objetivo de estos experimentos tué el de conocer el rol que desempefian
los reservorios internos de agua en el mantenimiento de un balance hidrico

favorable en individuos juveniles de Espeletia.
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3.1, Eficiencia de los reservorios internos.

Se recolectaron 21 plantas (10 de E.timotensis, S de E.spicata v é de
E.moritziana) con el sistema radicular intacto y con suelo. Las plantas
colocadas en bolsas de polietileno, se regaron, se cerraron y se transportaron
al laboratorio, donde se regaron de nuevo hasta que el suelo quedd saturado vy
se colocaron en una cdmara de crecimiento a 4 °C durante 24 horas. Al dia

siguiente se cortaron 3-4 hojas de diferentes individuos ¥y se les midid el ?{

inicial con una bomba de presidn, inmediatamente se cortaron las raices y las
plantas se dejaron transpirar libremente, midiendose el W{ cada 15 min.
durante 1 hora y 1luego cada 2 horas hasta transcurrir 11 horas. Para
determinar la eficiencia de los reservorios internos en suplir agua a las
hojas de la roseta transpirante, se graficaron los Wf en funcidn del tiempo
transcurrido despues de cortar las raices.

3.2. Volimen de médula y 4rea foliar.

A las plantas de la seccién 3.1 se les recortd el tallo, elimindndoles 1la
corteza cuidadosamente. Rapidamente 1los tallos {(médula) se colocaron en un
cilindro graduado con un voldmen de agua conocido. E1 voldmen de 1a médula
(UM) se determind por el desplazamiento de agua. E1 4rea foliar (AF) de 1las
hojas de 1a roseta de cada planta, se midid con un medidor de 4rea foliar
Licor {modelo LI-3000) acoplado a wuna banda de polietileno. La capacidad
relativa se determind como VMW/AF (Goldstein et al. 1983).

3.3. Capacidad del reservorio medular.

Para calcular la capacidad de almacenamiento de agua de l1a médula, se usé

la ecuacidn de ajuste l/W{ = -0.128 + 1.089CRH (Goldstein et al. 1983). EI
rango de (CRH) correspondiente al agua utilizable esta dada por la relaciédn:

CRH = 1 - CRH"®

Donde:

CRH®* = CRH en el punto de pérdida de turgor.

Con el ¥.* de 1a hoja obtenido mediante curvas presidn-voldmen, se calculd
el CRH del tejido medular entre el valor de ¥, * y WTIOO mediante 1a ecuacidn
" .

de regresidn arriba mencionada. La masa de agua en el reservorio medular (AM)

se calculd con la ecuacidn de Jarvis (1973).
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AM=U % a %p *xACRH

Donde:

V = yoldémen de médula

a = fraccidn medular 1lena de agua ¢0.859)
p = densidad del agua en om™3

Para el cdlculo de densidad de flujo transpiratorio (DFT) se obtuvo el
promedio de los cuatro valores miximos registrados en el campo para un dia del
mes de Octubre 1984 y un dia de)l mes de Enero 1985. La densidad del flujo
transpiratorio total (DFTT) se obtuvo multiplicando el DFT por el 4rea foliar
total de las rosetas. El periodo de tiempo durante el cual el agua medular

puede reeplazar el agua perdida por transpiracidn se obtuvo de la relacidn
AM/DFTT

3.4, Capacidad foliar.

La capacidad foliar fué estimada mediante curvas presidn-voldmen
relacionando el potencial hidrico foliar con el contenido relativo de humedad.
El inverso de 1la pendiente de esta relacidén es la capacidad por unidad de
ublﬁmen de aqua presente en la hoja completamente saturada (Nobel y Jordan,
1983), Para calcular 1a capacidad por unidad de drea foliar, se obtuvo el
inverso de la pendiente de la relacidn entre el potencial hidrico foliar y el
agua perdida de las hojas en mm (Nobel y Jordan, 1983), este Gltimo se obtiene
dividiendo el voludmen extraido, entre el drea foliar de las hojas usadas en
las mediciones de curvas presidn-volimen. Debido a que no se midid el d&rea
foliar de estas hojas, se wutilizd el d4rea foliar promedio de unas 40 | hojas
del mismo estadio de desarrollo, las cuales fueron cosechadas para realizar
otras determinaciones. La capacidad total de las hojas de la roseta se obtiene

multiplicando el &rea foliar total de 1a roseta por la capacidad/unidad de
drea foliar.

4, Potencial hidrico del suelo.

En cada sitio de trabajo se recogieron unos 3 Kg. de suelo. Las muestras
se tomaron a dos profundidades de enraizamiento (7.5cm y 15cm) y a unos 10cm
de 1a base de las plantas. Los suelos se dejaron secar libremente en el
laboratorio durante unas tres semanas y luego se tamizaron en una malla de 2mm
{U.S.A Standard Testing Sieve).
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El potencial matricial de los suelos se determind utilizando el método
gravimétrico con el sistema de platos de succidn (Soiltest serie 700). Las
muestras de suelo fueron colocadas en aros de goma sobre 1o platos de
succidn dejandose saturar durante 24 horas. Luego fueron sometidos durante 4
dias a diferentes presiones desde 0.1 bar hasta 15 bares. Una vez transcurrido
este tiempo se sacaron de 1a olla y se pesaron en una balanza Mettler (modelo
PN 143) para obtener el peso fresco. Posteriormente se colocaron en una estufa
soiltest a 105 "C durante 48 horas y luego se pesaron para obtener el peso
seco.

Se calculd el 7 del contenido de humedad del suelo (¥CHS) mediante 1la
ecuacidn:

CHS = Pfco - Psec * 100

Psec

Los resultados se graficaron como: presidn aplicada vs ¥%CHSo y los puntos
se ajustaron a una ecuacidn de orden 2 <(Apéndice A). Asumiendo que el
comportamiento de 1a curva de ajuste, continua con 1a misma tendencia marcada

por los puntos, se extrapolaron los valores para WSO por debajo de -1.5 MPa,
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RESULTADOS
A. VARIABLES AMBIENTALES

En el drea de estudio 1a diferencia entre época seca y hdmeda estd determinada
fundamentalmente por 1a distribucidn estacional de la precipitacién. Sin embargo, la
capacidad de retencidn de agua por el suelo también debe jugar un papel importante
para el balance hidrico de las plantas. Los suelos del Piramo Desértico en general
tienen una baja capacidad de retencidn de agua, por ser estos esqueléticos, rocosos
vy poco profundos (Malagdn, 1982).

Exieten otras formas de aporte de agua, ademds de la precipitacidn, estas son:
intercepcién de la neblina y condensacién. Sin embargo, en el P&ramo Desértico los
aportes por neblina no parecen jugar un papel muy importante durante 1a estacidn
seca (Orozco datos no publicados). Los aportes por condensacidén no se midieron pero
se hizo evidente que durante 1a estacidén seca, periodo de mayor frecuencia de

heladas, el agua de condensacidn podria ser aprovechada por las plantas.

Es interesante destacar que la pubescencia de las hojas aumenta l1a superficie de
condensacién y que debido a la forma parabélica de 1la roseta, las plantas podrian
utilizar el agua que escurre de las hojas. Una observacidn interesante fué 1la
presencia de una gran cantidad de raicillas absorbentes que penetran la hojarasca en
la base de 1a roseta.en las tres especies estudiadas. Esto ya habia sido documentado
para plantas adultas v se ha interpretado como una forma de mantener un ciclo
cerrado de nutrientes (Monasterio, 1980), pero esto también puede sugerir una

optimizacidén en el ciclaje del agua.

1. Precipitacidn

Durante el periodo de estudio 1a estacidén hdmeda abarcd aproximadamente 1los
meses de Septiembre, Octubre (1984) y Abril <1985). Correspondiendo Yos dos primeros
a los finales de 1la estacién hdmeda y el tercero al comienzo de las primeras
1luvias. La estacidn seca se extendid desde Diciembre (1984) hasta Febrero (1983),
Los meses de Noviembre (1984) y Marzo (1985) fueron meses de transicidn a la época
seca y época hdmeda respectivamente., La precipitacidn total desde Septiembre 1984 a
Mayo 1985 fué de 418.32 mm. (Fig.8).
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2. Potencial hidrico y hdmedad del suelo.

La Fig. 9 muestra que el potencial hidrico del suelo (vso) en las dos

profundidades de muestreo disminuye a medida que entra la estacidn seca en los tres
sitios de estudio. Esta disminucidn fué mds significativa en los suelos de los
afloramientos rocosos, los cuales también presentaron gran +fluctuacidn a 1o largo
del periodo de estudio. Estas variaciones pueden estar relacionadas tanto con un
mayor contenido de materia orgdnica en estos suelos, pues este mantillo tiene wuna

mayor capacidad de retencidn de agua (Orozco datos no publicados), como por la poca
profundidad de los mismos.

Las oscilaciones en el wso estan relacionadas con las fluctvaciones de 1la
homedad del suelo (Tabla 1). A finales de la estacidn seca se registréd un aumento
en 13 hdmedad del suelo tanto en los afloramientos rocosos como en el fondo del
valle (Tabla 1), como puede deducirse de 1la Fig. B, estos resultados no pueden
relacionarse con un aumento de l1a precipitacidn en ésta dpoca, pero puede deberse a
aportes de agua por condensacidn.

B. RELACIONES RIDRICAS DE LAS ESPECIES EN EL CAMPO,

1. Cursos Diarios de Variables Microclimdticas y de Respuesta de las plantas.

1.1. Epoca Himeda

La Fig. 10 muestra un curso diario de: VY., ¥ps Ks v E, representativo de la

época hdimeda. El dia fué soleado hasta las 13 horas y Los valores de diferencia de
presién de vapor hoja-aire (DFV) fueron bajos todo el dia.

La conductancia estomitica en E.timotensis disminuyd progresivamente durante el
dia. E.moritziana mostrd una depresidn de la conductancia estomitica a mediodia,
seqguida de una recuperacidn parcial af final del dia ¥ E.gpicata presentd un patrdn
contrario al anterior, 1a transpiracidén siquid una tendencia similar al DRV y en

general presentd valores bajos. De las tres especies E.gpicata alcanzd las mayores
tasas transpiratorias.

Excepto para E.moritziana tanto el ¥, como el ¥,, se mantuvieron altos y con
poca fluctuacidén durante el dia. En E.timptensis este comportamiento no estd
relacionado con una mayor tasa transpiratoria, pues a potenciales hidricos altos, la

transpiracidn tiende a disminuir como puede observarse en l1a Fig.15. Los potenciales
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FIG. 9. Variaciones estacionales del potencial hidrico del suelo
(¥so) en los tres sitios de estudio: (e) Laderas, (o)fon
dos de valle y (o ) afloramientos rocosos. a) 15 cm en
profundidad y b) 7.5 cm en profundidad.
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hidricos mds bajos y fluctuantes se registraron en E.moritziana. Aunque E.spicata
mostrd potenciales hidricos casi tan positivos como E.timotensis, el ?p fué

relativamente bajo y comparable a los observados en E.moritziana.

f.2. Epoca Seca

Se escoqid Febrero como un mes representativo de la estacidn seca (Fig.i1). En
los afloramientos rocosos, la temperatura del aire en promedio fué mayor y con menor
fluctuacidn durante el dia, mientras que en el fondo del valle se registraron
temperaturas mds bajas y con una marcada oscilacidén. La temperatura foliar tambien
fué mayor en promedio en E.moritziana ¥ menor en E.spicata. La radiacidén solar fué
alta, nublandose luego a las 19 horas. El DPV fué mayor que en la estacidn himeda
presentando valores mdximos de §1.5-2.3 KPa. La conductancia estomitica y la tasa

transpiratoria mantuvieron valores cercanos a cero, durante la mayor parte del dia.

E.moritziana presentd los potenciales hidricos mds negativos (-3.0 MPa) de las
tres especies y sin embargo, el ¥, no 1legé a cero, aunque se mantuvo bajo en
general. E.spicata con valores intermedios de Y, presenté el wp mds bajo, inclusive
éste se mantuvo por debajo de cero durante varias horas y E.timotensis fué la que
presenté el Vf més positivo de las tres especies, aunque es interesante seffalar que

este ¥, fué el mds negativo en todo el periodo de medicidn.

1.3. Relacidn entre las variables de respuesta de las plantas.

En esta seccidn se analizaran las tendencias de las variables de respuesta de
las plantas mediante diagramas de dispersion (Figs.12-13). Estos diagramas sélo
muestran tendencias relativas, pues cada variable estd afectada simultdneamente por
otras; su interpretacidén se basa en las tendencias de 1a linea de contorno externa,
donde se piensa que el efecto de otras variables es minima. No se realizaron ajustes

estadisticos pues estos no fueron resultados obtenidos bajo condiciones controladas.

La conductancia estomidtica tiende a disminuir ya sea por un descenso del
potencial ¥, (Fig.12) o por un aumento en el DPV (Fig.13). Esta disminucién fué més
acentuada durante la estacién seca, cuando se registraron los potenciales hidricos
més bajos y los mayores wvalores de DPV (Fig.1éa y c¢). En las tres especies, la
transpiracién tiende a aumentar a medida que incrementa el DPV (Fig.14), pero ésta
tambien tiende a disminuir a medida que los potenciales hidricos se hicieron mis

negativos durante la estacidn seca (Fig.15). Los resultados sugieren la existencia
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de un potencial hidrico critico en el cual ocurre el cierre estomdtico durante 1la
época seca.

1.4. Tendencias Estacionales de las variables de respuesta de las plantas.

Tanto la conductancia estomdtica como 1a transpiracidn, tienden a presentar
valores relativamente bajos durante el periodo de estudio para las tres especies,
Durante la época seca (Febrero y Enero) se registraron los valores mds bajos de
conductancia y transpiracidn (Tabla 2 ). A comienzos de la época hdmeda (Abril) se
observa una recuperacién tanto de 1a conductancia estomdtica como de la
transpiracidn, ésta recuperacién no llegé a alcanzar los valores observados a
finales de 1a estacidén hdmeda (Octubre) (Tabla 2 ),

Las wvariaciones estacionales del DPV dependieron de 1las condiciones
metereoldgicas del dia. Durante los meses de Enero y Febrero (estacién seca) con
dias claros, se registraron los mayores valores de DPV (Fig.1éa).

El potencial hidrico mdximo (¥MaXynq mostrd grandes variaciones estacionales en
E.timotensis, sin embargo, las otras dos especies presentaron una disminucién
progresiva y mds acentuada en la estacién seca, particularmente en E.moritziana
(Fig.léb). El potencial hidrico minimo ¥miD presentd una gran variacién entre los
meses humedos y los meses secos para las tres especies (Fig.14c). Tanto el ¥™¥ como

el ¥™" fueron siempre mds positivos en E.timotensis y mds negativos en
E.moritziana.

2. Cursos diarios para los experimentos de manipulacién en el campo

2.1. Modificacién de la resistencia hidrdulica de las raices.

2.1.1. Estacién Himeda

En esta estacién no se midié 1a temperatura del suelo y por 1o tanto se
desconoce si se registraron diferencias térmicas entre el suelo de las plantas
control ¥ el suelo de las plantas experimentales. Excepto en E.timotensis se
registraron diferencias en las temperaturas foliares entre plantas control y plantas
experimentales. La temperatura foliar fué menor en las plantas experimentales de

E.spicata, mientras que en E.moritziana se observé 1o contrario (Fig.10 y 17).

Las micsmas tendencias se observaron en el DPV y esto se debida las diferencias

antes mencionadas en la temperatura foliar. Aunque estas diferencias no provocaron
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cambios en 1a conductancia y transpiracidn entre los controles y las plantas

experimentales de E.timotensis y E.moritziana, en E.spicata 1a conductancia aumentéd

ligeramente en las plantas experimentales pero la transpiracién disminuyéd con

respecto a las plantas control (Fig.10 y 17).

Tanto el ¥, como el Wp de las plantas experimentales fueron iguales a sus
controles en E.timotensis y E.moritziana. En el caso de E.spicata, ambos potenciales

se hicieron mis negativos en las plantas experimentales a partir de las ¢ Hrs
(Fig.10 y 17). Aunque estos resultados no estuvieron relacionados con un aumento de
la tasa transpiratoria de las plantas experimentales, se desconoce si fueron el

resul tado de una disminucién de 1a temperatura del sistema radicular,

2.1.2. Estacidn Seca

La temperatura del suelo (Scm en pofundidad) de las plantas experimentales de
E.spicata ¥ E.moritziana fué mayor que los controles hasta aproximadamente las 11
Hrs. No hubo diferencias significativas en 1la temperatura del suelo de las plantas
control y plantas experimentales de E.timotensis hasta las 10 Hrs (Fig.19). Estos
resul tados fueron contrarios a los esperados, una posible explicacidn seria que el
suelo cubierto estuvo protegido tanto de pérdidas por conduccidén como por pérdidas
por evaporacién y ganancias por la radiacién incidente, mientras que el suelo
desnudo perdié calor tanto por conduccidn como por evaporacién del agua de
condensacidn. En el suelo cubierto pudo haber una amortiguacidn térmica por el agua
que se descongeld lentamente. El1 efecto de las mantas en disminuir 1a temperatura
del suelo, se presentd varias horas después de derretirse el agua condensada durante

1a noche.

Aunque las plantas experimentales de E.timotensis y E.moritziana presentaron

potenciales hidricos mds bajos que los controles (Fig.11 y 18); esto no estuvo
relacionado ni con un aumento de 1a conductancia y transpiracién (Fig.18) ni con una

disminucidn de 1a temperatura del sistema radicular (Fig.19).

Se observaron diferencias en la temperatura foliar entre plantas experimentales
y controles (Fig.11 y 18). Esta diferencia térmica pudo deberse a un aumento de 1la
temperatura del aire, causada por una mayor reirradiacidn de la superficie de las
mantas alrededor de las plantas. Este efecto causado por errores en el disefio
experimental pudo tener efectos no deseados en ciertas variables de respuesta de las
plantas, como la conductancia y transpiracidn, las cuales fueron ligeramente mayores

en E.spicata (Fig.11 y 18).



Tf (°C) E (mmol m2s-1) “p (MPa)

Ta (°C)

"¥8-€2 94QN3dQ "uduwn |oA-uQoisaud o
4N 3jueLpaw 0AN3qo 3s di |3 °enuLjuod e3UL | eun Jod sepejuasaJdad uplss 0oLy
e4b |9p epudainbzy e e |eLXE 9[® |3 UD S3|qERLJIRA SET ‘epauny esody sedLed se|

9p BllL LheJdpy m_.ucwu.m_.me el 9p CD_.UMFZQ_.CME op OPCwE_.LwQXQ 9P OLJ4ELp 0SJ4n) ‘[T °9I4d
SVYYOH
8l 2l P2 2] cl L 8l al L
n [} 1 — i A L L — — 1 i — L 1 ' A — — I 1 A 3 i \—y 4 L A ] _
1o °~o o/o\ —16¢- %
G0 om0, g
. No “4GI- =
60 T /olo olololololo o~ g
2L Jgc0
s o—<g
[+] nl. O/O\ X
o 7]
oos - /lo/\\ /A Mv...n..vJ./..l....u:T_ {os .
\¢ 3
000l - 1 001 2
00SI - -1 06l ﬂz
w
LR
e L
\/\J 0
¢ L o
. \Qlo 90 M
- O .
. \o P 21w
Sl |- No—d .3
8°l <
&er 0
¢ L o\olo \o 2
oL Q\pzxx oog 3
o 3
a1 d oos o
DuDIZ}lOW '3 D}Dolds '3 sisuajow} "3



DPV (K Pa)

Ks (mmol nr2s)

(MPa)

¥

Rs (Wm2)

600

300

18
1.2

06

150

100
50

-0.5
-.5

-25

E. timotensis

E. spicata

E. moritziano

Curso diario para el experimento de manipulac
ca de las raices época seca. Las variables en

da del grdfico estdn representadas por una 17nea continua.
vo mediante curvas presidn volumen. Febrero 6-85.

0—o J15
00, /
B O\O\O/O \ o o N_
- o o - o
a\\ o“ 43 S
- - 4-3
f No
o -4 22.6
- o—
"4 o=o”® 1.0 =
» ~
\ ° / o4 o
0 o\\/\ -~
i \ o 28
o o~°
m
- 41500 3
5 41000 m
3
L 4500 &
OOy O'O“IO\/O O oD =
413
I £
- > g
o 405 g
- ° /o\ o / ol ~
\ /O\O.\O/OIO OLO‘OIO\O/O '
o
—\ T v T v L — — L3 L] L] A — ¥ L L] — LR T Ll A—‘ LA L Ls T —
7 m I8 7 12 I —w 12 I8
HORAS

ion de resistencia hidrduli
el eje axial a la izquier-

El ¥p se obtu



Tso (°C)

20 r

FIG. 19. Temperatura del suelo a 5 cm en profundidad
para (--) suelos con mantas de aluminio y
(-) suelos control. a) Laderas, b) fondos
de valle y c) afloramientos rocosos. Febre-

ro 6-85,
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Los resultados obtenidos de este experimento no aportaron mucha informacidn
sobre el efecto de las bajas temperaturas del suelo en la resistencia al flujo de
agua . Esto pudo deberse a errores en el disefio experimental, por ejemplo es posible
que las mantas debieron ser colocadas un dia antes y no en la madrugada del dia de

medicidn.
2.2, Experimento de riego durante 1a época seca.

El objetivo de este experimento fué el de estudiar el efecto de un riego
continuo en las respuestas fisioldégicas de las plantas, durante un periodo donde uno
de los factores limitantes para el funcionamiento de las plantas es el agua. El dia
en que se efectuaron las mediciones fué nublado y muy humedo, por lo tanto las

mediciones de conductancia y transpiracidn no pudieron realizarse.

No se registraron diferencias en la temperatura foliar entre plantas regadas vy
sus controles (Fig. 20 y 21),posiblemente debido a que las mediciones se efectuaron
durante un dia nublado. En las tres especies las plantas regadas presentaron
potenciales hidricos mds positivos. Por ejemplo las plantas regadas de E.timotensis
presentaron diferencias de 0.88 MPa, en E.spicata se observd una diferencia de 0.48
MPa, mientras en E.moritziana las diferencias fueron hasta 1.7 MPa con respecto a

sus controles.

Los potenciales hidricos del suelo de 1las plantas regadas fueron altos con
respecto al suelo de los controles, presentando el sueloc de los afloramientos
rocosos un mayor contenido de humedad (Tabla 1),1c cual puede estar relacionado con
un mayor contenido de materia orgdnica (Orozco datos no publicados), debido a que la

retencién de agua es mayor en este tipo de suelos.

Los componentes del potencial hidrico del tejido foliar (Tabla 3) de las plantas
regadas de E.moritziana se hicieron ligeramente més positivos. Sin embargo, en las

plantas experimentales de E.timotensis y E.spicata se observd una disminucidén del

VﬁlUU 14 V:'. Esta disminucién fué mds acentuada en E.timotensis y pudo deberse a wun
efecto no deseado del riego continuo, ya que el agua en el suelo se congelaba
durante 1a noche y esto pudo inducir una acumulacidén de solutos (observese en la
Tabla 3a que esta acumulacidn de solutos no se debié a un aumento de elasticidad),
ya sea como proteccidén a las bajas temperaturas de las raices, ocasionadas por el
congelamiento del agua en el suelo, o como un mecanismo para alcanzar un equilibrio

planta-suelo.
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FIG. 21.

Curso diario del experimento de riego: Las variables en el eje
axial a la izquierda del grafico estdn representadas por una

1inea continua. E1 ¥p se obtuvo mediante curvas presidn volumen
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TABLA N° 3b.

hidrico del tejido foliar obtenidos mediante curvas presidén-volumen

Variaciones estacionales en los componentes del potencial
para

E. spicata Potencial osmBtico de saturacidn (¥7!°% ), potencial osmdtico
en el punto de pérdida de turgor (¥7°) contenido relativo de humedad en
el punto de pérdida de turgor (CRH®°) y mddulo de elasticidad (e) calcula-
do segiin Tyree 1982. Los valores son el promedio de 3-4 réplicas y S es
la desviacidn standard.
E. spIcaTA

FECHA FEAE ¥ o+ s CRH® * S €tsS
26-09-8L -1.23 + 0.1 -1.83 + 0.22  0.739 + 0,02 1.37 + 0.2
23-10-84 -1.08 + 0,04  -1.28 + 0,04  0.875 + 0.00 7.73 + 0.2
30-11-84 -1.40 4+ 0,15  -1.61 + 0,14  0.842 + 0,03 7.16 + 0.3
12-12-84 -1.87 + 0.04 -1.78 + 0.03 0.854 + 0.16 8.37 + 0.2
08-01-85 -1.21 + 0,45  -1.81 + 0.38 0,810 + 0.06 4,25 + 0.2
11-02-85 -1.36 + 0.10  -1.85 + 0.16  0.850 + 0.03 10.88 + 0.3
25-02-85 -1.30 + 0,22 -1.68 + 0.15  0.850 + 0.04 2.75 + 0.2
08-03-85 -1.57 + 0.24 ~2.06 + 0.33 0.804 + 0.05 8.50 + 0.3
11-03-85% -1.84 + 0.06 -2.01 + 0.07 0.887 + 0.04 18.23 + 0.4
11-05-85 -1.38 + 0.13 -1.74 + 0.17 0.824 + 0.03 9.18 + 0.3
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E1 CRH®" no mostré variaciones significativas entre plantas regadas y no regadas
de E.timotensis, mientras que en las plantas reqgadas de E.spicata se registrd un
aumento de aproximadamente 84 en el CRH* (Tabla 3). Los cambios observados en el
CRH®* de las plantas regadas de E.moritziana vy E.spicata podrian ser el resultado de
un balance hidrico mds favorable. Los resultados de 1los componentes del potencial
hidrico sugieren que el tiempo de riego (23 dias) fué suficiente para causar cambios
favorables en el balance hidrico de E.morjtziana, mientras que las otras dos

especies no fueron tan sensibles a condiciones hidricas del suelo mds favorables.

Los resul tados del médulo de elasticidad (g ) fueron contrarios a lo esperado.
Al haber un mayor suministro de agua el & tedricamente debio ser menor o por lo
menos igual al de las plantas control y fué mucho mayor que el obtenido para las

plantas no regadas de las tres especies (Tabla 3).

C. COMPONENTES DEL POTENCIAL HIDRICO DEL TEJIDO FOLIAR.

En esta seccidn se presentan los resultados de los componentes del balance
hidrico: potencial osmético de saturacidn (¥_100) potential osmético en el punto de
pérdida de turgor (Wz'), potencial de turgor (Wp), contenido relativo de humedad en
el punto de pérdida de turgor (CRH") y médulo de elasticidad (§), obtenidos mediante
CPV.

fs pesar de que ningGno de los pardmetros presentd diferencias estadisticamente
significativas entre una estacidn y otra (p(0.05); se observé una disminucidn de los

¥_ (significativa a p<0.1) durante la época seca en E.moritziana

1. Curvas Presidn-Voldmen y Diagramas de Hoffler.

i1.1. Epoca Hémeda

Se escogid Octubre como mes representativo de 1a estacidn hdmeda <(Fig.22a).
Tanto el Wﬁloo como el ¥.' fueron mds altos en E.spicata que en E.moritziana. En
ningun momento el potencial hidrico foliar minimo fué mds negativo que ambos ?: en
esta estacidn (Fig. 14c y 22a). E.moritziana presentd un mayor porcentaje de CRH"
que E.timotensis (Fig.22b y Tabla 3 ), Los valores obtenidos para el € indican que
E.timotensis tiene paredes mds eldsticas (bajos valores de €), mientras E.moritziana
tiene paredes mds rigidas (altos valores de €) (Fig.22a y Tabla 3 ). E.spicata
presentd valores intermedios a los de las otras dos especies en los componentes del

potencial hidrico del tejido foliar.
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Los diagramas de defler son una representacidn grdfica de la variacidn de 1los

componentes del potencial hidrico Mo v Y-) a medida que varia el contenido relativo
de humedad (Fig.22b). Para esta estacidn E.moritziana presentd el ¥, mis negativo de
las tres especies. E.timotensis mantuvo un mayor ?p para un amplio rango de CRH en

comparacidn con las otras especies estudiadas (Fig.22b).

Es interesante destacar en l1a Fig. 22b y 23b, que a CRH por debajo de 0.70 el
?ﬂ corta 1a linea del Y, obteniendose un ?: mds positivo que el ¥¢, lo que
implicaria un Vp negativo, 1o cual no tiene explicacidn segln las teorias fisicas en
las cuales se basan los calculos de las curvas presidn-volumen. (Es este tipo de
resul tados, consecuencia de errores del método de curvas presidn-volumen, tanto a
nivel experimental, como a nivel tedrico? (Es fisioldgicamente imposible obtener wun

Vp negativo?.

En el caso de 1a Fig. 22b para E.timotensis, se observa un sébito aumento del

Vp. Este tipo de resultados se obtiene debido a presiones fluctuantes, que pueden
indicar un problema de equilibrio, muerte de algunas celulas vivas o cambios en el
?z, mientras la muestra se encuentra en 1la bomba de presidn (Tyree com. pers),
tambien puede deberse a errores de lectura del mandmetro o a la falta de una tasa
constante de aumento de presidn. Para conocer a ciencia cierta las causas de estas
variaciones del Vp, se debio haber utilizado durante 1a elaboracién de las curvas
presién-volumen, un psicrdmetro de termopares para seguir los posibles cambios de

potencial osmdtico durante el experimento.

1.2. Epoca Seca

Durante esta estacidén se observaron los valores mde bajos de 1os componentes del
potencial hidrico del tejido foliar. De las tres especies E.moritziana alcanzé 1los
valores més negativos del ¥ 190y v + (Fig,23a). E.timotensis fué 1a Gnica especie
que presentd un Vﬁ' més negativo que el ?{mi“, aunque su ?7100 fué més positivo que
el ¥ .MM, El CRH' se mantuvo igual al observado en Octubre para E.timotensis;
mientras que en E.spicata y E.moritziana este componente aumenté ligeramente
(Fig.23a). A pesar de que el mdédulo de elasticidad aumentd ligeramente en esta
estacidn, se mantuvo 1la tendencia observada en la época hdmeda: E.timotensis con
paredes mds eldsticas y E.spicata y E.moritziana con paredes més rigidas, siendo la

rigidez mayor en esta dltima.
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1.3. Tendencias Estacionales de los Componentes del Potencial Hidrico del tejido

foliar

Aunque los componentes del Y. mostraron gran fluctuacién durante el periodo de
estudio, se observa una tendencia del ?:100 Y ?ﬁ' de disminuir durante los meses de
la estacidn seca (Fig.24a y b). Esta disminuciéa fué mds rdpida de Enero a Febrero,
cuando se observaron los potenciales hidricos mds negativos (Fig.i1). La disminucién
estacional del vﬂlOO Y ?ﬂ' sélo fué estadisticamente significativa en E.moritziana.
El ?ﬂ' mostrd valores mds negativos y menos fluctuantes que el ?ﬁlooo En las tres
especies tanto el?ﬁloo como el ?ﬂ' mostraron un ligero aumento desde mediados hacia
los finales de Febrero, este aumento fué mayor en E.timotensis y E.moritziana vy
quizds se debid a un incremento del porcentaje de contenido de humedad del suelo
(#CRHSo) en los tres sitios (Tabla 1). Esta agua adicional no registrada por el
pluvidmetro, posiblemente entré al sistema por el descongelamiento del agua

condensada y congelada durante la noche.

El patrén estacional del CRH *, mostré ligeros cambios en las tres especies
(Fig.24c). Para E.moritziana v E.spicata el CRH®* aumenté en la estacién seca,
observandose valores promedio de 0.837 y 0.841 para ambas especies respectivamente,
mientras que en la estacién hdmeda los valores promedio fueron de 0.805 y 0.813 para
E.moritziana y E.spicata respectivamente. E.timotensis presentd un patrén contrario
al anterior, siendo los valores promedio para la estacidon seca de 0.772 y 0.820 para

1a época hidmeda.

No se observé una clara tendencia estacional del € en las tres especies (Fig.24d
), presentandose valores altos y bajos durante 1a época himeda y la época seca. S§in
embargo, a pesar de las fluctuaciones estacionales, E.morjtziana v E.spicata
presentaron valores relativamente mds altos de € que E.timotensis a 1o largo del
periodo de estudio, 1o que implica en lineas generales que E.timotensis mantiene
paredes celulares mds eldsticas que las otras dos especies durante el periodo de

estudio.

La relacion entre £ y el ¥p para E.spicata y E.moritziana fué practicamente

lineal para los rangos de Y observados tanto en 1a época hdmeda como en la época

P
seca, siendo los valores de € mayores en esta dltima (Fig.23a y b). En el caso de

E.timotensis 1a relacidn toma 1a forma de una pardbola abierta en ambas estaciones.
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FIG. 25. Relacidn entre el mbdulo de elasticidad (E) calculado seglin la ecuacién de Tyree
y Jarvis (1982) y el potencial de turgor (¥ ) calculado mediante curvas presién-
volumen (a) Epoca himeda y (b) &poca seca. PLos datos de las curvas se encuentran

en el apéndice G.
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D. EVALUACION DE LA SENSIBILIDAD AL DESECAMIENTO DE LAS HOJAS DE LA ROSETA.

El contenido relativo de humedad critico (CRHc) del tejido foliar (904 de
resaturacidn) se muestra en las Fig. 26-28. Este CRHC .qincide con el cambio de 1la
pendiente en l1a relacidn entre el CRH y el % de resaturacién para ambas estaciones.
El punto de dafio irreversible siempre ocurre a CRH relativamente bajos, Es
interesante destacar que tanto en E.timotensis como en E.moritziana el CRH®* siempre
ocurrid a Y muy por debajo del TLP. E1 CRHS se mantuvo practicamente igual en ambas
estaciones para E.timotensis y E.moritziana, mientras que en E.spicata disminuyé en
un 10% en 1la estacidn seca, 1o que puede ser una respuesta a un balance hidrico

desfavorable en dsta especie durante la estacidn seca.

E. CAPACIDAD

i. Eficiencia del reservorio medular.

En E.timotensis el Y. se mantuvo casi constante después de 10 horas de cortar
el sistema radicular (Fig. 29a). Sin embargo, el voldmen de médula de E.timotensis
es aproximadamente 10 veces mds pequefio que el de las otras dos especies (Tabla 4).

Estos resul tados podrian ser explicados por dos causas: 1) La presencia de otros
reservorios internos tal como la nervadura central de las hojas y una mayor red de
capilares conductores, que en conjunto pueden ayudar a mantener un balance hidrico
favorable ¥ 2) Un cierre estomdtico causado por la disminucién del potencial hidrico

foliar.

En E.spicata y E.moritziana el ¥ disminuye rapidamente después de 2 horas
(Fig.29b y 29c). El incremento del ¥, en E.moritziana después de 5 horas de cortar
el sistema radicular, en parte se debe a que las hojas muestreadas, provenian de
diferentes plantas con rangos de tamafio de 20-25 cm de altura total, 1o cual traeria
por consecuencia diferencias en la capacidad total de 1la plantas. Aunado a este
hecho no todas las hojas de wuna roseta transpiran a la misma tasa, inclusive se

encuentran hojas que no transpiran durante varias horas.

2. Capacidad medular.

La capacidad de la médula expresado como WA/AF fué igual para E.spicata vy

E.moritziana, mientras que en E.timotensis fué significativamente menor, esto se
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FIG. 28. Relacidn entre el déficit de saturacion de agua (DSA), contenido

relativo de humedad (CRH) y el % de resaturacidn en E. moritzia
na durante la estacion himeda y seca. Se indica el CRHC al 90%
de resaturacion.
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TABLA N° 4. Capacitancia relativa determinada como volumen de médula por unidad de &rea foliar (VM/AF), vo
lumen de m&dula (VM), potencial osmStico en el punto de pérdida de turgor (¥m°) estimado de curvas presidn-
volumen, irea foliar de la roseta (AF), rango de contenido relativo'de humedad correspondiente al agua acce
sible en la médula (ACRH), masa de agua dentro de la médula (AM), densidad de flujo transpiratorio (DFT), -

densidad de flujo transpiratorio total (T) y el periodo de
dula puede reemplazar el agua perdida por transpiracidon (Horas de T). Para octubre 1984 y Enero 1985.

= - p
tiempo durante el cual el agua removida de la mé

VM/AF VM DTF AF T HORAS DE
- - -2 - 2 :
(x10 woawoa mV Aoswv Ymo(MPa) ACRH MM(g)  ugem wm 1 cm Yg/seg T
Oct. 3.64 1.25 -1.64 0.322 0.346 0.452 318.53 143.98 0.67
E. timotensdis
Ene. 3.64 1.25 -1.39 0.222 0.238 0.287 318.53 115.12 0.u3
Oct.’ 24,20 10.55 -1.28 0.165 ‘Hﬂzmm 1.026 48y .66 497.26 0.8u4
E. spicata
Ene. 24,20 10.55 ~1.81 0.375 3.398 0.769 48y ,66 372.20 2.53
Oct. 24.20 8.58 -1.80 0.372 2.230 0.577 367.87 212.63 2.9
E. monitziana
Ene. 24.20 8.58 -1.98 0.419 3.088 0.509 367.87 187.25 4,58
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debe a que tanto el voldmen de médula de E.timotensis como el drea foliar de su

roseta es menor en comparacidn con las otras dos especies. (Tabla 4 ).

En el mes de Octubre, el reservorio medular, pudo suplir agua a la roseta
transpirante durante un mayor némero de horas en E.moritziana y durante menor tiempo
en E.timotensis. Para el mes de Enero la capacidad del reservorio medular (horas de
transpiracion) aumentdé en E.spicata vy E.moritziana mientras que E.timotensis mantuvo
valores similares a los observados en el mes de Octubre. (Tabla 4 ). Durante el mes
de Febrero, se mantuvo la tendencia encontrada en Enero pero el ndmero de horas
aumenté en valores absolutos (10.1Hr, &4.7Hr y 100Hrs para E.timotensis, E.spicata v
E.moritziana respectivamente) debido a 1a menor tasa transpiratoria observada

durante este mes (Tabla 2)

3. Capacidad foliar.

La capacidad por unidad de voldmen de agua presente en 1a hoja saturada (Figs
30a y 30b), fué en promedio para el mes de Octubre: O,2MPa-1 para E.timotensis ¥
E.gpicata y 0.19MPa-1 para E.moritziana. Durante el mes de Febrero E.timotensis no
presenté cambio alguno con respeﬁto al mes de Octubre, mientras que E.moritziana ¥
E.spicata presentaron valores mds bajos (0.1&6MPa-1 y 0.12MPa-1 respectivamente) que

los del mes de Octubre.

Otra forma de presentar los datos de CPV se encuentra en 1a Fig 31a y 31b, en 1a
cual se observa que E.timotensis tiene una mayor capacidad por unidad voldmen de

agua presente en 1a hoja tanto en Octubre como en Febrero, mientras que E.moritziana

tiene una capacidad menor.

La capacidad/unidad de 4rea foliar (CAP), durante el mes de Octubre (Tabla 5),
fueron similares para E.timotensis y E.moritziana y menores para E.spicata. La
capacidad total de 1a roseta (CAPaf) durante la estacién hdmeda fué similar para las
tres especies. Durante la epoca seca E.spicata aumenté ligeramente su capacidad
total con respecto a la e;tacidn hémeda, mientras que E.timotensis y E.moritziana 1z
disminuyeron. En E.timotensis el reservorio de agua foliar puede suplir al agua
transpirada durante un mayor némero de horas tanto en la estacién hdmeda como en 1la
estacién seca. E! aumento en el némerc de horas de transpiracidn en E.spicata con
respecto 2 E.timotensis durante el mes de Febrero, se originéd por un aumento de 1la

CAPaf en E.spicata durante el verano (Tabla S5 ).
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FIG. 31. Curvas presién-volumen expresadas en base al drea foliar. El1 inverso de la

pendiente corresponde a la capacitancia por unidad de drea foliar. Nétese
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Tiar. (o) E. timotensis, (o) E. spicata y (@) E. moritziana. a) época hi
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DISCUSION

Conductancia estomitica y transpiracidn

El movimiento de apertura y cierre estomdtico puede estar regulado por diversos
factores tanto ambientales como fisioldgicos. Los efectos de estos factores pueden
ser: directos, indirectos o de accidn conjunta y dependen finalmente de las
caracteristicas de las plantas y el medio en que se encuentran. Entre los factores
que tienen wuna mayor influencia en 1la conductancia estomi&tica estan: radiacidn,
estado hidrico de la planta, humedad del suelo y del ambiente, temperatura foliar y

concentracidn de C02_ (Hall et al. 1976).

E1 patrdn de 1a conductancia estomitica, tanto en l1a época haGneda como en la
seca, parece estar relacionado no solo con un aumento del DPV si no tambien, con una
disminucién del ¥, en E.spicata y E.moritziana. Este mecanismo de sensibilidad
estomdtica al DPV seria beneficioso para las plantas, pués podrian mantener la tasa
de asimilacién, sin que ello resulte en grandes pérdidas de agua, Esto en parte se
refleja en 1a poca reduccién de 1a produccidn foliar en E.spicata durante 1a época

ceca.,

Esta tendencia de disminucién de 1a conductancia a medida que aumenta el DPV ha
sido documentada para diferentes especies y habitats (Drake et al. 1970; Lange et
al. 1971; Schulze et al. 1972; Aston, 1976; Watt y Nielsen, 1978; Pallardy vy
KozlowsKi, 1979; Black y Squire, 197%; Whitehead et al. 1981; Turner et al, 1983;
Schulze et al. 1985). La respuesta estomdtica a comienzos de 1a época hdmeda,
sugiere que las plantas no habian llegado a recuperarse del déficit hidrico

experimentado durante 1a estacidn seca.

En el caso de E.timotensis se podria sugerir que los estomas responden mds a una
disminucion del ¥, que a cambios en el DPV. Este mecanismo puede en parte explicar
la lenta disminucidn del Wf después de cortar el sistema radicular, ya que la
capacidad tanto foliar como medular (Tabla 4 y 3), no puede totalmente explicar el

comportamiento de ésta especie.

Debido a 1los cambios conjuntos de las variables (¥, Yoy DPV, irradiancia)
durante la estacidn seca, es dificil relacionar 1la marcada disminucidn de 1la
conductancia estomdtica con una o mds de las variables arriba mencionadas (Jarvis,
19763 Schulze y Hall, 1982). Por ejemplo en l1a época seca disminuye el agua en el
suelo en los tres sitios de estudio y existe evidencia de que ésta disminucidn

regula la respuesta estomdtica (Jarvis y Jarvis, 1963; Bates y Hall, 1981; Nagarajah
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y Schulze, 19835 Gollan et al, 1985; Turner et al. 1985), posiblemente a través de
1a produccién de &cido abscisico en las raices (Beardsell y Cohen, 1975; Walton et
al. 1976; Bengstom et al. 1977; Davies et al. 1982). Asi mismo la relacién entre el
*f y la conductancia con datos obtenidos de diferentes cursos diarios, muestra que
no hay una relacién simple y directa de la conductancia con respecto al ?f {Schulze
y Hall, 1982) y por 1o tanto se obtiene una histéresis pronunciada que no expresa

una correlacidn significativa entre estas variables (Korner y Cochrane, 1983).

El estado hidrico de 1a planta tambien afecta la conductancia y su respuesta a la
humedad ambiente (Davenport et al, 1977} Black y Squire, 1979} Osonubi y Davies,
1980; Johnson y Ferrell, 1983), pero seqln Schulze y Kuppers (1979) y Schulze y Hall
(1982), deben distinguirse los efectos de un déficit hidrico a corto plazo de los
ocasionados a largo plazo. Bajo condiciones naturales, éste Gltimo efecto seria el
més comdn y traeria por consecuencia no sélo 1a disminucidén de 1a conductancia, sino
tambien 1a modificacién de la sensibilidad estomdtica al DPV (Schulze y Kuppers,
1979).

La conductancia en las tres especies durante 1a estacién hdmeda fué baja en
comparacidén con otras especies a mds de 2000 m de altitud en 1a zona templada. Por

ejemplo Carex curvula, Geum montanum y Primula minima presentaron durante el verano

conductancias de 217, 424 y 284 mmolm~ 251 respectivamente (Korner et al. 1979). En
ta alta montaffa tropical en pdramos mds hdmedos y bajos, Baruch y Smith (1979)
reportaron conductancias para E.schultzii y E.atropurpurea de 212 a 424 mmolim=2s™1,
Sin embargo, los valores de conductancia observados en los individuos juveniles de
Ecpeletia (Tabla 2), concuerdan con los valores encontrados por Korner et al. (1983)
para Rododendron, Vagccinum, Styphelia, Drapetes etc en Nueva Guinea y para Lobelia
telekii, L.Keniensis, Dendrosenecio Kenjodendron D.brassica en el Monte Kenya
(Schulze el al. 1983).

En las tres especies el flujo transpiratorio tiende a aumentar con el DPV vy
disminuye significativamente a medida que el Wf se hace mds negativo. En la época
seca la transpiracidn disminuye en tas tres especies, pero en la estacién himeda
aumenta especialmente en E.spicata. Los resultados obtenidos concuerdan con los
encontrados por Estrada (datos no publicados) para juveniles del estadio I
(individuos de. 15-20 cm altura total y didmetro de roseta de 10~-20 cm) y 11l
(individuos de 20-40 cm altura total y didmetro de roseta de 25-45 cm) de
E.timotensis y del estadio Il de E.spicata. Estos resultados son mucho mds bajos que

los encontrados por Schulze et al. (1985) para individuos adultos de Lobelia ¥
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Dendrosenecio en el wvalle Teleki del Monte Kenya durante la época seca, para la

misma altitud (4200 m) y condiciones similares de alta montaffa tropical.

Potencial hidrico foliar

Durante el periodo de estudio los individuos juveniles de las tres especies de

Espeletia estudiadas mantuvieron el siguiente patrdn de Vf= E.moritziana ¢ E.spicata

{ E.timotensis. Una tendencia similar fué encontrada en 1la zona alpina de UWyoming
por Oberbauer 1y Billings (1981), 1las especies en las crestas rocosas, siempre
presentaron Vf mds negativos que las especies en zonas mds bajas, estas dGltimas
tienden a mantener una mayor tasa transpiratoria vy Vf mis positivos en la zona
alpina (Mooney et al. 19653 Ehleringer y Miller, 1975; Oberbauer y Billings, 1981).

E.timotensis no sigue el patrdn descrito por Oberbauer y Billings pues ellos
encontraron que las especies de las laderas de barlovento mantienen ?f mis negativos
que las especies de zonas mds bajas y hdmedas, 1o cual es el caso contrario a lo
encontrado en este estudio. Es posible que el mantenimiento de Vf mis positivos en
E.timotensis esté relacionado con los suelos arenosos de las laderas ya que en la
arena, se requiere una menor cantidad de agua para producir vso altos (Pavlik,
1984), esto se debe a que en un suelo arenoso, la diferencia entre la capacidad de
campo y el punto de marchitez permanente es pequefia, sin embargo, el porcentaje de

agua Gtil es mucho menor que en un suelo arcilloso.

Segdin Hinckley et al.(1983) las especies con ¥; mds altos tienden a presentar
las siguientes caracteristicas: 1) raices mds extensas y profundas 2) estomas més
abiertos bajo condiciones de sequia y 3) un bajo ?F, Ningtna de estas
caracteristicas las presenta E.timotensis, es posible que en esta especie el cierre
estomdtico esté regulado por una disminucidn del Vf, ya que el mantenimiento de un

balance hidrico favorable tampoco estd relacionado con una mayor capacidad.

El riego continuc durante 1la dpoca seca aumentd el ?f. Este aumento fué més
significativo en E.moritziana. El efecto del riego en el Vp fué¢ mayor en
E.timotensis v en E.spicata

La tendencia del Y max, Tfmi“ y mead (Fig.32a), fué la misma que la descrita
anteriormente para el Y,. El hecho de que el ?fmad fué siempre mayor en
E.timotensis, puede estar relacionado con un mayor equilibrio planta-suelo durante
la época seca, posiblemente, a través de una menor resistencia al flujo de agua a

bajas temperaturas. El aumento del vfmad en las tres especies, a comiezos de 1la
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dpoca hdmeda (Fig.32a), es indicativo de que las plantas habian experimentado

déficit hidrico a finales de 1a época seca (Fetcher, 1979).

Los W{ experimentados por los juveniles de las especies estudiadas durante el
mes de Febrero, fueron mds negativos que 1los encontrados para otras especies
tropicales durante la estacién seca en bosques hdmedos y en pdramos. Por ejemplo
Robichaux y Pearcy (1980) reportaron ¥, de -0.8 a -1.2 MPa para varias especies de
Euphorbia arborescente en Hawaii. Para las hojas del dosel de Pentacletra macroloba

-1.7 MPa (Oberbauer, 1982). En algunas especies de bosque montano en Luquillo,

Medina (1983) reporté ¥, de ~0.1 a -1.0 MPa .

En individuos adultos de Lobelia telekii en el Monte Kenya el W{ fué de -2.2
MPa (Schulze et al. 1985), mientras que para individuos adultos de Espeletia,
Meinzer y Goldstein (i983) reportaron -0.5 MPa (E.lutescens), -1.25 MPa
(E.moritziana y E.spicata), -1.0 MPa (E.schultzii) y -2.25 MPa para E.floccosa.
Baruch y Smith (1979) han encontrado ¥, mds negativos para E.schultzii durante el
verano en Mucubaji. Para los estadios I y Il de E.timotensis v E.spicata se han

encontrado ?f de 0.6 y -1.6 MPa respectivamente (Estrada datos no publicados).

Potencial de turqor.

De los componentes del Y., el Vp es el que juega el papel mds importante en el
mantenimiento de ciertas funciones fisioldgicas tales como: el movimiento
estomdtico, el transporte a través de 1la membrana y sus propiedades eléctricas
(Zimmermann, 1978) y en 1a expansidn y divisidén celular (Hsiao et al. 1974; Hsiao,
1973; Ray et al. 1972; Kirkham et al. 19723 Cleland, 1971; Lockhart, 1945; Boyer,
19268). De manera, que cualquier mecanismo que contribuya a mantener el turgor,
durante periodos de déficits hidricos, serd beneficioso para 1a plantas, pues no
s6lo le permitird sobrevivir al *stress® sino también crecer, aumentando asi su

habilidad competitiva durante este periodo.

Es posible que el descenso en 1a produccidén foliar de E.moritziana durante 1la
época seca (Fig. 33), se deba a una disminucidn del turgor. En el caso de
E.timotensis la disminucidén de la produccidén puede estar mds relacionada con wuna
disminucidn de la asimilacién causada por un cierre estomdticoy no con wuna
disminucidén del turgor, pués en este caso se hubiera observado una disminucidén de la

expansidn foliar (Orozco datos no publicados) y este no fué el caso.
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Mddulo de elasticidad.

Otro importante componente del balance hidrico es el médulo de elasticidad (g).
Antes de discutir los resultados consideramos importante incluir una breve
introduccidn, sobre su significado y las diferentes ecuaciones utilizadas para su

cdlculo.

Cuando se aplica una fuerza de extensidn a un material, éste se deforma, la
deformacidn puede ser pldstica, eldstica o ambas, Una deformacidn pldstica es cuando
el material permanece deformado una vez que la fuerza aplicada cesa. En una
deformacidn eldstica, el material retorna a su forma inicial, después de suspender

la fuerza aplicada (Cleland, 1971).

~Las paredes celulares de las plantas, tienen propiedades tanto pldsticas como
eldsticas (Haughton et al. 1948). Una célula en crecimiento, tiene una pared mds

pldstica que una célula ya adulta, aunque estas dltimas retienen cierta plasticidad.

Las deformaciones pldsticas ocurren como cambios graduales de la forma que
pueden tomar horas ¢ minutos para concluir. Este tipo de deformacidn finaliza,
cuando el material se ha "endurecido” lo suficiente como para que el resultado de la
fuerza aplicada, sea una nueva configuracidén de los enlaces moleculares de las

microfibrillas de hemicelulosa (Tyree y Jarvis, 1982).

En una célula viva, es la propiedad eldstica de la pared celular deformada, la
que ejerce una fuerza positiva sobre el citoplasma. A medida que el citoplasma
aumenta de voldmen, la pared celular se estira para poder encerrar éste nuevo
voldmen citoplasmdtico. A manera de analogia, 1a presidn interna dentro de l1a célula
aumenta de la misma manera que cuando se infla un globo, mientras mds aire se le
inyecta al globo, las paredes de éste se estiran para acomodar el nuevo voldmen de

aire dentro de é1.

Por otra parte, las propiedades pldsticas permiten un aumento permanente del
voldmen celular (crecimiento o expansidn celular), sin un aumento permanente de 1la
presién interna; aunque éste aumento de presidn es necesario para producir una nueva

deformacidn pldstica.

El médulo de elasticidad total o volumétrico (g) describe la presién necesaria

para que las pequeffas variaciones de wvoldmen, produzcan cambios en el Tp

(Zimmermann, 1978).
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"'p=e* uN

Debido a que € es por 1o tanto un pardmetro de proporcionalidad entre las
variaciones del ¥, y los cambios en el voldmen celular relativo (AW/V), el € no es
constante, sino que varia con la presidén. Por lo antes mencionado Tyree y Jarvis
(1982) propusieron reagrupar los términos de la ecuacidén de Zimmermann:

£ = de/dU ¥V

Donde V se denomina voldmen de agua osmética o contenido de agua osmética
(Jones y Turner, 1980) o contenido de agua simpldsmica (Tyree, 1981). Esta fraccidn
de agua osmdética o simpldsmica es importante en el cdlculo de £, pués es ésta la que

causa las variaciones de la presidn interna de la célula (¥ ),

P

Existen varias ecuaciones para calcular € con curvas presidn-voldmen, estas
ecuaciones pueden ser agrupadas en categorias dependiendo de los criterios

utilizadas en cada una de ellas.

1, Ecuaciones que asumen una relacidn lineal entre ?p y CRH:

3.10g ¥y = Log & + nlog WV, - Y, - YA, (Tyree y Hanmel, 1972)
b, € = CHRt‘p % tan{a) (Harren-Yilson, 1947}

C.€= Vp“‘x I (Hellkvist et al, 1974)

2. Ecuaciones donde e} Vp se expresa en relacién al voldmen o el peso ¥y no asime
necesariamente una relacidn lineal:

a6, = MAT/GF | (Tyree et al, 1973)
b £ = ¥,01) - 1, (AU + WD) 3 UKD + WD)/2 (Tyree, 1981)
c.e=df/dd 2 Y (Tyree y Jarvis, 1982)

3. Ecvaciones que asumen una idealidad del potencial osmético donde € es constante a

valores altos de ‘\'p.

2. €= u(tlp) ¥ d?p/du {Cheung et al, 1974)

El mddulo de elasticidad (), es basicamente la pendiente o sus
variaciones en 1a relacién 1lineal o curvilinea entre el Wp y el CRH..
Mientras mayor sea el valor de la pendiente () de esta relacién, menor

serd la elasticidad de 1a pared celular.

E.timotensis presentd las paredes mds eldsticas de las tres

especies, tanto en 1a ¢época himeda como en la época seca. Las paredes
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eldsticas disminuyen.la tasa de pérdida de turgor, pués la célula reduce
significativamente su voldmen a medida que disminuye el CRH. De esta

manera, la pérdida de turgor ocurre a bajos CRH; evadiendose asi Wf mis

negativos y permitiendo l1a continuidad de otros procesos metabdlicos a
bajos CRH (Parker, 1980). Es interesante seffalar que la pardbola abierta
obtenida de la relacidn entre &€ y el Wp no puede ser explicada por las
teorias de elasticidad de tejidos hasta ahora desarrolladas. Este tipo
de respuesta ha sido tambien reportada para Acer rubrum (Roberts et al.

1981).

Sin embargo, E.timotensis mostrd wuna marcada disminucidn de 1la
produccidén foliar durante la dpoca seca (Fig. 34a), 1o que implica que a
pesar de tener paredes eldsticas y de la contribucidn de ésta propiedad
al mantenimiento del turgor celular, ésta caracteristica no  fué
suficiente para mantener la tasa de produccidén foliar observada en 1la
estacidn hidmeda.

Por otra parte, E.moritziana y E.spicata presentaron altos wvalores
de €. Las células con paredes md&s rigidas aunque pierden turgor
rapidamente, ayudan a crear un gradiente planta-suelo a altos CRH, 1o
que resulta en una mayor capacidad de absorcién de agua (Roberts vy
Knoerr, 1977; Roberts et al. 1980). Esta caracteristica seria
beneficiosa en habitats como los afloramientos rocosos, donde el agua es
escasa todo el afio, particularmente durante la época seca y debido a 1la
formacidén de éste gradiente, el agua proveniente de la condensacidn

nocturna seria absorbida rapidamente por las raices de estas especies.

Potencial Osmdtico.

De las tres especies estudiadas, sdlo E.moritziana mostrd una
disminucidn del wﬁlOO en la d&poca seca 1o cual estaria indicando 1la
existencia de ajuste osmético estacional. Otra evidencia a favor de 1la
existencia de ajuste osmético en esta especie es que no se registrd un
aumento én la elasticidad, resultados similares fueron encontrados en
sorgo por Jones ¥y Turner <(1978)., El1 ajuste osmdtico aumentaria 1la
ventaja de E.moritziana en los afloramientos rocosos, pues es uno de los

mecanismos que permite el mantenimiento del turgor celular, compensando
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de esta manera el efecto de rdpida pérdida de turgor que ocasionan las

paredes rigidas.

lLa disminucidn de -0.45 MPa del ?,1100 durante la época seca estd

relacionada con un menor % CH los afloramientos rocosos. Esta

co &N
relacidn entre el Wﬁ y el “CHSo ha sido documentada para otras especies
y lugares (CalKin y Pearcy, 1984; Roberts et al. 1980; Monson ¥y Smith,

1982; ParKer et al, 1982; Roberts y Knoerr, 1977).

Al igual que en Pennisetum americanum (Henson et al. 1982) y en

Helianthus annus <(Jones y Turner, 1980 el ajuste osmdtico en

E.moritziana no fué suficiente para prevenir una reduccidén del turgor,
pués no sdlo se registrd una disminucidn progresiva del Wp (Fig.32b) a
medida que disminuyd el agua en el suelo, sino tambien un prolongado
marchitamiento de las hojas durante la estacidn seca (Fig.34). Por lo
tanto el ajuste osmético puede ser importante para 1a productividad
durante el periodo transitorio de desarrollo de un déficit hidrico
(Wilson et al. 1980), pero no para mantener el turgor cuando el déficit

es prolongado o cuando el Y. llega a valores muy bajos para la especie
(Davies y Lakso, 1978).

Caracteristicas de resjstencia a la sequia

La economia hidrica de wuna planta estd determinada por sus
caracteristicas morfoldgicas y fisioldgicas, 1las cuales en parte
delimitan su capacidad de resistencia a la sequia. La mayoria de las
plantas, tienden a desarrollar una combinacidn de caracteristicas de
evasién y/o tolerancia (Levitt, 1972). La posesidén de una o la
combinacidén de ambas caracteristicas de resistencia, no sdélo tiene
implicaciones a nivel de cémo el déficit hidrico afecta el
funcionamiento de 1las plantas, sino tambien en 1los patrones de
distribucidn de las especies a lo largo de un gradiente hidrico (Parker,
1980).

En cuanto a los tres sitios de estudio, se observéd wuna clara
diferencia en 1o que respecta al agua en el suelo. Los fondos de wvalle
son hidricamente mds favorables y los afloramientos rocosos no sdloc son
los mds inestables hidricamente, sino tambien los mds desfavorables en

la estacidn seca. Nuestros resultados muestran que existe una estrecha



FIG. 34.

Fotografia de plantas juveniles de E. moritziana

marchitas durante el verano. Las mismas hojas se
recuperaron con las pirmeras lluvias. Paramo Las

Cruces. Febrero1985.
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relacién entre las .caracteristicas hidricas de estos habitats y 1la

economia hidrica de las especies que predominan en cada uno de ellos,

E.timotensis presenta las caracteristicas de una tipica planta

evasora a la sequia: altos W:IOO y wﬂ. y ¥¢ mds positivos. Un bajo CRH®

y una mayor elasticidad de la pared celular. La mayor elasticidad de 1la
pared confiere una disminucidn del qﬂlﬂﬂ a un cierto CRH y por 1o tanto
un mayor turgor sin un consecuente aumento de solutos <(Weatherley,
1970>, 1o cual es ventajoso, pues 1largos periodos con Wﬂ bajos, pueden
tener efectos perjudiciales en los procesos metabdlicos Ae las plantas,
tales como: la expansién foliar (Hsiao, 1970) ¥ la actividad enzimitica
(Flowers y Hansen, 1949; Hsiao, 1974).

Las caracteristicas eldsticas de las paredes de E.timotensis, 1le
permitirian ocupar habitats mds secos que aquellos donde se encuentra
E.cpicata. La ocupacién diferencial de habitats, en base a diferencias
de elasticidad, ha sido reportada para varias especies de Dubautia a
1980 msnm en Hawaii <(Robichaux, 1984; Robichaux ¥y Canfield, 1985;
Robichaux et al 1984) y en Metrosideros polimorpha una especie de bosque
himedo en Hawaii (Stemmermann, 1983, citado por Robichaux et al 1983).

E.moritziana posee caracteristicas de una planta tolerante a 1la
sequia: bajos qﬁlOO Y Wﬁ', Y¢ muy negativos, baja elasticidad de las
paredes celulares y un alto CRH®*. Ademds de las caracteristicas antes
mencionadas, las hojas de 1a roseta parecen tener cierta tolerancia
metabdlica a la sequia. La marchitez de las hojas en el verano <(Fig.34)
y su rdpida recuperacidén con las primeras lluvias, representa una cierta

evidencia que debe ser investigada.

Seria de esperar, que si en realidad las hojas de la roseta de esta
especie presentan una cierta tolerancia a la sequia, se  hubiese
observado un bajo CRH® durante la época seca, lo cual no fué encontrado.
Es de notar que l1a técnica de resaturacidn, por si séla, no representa
una evidencia decisiva ¥y por lo tanto deberian realizarse en cada fase
de deshidratacidn, tests microscdpicos de viabilidad citoplasmdtica como
los sefialados por Slavik (1974) y Barrs y Weatherley (1%962)., Tambien
hubiese sido interesante, realizar el experimento de déficit de
saturacidén en condiciones naturales y de esta manera comparar con los

resul tados del laboratorio, pués el comportamiento del material vegetal
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no es igual en hojas-intactas en 1a planta como en hojas cortadas (Gaff,

1982) .

Las plantas tolerantes a la sequia, son predominantemente pioneras
en 1a colonizacidn de afloramientos rocosos y suelos poco profundos.
Bajo estas condiciones, los mecanismos de evasidn fallan frecuentemente
y por lo tanto no protegen a 1las plantas de un prolongadoe déficit
hidrico. Por 1o tanto, seria de esperar, una mayor presidn selectiva
hacia mecanismos de tolerancia en estos habitats (Gaff, 1977). Tal
podria ser el caso de E.moritziana ya que la mayoria de las

caracteristicas de su balance hidrico son del tipo tolerante.

E.spicata al igual que E.timotensis mantuvo un alto ¥_.100 , v,
" l.'.

durante el periodo de estudio. La elasticidad de 1a pared celular es
baja y por consiquiente tiende a perder turgor rapidamente. Estas son
caracteristicas de especies de habitats mésicos y ha sido documentado

para eépecies como Erodium, Baccharis v Amsinckia en el desierto de

Sonora (Monson y Smith, 1982). Otras especies como Alnus sinuata en
bosques templados se restringe a 1os lugares mds hiumedos, pues no puede
cambiar el Wz a niveles mis bajos para competir exitosamente por 1la
humedad (Cline y Campbell, 1974). Los altos Wﬁ probablemente resultan en
un funcionamiento mds eficiente de otros procesos metabdlicos (Cline ¥
Campbell, 1974), 1lo que en parte puede explicar la mayor produccidn

foliar de esta especie durante la época seca.

Capacidad

Como consecuencia del régimen térmico de la alta montaffa tropical,
el agua no siempre se encuentra accesible, para suplir la demanda
transpiratoria durante 1a mayor parte del afio y especialmente durante
las primeras horas del dia. E1 agua representa un factor limitante, ya
sea por estar congelada o su absorcidn impedida por una baja
permeabilidad de 1a membrana (Goldstein et al. 1984; Kaufmann, 1977;
Running ¥ Reid, 1980).

Se ha planteado, que los mayores riesgos de mortalidad, en plantas
pequefias de Espeletia, son en parte debidos a que en estos estadios 1la

médula no estd 1o suficientemente desarrollada para mantener una alta
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tasa transpiratoria y por lo tanto especies como E.lutescens

experimentarian grandes fluctuaciones del Y. (goldstein et al. 1984).

Sin embargo, los resultados del presente trabajo, parecen indicar
que a pesar de que el reservorio medular en E.timotensis es muy pequefio
{Tabla 4), pareceria existir otros mecanismos de regulacidn de las
pérdidas de agua que le permiten a esta especie una lenta disminucidn
del ?f. Se sugiere que en el caso de la mencionada especie, la menor
capacidad no representa necesariamente una causa importante de
mortalidad en el estadio de desarrollo estudiado, pués a pesar de
presentar fluctuaciones del Y., éste siempre fue el mds alto de las tres

especies.

En E.timotensis mecanismos tales como un cierre estomdtico asociado
a una dismucidn del Y. pueden en esta fase de desarrollo, ayudar a
mantener un balance hidrico favorable a expensas del balance de carbono,
lo cual podria explicar la disminucidn de la produccidn foliar durante

la dpoca seca.

En el caso de E.spicata vy E.moritziana, su capacidad medular (UM/AF)
es similar a las reportadas para E.floccosa, E.atropurpurea y E.marcana
(especies de pdramos md&s bajos) <(Goldstein et al. 1984), aunque el
periodo de tiempo para reemplazar el agua transpirada, es mayor en las
especies estudiadas <(Tabla 4), E1 reservorio medular dura un mayor
nimeroc de horas debido a 1a baja transpiracidn de las plantas pequefias,

especialmente durante la época seca.

Tanto la capacidad/unidad de voldmen de agua presente en la hoja,
como la capacidad/unidad de 4rea foliar durante la época humeda, fueron
similares a los valores encontrados para Hilaria riqida y Encelia
farinosa (Nobel y Jordan, 1983); presentando E.timotensis 1la mayor

capacidad foliar de las tres especies (Tabla 9).

La suma de la capacidad de los reservorios internos <(capacidad
medular + capacidad foliar) para Octubre 1984, indica que E.moritziana,
tiene la mayvor capacidad total de 1las tres especies, lo cual puede ser
ventajoso para esta especie, ya que ella ocupa los habitats hidricamente
mds inestables. “

1
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CONCLUSTONES

Los resultados obtenidos muestran que, E.timotensis mantiene una economia

hidrica mis favorable durante el afio, E.moritziana est4 sometida a un mayor déficit

hidrico y E.spicata mantiene un comportamiento intermedio.

En E.timotensis, el mantenimiento del turgor durante 1la época seca, es el
resul tado de paredes celulares eldsticas. Estas caracteristicas le permiten, en la

dpoca seca, conservar la tasa de expansidn foliar observada durante 1a época hdmeda.

Se sugiere la existencia de un ¥, critico para el cierre estomitico en
E.timotensis. Esto implicaria un mecanismo de compensacidén, entre la disminucidn de
las pérdidas de agua para sobrevivir durante la dpoca seca ¥ una baja asimilacidn de
Carbono durante éste periodo; lo cual se ve reflejado en la reduccidn significativa

de la produccidn foliar.

En E.timotensis ¥ E.spicata, el desarrcllo de potenciales hidricos desfavorables
durante el verano no estd asociado con un ajuste osmético estacional, pero en
E.moritziana si lo estd. Esta capacidad puede ser un atributo importante que 1le
permita a ésta especie ocupar habitats hidricamente inestables como son los

afloramientos rocosos.

El riego durante 1a época seca ocasiond un aumento en el Tf en las tres
especies. Excepto en E.moritziana, el riego no promovié cambios en el potencial
osmético. Por 1o antes mencionado E.moritziana puede responder rapidamente a
condiciones hidricas mds favorables, mientras que E.timotensis v E.spicata presentan

un cierto retardo en su respuesta.

En los individuos juveniles estudiados, tanto 1la capacidad medular como 1la
foliar no parecen desempefiar un papel muy importante en el mantenimiento de wuna
economia hidrica favorable, 1o que representa el caso contrario a 1o encontrado para
los individuos adultos de las mismas especies. Se concluye que en los individuos
Juveniles una menor capacidad medular no es necesariamente una causa importante de
mortalidad, pues las plantas pequeffas presentan otros mecanismos de regulacidn del
balance hidrico, como son ajuste osmdtico y altos potenciales hidricos foliares,

criticos para el cierre estomdtico.

En E.spicata, 1a falta de mecanismos que promuevan el mantenimiento del turgor
celular (ajuste osmdtico, paredes celulares rigidas) a bajos Tf’ puede explicar la

ausencia de ésta especie en los afloramientos rocosos. La combinacidn de ajuste
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osmdtico vy paredes celulares rigidas, como tambien una alta tolerancia de las hojas
de 1a roseta al dafio por déficit hidrico, son caracteristicas que le permitirian a
E.moritziana, colonizar habitats hidricamente inestables como son los afloramientos
rocosos., En E.timotensis el mantenimiento del turgor celular mediante la alta
elasticidad de l1a pared celular y de ¥, ¢ayorables debidos al cierre estomitico
causado por un Vf critico, pueden explicar su lento crecimiento, pero no son
evidencia para explicar la presencia de d&sta especie en las laderas; de hecho
E.timotensis, puede tambien encontrarse sobre afloramientos rocosos y fondos de
valle. En un ambiente hidrico y térmicamente extremo como el pdramo desértico, 1la
ocupacidn de diferentes habitats por estas tres especies, es el reflejo de una serie
de caracteristicas fisioldgicas que le permiten a cada especie colonizar ciertos

habitats y de esta manera evadir los costos de la competencia.

En las Figs. 35 y 36 se presenta un modelo esquemdtico de este trabajo. Se
sugieren los siquientes estudios en los individuos Jjuveniles de 1las especies
estudidas: capacidad de absorcidén de agua por el sistema radicular, la eficiencia
del sistema conductor, eficiencia fotosintética y estudios bajo condiciones
controladas para conocer el efecto de 1las diferentes variables sobre 1a regulacidn

estomitica.
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APENDICE A

POTENCIALES DEL AGUA EN EL SUELO



TABLA N° 1. Potenciales hidricos del suelo y contenido de humedad para dos profundidades de enrai-
zamiento (-7.5°'cm y =15 cm) en los tres sitios de estudio. Resultados de las curvas pF.

LADERAS : FONDOS DE VALLE AFLORAMIENTOS ROCOSOS

-7.5 cm -15.0 cm -7.5 cm ~15.0 cm -
%CHso P(MPa) %CHso P(MPa) %CHso P(MPa)  %CHso P(MPa) %CHso P(MPa)
35.11 -0.03 32.17 -0.01 26.62 -0.03 28.07 -0.01 48.21 -0.03
28.99 -0.05 33.87 -0.03 21.41 -0.05 29.65 -0.03 32.45 -0.05
27.14 -0.10 29.03 -0.05 23.83 -0.10 24,97 -0.05 26.30 -0.10
21.87 -0.30 25.49 -0.10 16.96 -0.30 21.81 -0.10 24,30 -0.30
20.69 -0.50 22.42 -0.30 16.37 -0.50 17.65 -0.30 24,57 -0.50
18.56 -0.70 20.12 -0.50 13.68 -0.70 15.46 -0.50 21.25 -0.70
16.92 -0.90 18.15 -0.70 12.u3 -0.90 14.95 -0.70 18.94 -0.90
13.98 -1.50 16.45 -0.90 12.63 -0.90

16.40 -1.10 12.40 -1.10

15.88 -1.50 11.88 -1.50
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LADERAS (-75cm.) FONDOS DE VALLE (-7.5cm.) AFLORAMIENTOS ROCOS0S
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FIG. 1 n:1<mm de mu:mﬁm para el potencial hidrico del suelo (pF)




APRENDICE B

RELACIONES HIDRICAS DE LAS ESPCIES EN EL CAMPO



TABLA N° 1. Curso diario de: radiacién solar global en Wm 2 (Rs), tempera
tura del aire en °C (Ta), temperatura foliar en °C (Tf), conductancia estomi
tica m mol m %s ! (Promedio de & hojas y desviacién standard) (Ks+S), trans—
piracion (E), diferencia de presidn de vapor hoja-aire en KPa (CPV), poten-
cial hidrico foliar (¥f) y potencial de turgor (¥p), obtenido de la relacidn

entre ¥f y ¥p con datos de curvas presidén-volumen para el mismo dia del cur-
so diario E. Timotensis 21-10-84

E. TIMOTENSIS

HORA R T, T Ks+S E DVP ¥f ¥p
7:20 126.60 1.5 1.5 Lgy 95.5 0.12 -0.19 1.04
8:70 237.30 2.0 1.7 49+3 38.53 0.11  -0.35 0.94
3:00 569,60 5.2 10.7 4143 354,42 0.55 -0.23 1.02
10:00 743,70 9.7 15.4 3946 632.47 1.62  -0.43 0.89
11:30 801.69 8.9 12.7 2313 250.79 0.70 -0.35 0.9
12:00 201,62 13.¢ 18.6 25413 379.87 0.37 -0.60 0.79
13:20 £30.92 10.u 13.4 1942 122.23 0.65 -0.u43 0.8
14100 2.7.89 7.2 9.4 452y 215.23 0.30  -0.2¢ 1.0
15:00 200.42 8.4 8.9 3743 45.70 0.05 -0.1% 1.0
16:00 -0.22 1.02

17:00 ~-0.33 0.2
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TABLA N° 3. Curso diario de: radiacidn solar global en wm 2 (Rs), .empera
tura del aire en °C (Ta), temperatura foliar en °C (Tf), conductancia mmnoaum\,
ticammol m 2% ! (Promedio de 4 hojas y desviacifn standard) (Ks+S), trans-
piracidén (E), diferencia de presidn de vapor hoja-aire en KPa (CPV), poten-
cial hidrico foliar (¥f) y potencial de turgor (¥p), obtenido de la relacidn
entre ¥f y ¥p con datos de curvas presidn-volumen para el mismo dia del cur-
so diario E. monilziana 21-10-84

E. MORITZIANA

HORA K T T, KetS E DVP 123 ¥o
7:00 126.60 2.2 1.7 55£3 93.17 0.10  -0.50
8:0C 237.30 2.5 2.5 59%7 117.62 0.12  -0.59 0.95
9:00 569.60 5.7 7.9 5718 347 .64 0.38 -1.08 0.51
10:00 743.70  11.2  13.u4 Luytg LE5, 45 0.64 -0.53 1.02
11:00 §01.69 10.4 12,9 3716 433,79 0.7%  -0.75 0.79
12:00 801.69 13.2  21.1 3115 656.19 1,32  -0.73 0.81
13:00 630,92 11.9  18.9 23k 416,67 1.13  =0.60 0.94
14:00 247,89 6.4 10.9 3745 278.93 0.48 -0.65 0.89
15:00 200,42 6.4 7.7 4315 85.72 0.13  -1.53 0.21
16:00 ~1.43 0.27
17:00 ~0.77 0.77
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TABLA N° 5. Curso diario de: radiacidn solar global en Wm 2 (Rs), tempera
tura del aire en °C (Ta), temperatura foliar en °C (Tf), conductancia estoma
tica m mol m %s ! (Promedio de 4 :o;mn y desviacidn standard) (Ks+S), trans-
piracidn (E), diferencia de presidén de vapor hoja-aire en KPa (CPV), poten-
cial hidrico foliar (¥f) y potencial de turgor (¥Yp), obtenido de la relacidn
entre Y¥f y ¥p con datos de curvas presidén-volumen para el mismo dia del cur-

so diario E. spicata 09-02-85

E. SPICATA
HORA R, T, T, Tsts E DVP V£ Yr
7:36 6.33 -1.65 0.15
2:07 16.10 3.2 -1.0 -1.58 0.18
2122 393,00 2.7 1.2 -1.35 0.0u
12:00 514,70 5.7 4.5 61 0.00 0.00 -2.20 -0.02
110 800.20 13.2  10.2 6£3 0.00 0.00 -2.22 -2.,02
Ll 856.60 13.7  16.4 2+1 12.01 0.47  -2.11 0.03
13100 933,00 11.7 18,9 141 17.04 0.96 -1.88 0.07
Te1d3 835.40 13.9  19.4 0.00 0.00 1.10  -2.18  -0.01
1300 457,90 11.7  13.%4 5+1 42.40 0.49  -2.85  -0.06
J8:50 305.70 8.2 10.7 741 33.2u 0.32  -1.45 0.24
5190 235,30 8.2 9.2 11%2 33,02 0.19  -1.23 0.30
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TABLA N° 7. Curso diario de: radiacién solar global en Wm ?(Rs), temperatu
ra del aire en °C (Ta), temperatura foliar en °C (Tf), diferencia de presidn

de vapor hoja-aire en KPa (DPV), potencial hidrico foliar (¥f) y potencial de
turgor (¥p) obtenido de la relacidn entre Yf y ¥Yp con datos de curvas presidn
volumen para el mismo dia del curso diario, conductancia y transpiracién no
pudieron medirse porque el dia estuvo nublado y lluvioso. E. Timotensis 07-
03-85.

E. TIMOTENSIS

HORA Ry T, T, ¥s23 E DVP ¥f ¥:

7:00 21.67 -0.83  0.51
8:00 135.43 3.0 .5 0.08 -1.23  0.26
9:00 270.86 5.2 5.4 . 0.26 -0.63  0.68
10: 09 238.35 4.5 5.7 0.07 -1.28  0.23
11:00 140.85 5.0 6.9 0.16 -0.50  0.78
12:00 157.10 -0.45 0.83

13:0C 108.34 -0.23 1.05
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TABLA N° 9. Curso diario de: radiacidn solar global msﬁaalnﬁwmv, temperatu
ra del aire en °C (Ta), temperatura foliar en °C (Tf), diferencia de presidn
de vapor hoja-aire en KPa (DPV), potencial hidrico foliar (¥f) y potencial de
turgor (¥p) obtenido de la relacidn entre ¥f y ¥p con datos de curvas presidn
volumen para el mismo dia del curso diario, conductancia y transpiracidn no
pudieron medirse porque el dia estuvo nublado y lluvioso. E. moritziana 07-
07-85

E. MORITZIANA

HORA R T T Ks2S E VP 53 Y=
s a f
7:00 21.67 -1.45 0.61
8:00 135.43 3.0 5.7 0.16  -1.30 0.73
9:C0 270.85 3.5 5.2 . 0.24  -2.00 0.27
10:00 238.35 3.0 6.2 ¢.19 -1.83 0.36
11:00 140 .85 3.7 5.4 0.13 =-2.25 0.16
12:00 157.10 -1.93 0.31

13:00 108 .34 -1.25 0.77




APENDICE C

EVALUACION DE LA SENSIBILIDAD AL DESECAMIENTO



TABLA zo. 1. Cambios estacionales en el contenido relativo de hu
medad critico (% CRH) y el déficit de saturacidn de agua (% DSA)

en E. timotensis (E.T.) E. spicata (ES) y E. moritziana (EM)

ESTACION HUMEDA (09-10-84) SECA (28-02-85)
ESPECIE ET ES EM ET ES EM
% CRH 55.40 73.00 59.20 52.30 61.50 63.00

% DSA 44,60 27.00 41.80 47.70 38.50 37.00




APENDICE D

EFICIENCIA DE LOS RESERVORIOS INTERNOS (MEDULA) EN SUMINIS

TRAR AGUA A LAS HOJAS DE LA ROSETA



TABLA N° 1. Resultados del experimento para calcular la eficiencia
de los reservorios internos en suplir agua a la roseta transpirante
después de cortar el sistema radicular. t, corresponde a los poten-
ciales hidricos antes de eliminar las raices. Los valores son el pro
medio del potencial hidrico foliar (¥f) de 3-4 hojas provenientes de
diferentes plantas. S es la desviacidn standard.

E. timotensis E. spicata E. moritziana
TIEMPO ¥f(MPa)+S ¥f(MPa)+S ¥f(MPa)+S

to -0.24 + 0.10 -0.30 + 0.20 -0.23 + 0.10
15 min -0.55 + 0.10 -0.38 + 0.03 -0.34% + 0.10
30 " -0.26 + 0.02 -0.66 + 0.10 -0.43 + 0.20
45 " -0.26 + 0.10 -0.45 + 0.10 -0.45 + 0.10
1:00 hr -0.29 + 0.10 -0.60 + 0.20 -0.49 + 0.02
1:30 hrs -0.28 + 0.04 -1.18 + 0.10 -1.20 + 0.00
2:00 " -0.31 + 0.02 -1.20 + 0.00 -0.53 + 0.10
3:00 " -0.48 + 0.10 -1.45 + 0.10 -0.78 + 0.20
4:00 " -0.34 + 0.02 -0.75 + 0.10 -1.06 + 0.10
5:00 " -0.43 + 0.10 -1.64 + 0.10 -1.40 + 0.05
6:00 M -0.45 + 0.10 -1.64 + 0.10 -1,01 + 0,02
7:00 " -0.93 + 0.40 -1.48 + 0.03 -1.27 + 0.10
g8:00 " -0.61 + 0.40 -1.56 + 0.03
g:00 " -1.60 + 0.50 -1.49 + 0.03
10:00 " -1.11 + 0.40 -1.81 + 0.01 -1.71 + 0.02
11:00 " -1.11 + 0.60 -1.81 + 0.02 -1.85 + 0.03




TABLA N° 1. Ecuaciones de ajuste de segundo grado para la rela
cidn entre el potencial de turgor (¥p) y el potencial hidrico fo-
liar (¥f) obtenidos mediante curvas presidn-volumen en E. goﬁmﬁ
445 N es el numero de puntos utilizados en la regresidn. r es el
coeficiente de correlacidn del ajuste, el cual fue significativo

aP < 0.0l.

E. TIMOTENSIS

FECHA YP vs YF N T

26-09-84 0.18%° - 0.95X + 1.22 43 0.97
23-10-84 0.08x° - 0.69% + 1.17 36 0.89
30-11-84 0.31x* - 1.09Xx + 0.85 37 0.95
12-12-84 0.15x° - 1.08%X + 1.44 34 0.98
08-01-85 0.19x* - 0.83% + 0.90 30 0.85
11-02-85 0.08X> - 0.76X + 1.58 41 0.89
23-02-85 0.19x> - 1.08 + 1.25 40 0.98
08-03-85 0.27x> - 1.19%x + 1.31 51 0.99
11-03-85* 0.26X% - 1.44X + 1.94 30 0.97

11-05-85 0.32x% - 1.38X + 1.43 42 0.98




APENDICE E

ECUACIONES DE AJUSTE ENTRE EL POTENCIAL DE TURGOR Y EL

POTENCIAL HIDRICO FOLIAR
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TABLA N° 2, Ecuaciones de ajuste de segundo grado para la rela
cidén entre el potencial de turgor (¥p) y el potencial hidrico fo-
liar (¥f) obtenidos mediante curvas presidn-volumen en E. spLeata
N es el nimero de puntos utilizados en la regresidén. r es el coe-

ficiente de correlacidn del ajuste, el cual fue significativo a
P < 0.01.

E. SPICATA

FECHA ¥YP vs YF N r

26-09-84 0.09x2 - 0.77X + 1.3 38 0.97
23-10-84 0.30x> - 1.18X + 1.15 17 0.98
30-11-84 0.27%% - 1.32X + 1.u49 32 0.96
12-12-84 0.16X° - 0.96 + 1.47 47 0.98
08-01-85 0.11x% - 0.73X + 1.12 30 0.79
11-02-85 0.20x°> - 1.07X + 1.37 32 0.98
23-02-85 0.13%x% - 0.82x + 1.28 32 0.96
08-03-85 0.22x% - 1.23X + 1.65 39 0.95
11-03-85% 0.29%% - 1.54X + 2.02 31 0.99

11-05-85 0.24X° - 1.20X + 1.45 39 0.98
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APENDICE F

ECUACIONES DE AJUSTE ENTRE EL POTENCIAL DE TURGOR Y

EL CONTENIDO RELATIVO DE HUMEDAD
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TABLA N° 2. Ecuaciones de ajuste de tercer grado para la relacién
entre el potencial de turgor (¥p) y el contenido relativo de humedad
del simplasma (CRHs) obtenidos mediante curvas presidn-volumen. E. ApL
cata N es el nimero de puntos utilizados en la regresién. r es el

coeficiente de correlacidn de la regresidn, el cual fue significativo
aP<0.0l.

E. SPICATA
FECHA Yp vs CRH N r
26-09-84 |wm.quw + qm.:mxm - 48.86X + 10.31 38 0.93
23-10-84 Ho.omxw - H:.mmxm + 4.43X + 0.20 17 0.93
30-11-84 o.ooxw + q.pqu - 9.56X + 2.76 32 0.92
12-12-§- mq.ouxw - mc.cwxm + 35.21X - 7.44 47 0.94
08-01-€5 o.pmxw + c.mmxm - 5.46X + 1.47 30 0.77
11-92-25 wm.quw - qm.qum + 54,16 - 12.12 © 32 0.95
23-0z-85 npo.umxw + mq.pmxm - 20.75X + 4,74 32 0.93
08-03-55 m.mmxw - c.mwxm - 1.59% + 1.16 39 0.90
11-03-85% qm.mwxw 'pmm.uoxm +109.58X - 28.81 31 0.95

3 2

11-35-85 13.48X7 - 19.77X" + 8,94X -~ 1.22 39 0.94
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APENDICE G

RELACION ENTRE EL & Y EL WP
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TABLA 1b.

sioén-volumen. Durante la época seca. Febrero 11, 1985,

Relacién entre el médulo de elasticidad (g) calculado segin la ecuacién de
Tyree y Hammel (1982) y el potencial de presién (¥ p), calculado mediante curvas pre-

E. TIMOTENSIS E. SPICATA E. MORITZIANA
¥p € ¥p € ¥p €
1.42 3.62 1.12 10.20 1.27 13.94
1.35 3.78 0.93 8.85 1.01 12.03
1.27 3.90 0.77 7.60 0.79 10.25
1.19 4.01 0.63 6.45 0.60 8.61
1.1 L.09 0.51 5.39 0.44 7.11
1.03 414 0.41 L. 42 0.32 5.75
0.94 4. 16 0.33 3.54 0.21 4.53
0.86 4 15 0.27 2.76 0.13 3.45
0.78 4 12 0.22 2,07 0.07 2.50
0.69 4.07 0.18 1.48 0.03 1.69
0.61 3.98 0.16 0.98

0.54 3.87 0.14 0.57

0.46 3.74 0.14 0.25

0.38 3.57

0.25 3.16

0.13 2.64

004 2.02




