
LUIS EDUARDO k

i
-iSf

CONTRIBUCrONESi
al estudio comparativo

DE LA CONDUCTANCIA
Y DE LA TRANSPIRACION FOLIAR

de especies de PLANTAS
DEL PARAMO

ORA-OSEJO

ACADEMIA COLOMBIANA DE CIENCIAS EXACTAS, FISICAS YNATURALES

COLECCION JORGE ALVARE2 LLERAS No. 17



ACADEMIA COLOMBIANA DE CIENCIAS EXACTAS, FISICAS YNATURALES
COLECCIÓN JORGE ALVAREZ LLERAS No. 17

CONTRIBUCIONES
AL ESTUDIO COMPARATIVO

DE LA CONDUCTANCIA
Y DE LA TRANSPIRACION FOLIAR

DE ESPECIES DE PLANTAS

DEL PARAMO

LUIS EDUARDO MORA-OSEJO

con la colaboración de:

Nubia Becerra de Lozano, Bertha Coba de Gutiérrez,
Hernando Arenas Salazar y Fernando Santos Rueda

BOGOTA, D.C., COLOMBIA 2001



Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales
Trans. 27 No. 39A - 63 - Tel.: 3680365 - Fax: (571) 368 03 65
Apartado Aéreo 44763- URL;http/ / www.accefyn.org.co

Luis Eduardo Mora-Osejo
Profesor Especial Departamento de Biología Universidad Nacional

Nubia Becerra de Lozano
Profesora Asociada Departamento de Biología Universidad Nacional

Bertha Coba de Gutiérrez

Experto Profesional Departamento de Biología Universidad Nacional

Hernando Arenas Salazary Fernando Santos Rueda
Biólogos

Reservados todos los derechos. Este libro no puede ser reproducido total o
parcicdmente sin autorización.

ISBN: 958-9205-19-4

ISBN: 958-9205-42-9

Obra completa
Volumen

Clasificación Dewey: 581.12
Materias: Fisiología vegetal, transpiración foliar,

conductancia, páramos, Colombia

Esta obra ha sido posible gracias a la colaboración
del Mirüsterio de Educación Nacional

República de Colombia

MINISTERIO DEEDVCACION NACIONAL

Armadadigitale Impresión:
EDITORA GUADALUPE LTDA.
e-mail; guada@coll.telecom.com.co
Apartado29765 - Tel.: 269 0532,Bogotá, D.C.

Prínted and Made in Colombia - Impreso en Colombia, 2001

CONTENIDO

Fág.

AGRADECIMIENTOS vn

PROLOGO DC

1. INTRODUCCION 1

2. METODOLOGIA 7

3. RESULTADOS 9
3.1 El macroclima del Páramo de El Granizo 9
3.2 Las variaciones de los factores climáticos en las

comunidades: Frailejonal-pajonal, Páramo-rocoso
y Vegetación de Turbera 10

3.3 Radiación global 13
3.4 Radiación incidente 23
3.5 Humedad relativa 25
3.6 Temperatura del ambiente, de la hoja y del suelo 29
3.7 Viento 34
3.8 El potencial hídrico del suelo 35
3.9 Factores climáticos vs. conductancia y transpiración... 43

4. MARCHAS DIARIAS DE LA CONDUCTANCIA

Y DE LA TRANSPIRACION 67

4.1 Pentacalia vaccinioides 67
4.1.1. Frailejonal-pajonal - FPPVH(E) 67
4.1.2. Páramo rocoso - PRPVH(E) 69
4.1.3. Vegetación de Turbera - TPVH(E) 75

4.2 Espeletia grandiflora 81



VI Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

Pág.

4.2.1. Frailejonal-pajonal - EPEGH(E) 81
4.2.2. Páramo rocoso - PREGH(E) 86
4.2.3. Vegetación de Turbera - TEGH(E) 96

5. ANALISIS DE LA INCIDENCIA DE LOS FACTORES

ECOCLIMATICOS SOBRE LA CONDUCTANCIA

Y LA TRANSPIRACION FOLIARES 105
5.1 Análisis de las variaciones de la conductancia

y de la transpiración, por la haz y por el envés foliar .. iQg
5.1.1. Pentacalia vaccinioides: 109
5.1.2. Espeletia grandiflora 12o

6. COMPORTAMIENTO DEL POTENCIAL HIDRICO
DELSUELO EN LASTRES COMUNIDADES I37
6.1 Comportamiento de la conductancia y de la

transpiración en relación con el potencial hídrico
delsuelo en Pentacalia vaccinioides I37

6.2 Comportamiento de la conductancia y de la
transpiración en relación con el potencial hídrico
del suelo en Espeletia grandiflora I43

7. DISCUSION DE LOS RESULTADOS 155

8. CONCLUSIONES 201
9. BIBLIOGRAFIA 209
ANEXOS

Figuras 1-31 -
Tablas 1-18 irtf

245

INDICE DELAS ILUSTRACIONES DELTEXTO
Indice de las Figuras 26i
Indice de las Tablas 259

INDICE DE LAS FIGURAS YTABLA DE LOS ANEXOS
Indice de las Figuras 273
Indice de las Tablas 277

AGRADECIMIENTOS

Porel concursoyapoyo prestadoala realización de este trabajo, el autor desea
agradecer ydestacar elapoyo recibido del Departamento de Biología de laFacultad de
Ciencias yde la División de Investigaciones, Sede Bogotá de la Universidad Nacional de
Colombia. Graciasalrespaldo académico yfinanciero de laUniversidad Nacional ha sido
posible continuar con el desarrollo del "Programa Estudios Ecológicos yFisiológicos Com
parados en el Páramoylos Bosques Alto-andino yAndino", dentro del cual se desarrolló
este trabajo.

En este volumen sepresentan los resultados de los estudios adelantados endesarro
llo de los Proyectos: "Contribución al Estudio del comportamiento de la conductanciayde
la transpiraciónfoliar de especies de plantas del Páramo, que crecen espontáneamenteen
diferentes substratos"y"Estudiodel Aislamiento térmicoproducidopor las bioformas de
diferentes especies del Páramo". Temas que en este volumen se tratan integrada y
complementariamente, ya que las variaciones de latemperatura de lahoja, producidas, por
las oscilaciones intermitentes, en particular, de la radiación global, influyenfuertemente
sobre la conductancia ylatranspiración yvice-versa.

Porotra parte, como selogró esclarecer, las oscilaciones y,engeneral, elcomporta
miento delaradiación global a lo largo del día, incidefuertemente sobre lasacentuadas
variaciones de la temperatura del suelo del Páramo ysobre elpotencial hídrico del suelo,
factor ambiental que, alavez, incide sobre latranspiración ylaconductanciafoliar enlas
especies deplantas delpáramo.

Entre las personas que prestaron sugeneroso concurso mediante lacooperación en
los trabajos de campo, sobretodo, en laejecución de las mediciones enélPáramo El Granizo
cuyos resultados sirvieron de base para llevaradelante laejecucióndeesta publicación, el
autor desea, en primer término, expresar, los más reconocidos agradecimientosa laProfe
soraAsociada de laUniversidadNaáonal, Nubia Becerra de Lozano, destacada ymeritoria
investigadora, dedicadaalas disciplinas de laBotánica Estructural, en las cuales ha reali
zado valiosos aportes; de igual manera, a Doña Bertha Coba de Gutiérrez, Bacteriólogo,
Experta ProfesionaleInvestigadora, enlos campos de lamicrobiología ymicología, quienes
prestaron suvaliosa colaboración enlarealización de los trabajos de investigación de cam
po, enelPáramo El Granizo. Sin lacooperación de tan calificadas yeficientes colaboradoras



VIII Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

nohubiera sidoposible realizar lostrabajos deinvestigación enelPáramode "El Granizo"
que sirvieron debase aestapublicación.

Elautoragradece alProfesor Dr.Jorge Martínez Collantes,por susvaliosas reco
mendaciones en el análisis estadístico de los datos obtenidos en las mediciones de los
parámetrosfisiológicos, realizados enesteestudio, enparticular, los análisisefectuados
mediante lautilización delprocedimientoANOVA.

Asimismo, elautoragradece la colaboración del Biólogo Hernando Arenas-Salazar,
enlos trabajos de campo yenlaelaboración de lasgráficas sobre lamarcha diariade la
conductancia vs.factores macro-y ecoclimáticos. De manera especial, expresa sureconoci
miento por Ifl colaboración permanente en los trabajos de elaboración de Tablas, Figuras
Gráficas, incorporación de tiendas,escaneo defotografías de Tablas yFiguras, entreotros
trabajos ejecutados con dedicación ycuidado,alBiólogo, Femando Santos Rueda.

El autor del texto de este volumen agradece por lacolaboración prestada, asus
antiguos alumnos de Posgrado, ProfesorFabio González Ph.D. yal Biólogo Miguel Murcia
M.Sc. quienes tanto como estudiantes de Pregrado como de Posgrado,formaron parte del
"GrupoPáramo". Lopropbal ProfesorAsociadodel Departamentode Biología, LyzAristide
porsuvaliosa ayuda enlos trabajos decampo. '

Ala Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas yNaturales porel estímulo
yapoyo para larealización ypublicación deeste estudio, como unodelos volúmenes iIp
colección "JorgeAlvarez-Líeras".

El autor expresa agradecimientos al Dr. José Pablo Leyva, Director del Instituto de
Asuntos Ambientales IDEAM, por su disposición aprestar colaboración en elfunciona
miento de la Estación Climatológica Central, situada en El Páramo de El Granizo yestable
cidaaraíz de la creación del "Grupo Páramo", en 1985, en el Departamento de Biología de
la U. Naríonal.

De manera especial, el autorexpresa profundos agradecimientosasu esposa, Alici
Sánchez deMora, porsu estímulopermanenteysu invaluableayuda cotidiana en la elaho
ración del manuscrito e ilustraciones de este libro.

AlProfesor Dr. Helmut Sturm, porelgeneroso envío de implementospara elfundo
namiento de los equipos de la Estación Climatológicayevitar así, en lo posible, la interruñ
ción de los registros. '

Al Señor Capitán Carlos Barbero, porel permiso de instalar la Estación Climatoló
gica Central del Programa, en los predios de la Hacienda Santa Bárbara, de su propiedad-
yporelapoyo prestado en la realización de los trabajos de campo. '

Enfin, atodas ycada una de laspersonaseinstitudones que, de una uotra manera
hicieron posible larealización de este estudio. '

AlProf. Dr. Hans Weberporsu autorización de reproducir en el texto de este libro
elesqwmde la sección longitudinal del tronco de unaplanta de Espeletia hartwegiana

AJNGEOMINAS. Observatorb Vulcanológico ySismológico de Pasto por suauto
rización para reproducir, dentro del texto de esta obra, lafotografía de una planta de
Espeletia Pycnophylla (Fig. 60 b).

PROLOGO

Los páramos de Colombia nos ofrecen paisajes degran bellezaydiversi
dad biológica. Enlas noches sepresentan heladas ysorpresivamente pueden
ocurrir nevadas. Durante eldía,si desaparecen lasfrecuentes neblinas, las
temperaturas aumentan. Deesta manera surgeelclima típico del trópicofrío,
sinestaciones térmicas anuales, aunque sí de ritmo circadiano; osea, que du
rante cada ciclo de noche ydía, de 24 horas, pueden presentarsegrandes diferen
cias detemperaturas. Estasituación marca diferencias considerables entre las
condiciones alpinas (con estaciones térmicas anuales) y lasandinas tropicales,
(circadianas). Jms consecuencias de este comportamiento del clima, con respec
toa las bioformas delasplantasy a su ecofisiología, son notables. Labioforma
más típica es la caulirrósula propia delosfrailejones, quese repiteen otros
géneros yespecies deplantas, propias delaszonas dealta montaña tropical de
Africa.

Desde elpuntode vista de labiodiversidad, los páramos poseen impor
tancia especial en cuanto enellos viven varios miles deespecies. Muchas de
tales especies (el 60%) son endémicas de los páramos, engeneral, asícomo delos
páramos deunacordillera odevarias áreasaisladas a manera de islas, represen
tativas del páramo.

Losfrailejones, plantas del género Espeletia constituyen un ejem
plo del elevado endemismo de las especies de plantas del páramo. Existen
más de 40especies deEspeletia, muchas de ellas endémicas y como tales
presentes solamente en ciertos conjuntos de páramos, especialmente en la
Cordillera Oriental. Cabe, sinembargo, señalar que en los páramos, no sólo
existe una grandiversidad de especies sino también muchos tipos diferentes
de vegetación.
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Enatención a tanelevada biodivesidady endemismo, esnecesario conser
vartodos los páramos y lasespecies deorganismos que allíviven. Peroexiste otra
razón poderosa que hace necesaria laconservación delos páramos, considerados
enconjunto: los páramos representan lasfuentesprincipales deaguapotable
para lasciudades y pueblos. Noobstante, muchos páramosestán ahora ante el
peligro de desaparecer, enlamedida enque nosolo continúe, sinoqueaumente
lagravedad del deterioro de la vegetación yde los suelos. Los cultivos de papa se
extienden, hacia alturas cada vez mayores (presión poblacional, variedades de
papa cada vez más resistentes, cambioglobal climático). Con el uso de maquina
ria pesada se destruyen en poco tiempo grandes superficies de vegetación, al
tiempo que el uso de agroquímicos yla ganadería contaminan y¡o eutrofican los
suelos ylas aguas de los páramos. De ahíque si queremos salvar los páramos y
con ellos su biodiversidad yélagua que generan yalmacenan, será necesario
declararlos aspronto que tarde como reservas yprotegerlos con esmero.

Para preservar, restaurar ymanejar correctamente los páramos, es nece
sario conoceráfondo no solamente sus tipos de vegetación ysus especies, sino
entender cómofuncionan sus ecosistemas y las especies de organismos que
allíviven. Es imprescindible estudiar la ecología, en especial, la ecoclimatologíq
yla ecofisiología a través de las cuales se puede dar respuestas apreguntas
tales como: ¿cuáles son los mecanismos de adaptación morfológica yeco-fií
siológica de las plantas a un medio de condiciones extremas como las que
representa el páramo? Aestos aspectos tan importantes se ha dedicado en
estos últimos años el doctor Luis Eduardo Mora-Osejo, junto con algunos
colegasyestudiantes. Después de los trabajos publicados en los dos tomos d
"Estudios Ecológicos del Páramoydel BosqueAlto-andino, Cordillera Oriental
de Colombia", este nuevo estudio sobre las relaciones de la conductancia yd
la transpiración con las condiciones variables de su medio (clima, suelo, asíu
ysus relaciones) representa un avance importante en el conocimiento del
funcionamiento de las plantas del páramo. Esta publicación constituye un
ejemplo de como se organiza un estudio de esta complejidad, así cómo del
empleo de herramientas estadísticas para llegaraconclusiones bienfundadas
sobre la relación de losfactores investigados.

La importancia decisiva de la radiación solar, relacionada con la nubosi
dad, la humedaddel suelo ydel aire yla adaptación morfológica, es evidente-al
punto que uno sepregunta: ¿Cómo sereflejarían lasadaptaciones a ciertas
condiciones extremas en la composición específica ycuantitativa de páramos de
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clima relativamente seco yhúmedo? Deigual manera, surge lapregunta sobre:
¿Cuáles pudieron haber sidolos cambios delacomposición dela vegetación de
los páramos, en respuesta a los intervalos decambio climático, desde condicio
nes deacentuada sequedad acondiciones contrastantes de acentuada humedad,
talcomo sepresentaron durantela última glaciación? Unejemplo delaposible
importancia deciertos aspectos ecofisiológicos, enreferencia a estas preguntas,
aunque diferentes a los que serefiere esteestudio, eslaprobable reacción de
plantas C^yC^a losfuertes cambios del contenido del CO^ del aire entreglaciales
e interglaciales,favoreciendo unos uotros.

En relación con todo esto, surge también elinterrogante sobre ¿cuálsería
el^ecto deciertos cambiosglobales del clima que seesperan eneste siglo, sobre la
composición cualitativay cuantitativa de la vegetación delpáramo?

Entre más sesepa acerca delasvariaciones enelfuncionamiento delas
plantas,en respuesta a losfactores ambientales cambiantes, más prontopodre
mos también contestar las anteriores preguntas. Elpresente estudio constituye,
sinduda, unpaso grande enestesentido yademás sepuede considerar unejem
plo excelente de cómo organizar yejecutar una investigación para poder llegar
a conclusionesfinales.

Asíqueesperamos, también, congran expectativa, losresultados delas
investigacionesfuturasdel ProfesorMora-Osejo ysu equipo decolaboradores.

Thomas van derHammen



1. INTRODUCCION

X a en trabajo anterior (Mora-Osejo, et al 1994) mencionaron al
potencial hidrico del suelo, entre los posibles factores ambientales de mayor
impacto en la regulación de las fluctuaciones de corta duración de la inten
sidad de la trímspiración de especies de plantas del Páramo. Tal impacto
tuvo mayor incidencia sobre la componente estomática de la transpiración,
tanto en días de las épocas de menor como de mayor precipitación del año.

Asimismo, entre los resultados de estudio anterior Mora-Osejo, et al,
l.c. encontraron que los rangos de variación del potencial hidrico del suelo
difieren de una a otra de las comimidades vegetales presentes en el páramo
de El Granizo, a saber: Frailejonal-pajonal, Vegetación de Turbera, Cordón
de Ericáceas y Páramo rocoso, sensu Vargas y Zuluaga (1985). En el mismo
trabajo (Mora-Osejo, et al 1994) destacan entre otros resultados, las diferen
cias en las intensidades promedio de la transpiración de las especies más
características de cada una de las comunidades mencionadas.

Para explicartalesdiferencias, en elmismotrabajo (Mora-Osejo, et al
1994)se planteó la hipótesis, según la cual, las fluctuaciones momentáneas
durante el periodo de luz, del potencial hidrico de los suelos de las diferen
tes comunidades vegetales del Páramo, configuran el factor ambiental de
mayor incidenciasobre la magnitud de las variaciones de las intensidades
promedio de la transpiración y de laconductancia de lasespecies típicas de
tales comunidades.

En desarrollo de este estudio se confirmó esta explicación, inicial-
menteplanteadacomo hipótesis de trabajo. Además, sepudo establecer que
las variaciones momentáneas y las de corta duración del potencial hidrico
del suelo, principalmente, provienen de la influencia de las fluctuaciones
de los factores climáticos, en especial, de la temperatura del suelo y de la
humedad relativa.
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Indirectamente, influyen también sobre el comportamiento del poten
cial hidrico del suelo las radiaciones global e incidente, temperaturas del
aire y del suelo y la velocidad del viento. A esta conclusión también se llegó
en trabajo anterior, realizado en el Páramo de El Granizo, Mora-Osejo et al
(1994).

El mayor impacto del potencial hidrico delsuelo sobre la^iferencias
de las variaciones de las intensidades promedio de la transpir^ión yde la
coixductancia sepresenta, porcorisiguiente, enlas épocas demenor precipi
tación delaño. Envm sólo díade tales épocas, en las altasmontañas de la
región tropical húmeda, pueden ocurrir variaciones fuertes del potencial
hidricodel suelo. Lacausade ello,sonlas variacionesde la intensidad de la
radiación global, de lahumedad relativa del ambiente, de la temperatura
del aireydel sueloyde ladirección yvelocidad de los vientos predominantes.

„ explicación anterior se confirmó en este trabajo. Por otra parte,Mc Schulze (1995) llegaron ala conclusión, según lacual, los cambios
m empesfavos, causados porlas variaciones de la radiación, induce cam-

la duración, en el grado de apertura de los estomas, los cuales, a
la condurtan '̂̂ '̂'̂ ^ Intensidades momentáneas de la transpiración yde

(1995^^*^^^^ Í1®86) yZhang &Davies (1990) citados por Ldsch &Schulze
rían f también las regulaciones de origen interno, las cuales se-como las regulaciones eimbientales para entender las
dp Eí ^PÍ^nta ala sequía del suelo yalas demandas evaporativas
monalpc A 8"^®ción interna incluye transmisión deseñales hor-
rnmniaC ^ ®^®^tago Otambién dcsdeun elemento estructuralcomo lahoja a otro,como el tallo.

dirie-ií^nc*!^ resultóos ponen en evidencia la relevancia de los estudios
de la<j nianF/° j 1 conocimiento de las respuestas adaptativas
j 1 ^ ^j montañas tropicales húmedas a los cambios
VP7 ® ^*®'t®^^®des de la radiación solar que producen, a la

mtempestivas de las intensidades de los factores

hira HpI como, la radiación incidente sobre lahoja, la tempera-
cidad del vientíT temperatura de la hoja yla velo-

«K- ♦ y® "relacionado (Mora-Osejo, etall994) con elje o esometer aprueba experimental lainfluencia del potencial hidrico
e suelo sobre las tasas de intensidad de la transpiración, se efectuó un

experimento sencillo preliminar enun sitio de substrato rocoso, en el Pára
mo de El Granizo. El experimento consistió en someter ariego intermitente
los substratos naturales respectivos de plantas de Valeriana pilosa y de
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Digitalis purpurea, mientras simultáneamente se media la intensidad de la
transpiración momentánea, con ayuda de un porómetro Steady State, Li-cor
Nebraska.

El resultado fue el siguiente: en la medida en que se incrementaba,
paulatinamente, el contenido de agua del suelo, de suyo escasa en esta co-
mrmidad, hasta alcanzar el punto de saturación, aumentó la intensidad
promedio de la transpiración estomática foliar de Valeriana pilosa de 3.482
mmol/m2/seg, pasó a 4.470 mmol/m2/seg. Lo mismo ociurrió con la inten
sidad de la transpiración de Digitalis purpurea, cuyo promedio aumentó de
2.609 mmol/m2/seg. a 4.584 mmol/m2/seg.

Con el propósito de profimdizar en este tema, y tras los objetivos de
someter a prueba la hipótesis anterior, bajo las condiciones naturales, en
particular, del clima del páramo "El Granizo", se planteó la necesidad de
profimdizar en el conocimiento de las variables fisiológicas y climáticas
implicadas y, hasta donde fuera posible, de las relaciones complejas entre
tales factores. Se buscaba también determinar los efectos de la menor y
mayor cantidad de agua presente en el suelo, según la época del año, sobre
el potencial hidrico del suelo y los consiguientes impactos sobre el compor
tamiento de la conductancia y de la transpiración, a lo largo de días de las
épocas de menor y de mayor precipitación del éiño.

Para llevar a cabo el estudio se seleccionaron dos especies de plantas
de la familia de las Asteraceae de bioforma y características morfológicas
foliares contrastantes, presentes en tres comimidades del páreimo de "El
Grémizo". Se seleccionaron las especies de Espeletiagrandiflora y Pentacalia
vaccinioides. Para ello, se tuvo en cuenta también la presencia de estas dos
especies en el mismo sitio y en substratos de características coincidentes, en
cada vma de las tres comimidades. Las características mencionadas de las
dos especies seleccionadas facilitó la comparación de los resultados obteni
dos en desarrollo del estudio propuesto y la formulación de explicaciones
sobre el comportamiento contrastante de la conducteincia y de la transpira
ción foliar de las dos especies.

También entre los resultados alcanzados en desarrollo de este estu
dio, se destaca la solución a la pregimta sobre:

¿Cuál es la influencia de las variaciones de corta duración a menudo
intempestivas del contenido de agua del suelo, medibles como fluctuacio
nes del potencial hídrica frecuentes en las épocas secas del año,bajo condi
ciones del suelo distantes de la saturación hídrica, en el comportamiento de
las tasas de la conductancia y de la transpiración, de cada una de las dos
especiesbajo las condicionesambientales características de tres comuiüda-
des del páramo "El Granizo"?
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Pero también de la pregunta complementaria, ¿cuáles son las res
puestas medibles de las variaciones de las tasas de la conductancia y de la
tréinspiración de especies de plantas del páramo, producidas por fluctua
ciones de factores climáticos, tales como, radiación global e incidente, tem
peratura del ambiente, temperatura del suelo, humedad relativa, bajo las
condiciones de saturación hidrica del suelo, como es de ocurrencia común,
durante las épocas de lluvias ?

Entre otros, el análisisy respuesta a estas preguntas aportó nuevas
evidencias en apoyo de los planteamientos de Goldstein et al (1984) y
Pérez (1987) sobre elsignificado delalmacenamiento de agua,por la médu
la, en las relaciones planta-agua en especies de Espeletia de bioforma
cau^rósula. Tal el caso de Espeletia grandiflora, sobre todo, durante los
períodos anuales desequía. Pérez (l.c) destaca el papel del agua almacena
daen lamédula en la reposición delas pérdidas deagua portranspiración.

Goldstein etal (1984) explicaron elsignificado delalmacenamiento
el agua en la medula del eje caulinar de las especies caulirrósulas de las
spe etinae, como respuesta adaptativa ala "sequedad fisiológica" produci-
apor el sobrenfriamiento de los suelos del páramo, durante lanoche, en

particular, ensitios degran altura.

Entre los resultados del presente estudio se amplió esta interpreta
ción y se consideró que el almacenamiento de agua en la médula de las
wpecies caulirrósulas de las Espeletinae, es vma respuesta adaptativa a los
diCrtes eintenrútentes descensos del contenido de humedad del suelo de

erente duración ymagnitud. Descensos que producen cambios intermi-
^n es pasajeros del potencial hídrico del suelo (ys). Si no existieran reser-

eagua almacenadas en la médula se produciría elcierre delos estomas
para evitar las pérdidas excesivas de agua, por transpiración, precisamente
n os momentos cuando las condiciones dela radiación ofrecen óptimas

condiciones para la fotosíntesis yel crecimiento.

En este trabajo también se examinó la influencia del indumento pub-
escente ydenso de las hojas en el aumento de la temperatura de lahoja y
so re la acción de este último factor en el comportamiento de la conductancia
y ela transpiración, bajo las condiciones climáticas del páramo.

Los resultados de este estudio, se complementarán en trabajos próxi-
nios, mediante el análisis de las interrelaciones de laconductancia y de la
transpiración foliar vs. el comportamiento de la capacidad fotosintética de
las dos especies de plantas, que fueron objeto del presente estudio. Todo,
tras elobjetivo deidentificar yvalorar las adaptaciones estructurales y fvm-
cionales deplantas características delpáramo. Se busca así, ampliarel co
nocimiento sobre la regulación estomática de la transpiración de la
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conductancia foliar de las especies Espeletia grandiflora y Pentacalia
vaccinioides, cuyo tamaño y características estructurales, como ya se vio, son
contrastantes.

Se examinó también si en el caso de la especie Espeletia grandiflora,
abundante en los páramos húmedos de la Cordillera Oriental de Colombia,
a lo largo de un amplio gradiente altitudinal, se cumplen o no los resulta
dos a los cuales llegaron Meinzer & Goldstein (1985) para el caso de espe
cies propias de los Páramos de gran altura pero de menor humedad relativa
del aire de la Cordillera de Mérida, en Venezuela.

De acuerdo con los mencionados autores, la pubescencia foliar inten
sifica la temperatura de la hoja durante el día, pero tal aumento de la tempe
ratura, lejos de producir incrementos, produce descensos de las tasas de
transpiración. En este estudio se confirmó este resultado.

Además, en razón del resultado anterior, se parte de la hipótesis, se
gún la cual, también para Espeletia grandiflora, es válida la tesis expuesta
por Lang & Schindler (1994) y Melcher et al (1994),de acuerdo con la cual,
la pubescencia es una respuesta adaptativa que impide la fotoinhibición, el
deterioro del aparato fotosintetizador y el estrés de la planta total. De modo
que de la pubescencia foliar, depende que no se produzcan tales efectos
fatales de la elevada irradiación solar. La pubescencia foliar disminuye la
intensidad de la radiación incidente, impide que la radiación solar de alta
energía alcance el aparato fotosintetizador y refleja la energía excedente
hacia el exterior.

Finalmente, a través de este estudio, se analizaron comparativamente
en busca de explicaciones a las diferencias en las respuestas a las fluctua
ciones de relativa corta duración del contenido de agua del suelo sobre la
conductancia y la transpiración de las dos especies, del páramo, Espeletia
grandiflora y Pentacalia vaccinioides.



2. METODOLOGIA

til trabajo se llevó acabo en tres sitios diferentes del Páramo de "El
Granizo", situados aalturas deentre 3.100-3.200 m.s.n.m. ocupados respec
tivamente, porlas comumdades Frailejonal-pajonal, Páramo-rocoso yVege
taciónde Turbera (sensu Vargas y Zuluaga,1985).

Las mediciones de la transpiración, de laconductancia, delpotencial
hídrico del suelo y de los factores ecoclimáticos, durante el año de 1994, se
efectuaron en elsegundo período seco (mes deagosto) yen elsegimdo perío
do de iniciación de las lluvias (mes de septiembre). En el añode 1995, las
mediciones se efectuaron duranteel primer período seco del año (mes de
enero)yen el primerperíodo de iniciación de las lluvias(mes de marzo). Se
escogieron lasépocas secas y de iniciación de laslluvias por cuantoduran
te ellas el comportamiento de las intensidades de los factores ecoclimáticos
y del potencial hídrico del suelo, en las tres comunidades, son contrastantes.
Por otra parte, en tales épocas, durante los días sin lluvias se facilita reali
zar mediciones confiables de la conductancia y de la transpiración, por el
métododel porómetro. Durantelas épocas de iniciación de las lluvias dis
minuye paulatinamente el potencial o tensión hídrica del agua del suelo
hastaqueelcontenido de aguaalcanza elpimtode saturación y elvalordel
potencial desciende a O(cero) centibares, como en efecto ocurrió en desarro
llo del presente estudio.

Con un Porómetro Steady State de la Firma Li-COR-Lincoln/
Nebraska, USA, semidieronlasvariaciones de la humedad relativay de la
temperatura, tanto de la cámara del sensor del aparato como de las dos
caras de la hoja. Las radiaciones global e incidente se midieron con el equi
po Quantum Sensor LÍ-190S-1 de la firma Li-COR-Lincoln/Nebraska USA,
incorporado al porómetro Steady State, de la misma firma.

Con ayuda de dos tensiómetrosmanuales, de la firma "Jürgen Seehaus
Bodenkundliche Messgeráte", se hicieron las mediciones del potencial
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hídrico del suelo. La velocidad del viento se obtuvo con ayuda de un
anemómetro manual de la firma Lambrecht. La temperatura y la humedad
relativa del ambiente se registraron con el equipo Hygrotest-Sekunden-
Hygrometer Testo 6300/6400 de la firma "Testoterm-Lenzkirch/
Schwarzwald", Alemania.

Los datos sobre el comportamiento de los parámetros macroclimáticos
se registraron en la Estación Climatológica Central del Programa de Investi
gación "Estudios Ecológicos Comparados del Páramo y el Bosque Alto-
andino". Laestación central está instaladaa 3.200 m.s.n.m. en predios de la
Hacienda Santa Bárbara, Figs. la. Ib y le. Se utilizaron también los datos
registrados en la estación LaBolsa, Mimicipio de Choachí del IDEAM, en
los meses de agosto-diciembre de 1994 yen enero-marzo 1995. Esta estación
está situada a relativa corta distancia del páramo de "ElGranizo".

Paralasmediciones de la conductanciay de la transpiración se selec
cionaron, en cadacomunidad, cinco plantas individuales de cada una de

especies (Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides) en las cualesse llevó acabo el estudio. Las cinco plantas individuales, de cada especie,
presentaban tamaño similar, estaban provistas de hojas adultas, sanas, ex
puestas a la radiación solar y corta distancia unas de otras. En las dos
especies, en cada comunidad, las mediciones se hicieron porlahazyporel

sde las hojas. Las mediciones del potencial hídrico del suelo se efec-
^arona0.06 cm. de profundidad en la zona donde abundan raíces jóvenes
c vas de las dos especies estudiadas.

_ . cálculo del error estándar de los promedios, de las correlaciones

siniDr correlaciones de Pearson ylos análisis de regresión lineal
^les d^ °®aúltiple escalonada para determinar las relaciones de las varia-jjg , ^P '̂̂ dientes, conductancia ytranspiración vs. las variables indepen-

ecoclimáticas, se efectuaron con ayuda del programa

trans • gráficas de las marchas diarias de la conductancia y de la
Kram^^^^^°^ climáticos se hicieron algunas con ayuda del pro-A ... . ^^EL. Las gráficas yla evaluación de los promedios por medio del

is de Varianza (ANOVA) ycon la ayuda del programa STATGRAPH.

3. RESULTADOS

3.1 EL MACROCLIMA DEL PÁRAMO DE EL GRANIZO

Enla Tablala, se presentanlosvalores mínimos, promedios y máxi
mos de la temperatura mensual, medidos en la estación La Bolsadel IDEAM,
Municipiode Choachí,Departamento de Cundinamarca, situada a relativa
corta distancia del Páramo de El Granizo, dondese desarrolló el presente
estudio. En laTabla Ib, aparecen, los valores totales mensuales dela preci
pitación y delbrillo solar, expresados en horas correspondientes a losme
sesde agosto-diciembre de 1994 yenero, febrero ymarzode 1995, en losdías
en los cuales se efectuaron lasmediciones del presente estudio. Estos últi
mos valores también fueron obtenidos en la Estación La Bolsa del IDEAM.
Llama la atención el contraste entre losbajos valores del brillosolar, en los
meses de octubre y diciembrey losaltos valores de este factor macroclimático
enlos meses deenero yfebrero; mientras que con los valores delaprecipita
ción ocurre justamente lo contrario.

En la Tabla 2a-d aparecen los valores mínimos, promedios y máxi
mosde la temperatura mensual,correspondiente a losmesesde enero,febre
ro y marzo de 1995. Estos valores, al igual que los valores de la temperatura
diaria, se obtuvieron en los días en los cuales se hicieron las mediciones en
elañode 1995. Los valores diarios de lahumedad relativa y de la precipita
ción corresponden también al año 1995. Las mediciones se efectuaron en la
EstaciónSanta Bárbara, situada en el Páramo de ElGranizo, Figs. la-c.

En la Estación Santa Bárbara, o Estación Climática Central del Pro
grama, situada a 3200 m.s.n.m. y a relativa corta distancia de los sitios don
de se realizó este estudio, se registraron temperaturas bajas de la superficie
del suelo. A finales del mes de diciembre de 1994se midieron en las prime
ras horas de la mañana, temperaturas del suelo de 1"C.En enero, febrero y
marzo del año siguiente, a las mismas horas, se registraron temperaturas



10 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

Registros para algunos meses de los valores mínimo, promedio y máximo de los
factores macroclimáticos.

Datos registrados en la estación La Bolsa del IDEAM en 1994 y 1995 (3.195
m.s.n.m.)

a. VALORES DE LA TEMPERATURA MENSUAL

MINIMA PROMEDIO MAXIMA

AGOSTO 3,23 8,03 13,43

SEPTIEMBRE 2,8 7,8 13

OCTUBRE 2,63 7,53 11,83

NOVIEMBRE 2,43 8,63 13,43

DICIEMBRE 2,23 7,73 13,03

b. PREaPITACION VALORES TOTALES MENSUALES / mm, BRILLO
SOLAR /HORAS, 1994 -1995

Precipitación Brillo solar

AGOSTO 66,5 51,8
SEPTIEMBRE 72 34,33
(XTUBRE 86 17,93

NOVIEMBRE 9,93 66,73

DICIEMBRE 11,03 28,53
ENERO L5 167,63

FEBRERO 6,1 102

MARZO 10,8 72

Tabla 1. a, b Valores de los factores macroclimáticos obtenidos en la Estación "La
Bolsa" para los mismos dias en los cuales se hicieron las mediciones, en las tres
comunidades, en 1995.

delsuelo de2.5''C, 0°C y4.5''C, respectivamente. Dvurante losmeses de agos
to, septiembre, octubre y noviembre de 1994, desafortunadamente, no fue
posible realizar estas mediciones.

3.2 LAS VARIAaONES DE LOS FACTORES CLIMÁTICOS
EN LAS COMUNIDADES; FRAILEJONAL-PAJONAL,
PÁRAMO-ROCOSO YVEGETACIÓN DETURBERA

En las tres comunidades, en el transcurso del día, ocurrieron intem
pestivas y a veces fuertes oscilaciones en la intensidad de los diferentes
factores climáticos,comose describe mas adelante. Además del fuerte con
traste entre las temperaturasdel día y de la noche, destacadas entre otros
autores por Lauer,1981 y por Sturm, 1998 entre las características singula-
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Variaciones de los valores mensuales de algunos factores macroclimáticos
registrados en la estación Santa Bárbara en los primeros tres meses de 1995 (3.270
m.s.n.m.) Municipio de Choachí, Cundinamarca.

a. VALORES DE LA TEMPERATURA MENSUAL DEL AIRE

MINIMA PROMEDIO MAXIMA

ENERO 4,35 9,555 14,76

FEBRERO 4,64 11,72 18,8

MARZO 6,5 10,115 13,73

b. VALORES DIARIOS DE LA TEMPERATURA DEL AMBIENTE

MINIMA PROMEDIO MAXIMA

17 DE ENERO 5,05 9,1 13,5

18 DE ENERO 4,5 7,8 14,5

19 DE ENERO 5,5 7,6 14,5

6 DE MARZO 6 8,6 15,5

13 DE MARZO 6 9 13,5

27 DE MARZO 6,5 8,9 16

c. VALORES DIARIOS DE LA HUMEDAD RELATIVA DE LA ATMOSFERA

MINIMA PROMEDIO MAXIMA

17 DE ENERO 61 90,8 99

18 DE ENERO 53 90,2 99

19 DE ENERO 51 86,8 100

6 DE MARZO 53 81 94

13 DE MARZO 45 84,5 95

27 DE MARZO 49 83,8 95

d. VALORES DIARIOS DE LA PRECIPITACION

MINIMA PROMEDIO MAXIMA

13 DE MARZO 1^ 2,6 2,7

Tabla 2.(a) Valores mínimos promedios y máximos mensuales de la temperatura
del aire, correspondientes a los meses en que se hicieron las mediciones (Enero,
Febrero y Marzo de 1995). 2.(b) Valores diarios mínimos, promedio y máximos de
la temperatura del aire. 2.(c) Valores diarios mínimos promedio y máximos de la
humedad relativa de la atmósfera. 2.(d) Valores diarios mínimos, promedios y
máximos de la precipitación, el día 13 de Marzo de 1995.
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Fig. l.(a). Vista parcial del sitio donde se encuentran instalados, en la Estación
Santa Bárbara, los anemógrafos y pluviógrafos, (b) Vista parcial del sitio donde se
encuentra instalado el anemógrafo de 3 m. de altura sobre la superficie del suelo,
la caseta del termohigrógrafo en la Estación Santa Bárbara, (c) Termómetro de
suelo en la estación Santa Bárbara (Foto L.E. Mora-O.).

res del clima del páramo, aún en los niveles altitudinalos mas bajos, habría
que tener en cuenta las fuertes oscilaciones que experimenta el macro-y
ecoclima a lo largo del período de luz, como pudo establecerse en nuestros
estudios en el páramo de El Granizo (Mora-Osejo, et al 1994) yen el presen
te estudio.

No obstante, si solamente se tienen en cuenta y comparan los valores
promedios, máximos y mínimos de los factores climáticos. Tabla 3 y Figs.
9a,b-14a,b. (Pentacalia vacdnioides y Espeletia grandiflora), el macro-clima de
las tres comunidades resultaría muy similar, al menos para el conjLinfo de
los días y horas en los cuales se efectuaron las mediciones, para cada espe
cie (por la haz y por el envés foliar), en cada una de las tres comunidades,
solamente en las épocas climáticas del año ya señaladas.

L
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También, como era de esperarse, en referencia a cada una de las espe
cies estudiadas, los promedios de los diferentes factores ecoclimáticos, co
rrespondientes al conjunto de los días en que se efectuaron las mediciones,
resultaron cercanos. Ésto se explica por cuanto las mediciones de las varia
bles ecoclimáticas, para cada especie, se hicieron en el mismo sitio, dentro
de la comunidad, en el mismo día y con pocos minutos de diferencia.

3.3 RADIACIÓN GLOBAL

En primer lugar, cabe destacar las fuertes variaciones de la radiación
global a lo largo del período de luz mientras se hacían las mediciones de la
conductancia y de la transpiración. En la Fig.2, se aprecian las diferencias
de los promedios de la radiación global, en las tres comunidades y en refe
rencia a las mediciones efectuadas por la haz y por el envés de las hojas de
P.vaccinioides y E.gratidiflora. De allí también que las variaciones de los valo
res máximo, mínimo y promedio de la radiación global, estén estrechamente
correlacionados con los valores máximo, mínimo y promedio de otros facto
res eco-y macroclimáticos, en particular, de la temperatura del suelo y de la
temperatura del aire, (Tabla 3).

La correlación inversa de los valores negativos del potencial hídrico
del suelo con respecto a las variables macro-y ecoclimáticas: temperatura
del suelo, humedad relativa, temperatura del aire y radiación global es
significativa. Esto se deduce de los datos registrados en la Tabla 3, y de las
Figuras de las marchas diarias de la conductancia y de la transpiración, en
relación con los diferentes parámetros ambientales. Esto también se deduce
de los (Anexos) Tablas 1-12 que muestran las correlaciones simples, varia
ble a variable, de Pearson, con sus respectivos valores, de los parámetros
macro-y ecoclimáticas, en referencia las especies Pentacalia vaccinioides y
Espeletia grandiflora, por la haz y por el envés foliar y, para cada una de las
tres comunidades: Frailejonal-pajonal, Páramo-rocoso y Vegetación de
Turbera.

Loanterior permite apreciarla magnitud, tanto para el casode Espeletia
grandiflora como para Pentacalia vaccinioides, de la influencia de las varia
ciones de la intensidad de la radiación global sobre el potencial hídrico del
suelo, como también con las variaciones de la temperatura del suelo y del
aire. Desde luego, lasvariaciones de estos dosúltimos parámetros inciden,
de manera directa sobre el potencial hídrico del suelo, como pudo estable
cerse, en desarrollo de este trabajo. (Fig. 47a).

Losvalorespromedio (±ES) másaltos de la radiación globalpara las
dos especies estudiadas, por la haz y por el envés, correspondieron a la
comunidad Vegetación de Turbera. Allí también se obtuvieron los valores
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También en la comimidad Vegetación de Turbera, las variaciones del
potencial hidrico del suelo vs. variaciones de los factores climáticos, mostra
ron témto para P.vaccinioides, como para E.grandiflora fuerte relación. En parti-
culcir, con la temperatura del suelo, la temperatura del ambiente y con la
intensidad de la radiación global. Tanto la temperatura del suelo como la del
ambiente son factores de impacto directo sobre las variaciones del potencial
hidrico del suelo. Esto mismo es válido píira la humedad relativa en el caso de
P.vaccinioides y la radiación incidente en el de E.grandiflora. Una y otra varia
ble, a la vez, también fuertemente influenciables por la radiación global.

Sin embargo, para Espeletia grandiflora, en la comunidad Páramo ro
coso, como se desprende de las Tablas 15 a y 15b la temperatura del suelo es
un factor ambiental que puede tener mucha influencia sobre el potencial
hidrico del suelo. La temperatura del suelo depende, a la vez, de la radia-
Hnn T —I.—: también válido para Pentacalia vaccinioides, Ta-ción global. Lo anterior es
blas 14a y b

Enla comunidad Vegetación de Turbera se presentaron las variacio
nes demayor amplitud de la intensidadde la radiaciónglobal; en particu
lar, para el caso deEspeletia grandiflora. Cuando seefectuaron las mediciones

^ ^ ^ ^ ^ 1 A A ««A ^ 1 - .A ^ -J ^ ^ _ _

—l'c&Aaci ae cspcicuu ¡¡runuijiurí*»

porlahazyelenvés foliar, en esta especie, hacia las horas del medio dia yr'"* ia ii« y ei enves rouar, en esta especie, imcic» ctia y
enlasprimerashoras de la tarde del dia 22de septiembre de 1994, la radia
ción global osciló, respectivamente, entre 2500 yOumol/s/m2, Fig. 3cy d.

Para Pentacalia vaccinioides las oscilaciones de la radiación global de
mayor frecuencia ymagrütud ocurrieron enlas comimidades Vegetación de
TurberayPáramo-rocoso, Figs. 4c,d yFigs. 5c,d. En contraste con loocurrido
at elFrailejonal- pajonal, Fig. 6c,d. En lacomunidad Vegetación deTurbera se
alcaiuaronlos promedios mas altos delaradiación global, por lahaz y por el
envés, paraPentacalia vaccinioides. Siguieron, en su orden, los promedios de
las comunidades Páramo-rocoso yFrailejonal-pajonal, (Tabla 3,Figs.2 a y b).

En las épocas secas delaño, enespecial, enelmes de enero, lamarcha de
laradiación global alolargo del día fue más estable: particularmente, el día 18
de enerode 1995, cuando la intensidad fue también alta Figs.7c,d (Pentacalia
vaccinioides) yFigs. 8c,d (Espeletia grandiflora). Encambio en los períodos de
transición delas épocas secas alas épocas delluvia delaño,haciafinalesde los
meses deseptiembre ymarzo, respectivamente, fueron masfrecuenteslas osci
laciones de laradiación global en las tres comunidades, como lomuestrem las
Figs.4 y 5 de las marchas diarias de cada factor climático vs. las marchas dia
rias delaconductancia, porlas dos caras delahoja yenreferencia a Pentacalia
vaccinioides y a Espeletiagrandiflora, respectivéunente.

La radiación global influye sobre laconductancia y la transpiración a
!de la incidencia de este factor macroclimático sobre los parámetrostravés

JiL
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Fig.3. Espeletia grandiflora, (a-b) Fluctuaciones de la radiación global; (c,d) de la
humedad relativa y (e,f) de la velocidad del viento, en la comunidad Vegetación
de Turbera, en un día (Septiembre 22, 1994) del segundo período de transición
del año.

eco-climáticos, temperatura del suelo,humedad relativa y radiacióninci
dente entre otros. De allí se desprende también la particular relevancia de
las variaciones súbitas de la radiación global en las altas montañas tropica
les húmedas para el clima general del páramo; como ocurrió en los días en
que se efectuaron las mediciones, en desarrollo de este trabajo, en el Páramo
de El Granizo, en las tres comunidades.
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Fig- 4. Pentacalia vaccinioides. (c,d) Fluctuaciones frecuentes delaradiación global;
(a,b) de la humedad relativa y(e,f) de la velocidad del viento, en la comunidad
Páramo rocoso, en un día del segundo período de transición del año

De los (Anexos) Tablas 1-12, sepuede inferir el grado de correlación
simple (correlaciones dePearson) dela radiación global vs. cada una de las
variables climáticas yfisiológicas consideradas separadamente.

Keith et al (1991) encontraron que en Ambrosia cordifolia, especie de
las Compositae, la anfiestomía es una adaptación a las altas intensidades
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Fig.5.Pentacalia vaccinioides, (a,b) Oscilaciones de la humedad relativa;(c,d)oscila
ciones de la radiación global; y (e,f) de la velocidad del viento, en la comunidad
Vegetación de Turbera, en un día (Septiembre 22,1994) de la segunda época de
transición del año.

de radiación. En el mismo sentido, los citados autores (l.c.) consideraron el
aumento en elespesor de la hoja; todolocualincide en el incremento de la
capacidad fotosintética y de la conductancia. Probablemente, la anfiestomía
yelespesor delahoja de Pentacalia vaccinioides, (Compositae), seatambién
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F>g 6. Pentacalia vacciniodes, (a-f) Marcha de la conductancia vs marchas de las
variables climáticas en undía (Marzo 27,1995) del primer período de transición en
la comunidad Frailejonal-pajonal.

una adaptación a las altas intensidades de radiación que momentánea-e
intermitentemente suelen ocurrir en lospáramos húmedos de las Cordille
ras de Colombia. Además, elespesor considerable de las hojas y la pubes
cencia contribuyen a evitar daños en la estructura celular, y en especial, del
aparato fotosintetizador, de acuerdo con Lang & Schindler (1994) y hlelcher
(1994),

i
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Fíg. 7.Pentacalia vaccinioides, (a,b) Disminución de losporcentajes de la humedad
relativa; (c,d) de las oscilaciones de la radiación global, en la comunidad Vegeta
ción de Turbera, en un día (Enero 18,1995) del primer período seco del año.
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Fig. 8. Espeletia grandiflora, (a,b) Disminución delos porcentajes de la humedad
relativa; {c,d) delas oscilaciones dela radiación global; (e,f) de la tensión o poten
cial hídrico del suelo (g) de lavelocidad del viento, en lacomunidad Frailejonal-
pajonal, en imdía (Enero 19,1995) delprimerperíodosecodel año.
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3.4 RADIACIÓN INCIDENTE

Los valores promedios más altos de la radiación incidente se registra
ron en las comunidades Páramo-rocoso y Vegetación de Turbera mientras se
hacían las mediciones por la haz de Pentacalia vaccinioides. (Fig. 9a).

Tales valores fueron de 490.55±ES y 538.986±ES mmol/seg/m2. Pero
si se compara los valores de las intensidades obtenidas para las dos especies
se tiene que el valor promedio más alto se midió en la comtinidad vegetación
de Turbera, por la haz de la hoja de Pentacaliavaccinioides, el cual ascendió a
345 mmol/seg/m2 (promedio -ES) y estuvo seguido por el valor correspon
diente al valor promedio en el Páramo-rocoso, por la haz de la hoja,de Espeletia
grandiflora, equivalente a 336mmol/seg/m2 (VéaseTabla3). Por comunida
des, el valor máximo más alto (2600 mmol/seg/m2) de la radiación incidente
se midió en la comunidad Vegetación de Turbera, por la haz foliar de Espeletia
grandiflora, segviido de los máximos correspondientes al Páramo-rocoso (2460
mmol/seg/m2), y al Frailejonal-pajonal (2890 mmol/seg/m2). Los prome
dios de los valores mínimos se ordenan de la misma manera: Frailejonal-
pajonal 24mmol/seg/m2. Páramo-rocoso 23.75 mmol/seg/m2 y Vegetación
de Turbera 35.25 mmol/seg/m2), (Tabla3 Fig. 9 a-d).

Las intensidades de la radiación incidente, estuvieron directamente
correlacionadas, en la comunidad respectiva, con las de la radiación global,
tanto por la haz comopor el envés, (Anexos) Tablas 1-12, Correlacionesde
Pearson). El valor mas alto se obtuvo para la comunidad Frailejonal-pajonal
por la haz, seguida por la correspondiente al Páramo-rocoso, tambiénpor la
haz, en el caso de Pentacalia vaccinioides. En esta especie la correlación mas
baja se obtuvo en la comunidad Páramo-rocoso y por el envés de las hojas de
esta especie.

En cada caso, las correlaciones simples, respectivamente, entre la ra
diación incidente vs. temperatura de la hoja,vs. temperatura del suelo y vs.
velocidad del viento fueron de las más altas. Para el caso de la correlación
radiación incidente vs. temperatura de la hoja,el valor absoluto mas alto se
midió en las hojas de Pentacalia vaccinioides, por la haz, en la comrmidad
Frailejonal-pajonal y la mas baja, por el envés foliar, en el Páramo-rocoso
(Anexos) Tablas 1-12 (Correlaciones de Pearson).

En Espeletia grandiflora el valor absoluto más alto de las correlacio
nes: radiación incidente vs. variables climáticas mencionadas, en la mayo
ría de los casos, se obtuvo para la correlación radiación incidente vs.
temperatura de la hoja,por la haz y el envés foliar. En loscasos del Páramo-
rocosoy la comunidad Vegetación de Turbera, por la haz, el valor mas alto
se presentó para la correlación radiación incidente, temperatura del am
biente, mientras que en la Vegetación de Turbera, por el envés de las hojasde
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Fig 9(a, b) Variación de los promedios de laradiación incidente, porespecie (haz
y envés foliar) y por comunidad.
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Espeletia grandiflora, tal valor correspondió a la correlación radiación inci
dente vs. velocidad del viento. El valor absoluto mas alto de todos los casos

de esta misma correlación se obtuvo para la comunidad Frailejonal-pajonal,
por la haz foliar.

En las tres comunidades los valores de la correlación simple (Pearson)
radiación incidente vs. potencial hídrico del suelo y en referencia a las dos
caras foliares, de las dos especies, resultaron cercanos. En el Páramo rocoso
los coeficientes de correlación tanto cuando se midieron por la haz como
por el envés foliar, resultaron de signo positivo para P.vaccinioidese igual a
los del Frailejonal-pajonal, por el envés. Para E.grandiflora los valores mas
altos de las correlaciones simples (Pearson) entre la radiación incidente y
los factores climáticos correspondió a la temperatura de la hoja (Anexos)
Tablas 1-12.

3.5 HUMEDAD RELATIVA

En el Páramo rocoso se registró el valor mínimo más bajo de la hume
dad relativa, tanto cuando se midió la conductancia y la transpiración por
la haz (31%y 32%) como cuando se midieron por el envés (32%y 31%), en
las hojas de Espeletia grandifloray de Pentacalia vaccinioides respectivamente,
(Fig.lO a,b). En la comunidad Vegetación de Turbera los valores mínimos de
la humedad relativa, fueron similares a los del Páramo rocoso, no obstante
que allí las radiaciones global e incidente tuvieron intensidades superiores
a las del Páramo rocoso. Tales valores son 36% en Espeletia grandiflora envés
foliar, y 36% y 39% en Pentacalia vaccinioides haz y envés foliar, respectiva
mente, (Tabla 3). En esta última especie, la humedad relativa, presentó con
respecto a la radiación global y a la radiación incidente, en las tres comvmi-
dades, correlación simple negativa, lo propio con respecto a la temperatura
del aire, de la hoja y del suelo.

Los valores absolutos de los coeficientes de correlación simple o de
Pearson, de la humedad relativa vs. radiación global, en referencia la haz y
al envés foliar de la especie Pentacalia vaccinioides se aproximém mucho, en
contraste con las notables diferencias de tales valores, entre las tres comimi-
dades. Además, siempre resultaron negativos. En general, lo descrito para
las correlaciones simples humedad relativa vs. radiación global es aplica
ble a las correlaciones simples humedad relativa vs. radiación incidente.

Los valores más altos entre las correlaciones humedad relativa vs. otros
parámetros climáticosse obtuvo para la correlación humedad relativa vs. tem
peratura de lahoja(Anexos) Tablas 1-12, (Correlaciones simplesde Pearson).

Los valores de las correlaciones simples humedad relativa vs. poten
cial hídrico del suelo variaron de ima comunidad a otra aimque no en gran
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Fig 10 (a,b) Variación de lospromedios de la humedad relativa, por especie {haz
y envés foliar) y por comunidad.
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magnitud, lo mismo que entre las dos caras foliares y en referencia a las dos
especies.

En el caso de Espeletia grandiflora los valores mas altos de las correla
ciones simples de la humedad relativa vs. potencial hídrico del suelo co
rrespondieron al Páramo rocoso y las menores a la comimidad Vegetación
de Turbera. (Anexos) Tabla 2. Obsérvese también las Figs.lO a,b y 47 a,b.

Las correlaciones simples de la radiación global con la humedad
relativa en Pentacalia vaccinioides nuevamente fueron muy cercanas por las
dos caras foliares con excepción de la comunidad Vegetación de Turbera, en
donde por la haz alcanzó el valor de -0.5934 y por el envés de -0.4627. El
valor mas alto le correspondió a la comunidad Frailejonal-pajonal (FPPVH
r=-0.6512 y FPPVE -0.6842) mientras al Páramo-rocoso le correspondió los
valores (PRPVFI -0.5598 y PRPVE -0.5602) y las Figs. 8 a,b-10 a,b. del texto).

En el caso de Pentacalia vaccinioides, en cuanto a la correlación simple
humedad relativa vs. radiación incidente, se destaca el valor excepcional-
mente bajo, obtenido en la comunidad Vegetación de Turbera para el envés
foliar, pues solo alcanzó la cifra de r=-0.1618 +0.2379. Pero también al Pára
mo rocoso, por el envés foliar, le correspondió una cifra relativamente baja
de r= -0.2997 ±0.179. Figs. 9 a,b; 10 a,b del texto y (Anexos) Tablas 4,6.

CORRELACIONES PARCIALES CON TEMPERATURA DEL SUELO

VARIABLES DE CONTROL: HFIJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB

a) PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ

FP PR T

HREL 1 0.0829 0.2302 0.1189

RADINC 0.0606 0.0548 0.1012

TI -0.1883 -0.3323 0.1117

T2 -0.2030 -0.3166 M

TAMB -0.0140 0.2448 -0.2182

b) PENTACALIA VACCINIOIDES POR EL ENVES

; FP PR T

HREL 0,2233 0,2565 0,0049

RADINC 0,1714 0,1391 0,1096
TI i -073085 -0,3325 -0,1192
T2 -0,3241 -0,3359 M

TAMB -0,0255 -0,0051 -0,1242

Tabla 4 (a,b) Pentacalia vaccionioides (a), correlaciones parciales de la temperatura
del suelo vs. variables climáticas, por la haz. (b), por el envés.
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CORRELACIONES PARCIALES CON TEMPERATURA DEL SUELO

VARIABLES DE CONTROL: HFIJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB

a) ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal Pajonal Páramo rocoso Turbera ]
RADINC 0,2111 0,0327 0,078

HREL -0,2164 -0,0355 0,1734 1
TAMB -0,116 0,3859 -0,2649 !

Ti -0,1562 -0,4456 0,2142
T2 -0,1372 -0,3621 M

b) ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailejonal Pajonal Páramo rocoso Turbera

RADINC -0,0151 M -0,0266
HREL 0,0491 M -0,0387

TAMB -0,0814 M -0,4894
Ti -0,2896 M 0,3701
T2 -0,2988 -0,292 M

Tablas 5 (a,b) Espektia grandiflora, (a), correlaciones parciales de la temperatura del
suelo vs. variables climáticas, por la haz. (b), por el envés.

CORRELAOONES PARCIALES DE LA CONDUCTANCIA Vs. RADIN, TAMB,VIE,THOJA,T,
VARIABLES DE CONTROL: HFIJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB.

a) PENTACALIA VACONIOIDES POR LA HAZ

Frailejonal Páramo Vegetación
Pajonal Rocoso Turbera

RADINC -0.1208 -0.0831 0.1499

TAMB -0.2525 -0.1604 -0.5508

VIE 0.2921 -0.0269 -0.0224

THOJA -0.2338 -0.1715 -0.0500

T. -0.0910 -0.2182 -0.1058

b) PENTACALIA VACaONIOIDES POR EL ENVES

Frail^onal Páramo Vegetación
Pajonal Rocoso Turbera

RADINC 0.1302 -0.0559 0.0754

TAMB -0.3464 -0.3297 -0.2913

VIE 0.2425 -0.0739 0.0546

THOJA -0.3281 -0.1913 -0.3092

T. 0.1568 -0.2151 0.0675

Tabla 6. (a,b) Pentacalia vaccinioides, correlaciones parciales de la conductancia vs.
variables ecoclimáticas: RADINC (Radiación incidente), TAMB (Temperatura am
biente), VIH (Viento), THOJA (Temperatura hoja), T, (Tensión hídrica del suelo),
(a) por la haz; (b) por el envés, en referencia a las tres comunidades.
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Nuevamente, en el caso de P.vaccinioides, la correlación simple mas
alta, de la humedad relativa vs. variables climáticas, en la mayoría de los
casos, fue con respecto a la temperatura de la hoja. En el caso de
E.grandiflora la correlación mas alta resultó para la humedad relativa vs.
temperatura del suelo. En esta última especie, la correlación simple hume
dad relativa vs. radiación incidente fue positiva y los valores obtenidos
por la haz y el envés, en cada una de las comimidades, fueron muy cerca
nos. (Anexos) Tablas 7-12.

Respecto a las correlaciones simples de la humedad relativa con el
potencial hídrico del suelo, entre Pentacalia vaccinioides y Espeletia
grandiflora se presentó una notable diferencia en el Páramo rooso, tanto
por la haz como por el envés. (Anexos) Tablas 3,4; 9 y 10. Véase también
las Figs. 10 a,b y 47 a,b.

3.6 TEMPERATURA DEL AMBIENTE, DE LA HOJA Y DEL SUELO

Los valores promedio másbajosde las temperaturas de la hoja y del
aire se midieron en el Frailejonal-pajonal, en referencia a las dos especies en
estudio, tanto por la haz comopor el envésfoliar, Fig.ll a,b y Fig.l2 a,b.El
promedio (±ES) de la temperatura del suelo en el Frailejonal-pajonal fue
igual al de la Turbera, Fig.13 a,b. El promedio (±ES)mas alto de la tempera
tura de la hoja 17.87°C±ES por la haz y de 17.65±ES por el envés, correspon
dió a P. vaccinioides en el Páramo-rocoso, mientras que en la misma
comunidad, el promedio de la temperatura de la hoja, por la haz y el envés
de E. grandiflora. (Tabla 3 y Fig.ll a,b) fue, respectivamente, de 16.14®C y
16.32''C.

Latemperaturade la hoja y delambiente en lacomimidad Vegetación
de Turbera, fuemasaltaqueenFrailejonal-pajonal. Enestasdoscomunida
des los valores promedio (±ES) de la temperatura de la hoja de las dos
especies fueronsimilares 17.06''C (Promedio ±ES) para E.grandiflora y 17.09°C
(promedio ±ES) paraP. vaccinioides enlaVegetación deTurbera y de ±ES15®C
(promedio ±ES) para ambasespecies en el Frailejonal-pajonal. Losvalores
máximos de 29°C y24''C semidieron enelPáramo-rocoso, por lahazypor el
envés, de las hojas de P.vaccinioides, respectivamente.

Es de interés destacar que en Espeletia grandiflora y en Pentacalia
vaccinioides se presentaron marcadasdiferencias tanto en las temperaturas
puntuales,como enlospromedios y enlosvalores de lasmínimas, mediasy
máximas,entre las temperaturas del ambientey de lashojas,en referenciaa
las de las dos caras foliares. En ambas especies, sin embargo, las temperatu
ras de las hojas, por la haz y por el envés, estuvieron fuertemente
correlacionadas con las intensidades de las radiación global e incidente.
(Anexos) Tablas 1-12.
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Fig 11 (a,b) Variación de los promedios de la temperatura de la hoja, por especie
(haz y envés foliar) y por comunidad.
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Fig 12 (a,b) Variación de los promedios de la temperatura ambiente, por especie
(haz y envés foliar) y por comunidad.
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La marcada pubescencia, por la haz y por el envés, de las hojas de
Espeletia grandiflora, promueve el aumento y estabilidad de la temperatura
foliar. De allí que la correlación positiva simple (de Pearson) entre la tempe
ratura del ambiente y la temperatura de la hoja sea alta. En las hojas glabras
de Pentacaliavaccinioides la temperatura de la hoja aumentó, en la medida
que aumentó la radiación global o en su defecto, la radiación incidente, en
las comunidades Páramo-rocoso y Vegetación de Turbera. (Anexos) Tablas
1-12, (correlaciones de Pearson), sin embargo, la estabilidad comparada con
la temperatura de lashojas de E.grandiflora, fue menor.

Lacorrelación positivasimple de la temperatura de las hojas de las
dos especiesconla intensidad de las radiaciones incidente como ya se insi
núaenlos respectivos promedios (±Error Standard), es notable. (Anexos)
Tablas 1-12, (correlaciones de Pearson).

Los coefícientes de correlaciones simples (Pearson) muestran esto
ntómo con precisión y además las variaciones de tales coeficientes en las
«diferentes comunidades, para las dos especies estudiadas yporambas ca
ras foHares. (Anexos) Tablas 1-12.

En referencia Espeletia timotensis, especie propia desitios elevadosde
los Andes de Venezuela (4.500 m.s.n.m.), lacorrelación parcial positiva en
tre radiación incidente ytemperatura de lahoja ya había sido determinada
por MeinzeryGoldstein (1985).

Las correlaciones parciales delatemperatura dela hoja vs. los facto
res climáticos: radiación global, radiación incidente, temperatura del am
biente, viento y humedad relativa muestran el grado y sentido de la
correlación dec/u de estasvariables con las respuestas de la temperaturade la hoja por la haz yel envés de Espeletia grandiflora. Los valores ysignos

los coeficientes de las correlaciones parciales obtenidos tantopara lahaz
como para elenvés, enlas tres comunidades, conla única excepción de la
comunidad Vegetación deTurbera, envés foliar. (Anexos) Tablas 17a,b y 18

confirman lo expuesto por Meinzer y Goldstein(1985), en cuanto alpapel de la radiación global eincidente en el calentamiento delas hojas de
^speletia grandiflora. Los valores de las correlaciones parciales, para
Pentacalia vaccinioides yEspeletia grandiflora, de las variables fisiológicas,
conductancia ytranspiración vs. factores ambientales, humedad relativa,
temperatura del ambiente, temperatura del suelo yvelocidad del viento,
aparecen en (Anexos) Tablas 13a,b-16 a,b.

Los promedios de la temperatura del suelo, enlacomimidad Páramo
rocoso, fueron ligeramente mas altos que losdelascomunidadesFrailejonal-
pajonal yVegetación deTurbera, Fig. 13 a,b. Probablemente, losfuertes des
censos de la humedad relativa, de la temperatura del ambiente y de la
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Fig 13 (a,b) Variación de los promedios de la temperatura del suelo, por especie
(haz y envés) y por comunidad.
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velocidad del viento en la comunidad Páramo rocoso contribuyeron a tal
efecto.

En las comunidades Frailejonal-pajonal y Páramo rocoso la correla
ción simple de Pearson entre potencial hídrico del suelo y temperatura del
suelo, resultó negativa en Pentacalia vaccinioides. Solamente, en la comuni
dad Vegetación de Turbera fue positiva. En cambio, en Espeletia grandiflora
en todosloscasosfue positiva y más alta con respecto a Pentacalia vaccinioides.
(Anexos) Tablas 1-12.

Los valores mas altos de la temperatura del suelo ocurrieron en las
comunidades Páramo rocoso y Vegetación de Turbera. En la primera, el día 13
deagosto, latemperatura delsuelo seelevó a ll^C. Lo mismoocurrió el día 6
de marzo de 1995. En laVegetación deTurbera la temperatura del suelomas
altaseregistró mientrasse efectuaban mediciones de la conductancia y de la
transpiración, porelenvés de lashojas de Pentacalia vaccinioides.

Las temperaturas del suelo, de la hoja y del ambiente, están entre sí
fuertemente correlacionadas en todas las comunidades y por las dos caras
foliares de las dos especies. Lo mismo sucede con otras variables climáticas,

elorden siguiente: hximedad relativa de la atmósfera, radiación global,
radiación incidente ypotencial hídrico del suelo, en todas las tres comunida
des. (Anexos) (Tablas 1-12, correlaciones simples dePearson). En las Tablas 4
®'h, 5a,b; se presentan los valores de las correlaciones parciales múltiples,
temperatura delsuelo vs. humedad relativa,radiación incidente, temperatu
ra del ambiente ypotencialhídrico del suelo (T, yT^); para Pentacalia vaccinioides
yEspeletia grandiflora, por la haz yel envés foliar, respectivamente.

3-7 VIENTO

El viento sopló con mayor intensidad en la comunidad Frailejonal-
pajonal donde alcanzó una velocidad promedio, para el casode Pentacalia
vaccinioides, de 2.62 m/seg. y de 2.04 m/seg., para el caso de Espeletia
grandiflora. Lamáxima velocidad,medida a lo largo de este estudio, fue de 7
ra/seg.(Tabla3).

Los valores mas bajos delavelocidad delviento correspondieron al
Páramo rocoso con im promedio de 1.22 m/seg. (E.grandiflora) y 1.07 m/
seg. {P.vaccinioides) yim máximo de5m/seg. yunvalor mínimo de Om/seg.
El valor promedio mínimo delavelocidad del viento enelFrailejonal-pajonal
secalculó en 0.36 m/seg. En la Vegetación deTurbera elvalor promedio de
la velocidad delviento secalculó en 1.47 m/seg. (E.grandiflora) y 1.48 m/
seg. (P.vaccinioides). Mientras elvalorpromediomínimo fue también de Om/
seg. y el valor máximo medido fue de 7 m/seg. al igual que en el Frailejonal-
pajonal, (Tabla 3).
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En la segunda época seca del año, se presentaron variaciones fre
cuentes y de relativa gran amplitud en las velocidades del viento, particu
larmente en el mes de agosto. En la segunda época de transición e iniciación
de las lluvias en los días en que se hicieron las mediciones, el número de
fluctuaciones aumentó a lo largo del día. En la primera época seca del año,
se observó, en particular, en el Páramo-rocoso, una disminución notable de
la frecuencia de las variaciones de la velocidad del viento, particularmente,
en el día enero 17 de 1995, (Fig. 15 a-h; Fig.l6 a-h). En la primera época de
transición, o sea en el mes de marzo, las variaciones fueron cada vez más
frecuentes y de mayor amplitud, tanto en referencia a Pentacalia vaccinioides
como a Espeletia grandiflora, en la comunidad Páramo-rocoso (Figs. 17 a-h y
Fig.18 a-h).

En particular, en las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetación
de Turbera, tanto para Pentacalia vaccinioidescomo para Espeletiagrandiflora,
la correlación simple de Pearson, velocidad del viento vs. cada uno de ios
parámetros ambientales: temperatura del ambiente, temperatura de la hoja,
temperatura del suelo y potencial hídrico del suelo, resultó la primera, o sea,
la velocidad del viento la mas alta. Allí también ocurrieron los promedios
totales mas altos de la velocidad del viento que contrastan con los bajos
promedios obtenidos en el Páréuno-rocoso. La correlación simple (variable a
variable) mas baja, entre la velocidad del viento vs. temperatura del éunbien-
te, y temperatura de la hoja vs. temperatura del suelo correspondió al Pára
mo-rocoso, en donde también se obtuvieron los promedios totales mas bajos.
Tabla 3 y (Anexos) Tablas 1-12, (correlaciones de Pearson).

De acuerdo con lo expuesto por Tranquilini (1969), en la Zona Tem
plada, la intensidad de la transpiración se intensifica por la influencia del
viento, particularmente en las especiesarbóreas Alnus viridis y Larix desidua,
cuya transpiración aumentó en 10-20%, respectivamente. Como se deduce
de (Anexos) Tablas 1-12 (correlaciones de Pearson), también la conductancia
y sobre todo la transpiración aumentaron bajo la acción del viento de las
especies Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora.

3.8 EL POTENCIAL HÍDRICO DEL SUELO

De acuerdo con los resultados de éste y otros estudios se pudo esta
blecer que las variaciones del potencial hídrico del suelo están estrecha
mente relacionadas con las respuestas de la conductancia y de la
transpiración. Además, la intensidady frecuencia de variaciones del poten
cial hídrico del suelo estuvieron fuertemente relacionadas con los períodos
de lluvia y sequía del año.

La correlación parcial, potencial hídrico del suelo vs. radiación inci
dente, en el caso de Pentacalia vaccinioides, resultó la más alta, por la haz y el
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Fig 14 (a,b) Variación de los promedios de la velocidad del viento, por especie (haz
y envés foliar) y por comunidad.
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Fig.15. (a-h) Pentacalia vaccinioides; (g,h) Disminución súbita de las oscilaciones de
la velocidaddel viento en un día (Enero 17,1995) de la primera épocasecadel año,
en la comunidad Páramo rocoso.
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Fig. 16(a-h). Espeletia grandiflora; (g,h) Obsérvese la desaparición de oscilaciones
frecuentes de la velocidad del viento en un día (Enero 17,1995) de la primera
época seca del año, en la comunidad Páramo-rocoso.
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Fig.l7 (a-h). Pentacalia vaccinioides; (g,h) Incremento de la amplitud y del número
de las oscilaciones de la velocidad del viento en un día (Marzo 6,1995) del primer
período de transición, en la comunidad Páramo-rocoso.
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Fig.l8 (a-h). Espeletiagrandiflora; (g,h) Incremento delaamplitud y del número de
las oscilaciones de la velocidad del viento en un día (Marzo 6,1995) del primer
período de transición en la comunidad Páramo-rocoso.
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envés de las correlaciones positivas. En cambio, la correlación parcial, po
tencial hídrico del suelo (Tj) vs. temperatura del suelo, por la haz y el envés
foliar, de Pentacalia vaccinioides, en la comunidad Páramo-rocoso, como era
de esperar, resultó inversa, pero la de valor más alto. (Tabla 16 a,b).

También en el caso de Espeletia grandiflora, la correlación paurcial, po
tencial hídrico del suelo vs. temperatura del suelo, alcanzó el valor negativo
mas alto, por la haz foliar, en la comunidad Páramo rocoso. Por el envés, el
valor de esta misma correlación parcial fue de -0.3063;superado por el valor
positivo que alcanzó en la comunidad Vegetación de Turbera (0.3701).Por
la haz, también esta misma correlación en esta comunidad, resultó positiva.
De modo que en la vegetación de Turbera fue donde, en el caso de Espeletia
grandiflora, la correlación parcial, potencial hídrico del suelo vs. temperatu
ra del suelo fue positiva (Tabla 17 a,b), quizás en razón del elevado conteni
do de agua del substrato en esta comimidad.

En lo que respecta a la especie, Pentacalia vaccinioides, dentro del con
junto de las variables macro-y ecoclimáticas, la correlación parcial, transpi
ración vs. potencial hídrico del suelo fue positiva;solamenteen el casode la
comunidad Frailejonal-pajonal, cuando se midió la transpiración por el
envés foliar, resultó negativa. En todos los demás casos estuvo inversamente
relacionada. El valor mas alto se registró en la comunidad Páramo rocoso
por la haz y por el envés (Anexos) (Tabla 14 a,b).

En el caso de la especie Pentacalia vaccinioides la correlación parcial,
conductancia vs. potencial hídrico del suelo, en la comimidad Frailejonal-
pajonal, fue positiva por el envés foliar y negativa por la haz. En el Páramo
rocoso esta correlación resultó inversa para las dos caras foliares y se obtu
vieron los valores mas altos. En la comunidad Vegetación de Turbera fue
negativa por la haz y positiva por el envés, (Anexos) (Tabla13a,b). En cam
bio, para el caso de Espeletia grandiflora, las mismas correlaciones parciales
en las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetación de Turbera, por la haz
y por el envés, también resultaron positivas. En la comunidad Páramo roco
so, por el envés, la correlación parcial fue positiva y solamente por la haz
fue negativa, pero presentó im valor cerccmo a O, (Anexos) (Tabla 15 a,b).
Esto mismo ocurrió con la correlación parcial transpiración vs. potencial
hídrico del suelo, (Tabla 13 a,b).

En la Tabla 14 a,b y Tabla 15 a,b se presentan las regresiones lineales
múltiples de la variable dependiente, potencial hídrico del suelo, vs. los
parámetros ambientales independientes de mayor incidencia sobre el po
tencial hídrico del suelo, en las respectivas comunidades y caras foliares de
las hojas de las dos especies entre los que se destacan, en conjunto y, en su
orden, la temperatura del suelo, la humedad relativa y la temperatura de la
atmósfera.
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La regresión lineal múltiple, potencial hídrico del suelo vs. los facto
res climáticos de mayor incidencia, en referencia a las dos especies, E.
grandiflora y P.vaccinioidesmuestra que el orden de mayor a menor influen
cia de las variables climáticas sobre el potencial hídrico del suelo, es el
siguiente: temperatura del suelo, temperatura del ambiente, humedad rela
tiva del £iire y radiación incidente o, en su lugar, radiación global. Como era
de esperarse,en las dos especies, la incidencia mas fuerte de la temperatura
delsuelo sobre elpotencialhídrico, tuvo lugar en el Páramo rocoso, seguida
por la de lascomimidades Frailejonal-pajonal y Vegetación de Turbera. Ta
blas 14a,b;15a,b.

Esto seexplica, por cuanto al aumentar la temperatura del suelo au
menta laevaporación y conella el escape de la humedad almacenada en el
suelo en losporosde diámetro mas reducido. Particularmente, esto ocurre
enformaciones vegetales abiertas, como la del paramo. Por consiguiente,
mientrasse mantiene elevada la temperatura del suelo, el agua matrical se
lacena únicamente en los espacios capilares de mayor diámetro, con lo
^al aumenta elpotencial hídrico negativo del suelo. La capacidad hídrica
total delsuelo, consta de tres componentes, a saber: la higroscopicidad, el
agua matrical yelagua deescorrentía. La higroscopicidad es la propiedad
que tienen los cuerpos sólidos deabsorver vapor de aguaen su superficie.
El agua matrical está sostenida porlas fuerzas capilares del suelo y depen
día del tamaño de los granos de suelo. Al disminuir eltamaño delos granos
del suelo, aumenta lacantidad deaguaabsorvida por el suelo. Finalmente,
el agua de escorrentía laconstituye elagua que después de una lluvia,des
aparece, por gravedad. (Lundegardh, 1954).

De acuerdo con Larcher, 1995 el componente principal del suelo que
aiecta el potencialhídrico es elpotencial hídrico mátrico ocapilar(Wcap) la®"ergía con la cual elagua capUar essostenida porfuerzas superficiales. El
potencial mátrico puede resultar particularmente considerable en suelos
con poros finos. Las raíces delaplanta solamente pueden extraer agua del
suelo, mientras el potencial hídrico de las raicillas activas sea más negativo
que el de la solución hídrica adyacente.

Cada horizonte del suelo, según sea la texturacaracterística, retiene
wa cantidad máxima de agua! Ala vez, la textura está definida por las
distintas fracciones granulométricas minerales que contenga el suelo. Los
componentes del suelo son, engeneral, materia orgánica, compuestosmi
nerales yporos. Estos últimos pueden contener aire oagua. Cuando todos
los poros están llenos de agua, se dice que el suelo está saturado yelpoten
cial hídrico es igual a 0. Poco a poco, el agua que contienen los poros se
infiltra por gravedad. El agua restante tras la infiltración configura la "ca
pacidad decampo" del correspondiente suelo. Sarmiento, (1984).
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También la asociación del potencial hídrico del suelo con las tasas de
la transpiración y de la conductancia de las especies estudiadas, en las
comunidades del páramo es estrecha, como se muestra en las regresiones
lineales múltiples, respectivas. Tablas lOa-llb y 12a-13b. Las correlaciones
independientes de esta variable con los demás factores climáticos son téun-
bién de las más altas.

A manera de síntesis, cabe destacar que los mecanismos de regula
ción del grado de apertura de los estomas, depende de la intensidad de la
radiación, del bióxido de carbono necesario para la fotosíntesis y del estatus
hídrico de la planta, factores que actúan de manera integrada para regular
el grado de apertura del ostiolo y optimizar así el funcionamiento y creci
miento de la planta total. La respuesta estomática inducida por el ABA, a la
vez, protege a la planta de condiciones ambientales desfavorables como el
alto potencial hídrico negativo del suelo, generalmente, asociado con la
elevada temperatura del suelo y del ambiente.

3.9 FACTORES CLIMÁTICOS VS. CONDUCTANCIA Y
TRANSPIRACIÓN

Dentro del conjunto de los parámetros climáticos más estrechamente
asociados con la conductancia, la correlación: conductancia vs. viento resul
tó la más alta para Pentacalia vaccinioides, tanto por la haz como por el envés
de las hojas. Por la haz, el coeficiente de la correlación simple, conductancia
vs. viento fue de 0.2922y el de la correlación simple, transpiración vs. viento,
de 0.2941. Por el envés, los coeficientes de las correlaciones parciales fueron
0.2414 (conductancia) y 0.3495 (transpiración). Tabla 6a,b.

En el conjunto de los valores de las correlaciones parciales de la
conductancia y de la transpiración vs. factores climáticos,' los más altos
correspondieron a la radiación incidente, a la temperatura del aire, a la
temperatura de la hoja y al potenciéd hídrico del suelo. La correlación par
cial conductéincia vs. radiación incidente obtuvo el mayor valor en la comu
nidad Frailejonal-pajonal, tanto por la haz comopor el envés,y correspondió
a la especie Pentacalia vaccinioides. (Tabla 6a,b).

Como lo muestran los signos de los coeficientes de las correlaciones
parciales de la conductancia vs., respectivamente, las temperaturas del
ambiente y de la hoja, en la mayoría de los casos, la relación es de sentido
opuesto. O sea que entre mayorsea la temperatura del ambienteo la de la
hoja, menor será la conductancia. Esto mismo se aplica a la correlación
parcial, transpiración vs. respectivamente, temperatura del ambiente y
temperatura de la hoja. Solamente en la comunidad Vegetación de Turbera,
en referencia a la haz de las hojas de Pentacalia vaccinioides, la correlación
parcial transpiración vs. temperatura de la hoja resultó positiva. (Tabla8a).
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CORRELAOONES PAROALES DE LA CONDUCTANCIA Vs.

RADIN, TAMB,VIE,THOJA,T,
VARIABLES DE CONTROL: HFIJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB.

a) ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailqoned
Pajonal

Páramo

Rocoso

Vegetación Turbera

RADINC 0.0599 -0.0369 -0.0289

TAMB -0.2650 0.0539 -0.0415

VIE -0.0405 0.0654 -0.1400

THOJA -0.1243 -0.1045 -0.1946

T. 0.0748 -0.1467 0.0354

b) ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailejonal
Pajonal

Páramo

Rocoso

Turbera

RADINC 0.0924 0.1327 -0.2259

TAMB 0.0986 0.0367 -0.3483

VIE -0.1054 -0.1208 0.1305

THOJA -0.2095 -0.0104 -0.1769

T. 0.1503 0.1777 0.3622

Tablas 7. (a,b) Espeletiagrandiflora, correlaciones parciales de la conductancia vs.
variables ecoclimáticas: RADINC (Radiación incidente), TAMB (Temperatura am
biente),VIE (Viento),THOJA (Temperatura hoja), T, (Tensión hídrica del suelo),
(a) por la haz; (b)por el envés, en referencia a las tres comunidades.

En la especie Espeletia grandiflora, salvo en la comunidad Páramo-
rocoso, en donde la elevada colinialidad de las variables independientes de
mayor impacto sobre la regulación de la transpiración y conductancia, no
permitiócalcular la correlación parcial de las variables radiación incidente
y temperaturadel ambiente vs. respectivamente, conductancia y vs. transpi
ración, porelenvés foliar;en todas las demás comvmidades, por la haz y por
elenvés, lacorrelación parcial delavariable tremspiración vs. temperatura
del ambiente fue positiva enla mayoría de los casos, mientras que conla
conductancia ocurrió lo contrario. La correlación parcial de la radiación
incidente vs. conductancia, únic2imente fue positiva para el Frailejonal-
pajonal, por lahaz yporelenvés foliar; para la transpiración solamente por
lahazfoliar, enlascomtmidades, Frailejonal-pajonal y Páramo-rocoso. En
todos los demás casos fue negativa. (Tabla 7a,b y 9a,b).

EnlasTablas 10a,b; 11a,b; 12 a,b; y 13 a,b; aparecen las regresiones
lineales efectuadastanto de la conductancia como de la transpiración vs.
uno o dos de los factores ambientales de mejor "fit" en referencia a las
especiesPentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora cuyas tasas de intensi
dad, porla haz y por el envés foliares, se midieron en desarrollo de este
estudio. Cada regresión secoidiguró mediantela identificación escalonada.
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CORRELAOONES PARCIALES DE LA TRANSPIRAOON Vs.

RADIN, TAMB,VIE,THOJA,T,
VARIABLES DE CONTROL: HHJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB.

B) PENTACALIA VACONIOIDES POR LA HAZ
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Frailejonal
Pajonal

Páramo

Rocoso

Vegetación Turbera

RADINC -0.1982 -0.1249 0.1913

TAMB -0.0869 -0.0970 -0.5037

VIE 0.2920 0.0015 -0.0148

THOJA -0.2188 -0.2252 0.1378

T. 0.0009 -0.2373 -0.2038

b) PENTACALIA VACCINIOIDES POR EL ENVES

Frailejonal
Pajonal

Páramo

Rocoso

Turbera

RADINC 0.3117 -0.0849 0.1241

TAMB 0.2256 -0.2810 -0.3514

VIH 0.3781 -0.0586 0.2050

THOJA -0.2590 -0.0578 -0.0639

T, 0.1626 -0.3223 -0.0291

Tablas 8. (a,b) Pentacalia vaccinioides, correlaciones parciales de la transpiración
vs. variables ecoclimáticas: RADINC (Radiación incidente), TAMB (Temperatura
ambiente), VIE (Viento), THOJA (Temperatura hoja), T, (Tensión hídrica del suelo),
(a) por la haz; (b) por el envés, en referencia a las tres comunidades.

"paso a paso" de las variables, independientes, respectivamente con bajos
valores VIF y P, pero valores elevados de F,en seguimiento de las indicacio
nes de Weisberg (1985). Las variables independientes, potencial hídrico del
suelo (Tj), temperatura de la hoja (T^) resultaron estrechamente coliniales
con la conductancia y con la transpiración, de las dos especies, en la mayo
ría de las comunidades.

De acuerdo con las Tablas 6a,b y 8a,b, se puede apreciar que los valo
res absolutos de las correlaciones parciales de la pareja de variables
conductancia o transpiración vs. potencial hídrico del suelo (Tj,T^) para las
dos caras foliares de la especie Pentacaliavaccinioides, en las tres comunida
des, en particular, del promedio ±SE de los resultados obtenidos de las
mediciones con los dos tensiómetros de suelo, presentan valores cercanos.

En cuanto concierne a la especie Espeletia grandiflora las correlacio
nes parciales de las parejas de variables conductancia vs. potencial hídrico
del suelo y transpiración vs. potencial hídrico del suelo, resultaron en la
mayoría de los casos positivas, solamente en el páramo rocoso y en referen
cia a los datos medidos por la haz foliar, fue negativa. El valor más alto de
las correlaciones parciales conductancia vs. potencial hídrico y transpira-
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CORRELAaONES PAROALES DE LA TRANSPIRACION Vs:

RADIN, TAMB,VIE,THOJA,T,
VARIABLES DE CONTROL. HFIJ, HCUB, TADGLOB y TCUB.

a) ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ
Frailejonal
Paional

Páramo

Rocoso

Vegetación Turbera

RADINC 0.1213 0.0186 -0.0977

TAMB ^.3742 0.2706 0.0402

VIE 0.0582 0.0812 -0.2929

THOJA -0.2026 -0.2381 -0.2452

T. 0.1305 -0.1598 0.1640

b) ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailqonal
Pajonal

Páramo

Rocoso

Vegetación Turbera

RADINC -0.0356 0.2477 -0.1281

TAMB -0.0297 0.1192 -0.2476

VIE -0.2165 0.0149 0.1629

THOJA -0.1481 0.1544 -0.0539

T. 0.1181 0.0973 0.3027

Tabla 9. (a,b) Espeletia grandiflora, correlaciones parciales de la transpiración vs.
variables ecoclimáticas: RADINC (Radiación incidente), TAMB (Temperatura am
biente), VIE (Viento), THOJA (Temperatura hoja), T, (Tensión hídrica del suelo),
(a) porlahaz;(b) por el envés, en referencia a las tres comunidades.

ción vs. potencial hídrico (T, y Tj) correspondió al Páramo rocoso, por el
envés. Tablas 7a,b, y 9a,b.

Al igual que enPentacalia vaccinioides también en Espeletia grandiflora
losvalores de los coeficientesde las correlaciones parciales múltiples, cal
culadas conbaseen las mediciones efectuadas con los dos potenciómetros
resultaron similares; tanto en loqueconcierne a la conductancia como a la
transpiración. Solamente para lacomunidad Vegetación de Turberano se
pudo obtener esta información pornohaber sido posible calcularla correla
ción parcial de los resultados de las mediciones con uno de los
potenciómetros, (T^).

Deacuerdoconlos resultados obtenidos para Pentacalia vaccinioides,
al Páramo rocoso, le correspondió los coeficientes negativos mayores delas
correlaciones parciales conductancia y/o transpiración vs. factores
climáticos comparados con los valores obtenidos para estencusmo parámetro,
en las otras dos comunidades, por la haz y por el envés foliar. (Anexos)
Tabla 13 b, 14 b.

Finalmente cabedestacar que de todas las correlaciones por parejas
independientes de variables (Pearson), la correlación negativa potencial
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RBORBSIOM LINEAL MULTIPLE DE LA CONDUCTANCIA PRAILEJONAL PAJONAL PENTACALIA

VACCINIOIDES POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T VIF

CONSTANT 125.6S9 34.0097 3.69 0.0004

THOJ -6. 76032 2.35142 -2.87 0.0054 1.2
VIE 16 .0507 4.39505 3.65 0.0005 1.2

R-SQUARED 0.1911 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 2491.62
ADJUSTED R--SQUARED 0.1666 STANDARD DEVIATIOH 49.9161

SOURCE DF SS MS F P

REGRESSION 2 38848.2 19424.1 7.80 0.0009

RESIDUAL 66 164447 2491.62

TOTAL 68 203295

CASES IHCLUDED 69 MISSIHG CASES 2

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA CONDUCTANCIA PARAIW ROCOSO PENTACALIA VACCINIOIDES

POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P

CONSTANT

TI

37.5152

-0.38013

4.97392

0.34978

7.54

-1.09

0.0000

0.2816

R-SQUARED
ADJUSTED R-SQUARED

0.0200

0.0031

RESID. MEAN SQUARE
STANDARD DEVIATION

(MSE) 1103.84
33.2241

SOURCE DF SS HS F P

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

1

58

59

1303.70

64022.8

65326.5

1303.70

1103.84

1.18 0.2816

CASES INCLUDED 60 MISSING CASES 3

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE

VACCINIOIDES POR LA HAZ

LA CONDUCTANCIA VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

CONSTANT

TAMB

VIE

379.685

-19.5396

-9.32158

32.0782

2.23991

5.30928

11.84

-8.72

-1.76

0.0000

0.0000

0.0854

1.0

1.0

R-SQUARED

ADJUSTED R-SQUARED

0.6337

0.6188

RESID. MEAN SQUARE
STANDARD DEVIATION

(MSE) 1958.75
44.2577

SOURCE DF SS HS P P

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

2

49

51

166071

95978.7

262050

83035.4

1958.75

42.39 0.0000

CASES INCLUDED 52 MISSING CASES O

Tabla 10a. Pentacalia vaccinioides. Regresión lineal de la conductancia por la haz
foliar vs variables ecoclimáticas de mayor influencia, seleccionadas por el método
de la regresión escalonada, para cada comunidad.
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RBORBSIOH LIHBM. HULXIPLB DB LA COHDOCEIUICIA PRAILEJONAl. PAJOHAl. PENTACALIA

VACCIHI0IDB8 POR BL BHVBS

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIEHT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

CONSTAHI

HRBL

lAHB

305.572

-1.60309
-9.82606

R-SQUARED 0.2588
AOJOSTED R-SQUARED 0.2360

SOURCE

REGRESSIOH

RESIDUAL

TOTAL

DF

2

65

67

SS

48121.5

137793

185915

47.2537

0.4527S

2.64790

6.47

-3.54

-3.71

0.0000

O.0007

0.0004

RESID. MEAN SQUARE (HSE)
STANDARD DEVIATION

2119.89

46.0423

HS

24060.8

2119.89

F P

11.35 0.0001

1.0

1.0

CASES IKCLUDED 68 HISSING CASES O

RBQRB8I0N LIRBAL KDLTXPliB DB lA COHOÜCTAMCIA PARAMO ROCOSO PB11TACAX.1A
VACCIHIOXDBS POR EL BHVBS

PREDICTOR
VARIABLES

COHSTAHT
TAMB

RAOGLOB

COEFFICIEHT

83.9720

-4.15142

0.01613

STD ERROR

24.9955
1.88689

0.00750

STUDENT'S T

3.36
-2.20

2.15

VIP

R-SQUARED 0.0886
ADJUSTED R-SQUARED 0.0577

SOURCE

REGRESSIOH
residual
total

DF

2

59

61

SS

5789.04
59524.2
65313.2

0.0014

0.0317

0.0356

RESID. mean SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

1008.88

31.7629

MS

2894.52

1008.88

P P

2.87 0.0647

1.7

1.7

cases INCLUDBD 62 HISSING CASES O

•SORESIOB I.T—m. múltiple OB la COBOUCTANCXA VBOBTACXOH DB TURBERA PBNTACALIA
VACCIRXQdbs BHVBS
PREDICTOR
VARIABLES COEFFICIEHT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

COHSTAHT
TROJ
TSUB

149.694

-19.4750
26.4662

133.697
4.32298
8.69936

1.12

-4.50

3.04

0.2680

0.0000

0.0037

R-SQUARBD 0.4362 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 3564.38
ADJUSTBD R-SQUARED 0.4145 STANDARD DEVIATION 59.7024

SOURCE

REGRESSIOH

RESIDUAL

TOTAL

DF

2

52

54

SS

143377

185348

328725

HS

71688.6

3564.38

CASES IHCLUDED 55 HISSING CASES 1

F P

20.11 0.0000

1.1

1 . 1

Tabla 10b. Penlacalia vaccinioides. Regresión lineal múltiple de la conductancia por
el envés foliar vs variables ecoclimáticas de mayor influencia; seleccionadas por el
método de la regresión escalonada, para cada comunidad.
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REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA TRANSPIRACION PRAILEJONAL PAJONAL PBNTACALIA

VACCINIOIDES POR LA RAS

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIEHT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

COHSTAHT

VIE

HREL

0.93340

0.14866

-0.0114S

R-SQUARED 0.2932

ADJUSTED R-SQUARED 0.2718

SOURCE

REGRESSIOH

RESIDUAL

TOTAL

2

66

68

SS

6.71848

16.1944

22.9129

0.41016

0.04449

0.00548

2.28

3.34

-2.09

0.0261

0.0014

0.0404

RESID. HBAH SQUARE (MSE) 0.24537
STANDARD DEVIATION 0.49535

MS

3.35924

0.24537

F P

13.69 0.0000

1.3

1.3

CASES IHCLUDED 69 MISSIHG CASES 2

REGRESION LINEAL MULTIPLE DB LA TRANSPIRACION PARAMO ROCOSO PBNTACALIA

VACCINIOIDES POR LA BA8

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIEHT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

COHSTAHT

TSÜE

THOJ

1.66668

-0.13756

0.02750

R-SQUARED 0.0603
ADJUSTED R-SQUARED 0.0273

SOURCE

REGRESSIOH

RESIDUAL

TOTAL

DF

2

57

59

SS

1.23702

19.2857

20.5227

1.16704

0.09649

0.02373

1.43

-1.43

1.16

0.1587

0.1595

0.2513

RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.33834
STANDARD DEVIATION 0.58167

HS

0.61851

0.33834

F P

1.83 0.1700

1.0

1.0

CASES IHCLUDED 60 HISSING CASES 3

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION VBOBTACIOH DB TURBBRA PENTACALIA

VACCINIOIDES POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIEHT STD ERROR STUDENT'S T P

CONSTANT

TSUE

-3.65696

0.45844

R-SQUARED 0.3726
ADJUSTED R-SQUARED 0.3600

SOURCE

REGRESSIOH

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

50

51

SS

8.91950

15.0194

23.9389

0.86692

0.08413

-4.22

5.45

0.0001

0.0000

RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.30039
STANDARD DEVIATION 0.54808

HS

8.91950

0.30039

F P

29.69 0.0000

CASES IHCLUDED 52 HISSING CASES O

Tablas lia Pentacalia vaccinioides (haz foliar) regresión lineal múltiple de la transpi
ración vs. variables ecoclimáticas, Frailejonal-pajonal, Páramo-rocoso y Vegeta
ción de Turbera (regresión lineal simple).
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REGRESION LINERI. MULTIPLE DE LA TRANSPIRACION PRAILBJOHAL PAJONAL PBMTACALIA

VACCINIOIDES POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES

CONSTAMT

TBOJ

TI

COEFFICIENT

-0.93911

0.11973

0.01616

STD ERROR

0.38714

0.02480

0.00898

STUDENT'S T

-2.43

4.83

1.80

0.0181

0.0000

0.0764

R-SQUARED 0.2920
ADJUSTED R-SQUARED 0.2702

RESID. MEAN SQUARB (MSE)
STANDARD DBVIATION

0.26364

0.51346

SOURCE

REGRESSION
RESIDUAL
TOTAL

DF

2

65

67

SS

7.06607

17.1364

24.2025

MS

3.53304

0.26364

F

13.40

P

0.0000

1.0

1.0

CASES INCLUDED 68 MISSIHG CASES O

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA TRANSPIRACION PARAMO ROCOSO PEHTACALIA
VACCINIOIDES POR EL ENVES

PREDICTOR
variables COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

-2.09

-1.39

3.57

VIF

CONSTAHT
TI

TBOJ

-0.86526

-0.00758

0.07807

0.41358

0.00545
0.02187

0.0407

O.1698

O.0007

R-SQOAHED o 1778 RESID. MEAN SQUARE (MSE)
«WOSTED R-SQÜAHED 0.1500 STANDARD DEVIATION

0.23576

0.48555

residual
total

DF

2

59

61

SS

3.00896
13.9098
16.9187

MS

1.50448
0.23576

F P

6.38 0.0031

1 .1

1 .1

^RS INCLUDED 62 MISSIK6 CASES O

"*<»RB10R lineal simple de la transpiración VEGETACION DE TURBERA PBMTACALIA

Sísr"
variables COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P

CONSTAHT
TSUE

-2.53955

0.33258

0.95936
0.09240

-2.65

3.60

0.0107

0.0007

R-SQUARBD 0.1964 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.43548
ADJUSTED R-SQUARBD 0.1813 STANDARD DEVIATION 0.65991

SOURCE

REGRESSION
RESIDUAL
TOTAL

DF

1

53

54

SS

5.64223

23.0807

28.7229

MS

5.64223

0.43548

CASES INCLUDED 55 MISSING CASES 1

F P

12.96 0.0007

Tablas 11 b Pentacalia vaccinioides (envés foliar) Regresión lineal múltiple de la
transpiración vs. variables ecoclimáticas, Frailejonal-pajonal, Páramo-rocoso y
Vegetación de Turbera (regresión lineal simple).
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REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA CONDUCTANCIA PRAILBJONAL PAJONAL ESPBLBTIA

GRANDIFLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P

CONSTANT 97.9890 26 .0320 3.76 0.0005
TAMB -5.89961 1. 99122 -2.96 0.0051

R-SQUARED 0.1763 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 603.943
ADJUSTED R-SQUARED 0.1563 STANDARD DEVIATION 24.5752

SOURCE DF SS MS F P

REGRESSION 1 5301.58 5301.58 8.78 0.0051
RESIDUAL 41 24761.7 603.943

TOTAL 42 30063.2

CASES INCLUDED 43 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA CONDUCTANCIA PARAMO ROCOSO BSPELBTIA
GRANDIFLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T p

CONSTANT -52.3496 28.5355 -1.83 0.0718
HREL 1.32156 0 48854 2.71 0.0090

R-SQUARED 0.1138 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 2097.67
ADJUSTED R- SQUARED 0.0982 STANDARD DEVIATION 45.8004

SOURCB DF SS MS F P

REGRESSION 1 15350.1 15350.1 7.32 0.0090
RESIDUAL 57 119567 2097.67

TOTAL 58 134917

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 5

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA CONDUCTANCIA VEGETACION DE TURBERA B8PBLBTIA

GRANDIFLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P

CONSTANT 45 .2296 14.1174 3.20 0.0022

THOJ -1. 82970 0 .82522 -2.22 0.0304

R-SQUARED 0.0757 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 297.864
ADJUSTED R-•SQUARED 0.0603 STANDARD DEVIATION 17.2587

SOURCE DF SS MS F P

REGRESSION 1 1464.33 1464.33 4.92 0.0304

RESIDUAL 60 17871.8 297.864

TOTAL 61 19336.2

CASES INCLUDED 62 MISSING CASES 0

Tablas 12a Espeleliagrandiflora, (haz foliar) Regresión lineal simple de la conductancia
vs. variables ecoclimáticas, paso a paso seleccionadas Frailejonal-pajonal, Páramo
rocoso. Vegetación de Turbera.
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RBOKSSIOH LINEAL HDLXIPLB DE LA COBDOCXABCIA PRAILEJOHAL PAJONAL ESPELETIA

GRANDIFLORA POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT SXD ERROR STUDENT'S T P VIF

CONSTANT

T2

RADINC

112.827

5.00211

0.06677

R-SQDARBD 0.1387
ADJUSTED R-SQUARED 0.0996

SODRCE

RBGRESSION
residual
TOTAL

DF

2

44

46

SS

41525.0
257794

299319

15.3843

2.20275

0.03474

7.33

2.27

1.92

O.0000

0.0281

0.0611

RB8ID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

5858.95

76.5438

HS

20762.5

5858.95

F

3.54

P

0.0374

1 . 1

1 . 1

CASES INCLUDED 47 HISSING CASES O

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA CONDUCTANCIA PARAMO ROCOSO ESPELETIA
grandiflora por el ENVES

PREDICTOR
VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

15.60

1.05
CONSTANT
T2

141.238

0.64506

9.05378
0.61608

0.0000

0.2995

t-SQOARBD 0.0189 RESID. MEAN SQUARE (MSE)
RDJOSTED R-SQUARED 0.0017 STANDARD DEVIATION

4101.34

64.0417

ROURCB

8E0RESSI0H
residual
total

DF

1

57

58

SS

4496.29
233776
238273

MS

4496.29
4101.34

F P

1.10 0.2995

INCLUDED 59 MISSING CASES O

REGRESION MULTIPLE DE LA CONDUCTANCIA VEGETACION DE TURBERA ESPELETIA
ORAMDIFlorA por el ENVES

PREDICTOR
variables

CONSTANT
TI

VIE

COEFFICIENT

95.9304

7.51605

14.8237

STD ERROR

13.6566
3.06320
6.35053

STUDENT'S T

7.02

2.45

2.33

VIF

0.0000

0.0168

0.0227

R-SQUARED 0.1213 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 4993.68
ADJUSTED R-SQUARED 0.0943 STANDARD DEVIATION 70.6660

SOURCE

REGRESSION
RESIDUAL

TOTAL

DF

2

65

67

SS

44826.4
324589
369416

MS

22413.2
4993.68

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 2

F

4.49

P

0.0149

1 . 1

1.1

Tablas 12b Espeletiagrandiflora, (envés foliar) Regresión lineal múltiple y/o simple
de la conductancia vs. variables ecoclimáticas, escalonadamente seleccionadas
Frailejonal-paional, Páramo rocoso. Vegetación de Turbera.

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia. .. 53

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION FRAILEJONAL PAJONAL ESPELETIA

GRANDIFLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

CONSTANT

TAMB

0.79515

-0.04602

R-SQUARED 0.2001
ADJUSTED R-SQUARED 0.1806

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

41

42

SS

0.32257

1.28910

1.61167

0.18783

0.01437

4.23

-3.20

0.0001

0.0026

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

0.03144

0.17732

MS

0.32257

0.03144

F P

10.26 0.0026

CASES INCLUDED 43 MISSING CASES O

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION PARAMO ROCOSO ESPELETIA

GRANDIFLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

2.88

-1.88

CONSTANT

THOJ

0.50275

-0.02001

R-SQUARED 0.0584
ADJUSTED R-SQUARED 0.0419

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

57

58

SS

0.18561

2.99067

3.17627

0.17427

0.01064

0.0055

0.0651

RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.05247
STANDARD DEVIATION 0.22906

MS

O.18561

0.05247

F P

3.54 0.0651

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 5

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION VEGETACION DE TURBERA

ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

CONSTANT

VIE

0.19427

-0.02802

R-SQUARED 0.0269
ADJUSTED R-SQUARED 0.0107

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

60

61

SS

0.05808

2.09822

2.15630

0.03811

0.02174

5.10

-1.29

0.0000

0.2024

RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.03497
STANDARD DEVIATION 0.18700

MS

0.05808

0.03497

F P

1.66 0.2024

CASES INCLUDED 62 HISSING CASES O

Tablas 13a Espeletia grandiflora, (haz foliar). Regresión lineal simple de la transpira
ción vs. variables ecoclimáticas, escalonadamente seleccionadas Frailejonal-pajonal,
Páramo rocoso. Vegetación de Turbera.
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RBGRESIOH LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION PRAILBJOHAL PAJONAL

ESPBLBTIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

COMSTANT

RADGLOB

0.44551

6.991B-04

0.22916

1.749B-04

1.94

4 .00

O.0582

O.0002

R-SQOARED 0.2619
ADJUSTED R-SQUARED 0.2455

RESTO. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

O.77466

0.88015

SOURCE DF SS MS F P

REGRBSSION 1 12.3708 12 .3708 15.97 0 0002

RESIDUAL 45 34.8598 0.77466

TOTAL 46 47.2305

CASES INCLUDED 47 HISSING CASES 0

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION PARAMO ROCOSO ESPELETIA

grandiflora por el ENVES

PREDICTOR
VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P

_

COMSTANT 3. 70007 0.52167 7.09 0.0000

HREL -0. 03559 0.00884 -4.03 0.0002

R-sqoarbd 0.2213 RBSID. MEAN SQUARE (MSE) 0.67655
ADJUSTED R-SQUARED 0.2077 STANDARD DEVIATION 0.82252

SOURCE DF SS MS F P

_ _ _ - —

RBGRESSIOM 1 10.9623 10.9623 16.20 0 . 0002

residual 57 38.5631 0.67655

total 58 49.5254

CASES INCLUDED 59 MISSIN8 CASES O

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION VEGETACIÓN DE TURBERA
RSPELEIIA grandiflora POR EL ENVES

PREDICTOR
VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

COMSTANT
TSUE

-2.82150

0.41181

1.84019

0.18140

-1.53

2.27

0.1300

0.0265

R-SQOARBD 0.0724
ADJUSTED R-SQUARED 0.0584

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

SOURCE DF SS MS F P

—————— ————

REGRESSION 1 3.86614 3.86614 5.15 0 .0265

RESIDUAL 66 49.5090 0.75014
TOTAL 67 53.3752

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 2

O .75014

O.86610

Tablas 13 b Espéletiagrandiflora, (envés foliar). Regresión lineal simple de la trans
piración vs. variables ecoclimáticas, escalonadamente seleccionadas Frailejonal-
pajonal. Páramo rocoso. Vegetación de Turbera.
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hídrico del suelo vs. temperatura del suelo, en el Páramo-rocoso fue mas
alta comparada con los valores correspondientes a las otras comunidades.
También la correlación negativa potencial hídrico del suelo vs. radiación
incidente, tanto en el caso de Espeletia grandiflora como en el de Pentacalia
vaccinioides, fue allí mas alta. La correlación independiente negativa poten
cial hídrico del suelo vs. velocidad del viento alcanzó el valor absoluto mas

alto en el Páramo rocoso (Anexos) Tablas 1-12.

También las correlaciones parciales potencial hídrico del suelo vs.
los factores ecoclimáticos, (Anexos) Tablas 16 a,b, 17 a,b; muestran que la
temperatura del suelo, la temperatura del ambiente y el viento son los facto
res de mayor influencia sobre el potencial hídrico del suelo, en una y otra
especie.

La regresión lineal múltiple, potencial hídrico del suelo vs. factores
climáticos de mayor "fit" muestran que el factor ecoclimático que ejerce la
mayor influencia sobre el potencial hídrico del suelo por la haz foliar la
ejerce también por el envés. Pero como se desprende de las (Anexos) Tablas
16 a,b y 17 a,b en las tres comunidades del Páramo de "El Granizo", no es el
mismo factor ecoclimático el que ejerce la mayor influencia sobre el poten
cial hídrico del suelo. En la comunidad Frailejonal-pajonal, en referencia a
Pentacalia vaccinioides es la humedad relativa, en el Páramo-rocoso, la tem
peratura del suelo y en la comunidad Vegetación.de Turbera la radiación
incidente. En la regresión lineal, por comunidad, potencial hídrico del sue
lo vs. factores ecoclimáticos el factor para el cual se obtuvo la mayor correla
ción parcial fue también factor de mejor "fit" junto con otra variable
ecoclimática complementaria.

En referencia a Espeletia grandiflora también el factor ecoclimático de
mayor influencia por la haz, lo fue también por el envés. En el Frailejonal-
pajonal la radiación incidente, en el Páramo-rocoso la temperatura del sue
lo, al igual que en P.vacciniodes; en la Vegetación de Turbera, la temperatura
del ambiente. Con excepción de la radiación incidente, en la comurüdad
Frailejonal-pajonal, por la haz, en todos los demás casos los coeficientes de
correlación parcial, tanto por la haz como por el envés fueron negativos.
Esto mismo ocurrió también en Pentacalia vaccinioides, sin ninguna excep
ción. (Anexos) Tablas 16 a,b; 17a,b.

En la regresión lineal, el único caso en el cual tanto por la haz como
por el envés, el factor de mayor influencia, resultó también el de mejor "fit"
fue la temperatura del suelo, en el Páramo-rocoso. En la mayoría de los
casos, como se desprende de los (Anexos) Tablas 16 a,b y 17a,b, imo de los
factores de mayor "fit" fue la temperatura del suelo.Sin embargo, la variable
independiente de mejor "fit", y compartida por todas las comunidades fue
la humedad relativa del ambiente inmediato.
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Fetersen et al, (1991) compararon la conductancia de las llamadas
"hojas de sol" y de las "hojas de sombra" del algodón, bajo condiciones
variables de estrés hídrico con el objeto de identificar los factores que en
imo y en otro de los dos tipos de hoja, regulan la conductancia estomática.
Durante los días despejados midieron la radiación incidente
fotosintéticamente activa (PAR), la temperatura de la hoja, la humedad rela
tiva del aire y la conductcmcia estomática por la haz y por el envés, durante
dos períodos de los años 1988 y 1989. La conductancia de las "hojas de
sombra" resultó igual al ca. 41% de la conductémcia de las "hojas de sol",
cuando no hubo estresamiento hídrico. Bajo tal condición, la conductancia
de lashojasde sombra fue del 36%de las "hojas de sol". En este último caso,
la conductancia de las "hojas de sombra" y la de las "hojas de sol" no
resultaban correlacionadas con la temperatura de la hoja. Tampoco con la
humedad relativa. Pero, a medida que aumentaba el estres por humedad,
decrecía progresivamente la respuesta estomática a la radiación incidente.
En las"hojas de sombra", la conductanciapor el envés fue mayor y repre
sentaba un porcentaje mayor dela conductancia delas hojas desol por la
núsma cara foliar.

Restrepo (1998) encontró que no es precisamente la humedad del
suelo ya estabilizada como "capacidad de campo" con la que se obtiene
®^yor rendimiento fotosintético o producción, sino el nivel de humedad
con el cual, según la especie, se logra el potencial hídrico requerido ( senti
do") por las plantas. Morechct, etal (1990) encontraron que laconductancia
estomática de las "hojas de sol" del algodón, estaba linealmente relaciona
da con la densidad de flujo solar, mientras que Ackerson, et al (1997) de-
n^ostraron que laconductancia estomatal responde a la mtensidad de la
radiación incidente sobre la superficie foliar. Sin embargo, la respuesta
estomática alaradiación incidente puede ser modificada por el descenso
^ la humedad del suelo durante un período de vanos días, como lo de-
uiuestran los autores ya mencionados.

Küppere, et al (1988) constataron que los contenidos de agua de Vi^
^n^lata no habían experimentado cambios cuando Y» se había consumido
entre el6% y ioo/„ del ajma del suelo. Berard &Turtel, (1991) registraron
tasas reducidas delafotosíntesis delmaíz como consecuencia del descenso
de la conductancia foUar cada vez que se producían disminuciones prolon
gadas de lahumedad del suelo, mientras que el potencial hídrico de lahoja,
rodeada deunambiente atmosférico húmedo, permanecía constante.

Si se comparan los coeficientes decada unadelascorrelaciones par
ciales: conductancia y/o transpiración vs. cada una de las variables am
bientales independientes de las cuales se efectuaron mediciones en
desarrollo de este estudio, se observa que las correlaciones mas elevadas
difieren de una comunidad a otra, en cuanto a la variable independiente
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respectiva. Tanto para la especie Pentacalia vaccinioides como para Espeletia
grandiflora. Además, si se considera todo el conjunto de variables indepen
dientes que aparecen en las (Anexos) Tablas 13a,b; (Anexos) Tablas 14a,b
{Pentacalia vaccinioides), (Anexos) Tablas 15 a,b; (Anexos) Tablas 16a,b
{Espeletia grandiflora), tampoco hay correspondencia entre la haz y el envés.
Sin embargo, para las dos especies si se comparan solamente los factores
ecoclimáticos dependientes o derivados de los factores macroclimáticos, tales
como, radiación incidente, temperatura del ambiente, velocidad del viento,
temperatura de la hoja y potencial hídrico del suelo, la correspondencia
entre la haz y el envés foliar es completa; como se observa en las Tablas 6a,b
y 8a,b para el caso de Pentacalia vaccinioides y en las Tablas 7 a,b y 9 a,b en
referencia a Espeletia grandiflora.

La comparación de las Tablas 6 a,b; 8 a,b y (Anexos) Tablas 14 a,b
permite concluir, que en el caso de Pentacalia vaccinioideslas variables inde
pendientes más estrechamente correlacionadas y, por consiguiente, de ma
yor influencia sobre la transpiración, se distribuyen según las comunidades
así: Frailejonal pajonal, velocidad del viento y temperatura de la hoja; Pára
mo rocoso: potencial hídrico del suelo y Vegetación de Turbera: temperatu
ra del ambiente. Para la conductancia se cumplió teimbién esta distribución,
aunque en la última comimidad mencionada también la temperatura del
ambiente, junto a la velocidad del viento, influyó sobre la conductancia.

En las regresiones lineales conductancia y/o transpiración vs. varia
bles ambientales independientes, en cada comvmidad, según la especie y
lado de la hoja, las variables independientes de mejor "fit" resultaron tam
bién diferentes. Con todo, las de ocurrencia mas frecuente fueron, con res
pecto a la transpiración, las siguientes: temperatura de la hoja, potencial
hídrico del suelo, temperatura del suelo (estrechamente asociada con la
anterior) y con respecto a la conductancia: potencial hídrico del suelo y
temperatura de la hoja.

En síntesis, el potencial hídrico del suelo en forma directa, o la tempe
ratura del suelo, son las variables que con mayor frecuencia e intensidad
inciden sobre la conductancia y la transpiración. A estas dos variables se
suma la temperatura de la hoja. Con la misma frecuencia e intensidad que
las variables relacionadas con el suelo, o variables edáficas como podrían
también denominarse.

En la regresión lineal simple, conductancia vs. temperatura de la hoja
en la especie Espeletia grandiflorapor la haz, en la comimidad Vegetación de
Turbera la temperatura de la hoja presentó coeficiente negativo, como varia
ble independiente con la más alta correlación parcial y el mejor "fit", respec
to a la conductancia, por la haz, respectivamente, por el envés y por la haz
foliar.
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RBORESION LINEAL MULTIPLE

VACCiaiOIDES POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT

FRAILEJONAL PAJONAL PENTACALIA

STD ERROR

4.69678
0.04155

0.31126

STODENT'S T

2.86

-2.98

-2.15

VIF

CONSTANT

BREL

TAMB

13.4233

-0.12392

-0.66995

R-SQUARED 0.1649
ADJUSTED R-SQUARED 0.1396

SOURCE

RBGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

2

66

68

SS

230.492

1167.46

1397.96

0.0057

0.0040

0.0350

RESID. MEAN SQUARB (MSE)

STANDARD DEVIATZON

17.6889

4.20581

MS

115.246

17.6889

F

6 .52

P

0.0026

1.0

1.0

CASES IHCLUDED 69 HISSING CASES 2

PARAMO ROCOSO PENTACALIA VACCINIOXDE8REORESIOH lineal MULTIPLE DE T>
POR LA BAS

PREDICTOR
VARIABLES

CONSTANT
BREL

TSUE

COEFFICIENT

55.8931

-0.32010
-4.27066

STD ERROR

20.1983

O.14092
1.96743

STUDENT'S T

2.77

-2.27

-2.17

0.0076

0.0269

0.0341

R-SQUARED 0.2068
ADJUSTED R-SQUARED 0.1790

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATIOH

125.547

11.2048

OOURCE

RBGRESSION
residual
total

2

57

59

SS

1865.90

7156.20
9022.10

932.951
125.547

F

7.43

P

0.0014

cases IHCLUDED 60 MISSING CASES 3

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE Ti VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA
VACCINI0IDB8 POR LA HAZ

PREDICTOR
variables

CONSTANT
RADINC
TSUE

COEFFICIENT

-6.07703
-0.00138

0.58479

STD ERROR

3 .11540

4.945B-04
0.29532

STUDENT•S T

-1 .95

-2.78

1.98

0.0568

0.0076

0.0533

R-SQUARED
ADJUSTED R-SQUARED

0.2260

0.1944

RESID. MEAN SQUARB (MSE)
STANDARD DEVIATION

3.56509

1 . 88815

SOURCE DF

RBGRESSION 2
RESIDUAL 49
TOTAL 51

CASES IHCLUDED 52

SS

51.0027

174.690

225.692

25.5014

3.56509

MISSING CASES O

F

7 . 15

P

.0019

Tabla 14a Pentacaliavaccinioides. Regresión lineal múltiple del potencial hídrico del
suelo vs. variables ecoclimáticas, escalonadamente seleccionadas, comunidad por
comunidad. Por la haz foliar en las comunidades; Frailejonal-Pajonal, Páramo-
rocoso y Vegetación de Turbera.

i
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REGRESION LINEAL MULTIPLE

VACCINIOIDES POR EL ENVES

DE Ti FRAILEJONAL PAJONAL PENTACALIA

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

CONSTANT

HREL

TSUE

35.9371

-0 . 15572

-2.76B57

11.8091 3.04

0.04646 -3.35

1.03191 -2.68

0.

0.

0.

0034

0013

0092

1.0

1.0

R-SQUARED

ADJUSTED R

0. 1935

-SQUARED 0.1687

RESID. MEAN SQUARE

STANDARD DEVIATION

(MSE) 22.0797

4,69890

SOURCE DF SS HS F P

RE6RESSI0N

RESIDUAL

TOTAL

2 344.263

65 1435.18

67 1779.44

172.132 7.80

22.0797

0.0009

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE Ti PARAMO ROCOSO PENTACALIA

POR EL ENVES

VACCINIOIDES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

CONSTANT

RADGLOB

TSUE

47.7068

0 . 00375

-5.46890

21.5316 2.22

0.00204 1.84

1.90291 -2.87

0.

0.

0.

0306

0713

0056

1.1

1.1

R-SQUARED

ADJUSTED R

0.2022

-SQUARED 0.1752
RESID. MEAN SQUARE

STANDARD DEVIATION

(MSE) 122.282

11.0581

SOURCE DF SS MS F P

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

2 1828.72

59 7214.62

61 9043.34

914.359 7.48
122.282

0.0013

CASES INCLUDED 62 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL MULTIPLE

VACCINIODES POR EL ENVES

DE Ti VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

CONSTANT

RADINC

TSUE

-8.42341

-0.00210

0.78318

2.89295 -2.91

6.333E-04 -3.32

0.27693 2.83

0.
0.

0.

0053
0016

0066

1.0

1.0

R-SQUARED

ADJUSTED R

0.2777

-SQUARED 0.2500
RESID. MEAN SQUARE

STANDARD DEVIATION

(MSE ) 3.90277

1.97554

SOURCE DF SS MS F P

REGRESSION

ifESIDUAL
TOTAL

2 78.0379

52 202.944

54 280.982

39.0190 10.00

3.90277

0.0002

CASES INCLUDED 55 MISSING CASES 1

Tabla 14 b Pentacalia vaccinioides.Regresión lineal múltiple del potencial hídrico del
suelo vs. variables ecoclimáticas escalonadamente seleccionadas, comunidad por
comunidad. Por el envés foliar, en las comunidades: Frailejonal-Pajonal, Páramo-
rocoso y Vegetación de Turbera.
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RBORBSIOH LIHBAL MULTIPLB OB Ti

POR LA BAS

PRAII.BJOHAI. PAJONAL ESPBLETIA CRANDIPLORA

FRBDZCTOR

VARIABLES

CONSTANT

HREL

TAHB

R-SQOARED 0.1397
A0J08TED R-SQUARED 0.0967

SOURCE

RECRESSION

RESIDUAL
TOTAL

COEFFICIENT

17.2228

-0.14653

-0.88952

STD ERROR

8.30556

0.06535

0.45187

STUDENT'S T

2 .07

-2.24

-1.97

RESID. MEAN SOUARE (HSE)
STANDARD DBVIATION

0.0446

0.0305

0.0560

26.6642

5.16374

DF

2

40

42

SS

173.200

1066.57

1239.77

HS

86.6001

26.6642

F

3.25

P

0.0493

CASES IHCLUDED 43 MISSING CASES O

1.2

1.2

RBORBSIOH LINEAL MULTIPLE DE Ti
la BAX

PARAMO ROCOSO ESPBLETIA ORANDIPLORA POR

PREDICTOR
VARIABLES

COHSTANT
HREL
TSUE

K-SQUARED 0.3409
ADJUSTED R-SQUARBD 0.3173

SOURCE

HEGRESSIOH
residual
total

COEFFICIENT

47.6268

-0.27523

-3.51277

STD ERROR.

12.5432

0.07616
1.21186

STUDENT'S T

3.80

-3.61

-2 .90

RBSID. MEAN SQUARE (HSE)
STANDARD DEVIATION

0.0004

0.0006

0.0053

VIF

47.4612

6.88921

DF

2

56

58

SS

1374.40

2657.82
4032.23

MS

687.202

47.4612

F

14.48

P

0.0000

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 5

DE TiKRORBBION lineal MULTIPLE
ORANDIPLORA POR LA HAZ

VEGETACION TURBERA BSPELETIA

PREDICTOR
VARIABLES

CONSTANT
TSUE
VIE

R-SQUARBD 0.2393
ADJUSTED R-SQUARED 0.2135

SOURCE

REGRESSION
RESIDUAL

TOTAL

COEFFICIENT

-12.2484

1.23816
-1.28105

STD ERROR

4.58988

0.46134

O .31881

STUDENT'S T

-2 . 67

2.68

-4.02

RESID. MEAN SQUARE (HSE)
STANDARD DEVIATION

0.0098

0.0094

0.0002

6.84724

2 . 61672

DF

2

59

61

SS

127.110

403.987

531.097

MS

63.5548

6.84724

F

9.28

P

O.0003

CASES INCLUDED 62 MISSING CASES O

Tabla 15a Espeletia grandiflora. Regresión lineal múltiple del potencial hídrico del
suelo vs. variables ecoclimáticas escalonadamente seleccionadas, comunidad por
comunidad. Por la haz foliar, en las comunidades: Frailejonal-Pajonal, Páramo-
rocoso y Vegetación de Turbera.
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REGRESION LINEAL MULTIPLE DE Ti FRAILEJOHAL PAJONAL ESPELETIA GRANDIFLORA

POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF

CONSTANT

HREL

TAHB

24 .0946

-0.20806

-1.18005

R-SQUARED

ADJUSTED R-SQUARED
0.2398

0.2052

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

2

44

46

SS

545.033

1728.24

2273.28

7.64830

0.07625

0.39847

3.15

-2.73

-2.96

0.0029

0.0091

0.0049

RESID. MEAN SQUARE (HSE)

STANDARD DEVIATION

39.2783

6.26724

272.517

39.2783

6.94 0.0024

CASES INCLUDED 47 MISSING CASES O

1.0

1.0

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE Ti

EL ENVES

PARAMO ROCOSO ESPBLETIA GRANDIFLORA POR

PREDICTOR

VARIABLES

CONSTANT

HREL

TSUE

COEFFICIENT

39.7139

-0.31690

-2.49705

STD ERROR

11.0756

O.07775

1.11421

STUDENT'S T

3.59

-4.08

-2.24

VIF

R-SQUARED

ADJUSTED R-SQUARBD

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

2

56

58

CASES INCLUDED 59

0.3787

0.3565

SS

1508.21

2474.54

3982.75

0.0007

0.0001

0.0290

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

44.1882

6.64742

754.104

44.1882

F

17 .07

P

0.0000

1.2

1.2

MISSING CASES O

DE TiREGRESION LINEAL MULTIPLE

GRANDIFLORA POR EL ENVES

VEGETACION DE TURBERA ESPBLETIA

PREDICTOR

VARIABLES

CONSTANT

HREL

TSUE

COEFFICIENT

-24.0568

O.14551

1.41871

STD ERROR

5.19047

0.02456

0.48663

STUDENT'S T

-4.63

5.93

2.92

0.0000

0.0000

0.0049

VIF

R-SQUARED

ADJUSTED R-SQUARBD

0.3930

0.3744

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

5.38676

2.32094

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

2

65

67

CASES INCLUDED 68

SS

226.728

350.139

576.868

HS

113.364

5.38676

MISSING CASES 2

21.04 0.0000

Tabla 15b Espeletia grandiflora. Regresión lineal múltiple del potencial hídrico del
suelo vs. variables ecoclimáticas, escalonadamente seleccionadas, comunidad por
comunidad. Por el envés foliar, en las comunidades: Frailejonal-Pajonal, Páramo-
rocoso y Vegetación de Turbera.
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a) CORRELACIONES PARCIALES DEL POTENCIAL HIDRICO

DEL SUELO VARIABLES DE CONTROL: HFIJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB

PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ

Frailejonal Pajonal Páramo rocoso Turbera

RADINC -0,0557 0,0943 -0,3208

HREL -0,4528 -0,0611 -0,0259

TAMB -0,0647 -0,1029 0,1144

TSUELO -0,1883 -0,3323 0,1117

vm 0,1125 0,0216 -0,1829

PENTACALIA VACCINIOIDES POR EL ENVES

Frailejonal Pajonal Páramo rocoso Turbera

RADINC 0,0168 0,0801 -0,3571

HREL -0,4523 0,00357 0,0567

TAMB -0,1485 -0,0037 -0,068

TSUELO -0,3085 -0,3325 0,1192

VIE -0,1632 0,0147 -0,1079

Tablas 16 (a,b) Pentacalia vaccinioides. Correlaciones parciales del potencial hídrico
del suelo vs. variables ecoclimáticas, (a) por la haz; (b) por el envés, en referencia
a las tres comunidades. Las variables ecoclimáticas fueron seleccionadas por pre
sentar las correlaciones más altas.

b) CORRELACIONES PARCIALES DEL POTENCIAL HIDRICO DEL
SUELO VARIABLES DE CONTROL: HFIJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal Pajonal Páramo rocoso Turbera

RADINC 0,2303 -0,0268 -0,1556

HREL -0,1938 -0,0072 -0,0588

TAMB -0,2049 -0,1916 -0,4062

TSUELO -0,1562 -0,4456 0,2142

vm -0,0023 -0,1881 -0,144

ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailejonal Pajonal Páramo rocoso Turbera

RADINC -0,4004 M 0,0765

HREL -0,2426 M -0,0698

TAMB -0,3058 M -0,469

i TSUELO -0,2896 -0363 0,3701

1 VIE -0,2741 -0,31 0,115

I RADGLOBAL 1 0,1328

Tablas 17 (a,b) Espeletia grandiflora. Correlaciones parciales del potencial hídrico
del suelo vs. variables ecoclimáticas (a) por la haz; (b) por el envés, en referencia
a las tres comunidades. Las variables ecoclimáticas fueron seleccionadas por pre
sentar las correlaciones más altas.
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En el caso de la conductancia y de la transpiración de Espeletia
grandiflora en las comunidades Vegetación de Turbera y Frailejonal- pajonal,
la correlación parcial, conductancia vs. temperatura de la hoja resultó nega
tiva por las dos caras foliares. En el Páramo-rocoso, por el envés, de las hojas
de esta especie, la misma correlación parcial, en referencia a la transpiración
presentó coeficiente positivo. Comportamiento que coincidió con el mostra
do por el potencial hídrico del suelo, para la misma variable fisológica y en la
misma comunidad, por el envés foliar de E.grandiflora

Entre las variables macro-climáticas, cabe destacar la influencia ne
gativa como variable de la más alta correlación negativa y el mejor "fit" de la
temperatura del ambiente con respecto a la conductancia en la comunidad
Frailejonal-pajonal, por la haz de Espeletia grandiflora. Asi mismo, es noto
ria la fuerte influencia positiva, como variable del mejor "fit" y de la mas
alta correlación parcial, a la humedad relativa del aire, con respecto a la
conductancia en Espeletia grandiflora,por la haz, en el Páramo rocoso. Tabla
12a y Anexos Tabla 15a.

En la comunidad Vegetación de Turbera tuvo también fuerte in
fluencia positiva con respecto a la conductancia, la variable ambiental
independiente, velocidad del viento, en Espeletia grandiflora por el envés
lo mismo que la variable la radiación incidente, en la comunidad
Frailejonal-pajonal también por el envés de las hojas de Espeletia
grandiflora. El viento tuvo también siempre coeficiente negativo en la re
gresión lineal transpiración vs. velocidad del viento en la comunidad
Vegetación de Turbera, por la haz de las hojas de Espeletia grandiflora.
Tablas 12b y 13a.

Ya avanzado elprimer período anual de transición, haciala épocade
lluvias, el 27 de marzo de 1995,la humedad relativa presentó niveles bajos,
entre el 42% y el 62% y tanto la conductanciacomola transpiración varia
ron en el mismo sentido con respecto a la humedad relativa, por la haz y por
el envés,comopuede inferirse de las(Anexos) Fig. 15a-hy (Anexos) Fig. 15
a,b. La conductancia se mantuvo en niveles bajos que oscilaron alrededor
de 150mmol/m2/seg. y ascendióhasta 250 mmol/m2/seg. y rápidamente
coincidió con el ascenso de la humedad relativa al 60%. En ese mismo mo
mento, la velocidad del viento descendió a 2 m/seg. después de haber al
canzado velocidades de hasta 5 m/seg., cuando los niveles de humedad
relativa estaban por debajo del 60% por el envés. En el mismo lapso, la
radiación global presentó fuertes oscilaciones, entre 600 y 2400 mmol/seg/
m^. Véase (Anexos) Fig.l5 a-f.

En resumen, en la comunidad Frailejonal-pajonal, la conductancia y
la transpiración foliar de Pentacalia vaccinioides variaron de manera similar
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en relación con los factores ecoclimáticos. Sin embargo, la coincidencia en
tre la haz y el envés de la hoja fue mayor para la transpiración que para la
conductancia, como lo muestra la Fig.l9 a,d.

De los (Anexos) Fig. 2 a,b se puede inferir que excepcionalincnte so
produjeron por la haz y por el envés, aumentos de la intensidad de la
conductancia cuando los descensos de humedad relativa coincidieron con

ligeros incrementos de la radiación global. (Anexos) Fig. 2 a-d.

Entre las variables independientes ambientales de mayor incidencia
en la conductancia y en la transpiración, se cuentan la tensión hídrica del
suelo, las temperaturas de la hoja y del ambiente, ia humedad relativa y la
velocidad del viento para el caso de Espelctia grandiflora y la temperatura
ambiente, la temperatura del suelo, la radiación global y la humedad relati
va para el caso, de la conductancia y de la transpiración de Pciitacalia
vaccinioides. Véase Tablas 12 a,b; 13 a,b.

.. p • . i
^ •'=: S

Fig. 19. Páramo de El Granizo, macollas de la gramínea Cnlamngro^lif r/fnfui, de
páramo", especie dominante en la comunidad Frailcjonal-pajonal. Obsérvese las
especies de plantas pulviniformes, rotcnedoras de las aguas lluvias que contribuyen
a mantener la humedad del suelo del páramo. (Foto L.E. Mora-O).

l
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En la especie Pentacalia vaccinioides, la regresión lineal de la transpi
ración foliar, por el envés vs. temperatura de la hoja y vs. tensión hídrica
del suelo, el coeficiente de esta última variable en la comunidad Frailejonal-
pajonal resultó positivo, dada la disponibilidad de agua en el suelo de esta
comunidad, Fig.19. En cambio, para el caso de la conductancia, por la haz,
en el Páramo-rocoso y la transpiración, por el envés, dada la poca disponi
bilidad de agua en este substrato, el coeficiente de esta variable resultó
negativo, como era de esperar.

Asi mismo, el coeficiente de regresión de la variable temperatura del
suelo, en referencia a la conductancia, por el envés foliar de Pentacalia
vaccmioidcs, en la comunidad Turbera, resultó positivo. La misma variable
independiente, presentó coeficiente positivo respecto a la regresión de la
transpiración, por la haz, en las comunidades. Páramo-rocoso y Vegetación
de Turbera, donde también figuró como variable independiente comple
mentaria. Lo mismo ocurrió, pero como variable de mayor correlación par
cial, en la comunidad Vegetación de Turbera, por el envés, de P.vaccinioides,
donde también presentó coeficiente positivo.

En referencia a Pentacalia Dnccúiíoídes, los casos en que la temperatura
de la hoja fue una de las variables independientes de la regresión conduc
tancia y/o transpiración vs. variables ambientales, presentó coeficiente ne
gativo, salvo en la comunidad Frailejonal-pajonal, con respecto a la
conductancia, por la haz y en la comunidad Vegetación de Turbera, por el
envés. En cambio, con respecto a la transpiración tanto en la comunidad
Frailejonal-pajonal, por el envés, como en el Páramo-rocoso, por las dos
caras, fue positivo. (Véase Tablas 10a,b y 11 a,b).

En el caso de Espeletia grandiflora, en las tres comunidades,por el envés,
el potencial hídrico del suelo actuó positivamente con respecto a la conductancia
como variable del mejor "fit" y altacorrelación parcial,osea,en contrasteconlo
que ocurrió en Pentacalia vaccinioides,en el Páramo rocoso donde el coeficiente
de regresión de la variable independiente potencial hídrico del suelo con
respecto a la conductancia foliar resultó negativo. Con respecto a la transpira
ción, la temperatura de la hoja no figuró entre las variables independientes, en
la mayoría de las comunidades. La temperatura del suelo influyó positivamen
te en la comunidad Vegetación de Turbera, por elenvés,con respectoa la trans
piración de Espeletiagrandiflora. Tabla 13b.



4. MARCHAS DIARIAS DE LA CONDUCTANCIA
Y DE LA TRANSPIRACIÓN, VS. VARIACIONES
DE LOS FACTORES ECOCLIMÁTICOS DE CADA
UNA DE LAS ESPECIES EN EL FRAILEJONAL-
PAJONAL, EN EL PÁRAMO ROCOSO Y EN LA

VEGETACIÓN DE TURBERA

4.1 PENTACALIA VACCINIOIDES (Véase Fig. 23)

4.1.1. Frailejonal-pajonal.- FPPVH(E).- En la comunidad Frailejonal-
pajonal, al finalizar la segunda época de menor precipitación del año, las
mediciones efectuadas el 3 de septiembre de 1994,indican que las marchas
de la transpiración y de la conductancia, tanto por la haz comopor el envés,
estuvieron directamente relacionadas, (Fig. 20 a-d).

La correlación positiva simple de Pearson de la conductancia con la
transpiración y vice-versa fue elevada y alcanzó el valor de 0.7664, por la
haz y de 0.7214, por el envés. Véase Fig. 21a,b. La conductancia y,por consi
guiente, la transpiración variaron inversamente con respecto al potencial
hidrico del suelo. La humedad relativa se mantuvo en niveles altos, entre el
60-80% por el envés mientras la radiación global, tanto por el envés como
por la haz, permaneció en niveles bajos. Véase (Anexos), Fig.l a,f.

Durante la primera época seca del año, lasmediciones realizadas el
19 de enero de 1995, indican que tanto por la haz como por el envés, la
conductancia y la transpiración variaron también de modo claramente in
verso a la humedad relativa, en coincidencia con lo sucedido en septiembre
del año inmediatamente anterior. Sin embargo, la relación con respecto a la
radiación global, resultó positiva, particularmente, por el envés de la hoja.
Véase (Anexos) Fig. 2 c.



68 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

FRAILEJONAL (SEP 3 de 1994)
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Rg.20. Pentacalia vaccinioides; (a,c) Marchas de la conductancia y la transpiración
endos días diferentes del segundo período de transición, en un día del primer
período seco y enun día delprimer período de transición; respectivamente, por
lahaz (b,d) ypor elenvés enlacomunidad Frailejonal-pajonal.

En la misma fecha (19 de enero/95), el potencial hídrico del suelo
varió, a lolargo deldía,de manera similar a la humedad relativa del aire y,
de-23 centibares, descendió a -14 centibares (Anexos) Fig.2. Por otra parte,
la velocidad del viento indujo variaciones puntuales en la relación hume
dad relativa vs. conductancia yen la relación humedad relativa vs. transpi
ración, cuando porelenvés foliar, alcanzó valores de 3 m/seg. y por la haz
de hasta 4m/seg. Véase, (Anexos) Fig.2 a-g.

La transpiración presentó relación positiva con la temperatura am
biente, cuando esta última indujo descensos de la humedad relativa. Sin
embargo, larelación porambos lados delahoja enlacomunidadFrailejonal-
pajonal, enalgunos casos, fue positiva y en otrosnegativa;esto último ocu
rrió,generalmente, cuando seprodujeron aumentosde la temperatura de la
hoja, causados por aumentos de la temperatura del ambiente. Si bien, éstos

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia. .. 69

FRAILEJONAL (ENERO 19 de 1995)
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Fig. 21. Pentacalia vaccinioides. (a-d) Marchasde la conductanciay de la transpira
ción en un día del primer período secodel año y en otro día del primer período de
transición en la comunidad Frailejonal-pajonal.

produjeron descensos de la humedad relativa, tales descenso's de la hume
dad relativa no indujeron incrementos de las tasas de conducteuicia y de la
transpiración, pero sí aumentos fuertes de la temperatura de la hoja. Por
ejemplo, el 27 de marzo de 1995, la temperatura de la hoja, por la haz y por
el envés, ascendió a 21°C, (Anexos) Fig. 3 a-b.

En la Fig. 22, se puede observar la relación predominante directa o
positiva entre la conductancia y la transpiración, asi como la interrelación
de la radiación global, con la conductancia y la transpiración.

4.1.2 Páramo-rocoso PRPVH(E) Las mediciones en el Páramo-rocoso
se efectuaron en el segundo período seco del año 1994.En 1995,en la prime
ra época seca del año y al comenzar la primera época de transición, cuando
aún el contendió de agua del suelo no había alcanzado el punto de satura
ción y los valores del potencial hídrico todavía eran equiparables a los de
finales del segundo periodo seco del año, medidos el 13 de agosto de 1994.
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Marcha diaria de la conductancia y de la transpiración, por el envós follar de
Pentacalia vaccinloides va radiación global en la comunidad Fraiiejonal

pajonal

T3 IS 1

- CCNOftAOGLOB

Fig.22.Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia y de la transpiración por
el envés, en los días en que se efectuaron las mediciones en la comunidad
Frailejonal-pajonal vs. radiaciónglobal. Cond vs. Trans (0.7214); Cond vs. Radglob
(0.0158); Trans vs Radglob (0.3990).

Las mediciones realizadas en esta última fecha mostraron la variación in
versa de laconductancia con respecto a la humedad relativa, en particular,
por el envés y, la relación a veces positiva otras veces negativa, de la
conductancia con la radiación global. (Anexos) Fig. 4 a-d.

Enestasegundaépocaseca o de menor precipitación del año las rela
ciones entre las intensidades de la transpiración y de la conductancia fue
ron también directas, Fig. 24 a,b. Los vientos predominantes indujeron
cambios momentáneos en los niveles de la humedad relativa del aire. Ade
más, aumentó paulatinamente el contenido de agua del suelo e hizo dismi
nuir el potencialde -8 a -2.5 (envés) y de -8 a -1 (haz) centibares. (Anexos)
Fig. 4, a,h.

En general,las relaciones predominantes de la humedad relativa con
la conductancia y la transpiración, fueron a veces positivas y otras veces
negativas, con respecto a la primera, mientras que con la transpiración pre-

1
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Fig. 23. Pentacalia vaccinioides. Planta juvenil asociada con plantas de Arci/topln/lhim
nitidum. Obsérvese las ramificaciones de segundo orden que representan Unida
des de Crecimiento Vegetativo y Floración (UCVFs) de patrón antoblástico, sensu
Mora-Osejo (1987), con antotagma terminal y trofotagma claramente
diferenciablcs. (Foto L.E. Mora-O).
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^>g. 24. Penlacalia vaccinioides. Marchas de laconductanciay de la transpiración, en
undía del segundo período seco (Agosto 13,1994), y de un día del primer período
4e transición (Septiembre 29,1994), en la comunidad Páramo-rocoso.

dominó la relación inversa, como puede inferirse de la (Anexos) Fig.4 a,b.
US frecuentes oscilaciones del viento, parecenser las responsables de las

recuentes oscilaciones momentáneas de la humedad relativa que coincidie
ron con lasoscilaciones, en relación inversa de la radiación global y de la
temperatura del aire, como se puede observar en la (Anexos) Fig.4 a-h.

En la Fig. 24 a,b se puede también constatar la relación directa
entre laconductancia yla transpiración, enparticular, por el envés foliar.

sta misma relación se presentó enundíadelasegunda época de inicia
ción de lluvias del año (29.09.94) y en un día de la primera época seca

el año (17.01.95) como se puede observar en las Figs. 24 c,d yFig. 25 a,b,
respectivamente.

También en lasegunda época de iniciación de lluvias, al finalizar el
nies de septiembre, se produjeron niveles altos deradiación global de 2200-
2400 mmol/seg/m^ que elevaron la temperatura de la hoja a niveles entre
18°C y 28®C. Solamente cuandoestastemperaturas no sobrepasaron los 21°C
la relación de laconductancia con la radiación global fue directa.
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En la primera época seca del año de 1995, la sequedad del aire fue
bien marcada, sobre todo, en los momentos en que los vientos soplaron con
mayor intensidad, al promediar el día. La conductancia y la transpiración
mostraron correlación positiva, por la haz y por el envés (Fig. 25 a,b) y varia
ron inversamente con respecto a la humedad relativa, tanto por la haz como
por el envés. Véase (Anexos) Fig. 6 a-h.

Sin embargo, cuando la temperatura de la hoja superó los 17°C, la
conductancia descendió, no obstante la baja humedad relativa y la elevada
radiación global. Los descensos de la humedad relativa coincidieron con el
incremento de la radiación global y, en general, la relación entre ésta y la
conductancia y la transpiración fue positiva, salvo los momentos en que se
presentaron elevadas temperaturas de la hoja.

Los descensos de la humedad relativa coincidieron con aumentos de

las velocidades del viento, (Anexos) Fig. 6 g,h desde 0.4 a 2 m/seg., tanto por
la haz como por el envés. La presencia de estos vientos secos, al medio día,
coincidieron con el fuerte descenso del contenido de agua del suelo, cuando
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Fig. 25. Pentacalia vacchüoides (a-c) Marchas de la conductancia y de la transpira
ción por la haz, y por el envés (b,d), en la comunidad Páramo-rocoso, en un día del
primer período seco del año y en otro día del primer período de transición.
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Fig. 26. PeiitacaUa vaccinioides (a) Páramo de El Granizo, vista panorámica de la
comunidad "Páramo-rocoso", (b) Páramo de El Granizo, comunidad "Páramo-
rocoso". Uno de los sitios donde se efectuaron mediciones de los factures climáticos,
tales como precipitación. (Foto L.E. Mora-O).

1
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el potencial hídrico aumentó hasta -48 centibares. Fue también en esos mo
mentos cuando la conductancia alcanzó valores de Oy la humedad relativa
del aire 50%, (Anexos) Fig. 6 e-f. Sobre todo, en la primera época seca del año
fueron más frecuentes tales descensos pasajeros del contenido de agua del
suelo que muchas veces coincidieron con aumentos de la velocidad del viento
en la comunidad Páramo rocoso. Esto se explica si se tiene en cuenta el
substrato rocoso característico del habitat de esta comimidad de pendiente
fuerte expuesto ai viento (Fig. 26 a-b; 27 a y 28 a-b).

En la Fig. 27 b, se aprecia una vista panorámica, del Páramo "El Gra
nizo", con los bosques relictuales aledaños, las plantaciones de Pinus silvestris
y los potreros de la Hacienda Santa Bárbara, dedicados a la ganadería.

En la primera época de transición de la sequía a las lluvias, nueva
mente, la conductancia y la transpiración experimentaron fuertes oscilacio
nes, a la par con las oscilaciones en la velocidad del viento, (Anexos) Fig.7
g,h. Estas oscilaciones oscurecen las relaciones de las dos variables fisioló
gicas, conductancia y transpiración con respecto a las variables indepen
dientes climáticas, humedad relativa y radiación global.

La temperatura de la hoja se mantuvo, la mayor parte del tiempo, en
niveles normales, es decir, por debajo de 17''C. Raras veces alcanzó valores
por encima de los 20°C, (Anexos) Fig. 5 c-d.

Sin embargo, como se desprende de la (Anexos) Tabla 13 a,b
(conductancias) y (Anexos) Tabla 14 a,b (transpiración) de las correlaciones
parciales, las relaciones, de una y otra variable fisiológica dependiente con
respecto a la humedad relativa y a la radiación global, por la haz y el envés,
de las hojas de Pentacalia vaccinioides, en el Páramo-rocoso, resultaron, así:
conductancia vs. humedad relativa, positiva por ambos lados de la hoja;
conductancia vs. radiación global, negativa por la haz y positiva por el
envés. Transpiración vs. humedad relativa, positiva por ambos lados de la
hoja; transpiración vs. radiación global, positiva por ambos lados de la hoja.

De manera directa, si se siguen las marchas de la conductancia y de la
transpiración a lo largo de los días en que se hicieron las mediciones, se
alcanza a apreciar la correlación entre la conductancia, la transpiración, y
la radiación global. Fig. 29.

4.1.3 Vegetación de Turbera.- TPVH(E). En los cuatro días en los
cuales se realizaron las medidas en la comunidad Vegetación de Turbera,
ocurrió notable coincidencia entre las variaciones de la conductancia y las
variaciones de la transpiración. Fig. 30 a-d y Fig. 31. Sin embargo, como se
desprende de la Fig. 30 a-c, el día 20 de septiembre cuando se midieron
estas dos variables por la haz, la coincidencia en los aumentos y descensos
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Fig. 27. Parámo de El Granizo, (a). Estación climática satelital, situada en la comu
nidad Parámo-rocoso; (b). Remanentes del Bosque alto-andino, aledaño al Paramo
de El Granizo y en predios de la Hda. Santa Bárbara. Al fondo ci corro de
Monscrrale, visto por el flanco oriental. (Foto L.E. Mora-O).
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de las respectivas intensidades no fue total. El descenso de la velocidad del
viento húmedo, de 2 a 1 m^/seg. a las 11.03 de ese día (Anexos) Fig. 8 e,f,
probablemente, incidió en el aumento de la intensidad de la transpiración y
en las bajas intensidades de la conductancia por la haz foliar. Tan pronto
aumentó la velocidad del viento hasta alcanzar 3 m/seg. y se mantuvo ele
vada la intensidad de la radiación global, volvió a incrementarse la correla
ción directa, variable a variable, entre la conductancia y la transpiración
foliar, por la haz.

En los días posteriores, la correlación entre la conductancia y la trans
piración, se mantuvo elevada por las dos caras de la hoja. Tal cambio coin
cidió con la inversión de las relaciones entre las intensidades de la radiación
global vs. conductancia y transpiración que hasta entonces fueron positi
vas, al igual que la relación humedad relativa vs. conductancia y transpira
ción. Mientras que la relación velocidad del viento vs conductancia y
transpiración, coincidió con lo ocurrido con respecto a la radiación global,
(Anexos) Fig. 8 e,f. Cabe destacar el descenso de las tasas de conductancia y
de la transpiración, por la haz; medidas el día 20 de septiembre al medio
día, el ascenso a esa misma hora de la radiación global, entre 800 y 2600
umoí/seg/m2, y el incremento de la velocidad del viento entre 0.6y 3 m/
seg, (Anexos) Fig. 8. Tal comportamiento coincidió con la variación de la
temperatura de la hoja entre 13''Cy IS^C (envés) y 17°C y 15°C (haz). (Anexos)
Fig. 11 a-f. También en los días 18 de enero y 13 marzo de 1995, se presentó
un comportamiento similar. (Anexos) Fig. 9 a-h; (Anexos) Fig.lO a-f.

En la Fig. 31 que representa la marcha de la conductancia y la trans
piración por el envés foliar, en los días en que se efectuaron las mediciones
de este estudio, se puede constatar que las intensidades de la conductancia
y de la transpiración, por el envés de la hoja, en la mayoría de los casos,
guardan relación directa con respecto a la radiación global. Por el contrario,
con respecto a la temperatura del ambiente la tendencia predominante fue
la relación inversa. (Anexo) Fig. 11 a-h.

La Tabla 3 muestra que los promedios, para la haz y para el envés de
la humedad relativa, son más bajos (53% y 54%), mientras que los de la
radiación global (1426 y 1350umol/m2/seg), y los de las temperaturas del
ambiente (14°C) y de la hoja (18°C) de los mas altos.

Durante la primera época seca del año, el 18 de enero de 1995, la
conductancia y la transpiración guardaron estrecha relación, tanto por la
haz como por el envés (Fig. 31 a-b). Sin embargo, la humedad relativa y la
conductancia se comportaron de manera inversa. La humedad relativa se
mantuvo en niveles bajos que oscilaron entre el 44%y el 51%por el envés, y
44% y 62% por la haz. La radiación global mantuvo durante relativamente
largos intervalos, valores altos por ambas caras foliares, los cuales oscila-
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Fig. 28. Páramo-rocoso, (a) Pcnlncalia Uíicciinn/t/cs, en floración, entro otras espe
cies características de esta comunidad; (b) Befaría roíinosa, en floración, especie
característica de la comunidad Páramo-rocoso. (Foto L.E. Mora-O).

7
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Marcha diaria da la conductancia y de la transpiración, por al envéa follar de Pentaca/to
Vaeclnloldea vs Radiación global en la comunidad Páramo-rocoso
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Fig. 29. Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia y de la transpiración
foliar, en la comunidad Páramo-rocoso, por el envés, en relación con la marcha de
la radiación global, a lo largo de los días en que se efectuaron las mediciones.
Conductancia vs transpiración = (0.8497); conductancia vs radiación global =(0.1177);
transpiración vs radiación global =(0.2363).

ron entre 2200 y 2600 umol/m2/seg. Aiin así, los valores de la conductancia
y de la transpiración, se mantuvieron bajos, salvo en el momento en que la
velocidad del viento se elevó de 1.6 a 6m/seg., por la hazy de2.5 a4m/seg.,
por el envés. (Anexos) Fig. 9 g,h.

En marzo, mes de transición e iniciación de la primera época de llu
vias del año, el contenido de agua del suelo aumentó hasta alcanzar el
punto de saturación, en contraste con lo ocurrido en la época seca, en el mes
de enero de 1995 cuando el potencial hídrico del suelo de la comunidad
Vegetación de Turbera, de por sí húmedo, alcanzó valores de hasta -4
centibares. (Anexos) Fig. 16 e,f. No obstante, las fluctuaciones de la
conductancia y de la transpiración, características de esta época, las dos
variables fisiológicas mantuvieron estrecha correlación. Fig. 31 c,d.

Los registros de los factores ecoclimáticos indican que también la
primera época de transición de 1995, al igual que en la segunda del año
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TURBERA (SEP 20 de 1994)
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F^entacaUa vaodnloldea (Haz)

'Wíi i» Ilj« It JI liai 1201 12» 1221 14» 14.42
Hom

^^*1*44 fw nía Tn—pOoclon |

TURBERA (SEP 20 de 1994)
Pentacalla vaodnloldoa (envoo)

i.4t rtao

11.07 II 14

11.00 II 10

turbera (SEP 22 de 1994)
PentBcalla vaccinlofdoa (envos)

lara 11.02 11.14 11.20 1120 11.» II os 1202 1210 14.34 I4ja 14.44
11.01 11.00 11.10 1122 1129 11.37 11 OS 1200 1220 l«37 1441

HORA
d)

Hg. 30. Pentacalia vaccinioides. (a-d) Marchas dela conductancia y de la transpira
ción en dos días del segundo período detransición, en lacomunidad Vegetación
de Turbera.

anterior, disminuyó lavelocidad del viento con respecto a la registradaen la
época seca inmediatamente anterior, cuando se midieron velocidades de
hasta 4m/seg. (Anexos) Fig. 9a-f.

Lahumedad relativa se mantuvo en valores intermedios entre el 67%
y el 42% y los valores de la transpiración y de la conductancia fueron los
mas altos, medidos para Pentacalia vaccinioides enlacomunidad Vegetación
deTurbera; encuanto que laprimera alcanzó valores de246 mmol/m2/seg.
y la segunda valores de 2.483 mmol/m2/seg, Fig.32c,d.

En la Fig.32 se puede apreciar la elevada correlación de la
conductancia vs. transpiración porelenvés, a lo largo de la marcha de las
dos variables dependientes en losdías en que se efectuaron las mediciones.
De acuerdo conlos(Anexos) Tabla 13b (TPVE) la correlación conductancia
vs. transpiración fue de 0.9100. En cambio, la correlación parcial
conductancia vs. radiación global fue inversa y solamente alcanzó el valor
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Fig. 31. Pentacalia vaccinioides, (a-d)Marchas de la conductancia y de la transpira
ción en un día del primer período seco del año (Enero 18, 1995),y de un día del
primer período de transición (Marzo 13, 1995) en la comunidad Vegetación de
Turbera.

de -.0585. La correlación parcial trcinspiración vs. radiación global fue aún
más baja y también negativa -0.0079. (Anexos) Tabla 13b (TPVE).

4.2 ESPELETIA GRANDIFLORA

4.2.1 Frailejonal pajonal.- FPEGH(E). En esta comimidad las varia
ciones de la conductancia y las variaciones de la transpiración, por la haz
y por el envés de las hojas de Espeletia grandiflora, estuvieron positivamente
relacionadas, salvo para el caso de lo ocurrido el día 3 de septiembre, cuan
do se efectuaron las mediciones por el envés foliar (Fig. 33a,b).

Como se observa en la Fig.33b, al finalizar la segunda épocade me
nor precipitación, en la mañana del 3 de septiembre de 1994,la correlación
entre la conductancia y la transpiración dejó de cumplirse. Un descenso
fuerte del 68% al 60% de la humedad relativa en el lapso de 11 minutos
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Marcha diaria de la conductancia y de ta transpiración por el envóa foliar vs
radiación global, de Pentacalla vaccinloldea, en la comunidad turbera
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fig* 32. Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductaircia y de la transpiración,
porelenvés foliar, enlacomunidad Vegetación de Turbera vs. radiación global a
olargo de los dias en que se hicieron las mediciones enesta comunidad. Correla

ciones de Pearson: conductancia vs transpiración =(0.9391); conductancia vs radia
ción global =(-0.2417); transpiración vs radiación global =(-0.2112). Correlaciones
parciales: conductancia vs transpiración =(0.9100); conductancia vsradiación glo-
a =(-0.0585); transpiración vs radiación global =(-0.0079).

coincidió con eldescenso delaradiación global de 250 a 49tnmol/m2/seg.
y con la intensificación de la transpiración de 1.2 umol/in2/seg. a 1.85
ntinol/in2/seg.

Haciaelmedio día, la situaciónse invirtió y se produjo un repentino
ascenso delahumedad relativa que redujo la trcuispiración 1.0mmol/m2/
seg., mientras la conductancia que había descendido de 250 mmol/m2/
seg.,a40 mmol/m2/seg., ascendió a300 mmol/m2/seg. La relación entre
laconductanciaylatrampiración, generalmente directa, se invirtióy trans
formó en una relación inversa entre las dos variables fisiológicas. La tempe
ratura de la hoja se mantuvo dentro de im rango relativamente bajo de
I30-170C
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FRAILEJONAL (SER 3 de 1994)
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Fig. 33. Espeletia grandiflora. (a,c) Marchas de la conductancia yde la transpiración,
por la haz, y por el envés (b-d), en la comuiudad Frailejonal-pajonal, endosdías
del segundo período de transición del año.

Como se desprende de las (Anexos) Tablas 15a y 15b, la correlación
parcial conductancia vs. radiación global y conductancia vs. radiacióninci
dente cuando se hicieron las medicionespor la haz,en todaslastrescomuni
dades, presentaron coeficiente negativo. Sin embargo, por el envés, el
coeficiente fue positivo, excepto enlacomunidad Vegetación deTurbera para
laradiación incidente. La humedad relativa presentó coeficiente positivo en
todas las comimidades, por la haz. Por el envés, solamente en la comunidad
Frailejonal-pajonal, presentócoeficiente negativo. (Anexos) Tabla 15b.

De todas maneras, la correlación parcial transpiración vs.
conductancia por lahaz foliar (0.9345) enlacomunidad Frailejonal-pajonal
fue más alta que por el envés (0.6955). En elPáramo-rocoso, por el envés
(0.6419), fuemásalta quepor lahaz (0.5242). En lacomunidad Vegetación
deTurbera fue también mas alta porelenvés (0.8258) que por lahaz (0.6500).
(Anexos) Tablas 15b y 16b, de correlaciones parciales de laconductancia y
de la transpiración vs. variables ambientales.
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También los coeficientes de las correlaciones parciales de la
conductancia y de la transpiración vs. velocidad del viento fueron de signo
opuesto, por las dos caras de la hoja en las comunidades Páramo-rocoso y
Vegetación de Turbera. Solamente en la comunidad Frailejonal-pajonal las
relaciones de la conductancia y la transpiración, respectivamente, vs. velo
cidad del viento, por ambas caras foliares, fueron negativas. (Anexos) Ta
blas 15a,b; 16a,b.

De todas maneras, en la comunidad Frailejonal-pajonal, la correla
ción parcial de la transpiración vs. la conductémcia fue mayor por la haz
(0.9345) que porelenvés (0.6955). En lacomunidadVegetación de Turbera,
sucedió locontrario, fuemásaltaporelenvés (0.8258) que por la haz (0.6500).
Mientras queen elPáramo-rocoso losmontos de las correlaciones parciales
fueron cercanas (0.6419) por elenvés, y(0.5242) porlahaz. (Anexos) Tablas
15a,b; 16a,b.

En los días del inicio del segimdo período de transición, al segundo
período delluvias del año (3 deSep./94) eldescenso fuerte de lavelocidad del
viento húmedo, produjo el descenso de la humedad relativa de la atmósfera
del 88% al 60%, mientras la temperatura de lahoja se mantuvo en niveles
relativamente bajos, entre el 15''C yelWC, (Anexos) Fig.l2 a-f y (Anexos)

a-h. La radiación global descendió de2500 a500 niinol/seg/ni2/ valo-
res de los parámetros climáticos nombrados que, en conjunto, produjeron

escenso de la tasa de conductancia e incremento de la tasa de transpiración,
al finalizar la mañana del día 3de septiembre de 1994. (Anexos) Fig. 12 a-f.

La relaciónde las variaciones de la intensidad de la conductancia y
6latranspiración fueron, en cambio, claramente positivas, Fig. 33 c,d, el

día 10 de Septiembre, cuando se hicieron nuevamente mediciones en lase-
S^da época detransición en la comunidad Frailejonal-pajonal.

Erx la primera época seca del año de 1995 se efectuaron mediciones el
e enero.En ese día la relación de la transpiración y de la conductancia

fue también claramente directa, por la haz ypor el envés foliar. Fig. 34 a,b.

En las últimas horas de la mañana, del día 19 de enero, cuando se
hicieron las mediciones por el envés, la radiación global alcanzó el valor de
1800 nunol/seg/m^yla humedad relativa descendió al60%, (Anexos) Fig.

propio ocurrió cuando las mediciones se hicieron por la haz,
(Anexos) Fig.i9 c. El potencial hídrico del suelo, alcanzó valores de -19.5
centibares, (Anexos) Fig.l3 e,f. Probablemente, este valor del potencial hídrico
del suelo, sumado alas temperaturas elevadas de la hoja que por elenvés
ascendieron a19''C ypor lahaz a 16.6°C, fue loque produjo bajos valores,
tanto de la conductancia como de la transpiración, por ambas caras de la
hoja, en esas horas finales de la mañana, (Anexos) Fig. 14 g,h.
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Fig. 34. Espeletia grandiflora. (a,d) Marchas delaconductancia ydelatranspiración,
(a-b) en un día del primer período seco del año y (c,d) del primer período de
transición del año, en lacomunidad Frailejonal-pajonal.

En época de transición hacia la primer época de lluviasdel año, las
mediciones se hicieron el 27 de marzo de 1995. Tanto las tasas de la
conductancia como de la transpiración se caracterizcuron por las fuertes
oscilaciones y la estrecha relación directa entre dichas variaciones de las
dos variables fisiológicas, Fig. 34 c,d.

Las oscilaciones de la conductancia presentaron relacióninversacon
las oscilaciones de la velocidad del viento, (Anexos) Fig. 15 e,f. El27 de
marzo de 1995,la temperatura de la hojaen lashorasdelmedio día,alcanzó
valores de 24°C por el envés y por la haz, lo cualprodujoel descenso de la
transpiración y de la conductancia. La elevada radiación global alcanzó
valores de 2600mmol/seg/m2 y la humedad relativa descendió al 40%, por
la haz y por el envés.

La relación de cada imo de los factores climáticos vs. transpiración,
correspondientes a una u otra cara de la hoja,resultaronopuestas. Sinembar
go, como se observa en las Figs.33 y 34, en la marcha de laconductanciay de
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la transpiración, es clara la tendencia a la relación directa entre estas dos
variables fisiológicas. Al igual con lo ocurrido en las marchas correspondien
tes a cada uno de los días en que se efectuaron las mediciones en el campo;
salvo el día 3 de septiembre, a las 11.58 horas, cuando el descenso de la hume
dad relativa al 60% y de la velocidad del viento a 0.5 m/seg. produjo un
incremento de la transpiración hasta alcanzar la tasa de 1.9 umol/seg/^m^.

Para que se pueda apreciar, a manera de ejemplo, cuantitativamente,
la magnitud de la influencia de los parámetros macro-climáticos y
ecoclimáticos sobre la conductancia y la transpiración, se presentan los
coeficientes de lascorrelaciones simples (de Pearson) por pareja de varia
bles de la conductancia yde la transpiración vs. los mencionados parámetros,
macro-y ecolimáticos, para cada una de las comunidades y en referencia a
las dos especies; aunque solamente por elenvés foliar. (Anexos) Tablas 7-12.

Enlos(Anexos) Tablas15 a,b (conductancia) y (Anexos) Tablas 16 a,b
(transpiración), de las correlaciones parciales referentes a los resultados
globales de las medidas correspondientes a todas las variables
macroclimáticas y ecoclimáticas tomadas en los días durante los cuales se
desarrolló elpresente estudio, muestran entre los dos lados de lahoja, rela
ción opuesta, tanto de la radiación global como de la radiación incidente
con respecta a la conductancia foliar. En esto coincide la relación de la ra
diación global y de la radiación incidente, con respecto a la transpiración
por lahazy el envés foliares.La relación entre la temperatura de la hoja y la
conductancia fue negativa por ambas carasde la hoja. En cambio, esa mis-
ina relación fue, con respecto a la transpiración negativa por la haz y posi
tiva por elenvés. (Anexos) Tablas 15 a,b y16 a,b.

En la Fig. 35 a, se muestra un aspecto del sitio, en la comunidad
Frailejonal-pajonal en elcual se efectuaron las mediciones delaconductancia
ydelatranspiración así como delos factores climáticos en estacomurüdad.
Al fondo se aprecia el Bosque Alto-andino.

En la Fig. 36, que muestra las marchas de la conductancia, de la
traspiración ydela radiación global, sepuede observar lanotablecorrela
ción entre la conductancia y la transpiración, la cual alcanzó el valor de
r=0.8545 (correlación simple de Pearson, (Anexos) Tabla 8. También, porel
envés, la radiación presentó relativamente alta correlación, tanto con la
conductancia (r=0.7303) como con la transpiración (r=0.8200). Las correla
ciones parciales positivas entre la conductancia vs. radiación global y la
transpiración vs. radiación global resultaron relativamente altas: (r=)para
la conductancia r=0.2846 y para la transpiración r=0.4223.

4.2.2 Páramo-rocoso. PREGH(E). Tanto en las mediciones que se efec
tuaron durante la primera época seca, del año de 1995, como en las que se
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%

Fig. 35. Espeictia ^lauciillorn (a) Comuniciad Frailejonal-pajonal, hacia el fondo relicto
del Bosque Alio-andino que cubro la ladera protegida de los vientos predominan
tes que soplan on dirección .SH-NO. (b) Planta do Efpfli'tin graiulijhni en floración
en la comunidad Páramo-rocoso. (I'oto L.H. Mora-O.)
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VARtABLES ENDOGENAS Y AMBIENTALES ESPELETIA GRANDIFLORA

(ENVES) FRAILEJONAL PAJONAL

•GRADOLOS

Fig. 36. Espeletia grandiflora. Marchasde la conductanciay de la transpiración por el
envés vs. radiación global, en los días en que se efectuaron las mediciones en la
comunidad Frailejonal-pajonal. Correlaciones simples (Pearson): conductancia vs
transpiración =(0.8545); conductancia vs Radiación global =(0.7303); transpiración
vs radiaciónglobal =(0.8200). Temperatura de la hoja.

hicieron enel Páramo rocoso, el 13 de agosto de 1994, por el envés, las
relaciones de las variacionesde la conductancia fueron predominantemen
te negativas, con respecto a la humedad relativa y al potencial hídrico del
suelo. Por lahaz, encambio, predominaron lasrelaciones positivas para la
humedad relativa ynegativas para el potencial hídrico del suelo. (Anexos)
Fig. 16 a-h.

A veces, la acentuación de estas relaciones coincidió con los bajos
porcentajesde la humedadrelativadel aire que oscilaron entre el 47% y el
54%. Además,enesamisma fecha, la radiación global presentó baja inten
sidad y los valores máximos por la haz no sobrepasaron los 2000 umol/
seg/m2 (Anexos) Fig. 26c,d. Por el envés, sólo a las 10.30 a.m. la radiación
globalalcanzó 2600 mmol/seg/m^Los demás valoresno sobrepasaron los
2000 mmol/seg/m^.
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Como se desprende de la (Anexos) Fig.l6 a-h, en el día 13 de agosto,
segundo del período seco del año (1994), las oscilaciones del potencial
hídrico del suelo, entre -8 y O, por el envés y -8, -2 por la haz, tendieron a
guardar relación inversa con respecto a las variaciones de la conductancia.
O sea, entre más reducido el potencial hídrico, mayores léis tasas de
conductancia. Por otra parte, pareciera que tales oscilaciones estuvieran
relacionadas directamente con las variaciones de la humedad relativa del
aire; sobre todo, cuando la conductancia se midió por el envés de la hoja. La
velocidad del viento por las dos caras, estuvo inversamente relacionada con
la tasas de conductancia, particularmente, por el envés. Cuando la veloci
dad del viento descendió a O m/seg. y la humedad relativa al 47%, la
conductancia, por el envés, descendió a Ommol/aseg/m2, mientras que la
transpiración se mantuvo elevada y alcanzó la tasa de 4.4 nunol/seg/m^.
Fig. 37 b.

Aún bien avanzada la segunda época de transición del año, hacia el
período de lluvias, el 29 de septiembre de 1994, se registraronbajosvalores
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Fig. 37. Espeletiagrandiflora, (a-d) Marchas de la conductancia y de la transpiración
en un día del segundo período seco (Agosto 13, 1994) y en un día del segundo
período de transición (Septiembre 29,1994), en la comunidad Páramo-rocoso.
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de la humedad relativa, alrededor del 44%, (Anexos) Fig. 17 a,b. Probable
mente, de ello dependió que la relación de la conductancia con la humedad
relativa, fuera imas veces directa y otras veces inversa, por el envés (Anexos)
Fig. 27 a,b. (Lo mismo ocurrió con la intensidad del viento cuya velocidad se
mantuvo eniúveles bajos entre Oy 2 m/seg. (Anexos) Fig. 17 e,f.

En la primera época seca del año, el comportamiento de los factores
climáticos indujo im comportamiento de la conductancia foliar en Espeletia
grandiflora completamente diferente al de las épocas de lluvia, en cuanto que
se redujo fuertemente el número de oscilaciones. Podría decirse que tanto los
factores climáticos como la conductancia y la transpiración tuvieron mar
chas diarias más monótonas, Fig. 38 a,b. El 17 de enero de 1995, la
conductancia se mantuvo directamente relacionada con la humedad relativa
e inversamente con la radiación globzd por la haz; es decir, de acuerdo con los
modelos de correlaciones parciales para el Páramo rocoso, por la haz y el
envésy, enconsonancia con lo que se observa en (Anexos), Fig. 18 a,b.
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Fig.38. Espeletia grandiflora, (a-d) Marchas de la conductanciay de la transpiración
en un día del primer períodoseco (Enero 17,1995)y en un día del primer período
de transición (Marzo 6,1995) en la comunidad Páramo-rocoso.
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Sin embargo, durante la época seca, la conductancia estuvo tanto di
recta como inversamente relacionada con la radiación global, por el envés.
El potencial hídrico del suelo, como ya se vio, para el caso de Pentacalia
vaccinioides, alcanzó los valores más bajos. En el caso de Espeletiagrandiflora,
osciló entre -43 y -37 centibares. Sin embargo, cabe destacar que cuando la
conductancia, en esta especie alcanzó, por el envés, el védor más alto, es
decir 160 mmol/m2/seg., el potencial hídrico del suelo registró el valor de -
38.5 centibares en el substrato del Páramo-rocoso. (Anexos) Fig. 18 e.f.

Situación explicable, de acuerdo con la hipótesis que se plantea en
este estudio, en razón de las reservas de agua que mantienen las plantas de
Espeletia almacenadas en los tejidos que conforman la médula del tronco.
Hipótesis cuya validez se demuestra más adelante, a manera de ima de las
conclusiones relevantes de este estudio.

Esto mismo, conduce a que la conductancia y la transpiración foliar
de las plantas de Espeletia grandiflora sean mas susceptibles a los cambios

Marchas de la transpiración y de la conductancia porel envtfsvs radiación
global, en Espeletia grandiflora en páramo rocoso

0.001

Fig. 39. Espeletiagrandiflora. Marchas de la conductancia y la transpiración, por el
envés vs. radiación global en los días en que se efectuaron los estudios y mediciones
en la comunidad Páramo-rocoso. Correlaciones simples (Pearson): Conductancia vs
transpiración =(0.8705); Conductancia vs Radiación global =(0.7047); Transpiración
vs Radiación global =(0.8070).
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repentinos de los factores climáticos, tales como la radiación global, la
humedad relativa y la velocidad de los vientos, unas veces transportadores
del aire húmedo y otras veces de aire mas seco. Por la misma razón, no es
sorprendente que en la comunidad Páramo-rocoso, junto a poblaciones de
individuos de Espeletiagrandiflora, almacenadores de agua en la médula del
tronco, convivan plantas de Puya goudoliana con reservas de agua almace
nadas en las hojas,Fig. 40,de aspecto crasifolio.

Elcomportamientode la conductancia vs. factores climáticos, por la
haz, difirió notablemente delcomportamiento por el envés; lo cual es cohe
renteconel carácter hipostomáticode las hojas de Espeletia grandiflora. No
obstante, en esa fecha (17 de enero de 1995) de la primera época seca del
año, laconductancia por lahazalcanzó valorespor encimade los 200mmol/
in2/seg. Las variaciones de la conductancia estuvieron directamente rela
cionadas con las de la humedad relativa e inversamente con las de la radia
ción global. Con las variaciones del potencial hídrico del suelo la relación
fue también directa, mientras que con respecto alviento, la relación fue in
versa porelenvés y directapor la haz. (Anexos) Fig.18 g,h.

Eldía 6de marzo de 1995, cuando volvieron las lluvias, se efectuaron
nuevamente mediciones en la comunidad Páramo rocoso. El comportamien
todelaconductancia vs. factores ecoclimáticos se caracterizó, otra vez, por
las oscilaciones frecuentes por el envés ypronunciadas por lahaz. Por la haz
osciló entre Oy260 mmol/m^/seg- Por elenvés, lasoscilaciones no fueron tan
acentuadas pero frecuentes, en contraste con la trcinspiración que osciló tam
bién fuertemente por esta cara foliar. (Anexos) Fig. 19 c-d.

Adiferencia delaépoca seca, enelsiguiente período de iniciación de
lluvias, el 6de marzo de 1995, unas veces la conductancia estuvo directa-y
otrasveces, inversamente relacionada con la humedad relativa que osciló
entre el 66% yel 73%. Cada vez que se produjeron descensos de lahumedad
relativa se incrementó la transpiración, por el envés, hasta alcanzar valores
de 4.5 mmol/m^/seg. La radiación global guarda estrecha relación inversa
con laconductancia, laque alcanzó valores altos, del orden de 220 mmol/
m2/seg.; altiempo que alaumentar elcontenido de agua del suelo, dismi
nuyó el potencial hidrico negativo del suelo yalcanzó valores cercanos a-1,
centibares. (Anexos) Fig.l9 a-h.

Sin embargo, cabe señalar que, en general, la conductancia alcanza
valores similares (220 mmol/m'/seg.), aún cuando elpotencial hídrico del
suelo registró valores de hasta -42 centibares, el día 17 de enero de 1995; o
sea, en la primera época seca del año. Esto indica, una vez más, que en el
caso de Espeletia grandiflora los factores macroclimáticos que indirectamen
te influyen sobre las lasas de la conductancia estomática, son la radiación
global, la humedad relativay la velocidad del viento.

-d.
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im

Fig. 40. Párjmo de El Granizo, comunidad Pnramo-rocoso. Obsérvese la presencia
de individuos de Puya gouilotiana, Espeletia graiulifloni i/ Peiitacalia vnccinioides, en
tre otras especies características de esta comunidad. (Foto L.E. Mora-0).
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Pero los factores más estrechamente relacionados, con las variacio
nes de la conductancia, son los que aquí se denominan factores
ecoclimáticos de influencia directa sobre las hojas de las plantas, las varia
ciones de estos factores son inducidos, a la vez, por los factores
macroclimáticos mencionados. Los factores ecoclimáticos inciden, a la Vez,
sobre la temperatura de la hoja y sobre el potencial hídrico del suelo, indica
tivo del contenido de agua al interior del mismo. Al segundo nivel de inci
dencia, pertenecen también la temperatura del suelo y la temperatura
ambiente inmediato, laradiación incidente y lavelocidad del viento.

La interrelación más directa delpotencialhídrico delsuelo yde la tempe
ratura de la hoja con lasvariables fisiológicas dependientes transpiración y
conductancia espuesta enevidencia por lamayormagnitud de loscoeficientes
de correlación parcial y también por lade los coeficientes de correlación de
Pearson. De aUí también depende el grado de la interrelación delos promedios
de las mencionadas variables vs. los promedios de la conductancia y de la
transpiración correspondientes acada especie, cara foliar ycomunidad. (Véase
Figs. 9-14). Por otra parte, estos mismos factores ecoclimáticos, inciden sobre el
potencial hídrico del suelo yla temperatura delahoja.

Los parámetros ecoclimáticos están también entre sí estrechamente
mterrelacionados y constituyen lo que en este trabajo se ha denominado
como subconjunto de factores ecoclimáticos".

Estosmismos factores se seleccionaron escalonadamente y luego se
configuraron tablas de las correlaciones parciales de la conductancia y/
otranspiración vs. subconjunto de variables ecoclimáticas. En el intento
de someter aprueba la significación estadística de la influencia sobre la
conductancia yla transpiración de las variables cuyos coeficientes resul
taron los más elevados, se elaboraron regresiones lineales enlas cuales, se
mcluiria una de tales variables, con el objeto de apreciar el grado deinci
dencia sobre la conductancia y la transpiración, en una u otra especie,
cara foliar y comunidad.

Si se analiza el comportamiento de la conductancia por la haz, se
puede ver que cuando la humedad relativa alcanzó valores que oscilaban
entre el 76% y el66%, laconductancia seacercaba a valores inferiores de 30
mmol/m2/seg. Solamente cuando se presentó un descenso yse alcanzó el
60% dehumedad relativa, laconductancia subió 260 mmol/m2/seg., inde
pendientemente del descenso de la radiación global, con la cual se puede
decir que se presentó una relación inversa, por suefecto sobre la temperatu
ra de la hoja. (Anexos) Fig.18 a-h.

Esto por cuanto la pubescencia densa de las hojas de Espeletia
grandiflora, por ambas caras foliares, modula la reflexión y la penetración
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de las ondas lumínicas de alta energía al mesofilo foliar. Cabe destacar que
mediante la reflexión hacia la atmósfera se evita el deterioro del sistema
fotosintetizador y, además, se impide la fotoinhibición, según la hipótesis
formulada por Lang & Schindler (1994) y los resultados obtenidos en este
trabajo que se discuten más adelante. (Véase Fig. 60 a,b).

La marcha de la conductémcia, en un día de la primera época de inicia
ción de las lluvias, el 6 de marzo de 1995, tcimpoco presentó relación cdgima
con el potencial hídrico del suelo. Cuando los valores de éste eran bastante
bajos, la conductancia presentó valores altos, unas veces y, Vcdores bajos,
otras veces. (Anexos) Fig.l9 a-h. El comportamiento de la transpiración, en
general, indica que, por otro lado, en la no-correlación de la transpiración con
la conductancia, Fig. 38 c, por la haz, desempeñó papel importante la varia
ción de la velocidad del viento, en cuanto produjo descensos momentáneos
de la humedad relativa que incidieron soléimente en el aumento de la transpi
ración. Lo mismo parece haber ocurrido ese mismo día por el envés, por
cuanto a pesar de los altos niveles de la hiunedad relativa (entre 76% y 60%),
se presentaron aumentos de la transpiración. (Anexos) Fig. 19a-h.

Sin embargo, predominó la relación positiva entre la transpiración y
la conductancia en general, en el Páramo-rocoso, tanto por la haz como por
el envés, como se observa en la Fig. 36 a-d y 37 a-d. Una de las excepciones
se presentó el 13 de agosto de 1994, en las horas de la tarde, a las 15.24,Fig.
36 b, cuando la conductancia descendió a O y la transpiración ascendió
hasta 4.25 mmol/m^/seg. por el envés. Talcomportamiento puede explicar
se por la coincidencia del descenso brusco de la humedad relativa al 47%
desde el 53%, con el descenso a Ometros de la velocidad del viento, con la
reducción del potencial hídrico del suelo a -3.5centibaresy conel manteni
miento de la temperatura de la hoja por encima de los16°C. (Anexos) Fig.l6
a-h y (Anexos) Fig. 20 e-f.

El 29 de septiembre de 1994, la tasa de transpiración por la haz, a las
12.27a.m., alcanzó 0.35 mmol/m2/seg., mientras la conductancia descendió
a 10mmol/m^/seg. Fig. 37a. Elaumento de la tasade transpiración coincide
con el ascenso de la velocidad del viento de Oa 0.8m/seg. (Anexos) Fig. 27a-
f, y la humedad relativa del aire desciende de 45%a 38%.Cabe destacar que
en este día la humedad relativa se mantuvo efi niveles inferiores al 45%,
mientras la radiación globalosciló entre600 y2600 mmol/seg/m2, (Anexos)
Fig.27c,d. La temperatura de la hojase mantuvo por encimade 17°C, (Anexos=
Fig.19 c-d. El 17 de enero de 1995,se caracterizó por las relativamente bajas
temperaturas del ambiente y de la hoja. Las primeras no sobrepasaron los
13.6°Cy la de la hoja osciló entre 10.5 y 12.5°C, (Anexos)Fig.20e-f.

La conductancia, resultó, el día 17 de enero de 1995, directamente
relacionada con la transpiración, tanto por la haz como por el envés, Fig.37
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a,b y la conductancia y la transpiración, por el envés foliar, mostraron la
tendencia a memtener relación directa con la humedad relativa, (Anexos)
Fig.18 a, al contrario de lo sucedido por la haz, cuando la relación fue nega
tiva, (Anexos) Fig. 28b. Esta misma relación se presentó entre las dos varia
bles fisiológicas y el potencial hídrico del suelo, particularmente, por el
envés. (Anexos) Fig. 18 e,f.

En la primera época de iniciación de las lluvias del año, la humedad
relativa del aire, la temperatura del suelo y la velocidad del viento, por el
envés, presentaron la tendencia a variar a la inversa, mientras la radiación
global a veces fue positiva y otras negativa, por el envés. Por la haz la
conductancia se mantuvo en niveles muy bajos y solo a las 13.21 p.m. del
día 6 de marzode 1995, ascendió a 260 mmol/m^/seg., mientras la hume
dad relativa era de 60%, la tensión de agua del suelo -1 centibares y la
velocidad delviento 1.6 m/seg. (Anexos) Fig. 19a-h.

Enlos (Anexos) Tablas 15a,b, aparecen las correlaciones parciales de
laconductancia vs. lahtunedadrelativa, vs. la radiación global, vs. la radia
ción incidente y vs. la temperatura de la hoja, entre otras. Las relaciones
entreestosparámetros climáticos y la conductancia resultaron así: coinci
dentes, por la haz yel envés, para la temperatura de la hoja y humedad
relativa yopuestas para laradiación global y la radiación incidente.

En la (Anexos) Tabla 16a,b presenta las correlaciones parciales de la
transpiración vs. los parámetros climáticos, que acaban de mencionarse.
Como puede observarse lasrelaciones entreestos parámetrosy la transpira
ción resultaron opuestas, por lahaz yporelenvés foliar.

En lasTablas delos Anexos 15 a,by 16a,bde las correlacionesparcia
les de la conductémcia y de la transpiración vs. el conjunto de todas las
variables ambientales, únicamente enlacomunidad Páramorocoso, por la
haz foliar, elcoeficiente de la correlación parcial de la variable indepen
diente potencial hídrico delsuelo resultó-negativo.

Enla Fig. 39,semuestran las marchas diarias, correspondientes a los
díasen que sellevó a cabo el estudio de la conductancia, de la transpira
ción, por el envés y de la radiación global. La correlación parcial por el
envés, delatranspiración vsradiación global (r=02874) resultómayor que
lacorrelación de la conductancia por el envés, vs. radiación global (=0.1412).
La correlación conductancia vs. transpiración tampoco fue elevada
(r=0.5409), (Anexos) Tablas 15a,b;16a,b.

4.2.3 Vegetación de Turbera.- TEGH(E). El substrato de la comuni
dad Vegetaciónde Turbera se caracteriza por el alto contenido de agua y los
consiguientes bajos niveles de la tensión o potencial hídrico. Solamente en
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la primera época seca del año descendió del nivel de -4 centibares. Predomi
nó la condición de saturación de agua del suelo, con valores iguales o muy
cercanos a Ocentibares del potencial hídrico del substrato.

En la segunda época de iniciación del período de lluvias del año se
realizaron mediciones en el campo, el 22 de septiembre de 1994. Entre los
resultados se obtuvo que la conductancia varió, inversamente, en relación
con la humedad relativa; tanto por la haz como por el envés. Por la haz, en
algunos casos, se presentaron excepciones a esta regla. Por otra parte, la
radiación global también estuvo inversamente relacionada con la
conductancia y la transpiración y, como fue lo común, en las épocas de
tréinsición, tanto por la haz como por el envés, se presentaron fuertes oscila
ciones, de las tasas de la conductancia y de la transpiración, Fig. 41 a,b y
Fig.3a-f.
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Fig.41. Espeletia grandiflora, (a-d) Marchas de la conductancia y de la transpiración,
en días del segundo período de transición (Septiembre 22,1994), del primer perío
do seco del año (Enero 18, 1995) y del primer período de transición (Marzo 13,
1995), en la comunidad Vegetación de Turbera.
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En los momentos de mayor descenso de la humedad relativa, 20%, las
transpiración alcanzó valores superiores a 3.5 mmol/m2/seg. por el envés;
pero cuando la humedad relativa cdcanzó valores superiores a 75%, tanto
para la conductancia como para la transpiración se obtuvieron valores muy
bajos, cercanos a 0. Pero, nuevamente, el factor velocidad del viento, influyó
para el descenso momentáneo de la humedad relativa y el consiguiente in
cremento de la transpiración Fig.lO a-f.

Enlaprimeraépoca seca delaño,ni la marchadiaria de la conductancia
ni de la transpiración por el envés, presentaron la monotonía característica
para esta época del año. Por el contrario, en las horas del medio día, la transpi
ración y laconductancia, presenteiron valores querespectivamente oscilaron
entre 0.05 y0.4 mmol/m2/seg., y entreOy 2.5 mmol/seg/m2, Fig. 41c,d. Por
otraparte, laconductancia y la transpiración variaroninversamentecon res
pecto alahumedad relativa ya laradiación global, tanto por la haz comopor el
envés. El día 18de enero de 1995, cuando se realizaron las mediciones, se
caracterizó porlaalta radiación global a lo largode todoel día, la cual osciló,
entre 2200 y1900 umol/m2/seg. por lahaz ypor elenvés, (Anexos) Fig. 10 c,d.

^ ese mismo día, 18 de enero de 1995, la elevada radiación global
>nfluyó para el descenso de los porcentajes de la humedad relativa, los cuales
oscilaron entre el44.5% y39.5%, por el envés yentre 42% y38% por lahaz. La
®lta radiación global, junto con el viento influyeron en las oscilaciones mo-
ni^táneas. Una vez más, el potencial hídrico del suelo, no tuvo incidencia
sobre elcomportamiento de laconductancia ydelatranspiración momentá-
"®as. Por el contrario, la conductancia presentó altas tasas de hasta 250
^®ol/inVseg. cuando el potencial hídrico alcanzó -4 centibares. Cuando

tasas de laconductancia fueron de180 mmol/m^/seg. elpotencial hídrico
a2centibares, Fig. 3e,f. Porotra parte, la transpiración ascendió a

• mmol/m^/seg., cuando elpotencialhídrico del suelo alcanzó elnivel de-
centibares. Sin embargo, en otros momentos, cuando el potencial hídrico fue

, ^A®®'̂ tibares, la transpiración alcanzó la tasa de3umol/m^/seg.Fig. 41 ay(Anexos) Fig. I0e,f.
En la primera época de transición, eldía 13 demarzo de1995, cuando

semcieron nuevamente mediciones en el campo, se pudo establecer que
^®^piración como laconductancia oscilaron, guardandoestrecha

correlación, tanto por lahaz como por el envés, Fig. 42 a,b. Pero nuevamente
a conductancia volvió a variar, unas veces guardando relación directa y
o as veces inversa con respecto ala humedad relativa, (Anexos) Fig. 22 a,b,
o sea, encoincidencia con loocurrido enotras épocas de transición haciael
pruner período de lluvias del año.

También la radiación global varió inversamente con relación a la
conductancia ylatranspiración tímto por lahaz como porelenvés, aunque
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Fig. 42. Espelelia grandiflora, (a-b) Marcha de la conductancia y de la transpiración,
en un día del primer período de transición (Marzo 13, 1995) en la comunidad
Vegetación de Turbera.

a veces, esta relación se invirtió, (Anexos) Fig. 22c,d. La velocidad del vien
to varió de manera inversa. Probablemente, el viento, mientras esto ocurría,
movilizaba masas de aire cargado de humedad, ya que la transpiración se
intensificaba, cuando la velocidad del viento disminuía. Elpotencial hídrico
del suelo siempre se mantuvo a lo largo de todo el día en el punto de satura
ción, por lo cual en la figura no aparece la gráfica correspondiente a este
parámetro, (Anexos) Fig. 31. Las temperaturas mas altas de la hojasemidie
ron, tanto por la haz como por el envés, el 18 de enero día de la primera
época seca del año, en la comunidad Turbera. (Anexos) Fig. 23.

En la Fig. 43 a,b,c, se pueden observar diferentes aspectos de la comu
nidad Vegetación de Turbera, en otros páramos cercanos alPáramo de"El
Granizo"; tales como: Páramo de Chisacá (a). Páramo de Sumapaz (b), y
Páramo de El Verjón (c). La saturación hídrica del suelo durante la mayor
parte del año es característica general, al igual que la frecuente presencia de
cojines de Werneria humilis, Oreobolus clefii, Oreobolus goeppingeri, Plantago
rígida, entre otras especies.

A lo largo de los días en que se efectuaron las mediciones, la
conductanciay la transpiración, en general, presentaron correlación posi
tiva, tanto por la haz como por el envés, Fig.41. Eldía 18de enero de 1995,
las tasas de conductancia descendieron por la haz, particularmente, en la
mañana, a niveles muy bajos, en presencia de la alta radiación global de
2000 a 2400 mmol/seg/m^ y de baja humedad relativa, de la atmósfera;
especialmente, en las horas del medio día, cuando osciló entre 36%y 38%,
(Anexos) Fig. 3-d.

En ese mismo día, el 18 de enero, el potencial hídrico del suelo, no
obstante tratarse de un día de la primera época seca del año, presentó en
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F¡g. 43. Comunidades "Vegetación de Turbera", localizadas en Páramos cercanos
al Páramo de El Granizo, (a) Páramo de Chisacá, (b) Páram<3 de Sumapaz, (c)
Páramo de El Verjón. {Fotos L.E. Mora-O)
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algunos momentos, valores relativamente cercanos al punto de saturación
hídrica del suelo que oscilaron entre -4 y -2.4 centibares, (Anexos) Fig.lOe-f.
En concordancia con la elevada radiación global, de ese mismo día, tanto
la temperatura del ambiente como de la hoja presentaron valores relativa
mente altos, cuando se hicieron mediciones por el envés y por la haz, que
oscilaron entre 22°C y 16.5°C, y entre IT'C y 23''C respectivamente, (Anexos)
Fig. 23c,d, por el envés y entre 18°C a lóX y 23''C por la haz.

Unicamente, se presentó una incongruencia entre el comportamiento
de la conductancia y el de la transpiración en los días en que se efectuaron
las mediciones en la comunidad Vegetación de Turbera. El desfase ocurrió
en la primera época seca del año de 1995, el día 18 de enero, a las 14.10,
cuando la conductancia alcanzó valores de 25 mmol/seg/m' y la transpi
ración mas de 3.0 mmol/seg/m2, por el envés, Fig. 41 a,d. Este desfase coin
cidió con un ligero aumento de la humedad relativa de 40% a 42%,en un día
de por sí caracterizado por la baja humedad atmosférica.Simultáneamente,

tongo

Marcha diarla de la conductancia y de la tranapiraelón por el envés
V8 radiación global de Espeletia grandiflora en la comunidadTurbera
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Fig. 44 a. Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia y déla transpiración vs.
marcha de la radiación global, por el envés en los días en que se efectuaron las
mediciones, en la comunidad Vegetación de Turbera. Correlaciones simples
(Pearson): conductancia vs transpiración =(0.7634); conductancia vs radiación glo
bal =(0.4594); transpiración vs radiación global =(0.5568).



el potencial hídrico del suelo pasó de -4 a -3 centibares, mientras la radia
ción global se méintuvo en niveles elevados, al igual de lo que ocurriera en
toda la mañana de ese día y osciló entre 2200 y 1900 mmol/seg/m^. (Anexos)
Fig. 10 a-f. Por lo demás las coincidencias predominaron sobre las incon
gruencias a lo largo de toda la marcha en los días en los que se llevó a cabo
el estudio de campo en la comunidad Vegetación de Turbera, Fig. 44 a,b.
Viento 4 m/seg. al medio día, coincidió Radiación global 2500, Humedad
relativa 44%, por el envés.

Lacorrelación parcial de la conductancia vs. la transpiración, por el
envés foliar, fuede r=0.8258, mientras que la correlación parcial conductancia
vs.Radglob y transpiración vs. Radglob fueron, respectivamente, de sola
mente r=0.0268 y r=0.0725. (Anexos) Tabla15 b y 16b.

Las correlaciones parciales de la conductancia, por la haz y por el
envés, con respecto ala radiación global y a lavelocidad del viento resulta
ron opuestas, enparticular, con respecto a la radiación global. En cambio,
coincidieron las correlaciones parcial para la transpiración vs. humedad

Velocidad del viento mensual multianual (Estación central)
Ktn/Hora

NDei:MAUVjjk*asoHbErMAMVjJLAaaciuc efm

CI] Minina OMadu flÜMÉJílna

Fig. 44 b. Obsérvese los valores altos de la velocidad delviento en los meses de
noviembre y diciembre de 1992, en octubre y noviembre de 1993, julio - octubre
1994 y marzo 1995.
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relativa; transpiración vs. temperatura del suelo y transpiración vs. tempe
ratura de la hoja y potencial hídrico del suelo por ambas caras. Llama la
atención esta coincidencia si se tiene en cuenta el carácter hipostomático de
las hojas de Espcletia grandiflora. (Anexos) Tablas 15a,b y 16 a,b. Quizás
estos resultados tengan alguna relación con el comportamiento opuesto de
la correlación parcial de la conductancia y de la transpiración vs. radiación
global, por una y otra cara de la hoja hipostomática de E.grandiflora, negati
va, por la haz y positiva por el envés.



5. ANÁLISIS DE LA INCIDENCIA DE LOS
FACTORES ECOCLIMÁTICOS SOBRE LA
CONDUCTANCIA Y LA TRANSPIRACIÓN

FOLIARES

Las súbitas y pasajeras \'ariacior\es de los valores de las intensida
des de los parámetros ecoclimáticos ydelpotencial hídrico del suelo, ca
racterísticas del Páramo, siempre estuvieron acompañadas de variaciones
de laconductancia y de la transpiración en cada una de las dos especies
estudiadas.

Las variaciones de losvalores medidos a lo largo delas marchas dia
rias de las de cada uno de los parámetros climáticos, se reflejan en los
promedios diarios y estos últimos en los promedios de la totalidad de los
días durante los cuales se efectuaron las mediciones, en cada una de las
tres comunidades. Enlas Fig.2,Figs.9-14 a,b se representan estos últimos y
susrespectivas interrelaciones para laespecies, enlas respectivas comuni
dades Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora y con respecto a los
factores ecoclimáticos siguientes: radiación incidente, humedad relativa,
temperatura de la hoja, temperatura delaire y temperatura del suelo. En las
Fig.2 a,b se muestran los mismos promedios, porlahaz yporelenvés, dela
radiación global y en referencia a lasdosespecies estudiadas.

En las (Anexos) Tablas 13 a,b y 14 a,b, aparecen las correlaciones
parciales de, respectivamente, la conductancia, porlahaz (Anexos) Tabla
13 a y por el envés (Anexos) Tabla 13 b y de la transpiración, por lahaz
(Anexos) Tabla 14 a y por el envés (Anexos) Tabla 14b vs. variables ambien
tales, correspondientes a la especie Pentacalia vaccinioides.

En las (Anexos) Tablas 15 a,b y 16 a,b las correlaciones parciales de la
conductancia por la haz (Anexos) Tabla 15a y por el envés (Anexos) Tabla
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15 b y de la transpiración por la haz (Anexos) Tabla 16a y por el envés
(Anexos) Tabla 16 b vs. variables ambientales correspondientes a la especie
Espeletia grandiflora, que muestran las relaciones de las variaciones de la
conductancia y de la transpiración en cada una de las comunidades, para
cada una de las dos especies y caras foliares y con respecto a las variables
macroclimáticas humedad relativa, radiación global, temperatura del am
biente, temperatura del suelo y viento. Así mismo se muestra la incidencia
sobre laconductancia y transpiración, cuya respectivainformaciónse obtu
vo en base a las mediciones efectuadas en cada una de las comunidades y
en referencia la haz y al envés de cada una de las especies, PentacaUa
vaccinioides y Espeletia grandiflora del conjuntode variables climáticas.

Enloqueconcierne a lospromedios totales de los valores de las inten
sidades delos factores ecoclimáticos se presentaron algunas diferencias, en
referencia acada una delas dos especies en lascuales seestudió el compor
tamiento dela transpiración y de la conductancia, en cada una de las tres
comunidades.

Sin embargo, las diferencias son más notorias cuando los datos se
discnminan por comvmidades yse comparém los promedios correspondien
tes acada ima delas tres comunidades y paracada una de lascarasfoliares
de las dos especies.

En laTabla 3se presentan para cada unade las doscaras foliares de
PentacaUa vaccinioides yEspeletia grandiflora el promedio de cada uno de los
factores ecoclimáticos, obtenido de las mediciones efectuadas encada una
de las tres comunidades, durante eltotal de los días en que se realizaron los
trabajos de campo del presente estudio.

Eas fuertes ypasajeras fluctuaciones de la intensidad de los factores
ecoclimáticos característicos del ambiente páramo, producen también fuer-
Gs y pGSdjeras o aún momentáneas oscilaciones en la intensidad de la

conductancia yde la transpiración. Entre los factores ecoclimáticos que ex-
perunentan lasoscilaciones másfuertes y frecuentes, se destacan la veloci
daddel viento, laradiación incidente, latemperatura delaire, lahumedad
relativa, yla temperatura de la hoja.

Las oscilaciones de estas últimas cuatro variables coinciden y resul
ta de las variaciones de la radiación global, factor crucial enlaconfigura
ción del complejo sistema devariables, entre sifuertemente interrelacionadas
que origina elecoclima delhábitatde lasplantas de una u otra de las espe
cies en estudio.

Adiferencia deloque sucede enlos páramos de losAndesCentrales
secos o en La Puna, de Bolivia y Perú en donde predomina la elevada y
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estable radiación global, sobre todo hacia la vertiente occidental, en los
páramos de los Andes húmedos de Colombia, las masas de neblina o nubes
cargadas de humedad, permanecen suspensas sobre todo en los Bosques de
neblina y en los diferentes niveles altitudinales del páramo, ya que para
colocarlas, por encima de los niveles más altos de las montañas, como suce
de en los Andes Centrales, el impulso generado por las corrientes convectivas,
menor que en los Andes centrales, por lo general, no es suficiente. Salvo en
los días de intensa insolación de las épocas secas del año.

De allí que permanezcan durante períodos largos del día, suspensas
en diferentes niveles altitudinales, particularmente en el páramo, donde
impiden la estabilidad de la intensidad del brillo solar o radiación global.
Sólo cuando los Vientos horizontales o Alisios predominantes del SE o del
NE, o corrientes de viento verticales pasajeras, sobre todo en la época de
calmas ecuatoriales, despejan momentáneamente el firmamento, logran
despeje momentáneos y vuelve a brillar el sol, durante períodos del día de
duración variable y limitada. Mas cortos en las épocas húmedas y de dura
ción mas larga, en las épocas secas del año. Fig. 44 b.

Tal comportamiento de la radiación global incide de manera diversa
sobre los parámetros macro-y ecoclimáticos y,en especial, sobre la tempera
tura del suelo, la temperatura de la hoja en el factor potencial hídrico del
suelo, de especial significancia en la regulación de la conductancia y de la
transpiración de las especies de plantas objeto de este estudio.

Por lo mismo, tanto la frecuencia como la intensidad de las fluctua
ciones de los factores ambientales, particularmente, los ya mencionados,
están estrechamente correlacionadas. Las fluctuaciones de la radiación glo
bal dependen de la mayor o menor nubosidad, a la vez, dependiente de la
carga de humedad trasportada por los vientos predominantes y por las co
rrientes convectivas ascendentes de aire cargado de humedad, entre otros
factores macroclimáticos. Períodos diurnos prolongados con cielo comple
tamente despejado, ocurren, por lo mismo, muy raras veces en las altas mon
tañas tropicales húmedas de Colombia, a diferencia de lo que sucede en las
cimas elevadas de las altas montañas de los Andes secos del Ecuador, Perú
y Boliviacon tasas elevadas y estables, a lo largo del día, de radiaciónsolar.

En cuanto a la temperatura del aire, cabe destacar nuevamente que
al menos en el caso de las dos especies estudiadas, en la mayoría de las
veces, se mantuvo por debajo de la temperatura de las hojas. La temperatura
del suelo y el potencial hídrico del mismo resultan, ligeramentemenosines
tables que la temperatura de la hoja.

Pero todos los factores ecoclimáticos mencionados, conmayor o menor
intensidad, según las condiciones macro-y ecoclimáticaspredominantes, ejer-
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cen, aunque no siempre, directa o indirectamente incidencia sobre el com
portamiento de la conductancia y de la transpiración. Así lo demuestran los
coeficientes de las correlaciones parciales de la conductancia y de la transpi
ración vs. las variables ecoclimáticas en referencia a las dos especies, por
ambas caras foliares. (Anexos) Tablas 13 a-16 b. En algunos casos sin embar
go, puede suceder que los factores macroclimáticos ejerzan fuerte influencia
directa sobre la temperatura de la hoja o del suelo. Sin embargo, por lo gene
ral, la red compleja de interinfluencias de los factores climáticos sobre las
variables fisiológicas podría, a groso modo, resumirse así:

La radiación incidente está estrechamente interrelacionada con la
radiaciónglobal, pero influye, a la vez, sobre la temperatura de la hoja en la
cual se efectúen las mediciones de la conductancia y de la transpiración.
Por otra parte, de las fluctuaciones de la intensidad de la radiación global
dependen las fluctuaciones de la humedad relativa, de la temperatura del
ambiente, de la temperatura de la hoja, de la temperatura del suelo y de
modo particular, las variaciones momentáneas del potencial hídrico de las
capas delsuelo, más próximas a la supereficie.

Porlomismo, en general, losaumentos de las intensidades de la ra
diación global que intermitentemente se presentan enlos páramos produ
cen incrementos o descensos de las intensidades de las variables
ecoclimáticas, potencial hídrico del suelo,radiación incidente, temperatu
radel ambiente, temperatura de lassuperficies foliares y temperatura del
suelo. Pero, porotrolado, lasintensificaciones de la radiación global impli
can, por lo general, descensos de la humedad relativa del aire; mientras que

y aún ligerosatenuamientos producen efectos inversos (Figs. 22,29

5.1 ANÁLISIS DE LAS VARIACIONES DELA CONDUCTANCIA Y
LA transpiración POR LAHAZ YPOR ELENVÉS FOLIAR
de las dos especies, en CADA COMUNIDAD VS.
factores ambientales.

Acontinuación se analiza para cada una de las dos especies estudia
das las respuestas de la conductancia y transpiración foliar, por la haz y
porelenvés delahoja, dePentacalia vaccinioides ydela Espeletia grandiflora,
encadaima delas tres comunidades, a lasfluctuaciones de cada uno de los
factores ecoclimáticos de mayor impacto.

El análisis se basa en lacomparación de los comportamientos de los
coeficientes de las correlaciones parciales de las variables macro-y
ecoclimáticas y se complementacon los resultados de las regresiones linea
les simples o múltiples de la conductancia y de la transpiración vs. los

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia. .. 109

factores ecoclimáticos que como uno de los resultados de este estudio, se
consideran de mayor impacto en las fluctuaciones de las intensidades de la
conductancia y de la transpiración.

También se evalúan, en cada comunidad, comparativamente, las mar
chas diarias de la conductancia, en los doce días en los cuales se efectuaron
las mediciones, por la haz y por el envés, de las hojas de cada una de las
especies. Se comparan y luego las interrelaciones entre las variaciones de la
conductancia y de la transpiración, con ayuda de las gráficas que acompa
ñan las marchas diarias de la conductancia, por la haz y por el envés, de las
hojas de cada una de las dos especies estudiadas, en las tres comuiüdades.

Finalmente, se muestran y evalúan comparativamente, para la
conductancia y la transpiración, las interrelaciones siguientes: entre espe
cie y lado de la hoja; entre especie y mes; entre especie y sitio (comunidad);
entre lado de la hoja y mes y entre mes y sitio. Tales interrelaciones se deter
minaron mediante el procedimiento ANOVA.

5.1.1 Pentacalia vaccinioides

En la comunidad Vegetación de Turbera, las correlacionesparciales,de
la conductancia y de la transpiración, por la haz de la hoja vs. los factores
ecoclimáticos: potencial hídrico del suelo y temperatura del ambiente, fueron
negativas. Por el envés, las correlaciones parciales de la conductancia y de la
transpiración vs. temperatura del ambiente y de la hoja, fueron tambiénnega
tivas. Para la transpiración el potencial hídrico presentó correlación parcial
negativa, por el envés. Por esta misma cara foliar la correlación parcial
conductancia vs. viento presentó coeficientepositivo;tambiénla correlación
transpiración vs. velocidad del viento, por el envés, resultó positiva.

Los aumentos de la velocidad del viento contribuyeron a producir
niveles relativamente altos en las tasas de la transpiración, por el envés.
Otras veces, las tasas de las dos variables dependientes, conductancia y
transpiración, descendieron cuando se intensificó la radiación global, des
cendió la humedad relativa y se intensificó la velocidad del viento, como se
desprende de las respectivas marchas diarias de la conductancia vs. radia
ción global. Véase también Fig. 29, que muestra la marcha diaria de la
conductancia a lo largo de los días en los cuales se efectuaron las medicio
nes vs. radiación global.

En los (Anexos) Tablas 13 a,b; 14 a,b; 15 a,b; 16 a,b; se pueden también
consultar las correlaciones parciales de parámetros fisiológicos vs. hume
dad relativa, radiación global y temperatura del aire de Pentacalia vaccinioides,
por el envés foliar. En estas Tablas se incluye el conjunto completo de varia
bles macro-y ecoclimáticas. Se añade, finalmente, a título informativo las
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correlaciones parciales conductancia vs. transpiración y vice-versa de las
variables fisiológicas pero independientemente de las correlaciones parcia
les de los factores climáticos.

Tales correlaciones parciales explican, entre otros, las diferencias de
los promedios de las tasas de intensidad de los factores macro-y
ecoclimáticos para cada una de las tres comvmidades y la relación de cada
factor, positiva o negativa, sobre las tasas de la conductancia y de la trans
piración,por la respectivacara foliar. Figs.9-14.

El comportamiento de la conductancia y de la transpiración vs. los
factores ecoclimáticos fue diferente en las tres comunidades, tanto por la
haz, como porel envés de lahoja. Así, mientras en la comunidad Vegeta
ción de Turbera la conductancia y la transpiración vs. humedad relativa
variaronen relación directa, por ambos lados de la hoja, en el Frailejonal-
pajonal, esto solamente ocurrió para la conductanciavs. humedad relativa,
porlahaz. Porotraparte,enelFrailejonal-pajonal el comportamiento de la
conductancia vs. la humedad relativa, por el envés de la hoja, difirió tam
bién notablemente con respecto aldel Páramo-rocoso y, enparticular, alde
laVegetación deTurbera, donde larelación fue positiva, mientrasque en el
Frailejoal-pajonal fue negativa. (Véase también Figs. 9-14b; 45 a-46 b).

Con respecto a la transpiración vs. humedad relativa, por el envés,
llama laatención larelación negativa, que sepresentó enlascomunidades
Frailejonal-pajonal yelPáramo-rocoso. La razónparaellopareceríaradicar
enquemientras en el Frailejonal-pajonal los descensos de la radiación glo
bal estuvieron acompañados de incrementos de la humedad relativa y de
sunultáneos descensos de las temperaturas delas hojas ydelambiente, en
la Vegetación de Turbera los descensos de la radiación global no siempre
produjeron incrementos delahumedad relativa. Parecería que esto se debió
a los vientos transportadores de aire seco al sitio dondesehicieron lasme
diciones; y al incremento de la temperatura del aire y de la hoja. (Anexos)
FiglOg,h.

Sin embargo, cucmdo porelcontrario, los incrementos de la radiación
global en la comunidad Vegetación de Turbera produjeron descensos dela
humedad relativa, sorprendentemente, ello nosiempre implicó, como erade
esperarse, aumentos de la intensidad de la transpiración y de la
conductancia. Sin embargo, laocurrencia devientos momentáneos fuertes
(4 m/seg.), y la disminución del valor negativo del potencial hídrico del
suelo indujeron aumentos de la conductancia. (Anexos) Fig. 10 h. La ocu
rrencia de elevadas temperaturas de la hoja de hasta aproximadamente
19.5°C, pudo tambiénhaber contribuido a la producción de este mismo efec
to. (Anexos) Fig.11 e-f.
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Fig 45 (a,b). Variación de los promedios de la conductancia entre especie (haz y
envés foliar) y por comunidad.
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Fig 46 (a,b). Variación de los promedios de la transpiración por especie (haz y
envés foliar) y por comunidad.
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En contraste, en el Frailejonal-pajonal los aumentos de la radiación
global siempre estuvieron acompañados de incrementos de la conductcmcia
y de la transpiración, tanto por la haz como por el envés foliar. Las
interrelaciones entre la velocidad del viento y la humedad relativa no resul
taron claras. El incremento de la velocidad del viento coincidió con los
descensos de la humedad relativa; otras veces, con aumentos de la misma.
También, a veces cuando el viento dejó de soplar, aumentó la humedad rela
tiva, (Anexos) Figs. 1-2 y (Anexos) Fig. 21. Sin embargo, en total, comomues
tran los promedios, Figs. 9-14 tanto de la transpiración y de la conductancia
±ES en el Freailejonal-pajonal, cuando los incrementos de la radiación glo
bal produjeron descensos, asi sean mínimos, de la humedad relativa, la
conductancia se incrementó. (Véase también (Anexos) Tablas 13 a,b).

En el Páramo-rocoso la radiación global y la radiación incidente pre
sentaron relaciones positivas, por la haz y por el envés. Las relaciones trans
piración vs. humedad relativa, y conductancia vs. humedad relativa por
ambos lados de la hoja, resultaron también positivas.Véase (Anexo) Tablas
13 by 14a y Figs. 10a,b; 45a,b;46a,b. Porotra parte,períodos dehumedad
relativa superior al 65% alternaron con súbitos descensos de la humedad
del aire (50%-39%).

Las oscilaciones de la humedad relativa en el Páramo-rocoso coinci
dieron con las oscilaciones de la radiación global, cuya intensidad fue en
promedio relativamente baja. Momentos de baja radiaciónglobalcoincidie
ron con momentos de elevada humedad relativa.

En el Frailejonal-pajonal las correlaciones parciales de la
conductancia y de la transpiración por ambas caras foliares en las tres co
munidades fueron negativas, (Anexos) Tablas 13b; 14a,b;salvoel casode
la comunidad Vegetación de Turbera en la cual la correlaciónparcial trans
piración vs. temperatura de la hoja, por la haz, fue de 0.038. Todo encoinci
denciacon las relaciones entre las tasas promedio (±ES) de laconductancia
y de la transpiración vs. los promedios (±ES) de la temperatura promedio
(ES) de la hoja, por las dos caras foliares. También la temperaturapromedio
de la hoja presentó correlaciones parcial positiva conrespecto a la transpi
ración por el envés.

No obstante las reducidas diferencias entre los valores de las intensi
dades de la conductancia y de la transpiración (mínimos, medios, máximos
ypromedios), correspondientes a las dos carasde lahoja anfiestomática de
Pentacalia vaccinioides (véase Tabla 3), existen sobre todo diferencias entre
los valores de los promedios (±SE), tanto de la transpiración como de la
conductancia, de los valores de tales promedios (±SE) obtenidos para cada
una de las tres comunidades, en las cuales se llevó a cabo este estudio.
Particularmente, son notables las diferencias de los promedios (±SE), entre
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el Páramo-rocoso y las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetación de
Turbera, respectivamente. Figs. 45 a,b; 46 a,b.

De acuerdo con vma de las conclusiones que se plantean como resulta
do de este trabajo, tales diferencias están, relacionadas con el comportamien
to del potencial hidrico en cada ima de las tres comunidades, Fig. 14 a,b.

Por otra parte, dentro del conjvmto de las variables climáticas que en
cada comunidad influyen en la fluctuación de las intensidades de la
conductancia y la transpiración, es necesario establecer categorías según la
magnitud de la incidencia sobre la regulación de las intensidades de las
mencionadas variables fisiológicas.

El conjimto total de variables consideradas en este estudio, incluye 8
variablesindependientes. Esteconjunto de variables independientes inclu
ye ima primera categoría,conformada por los parámetros macroclimáticos:
radiación global, humedad relativa del aire, temperatura del aire y el viento.
La segunda categoría incluye las variables ecoclimáticas: radiación inci
dente, temperatura del suelo, temperatura delahoja y elpotencial hidrico
del suelo. Este último parámetro, al igual que la temperatura delahoja, está
mfluenciado porlas dos categorías de variables mencionadas.

Las variables ecoclimáticas están fuertemente interelacionadas y se
complementan de acuerdoconel sitiodonde crecenlas plantas y se efectúen
las mediciones. Las variables dependientes conductancia y transpiración
foliar estántambiénestrechamente interrelacionadas (Anexos)Tablas 1-12;
correlaciones de Pearson.

La transpiración depende directamente delaconductancia, de acuerdo
con la ecuación: ,Hp=gHPj^Hp(mmol/H30m -^S-'). En donde gHp es la
conductancia del vapor de agua, expresada en valores de flujo molar.

representa ladiferencia de lapresión de vapor, expresadaen molé
culas de agua por volumen. (Larcher, 1995).

Lasvariablesecoclimáticas están estrechamente interrelacionadas con
las variables macroclimáticas y, en algimos casos, variables pertenecientes
a vma y oha categoría puedeninteractuare influenciarla conductancia y/o
la transpiración, porima oporambas caras foliares. Esto mismo es loque se
muestra en las regresiones lineales de la conductancia y de la transpira
ción, Tablas 10 a-13 b.

En este estudio las variables independientes de mayor "fit"o poder
productivos, variaron de vma especie a otra, de una a otra comunidad y
según la cara foliar. Según lamagnitud, mayor, media o menor del coefi
ciente pueden agruparse en variablesde coeficientealto, intermedio o bajo.
Entre las primeras estaría el potencialhidrico del suelo y la temperatura de
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la hoja. Entre las segundas, la temperatura del suelo, la temperatura del
ambiente, la humedad relativa y la radiación incidente. Entre los de baja
influencia estarían la radiación global y la radiación incidente. Sin embar
go, estos grados de incidencia sobre las variables fisiológicas tampoco es
uniforme. En una comunidad son ciertas variables; en otra comunidad pue
den ser otras. Esto también es válido para las regresiones lineales de las
respectivas comunidades.

Sin embargo, para obtener al menos vmaaproximación al conocimiento
de la compleja red de interrelaciones de las variables macroclimáticas y
ecoclimáticas con la conductancia y transpiración, en cada comvmidad, se
recurrió al cálculo de la correlación de cada variable macro - climática vs.

cada vma de las variables fisiológicas mientras el valor de cada vma de las
otras variables macro - o ecoclimáticas permanecía constante. Es decir, la
determinación de las correlaciones parciales de la conductancia y/o la trans
piración, respectivamente vs. cada una de las variables macro - y ecocli
máticas.Siempre se incluyó la variable macroclimática velocidad del viento.
Tablas 6 a,b; 8 a,b Pentacalia vaccinioides.

En los (Anexos) Tablas 13 a-14 b) (Pentacalia vaccinioides) y (Anexos)
Tablas 15 a- 16 b, (Espeletia grandiflora) de los conjvmtos de correlaciones
parciales de la conductancia y de la transpiración vs. conjvmto completo
de ocho variables independientes macro-y ecoclimáticas de cada comvmi
dad resultan las variables cuyos coeficientes de correlación parcial son más
altos. Por ejemplo, en la comunidad Páramo rocoso, por el envés, para la
correlación parcial transpiración vs. potencial hidrico, se obtuvo el valor
mas alto. Tablas 6 a,b; 8 a,b.

En la comunidad Frailejonal-pajonal, los valores mas altos de los co
eficientes de las correlaciones parciales para la conductancia y para la
transpiración foliar de Pentacalia vaccinioides, tanto por la haz como por el
envés, correspondieron a las variables temperatura del ambiente, tempera
tura de la hoja y viento. En la comvmidad Vegetación de Turbera, presentó
valor elevado la correlación parcial transpiración vs. temperatura del am
biente. También correlación de la variable temperatura de la hoja vs. tempe
ratura del ambiente. Las correlaciones de la conductancia vs. temperatura
de la hoja y conductancia vs. temperatura del ambiente fueron relativamen
te elevadas. Tabla 6 a,b. (Anexos) Tabla 17a,b.

Los valores negativos respectivos de los coeficientes de las correla
ciones parciales del potencial hidrico del suelo, respecto a la conductancia,
obtenidos en dichas comunidades, fueron también los más altos: salvo la
correspondiente al potencial hidrico por el envés, en la comunidad Vegeta
ción de Turbera, los coeficientes de las correlaciones parciales, por la haz y
porel envés, de esta misma variable (Tj)en la comvmidad Frailejonal-pajonal,
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fueron también bajas. PRPVH: Tj =-0.2655; PRPVE: T, =-0.3007;TPVH: T, =-
0.2012; TPVE: Tj =0.0207; FPPVH=-0.0775; FPPVE,Tj=0.0978. Tabla 6b.

En las Tablas 10 a,b y 11a,b {Pentacaliavaccinioides) y Tablas 10 a, 13 b,
{Espeletia grandiflora) se presentan las regresiones lineales simples o hasta
de dos variables independientes, de acuerdo con el mejor "fit" que mues
tran, para cada comimidad, por la haz y por el envés foliar, las respuestas
de la conductancia y de la transpiración al influjo de variables que resulta
ron ser de mayor significancia fisiológica y estadística, en referencia a la
conductancia y la transpiración de cada especie, lado foliar y comunidad
respectivamente. Enalgunoscasosestas condiciones climáticas correspon
dieron directamente a las variables macroclimáticas, radiación global, hu
medad relativa, temperatura del ambiente, temperatura suelo y velocidad
del viento.

La influencia delavariable independiente, potencial hídricodel sue
lo, se evidencia en las respuestas de la transpiración yde la conductancia a
las variaciones de dicha variable. Véase regresiones de la conductancia yde
atranspiración vs. ambientales independientes en las que figura la varia

ble potencial hídrico del suelo. Tabla 10 a;11 b.

. °b:a parte, se pudo establecer que las variaciones del potencial
dnco del suelo dependen en mayor grado yensuorden delas siguientes

J^riables: temperatura del suelo (Tsuelo), humedad relativa de la atmósfera
Jf^)' temperatura del ambiente (Tamb), radiación incidente (Radin) y

radiación global (Rglob).

Cabe destacar la alta incidencia de latemperatura del suelo (Tsuelo)
ene comportamiento del potencial hídrico delsuelo. Tales incidencias se
acentúan en las épocas de sequía ode menor precipitación en el Páramo yse
exprwan a través delamagnitud yfrecuencia de los descensos momentá-
neos de los valores del potencial hídrico de las capas superficiales del sue-
o. Esto ocurrió, en particular, durante el mes de enero de 1995, en la

comunidad Páramo-rocoso.

Por otra parte, las diferencias entre los valores promedios totales
de la conductancia y de la transpiración (M±SE) , correspondientes a
ca a una de las trescomunidades, están relacionadas, con los balances
respectivos de los efectos promotores vs. los efectos inhibidores de las
tasas de la conductancia yde la transpiración, producidos por las varia
ciones del potencial hídrico del suelo para cada comunidad especie y
cara foliar.

También pueden provenirdel efecto directo independiente o a tra
vésde lasvariaciones inducidas enla temperatura de la hoja (Thoja), por
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la temperatura del aire, la radiación global e incidente y la temperatura
del suelo, a través del impacto sobre el potencial hídrico del suelo. En
algunos momentos, también la velocidad del viento puede ejercer influen
cia sobre la humedad relativa e indirectamente sobre el potencial hídrico.
De todas maneras la red de interacciones de los factores climáticos es

compleja.

El impacto de las variaciones de los parámetros climáticos, ya men
cionados sobre los descensos o incrementos momentáneos del potencial
hídrico del suelo se presentó en las tres comunidades y alcanzó mayor mag
nitud, particularmente, en la primera época seca del año. Por ejemplo, como
se observa en las (Anexos) Fig.2, el 19 de enero de 1995, en la comunidad
Frailejonal-pajonal, el potencial hídrico de las capas superficiales del suelo,
varió de -23 a -14 centibares.

Ese mismo día, simultáneamente la radiación global, a las 10.39 a.m.
inició un descenso de 1200 a 800 umol/seg/m^ y se mantuvo a menos de
1000 umol/seg/m^. Al mismo tiempo, la humedad relativa,ascendió de 51%
cil 58%. Por la haz, a las 10.41 a.m. la radiación global ascendió a 1400
umol/seg/m^ y descendió a 900 umol/seg/m^ y más tarde a 700 umol/seg/
m^. Mientras tanto, el potencial hídrico de los horizontes superficiales del
suelo varió entre -21 y -4 centibares.

En el Páramo-rocoso, el 17 de enero de 1995, a las 12.47 p.m. la radia
ción global ascendió a 400 umol/seg/ m^ a 1900 umol/seg/m^ a las 13.15
p.m. Simultáneamente, la humedad relativa, descendió a 55% y a esa misma
hora, el potencial hídrico del suelo pasó de -45a -47centibarespor el envés.
Por la haz, se observó un comportamiento similar. Fig. 15 a-h.

En la comunidad Vegetación de Turbera el día, enero 18 de 1995, la
radiación global ascendió de 600 a 2400 umol/seg/m^ y se mantuvo a ese
nivel. Entre tanto, la humedad relativa descendió del 51% al 45%, mientras
el potencial hídrico del suelo a las 10.55a.m. era de -1 centibar,pero ya a las
11.23 a.m. aumentó a -3.5 centibares; pero pronto, a las 11.30, comenzó a
descender hasta alcanzar -2.5 centibares a las 11.39 a.m. La radiación glo
balascendió a 2.500 umol/seg/m^ la humedad relativa del aireal51%, y el
potencial hídrico del suelo a -3.5 centibares y, en seguida osciló entre ese
valor y -2.5 centibares. La radiación global simultáneamente osciló entre
1200, 2400 y 2200 umol/seg/m^ por el envés. Sin embargo, cabe señalar
que en la comunidad Páramo-rocoso, fue donde el potencial hídrico del
suelo se mantuvo mas estable, Fig.16 a-h, particularmente, durante los pe
ríodos de iniciación de las épocas de lluvias que alternan con las épocas de
sequía del año.

Sin embargo, como ha sido ya expuesto, la incidencia de la radiación
global sobre el potencial hídrico del suelo no es directa. Tal influencia se
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ejerce, sobretodo, a través de la acción integrada, de las variables: humedad
relativa, temperatura del ambiente, temperatura del suelo, radiación inci
dente y velocidad del viento, en el sitio donde crece la planta, bajo estudio.

De tal modo que, de acuerdo con las condiciones climáticas dominan
tes en el momento de efectuar las mediciones en \ma comunidad, en una
especie y en referencia a una Ccira foliar dadas, variará el potencial hídrico.
Asise observaen las Figs.15,16, si se compara el comportamiento del poten
cialhídrico por la haz y por el envésfoliarde Pentacalia vaccinioides, en la
comumdad Vegetación de Turbera.

Porlomismo, sise pregunta,cuálesfueron los factoresclimáticos y en
que medida tales factores tuvieron mayor incidencia en la conductancia ?
De acuerdo con elcomportamiento de loscoeficientes de las correlaciones
parciales yadiscutidos ycon las regresiones lineales de la conductancia vs.
factores climáticos, (Tablas 10 a,b.) larespuesta a talpregunta es: Los fac
tores ambientales que enunau otracomimidad tuvieronmayor impactoen
las altas tasas de laconductancia odelatranspiración resultaron serdife
rentes. En lacomuiüdad Frailejonal-pajonal las altas tasas deconductancia,
por el envés foliar, de la especie Pentacalia vaccinioides, dependieron, ensu
orden, de lavelocidad del viento, delaradiación incidente ydelpotencial
hídrico del suelo. (Véase Tablas 6a,b).

De igualmanera, sisolamente setieneencuentael impactoy variacio-
fPofonciEil hídrico de las capas superficiales del suelo como factor^biental regulador de las tasas de la conductancia yde la transpiración de

^tacalia vaccinioides, en las tres comimidades yse excluye el producido por
os tactores ambientales ysus respectivas variaciones, surge lapregrmta:

, Por qué, entonces el valor promedio (±ES) de la conductancia, por elenves de las hojas de Pentacalia vaccinioides, en lacomunidad Vegetación de
ut era, esmenor queen la comunidad Frailejonal-pajonal, si el grado de

sa ación del agua del suelo siempre fue mayor en la Vegetación de Turbera
que enelFrailejonal-pajonal, talcual sedesprende losvalores que aparecen
enlasFigs.45a,byFig:47a,b?

(\Á también surgir la pregunta: Por qué los valores promedio' ~ 1 transpiración, por la haz de las hojas, de Pentacalia vaccinioides,
®^amo-rocoso y en elFrailejonal-pajonal con un contenido de agua

del substrato mayor, son muy cercanos ? (Fig. 46 a,b yFig. 47 a,b).

, Si bien la complejidad de las interdependencias de las variablesclimáticas implicadas dificulta todavía disponer de una respuesta definiti
va a estos interrogantes, conbase en la información obtenida en este estu
dio, sepuede plantear, como hipótesis de trabajo, la siguiente:
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Fig 47 (a, b). Variación de los promedios del potencial hídrico del suelo por especie
(haz y envés foliar) y por comunidad.

Los montos de los promedios ±ES de las tasas de la transpiración y
de la conductancia dependen del balance de grado de intensidad de las
fluctuaciones momentáneas de las variables climáticas promotoras contra
el grado de intensidad de las fluctuaciones momentáneas de las variables
inhibidores de la conductancia o de la transpiración. En este estudio se
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utilizan los valores de las correlaciones parciales respectivas como
indicadores de tales grados de intensidad de las fluctuaciones de imas y
otras variables climáticas.

Este balance puede ser complementado mediante la confrontación
de los coeficientes de las correlaciones parciales de cada factor ecoclimático
con los montos de los promedios de las tasas de conductancia y transpira
ción,obtenidos en lasmediciones efectuadas, a lo largo de los días en que se
realizóesteestudio.(Figs. 9 a-14 b).

Los coeficientes de las correlaciones parcialescorrespondientes a la
transpiración por la haz de Pentacalia vaccinioides vs. factores ecoclimáticos
enlascomunidades Frailejonal-pajonal y Páramo-rocoso, (Tabla 8 a,b) ex
plican elelevado promedio de la mencionadavariable fisiológica (transpi
ración). En particulíir los valores altos de los coeficientes de las correlaciones
parciales promotoras dela tremspiración como la radiaciónincidente;cuya
mediana ypromedio (±ES), por otra peirte, fueron mayores enlacomimidad
Páramo rocoso que en lacomimidad Frailejonal-pajonal.

También latemperatura de lahoja, mediana ypromedio, fue mayor en
el Páramo rocoso, lo mismo que la velocidad del viento. También los prome
dios de las intensidades delos factores macroclimáticos, radiación global,
humedad relativa yelfactor ecoclimático, radiación incidente, fueron mas
avorables enelPáramo-rocoso. (Tabla 3y Figs. 8a-14b).

Estos análisis seefectuarán enelcapitulo siguiente y losrespectivos
resultados se confrontarán ydiscutirán con los que seobtengan paraEspeletia
grandiflora en referencia a la determinación de las incidencias de las mis
mas variables ecoclimáticas en elcomportamiento de la conductancia y de
la transpiración

5.1.2 Espeletia grandiflora

También, como en el caso de Pentacalia vacciniodes, las variables
macroclimáticas, humedad relativa yradiación global, presentaron las más
elevadas correlaciones simples oindependientes (Pearson) entre si. Lo mis
mo, vs. cada una delas variables ecoclimáticas, temperatura del ambiente,
temperatura delahoja, temperatura del suelo, viento y potencial hídrico del
suelo. (Anexos) Tablas 7-12. También losvaloresde las correlaciones inde
pendientes de la radiación global y de la humedad relativa vs. potencial
hídrico delsuelo resultaron negativas enlas tres comunidades y por ambos
lados de la hoja.

Elpotencial hídrico delsuelo presentó en todas las comunidades el
valor de la correlación simple o independiente (Pearson) más alta con res
pectoa la humedad relativa; seguidopor el de lascorrelaciones del mismo
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factor con las variables: velocidad del viento y temperatura del suelo y del
ambiente. Esto último en la mayoria de los casos.

Las correlaciones independientes de Pearson entre las temperatiiras
del suelo y del ambiente fueron también elevadas; lo propio con la velocidad
del viento.

El coeficiente del potencial hídrico (Tj,Tj)en las regresioneslineales
simples (Anexos) Tabla 12 b, conductancia vs. potencial hídrico de Espeletia
grandiflora, por el envés, en las tres comunidades, siempre fue positivo. En
Pentacalia vaccinioides en cambio el coeficiente de esta misma variable vs.
conductancia o vs. transpiración resultó, en la misma comunidad Páramo-
rocoso, por ambas caras de la hoja, negativo. En la comunidad Frailejonal-
pajonal fue positivo en el caso de la regresión transpiración vs. radiación
incidente y potencial hídrico, por el envés.

Por otro lado, si se analizan los valores (Anexos) Tablas 15 a-16 b. de
las correlaciones parciales respectivamente, conductancia vs. factores macro-
y ecoclimáticos y de la transpiración vs. factores macro-y ecoclimáticos, se
llega a la conclusión, según la cual, los coeficientes de las correlaciones
parciales del potencial hídrico del suelo (T,, T^), en la comunidad Páramo
rocoso, por la haz, son negativos.

Para el caso de la conductancia y de la transpiración, por el envés, en
todas las comunidades los mismos coeficientes resultaron positivos. Tam
bién ocurrió esto con el coeficiente de correlación parciedde la conductancia
vs. humedad relativa. Además, sólo para el caso del Páramorocoso, por la
haz,el coeficiente de la correlación parcial conductancia vs. humedad relati
va resultó relativamente alto; contrariamente a lo que podría esperarse. Pro
bablemente,esto explica la razón por la cual en esta comunidad, loscoeficientes
de las correlaciones parciales, respectivamente, de la conductancia vs. poten
cial hídrico del suelo, y de la transpiración vs. potencial hídrico del suelo
resultaron negativos, por la haz. Tablas 15 a,b; 16 a,b.

En el Páramo-rocoso el coeficiente de las correlaciones parciales trans
piración vs. temperatura del suelo y conductanciavs. temperatura delsuelo
fueron las más altas dentro del respectivo conjunto de variables indepen
dientes correspondientes a la comunidad. Esto mismo ocurrió en la comuni
dad Vegetación de Turbera, pero sólo por el envés foliar, tanto para la
conductancia como para la transpiración. Tablas 15 a,b; 16 a,b.

En las comunidades Frailejonal-pajonal, Páramo rocoso y Vegetación
de Turbera, los coeficientes de las correlaciones parciales de la conductancia
vs. temperatura del suelo resultaron positivos por la haz y negativos por el
envés, salvo en el caso de la correlación conductancia vs. temperatura del
suelo,por el envés, en la comunidad Vegetación de Turbera.
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En el caso de la comunidad Páramo-rocoso, los coeficientes de las
correlaciones parciales de la conductancia vs. variables ambientales se pre
sentaron tres correlaciones parciales de coeficientes negativos, a saber:
conductémcia vs. temperatura de la hoja; conductancia vs. temperatura del
suelo y conductancia vs. velocidad del viento. En lo que respecta al envés
foliar y a las correlaciones parciales, transpiración vs. variables ambienta
les interrelacionadas, en esta misma comimidad, solamente se presentaron
dos correlaciones parciales de bajoscoeficientes negativos. A saber: transpi
raciónvs.humedad relativa (r=-0.0830) y transpiración vs. temperatura del
suelo (r=-0.1236). (Anexos)Tabla16b.

En el Páramo-rocoso, el potencial hídrico del suelo medido con la
ayudade dos tensiómetros, presentócorrelaciónparcial de coeficiente po
sitivocon respecto a la transpiración, lo mismo que la radiación global, la
radiación incidente, la temperatura del ambiente, la temperatura de la hoja
y lavelocidad delviento; para Espeletia grandiflora, cuando las mediciones
sehicieron porelenvés foliar. (Anexos) Tabla 16b.

Cabe destacar queelmontodelbalancede loscoeficientesde las corre
laciones parciales, positivas vs. los montos de los coeficientes negativos, de
cada ima delas variables consideradas, paracada comunidad, por la haz y
porelenvés, esdirectamente proporcional almonto de lospromedios de las
tasas deconductancia y la transpiración correspondientes a cada ima de las
tres comunidades, porlahazyporelenvés foliar, de cadaespecie, respectiva
mente, registradosen la Tabla 3 y (Anexos) Tablas15 a,b y 16 a,b.

Exceptuada la comvmidad Páramo rocoso y las mediciones efectua
das por la haz, las correlaciones parciales de la transpiración y de la
conductancia vs. potencial hídrico delsuelo sonpositivas, a diferencia de
lo queha sucedido en Pentacalia vaccinioides. Todo, en consonancia con los
montos de lospromedios de laconductancia y la transpiración obtenidos a
lo largo del estudio, en las dos especies, en las tres comunidades ypara las
mediciones efectuadas, porima yotracara foliar. Tablas 15 a,b; 16 a,b.

El coeficiente de la correlación parcial negativa transpiración vs.
potencial hídrico en la comxmidad Páramo rocoso, coincide con el bajo pro
medio delas tasas detrémspiración, resultantes de lasmediciones efectua
das enesa comunidad, que aparecen enlaFig.49 a,b. Lo propio esaplicable
al promedio de la conductancia, en la mismacomunidad, por la haz foliar,
Fig.48 a.

En seguida, se analizan los coeficientes de las regresiones lineales
simples, por ambas caras foliares de Espeletia gradiflora y en referencia a la
conductancia y a la transpiración foliares vs. una variable ambiental inde
pendiente, de mejor "fit" estadístico. Tal variable en la mayoría de los ca-
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Fig 48 (a,b). Variación de los promedios de la conductancia por especie (haz y
envés foliar) y por meses de diferentes épocas del año.

sos, resultó diferente, para cada comunidad y, a veces, también para cada
lado foliar.

Se considera de interés señalar que si se resuelven las ecuaciones de
cada regresión, los resultados de las respectivas soluciones resultan pro-
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Fig 49 (a,b). Variación de los promedios de la transpiración por especies (haz y
envés foliar) y por meses de diferentes épocas del año.
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porcionales a los promedios (±ES) para la conductancia y la transpiración,
de cada especie, para cada comunidad y lado foliar. Lo propio ocurre con la
regresión simple lineal, temperatura de la hoja vs. radiación global y poten
cial o tensión hídrica del suelo vs. respectivos factores ambientales, según
la especie, comunidad y cara foliar. Véase Figs. 48 a,b; 49 a,b.

El papel significativo que corresponde a las variables temperatura de
la hoja y potencial hídrico del suelo en la regulación de la conductancia y
de la transpiración, en uno u otro sentido se explica por la complejidad de
las influencias que sobre este factor ejercen todos los parámetros
macroclimáticos y ecoclimáticos. Por lo mismo estos factores, también en el
caso de las diferentes regresiones simples de la conductancia y transpira
ción resultaron ser las mas frecuentes. El potencial hídrico fungió como
variable independiente en tres regresiones; al igual que la temperatura de la
hoja. Elcoeficiente de regresión del potencial hídrico,en todosloscasos fue
positivo y el de la variable temperatura de la hoja, siempre negativo.

Tanto la temperatura de la hoja como el potencialhídricomomentáneo
del substrato resultan de la interactuación de los parámetros que en un mo
mento dado determinan la situación momentánea macro-y ecoclimática pre
dominante en la respectiva comunidad del páramo. En particular, de la
temperahora del suelo, de la humedad relativa de la atmósfera, de la tempera
turadel aire y de la radiación global, como ya muestran lasTablas 4a,b;5a,b.

Además, la humedad relativa está estrechamente correlacionada con
la radiación global, variable, a la vez estrechamente relacionada conla ra
diación incidente, con la temperatura del suelo y con la temperatura del
ambiente. Factores sobre los cuales influye la velocidad del viento.

En el intento de explicar el comportamiento contrastante (Figs.
45,46,47,48,49) de la conductancia y de la transpiración de E.grandiflora, en
relación con el de P.vaccinioides de estas mismas variables en las tres comu
nidades, de una parte, y las interrelaciones de estecomportamiento conlas
variaciones de lospromedios (±ES) delpotencial hídrico delsuelo (T,,Tj), de
otra parte, segúnse muestra en las Figs. 50 a,b y en las Tablas 15 a,b,se
propone la hipótesis siguiente:

A las reservas de agua acumuladas en el parénquima de la médula
del eje caulinar y en el mesófilo de las hojasde Espeletia grandiflora, suma
das a las características morfológicas y anatómicas de las hojas, esta
bilizantes de la capa límite; sobre todo, por el envés foliar, se debe la
estabilizacióndel continuum: suelo-planta-hoja. Estaestabilidad determi
na la mayor regularidad de las respuestas de las plantas de esta especie a
las variaciones de los factores climáticos. Tal regularidad, a la vez, contras
ta, con la diversidad de respuestas, a los mismos factores climáticos de
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Fig 50 (a,b). Variación de los promedios del potencial hídrico del suelo por especie
(haz y envés foliar) y por meses de diferentes épocas del año.
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especies de plantas holoxeromórficas (Mora-Osejo et al 1994) que, como
Pentacalia vacinioiáes almacenan volúmenes limitados de agua en los tejidos ,
foliares. Fig. 51.

A diferencia de E.grandifolia, la especie holoxeromórfica P.vaccinioides,
no dispone de reservas significativas de agua en el tallo, ni características
morfológicas particulares, estabilizantes de la capa límite entre la superfi
cie foliar y la atmósfera, como ocurre por el contrario, en £. grandiflora (Mora-
Osejo et al 1994).

Esta misma hipótesis pretende explicar también la reducida ampli
tud de las variaciones en cada una de las comunidades de los valores pro
medio (M±SE) de la conductancia y de la transpiración foliar de Espeletia
grandiflora. Figs. 48 a,b y 49 a,b.
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INTERRELACION ENTRE ESPECIE Y LADO DE LA HOJA
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Fig 51 a. Conductancia. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelación
entre las dos especies y lado foliar (por la haz y por el envés).
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INTERRELACION ENTRE ESPECIES Y LADO DE LA HOJA

Envés

Lado

Haz

ESPECIES

— Espeletia

— Pentacalia

Fig 51 b.Transpiración. Espeletia grandiflora yPentacalia vaccinioides. Interrelación
entre las dos especies y lado foliar (por lahazy porel envés foliar).

Por otra parte, la combinaciónde varios factores climáticos y edáficos,
en particular, la ocurrencia, a lo largo del día, de largos períodos con altas
intensidades deradiación, con incrementos prolongados de la temperatura
de la atmósfera y descensos de la humedad relativa del aire, induce fuertes
incrementos, aveces momentáneos, otras veces prolongados, delpotencial
hídrico del suelo.

Si embargo, la conductancia y la transpiración foliar de Espeletia
grandiflora, no suelen ser afectadas por tales descensos, (Anexos) Fig. 24
e,f. Desde luego,cuando la temperatura de la hoja y del aire experimentan
simultáneamente fuertese intempestivosincrementos, como ocurrió el día
19 de enero de 1995,durémte la primera época seca del año, en la comimi-
dad Frailejonal-pajonal, la conductancia y la transpiración de Espeletia
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grandiflora descienden a niveles bajos. Fig. 13 a,g. En ese día, la tempera
tura de la hoja en las horas cercanas al medio día, alcémzó 19®C y la del
ambiente 17.5°C. (Anexos) Fig.14 g,h. En cambio la conductancia y las
transpiración de las hojas de las plantas de Pentacalia vaccinioides son fuer
temente afectadas. (Anexos) Fig. 1 e,f. Esto ocurre, particularmente, en las
épocas mas secas del año, por ejemplo, las que suelen presentarse en los
primeros meses del año y en sitios donde el suelo no dispone de reservas
permanentes de agua, como sucede en la comunidad Páramo-rocoso; en
contraste con los suelos de las comunidades, Frailejonal-pajonal y de la
Vegetación de Turbera.

En la comunidad Frailejonal-pajonal, las hojas de Espeletiagrandiflora,
presentan por el envés, tasas altas de conductancia estomática que oscilan
entre 150 y 200 umol/seg/m^ asi los valores del potencial hídrico del suelo
oscilen entre -1 y -5 centibares, (Anexos) Fig.24 e,f. Mientras que las mismas
horas, del mismo día (10.09.94), la conductancia foliar, por el envés de
Pentacalia vaccinioides osciló de acuerdo con las fluctuaciones de la radia
ciónincidente (factor ambiental con bajo índice de colinealidad, dependien
te, en mayor grado de la posición de la planta y de las hojas con respecto al
sol, en las cuales se efectúen las mediciones) y el potencial hídrico del
suelo. (Anexos) Fig. 1 e,f.

Es decir, a mayor potencial hídrico, menor conductancia y vice-ver-
sa. Esto ocurre también en algunas comunidades, especies y lado follar,
frecuentemente bajo el impacto combinado de las variables: humedad rela
tiva, temperatura de la atmósfera, radiaciones globale incidentey veloci
dad del viento sobre otros factores climáticos, tales como, la velocidad del
viento, la temperatura del suelo (factor estrechamente interrelacionado con
el potencial hídrico del suelo) y temperatura de la hoja. Tablas12b; 13a,b.
(Anexos) Fig. 1 e,f, Sep.10.94.

Asi también lo sugieren las regresiones lineales múltiples que mues
tran las respuestas del potencial hídrico del suelo, según la comunidad, a
la influencia combinada de dos de las siguientes variables: la radiación
incidente, radiación global, humedad relativa, temperatura del ambiente,
temperatura del suelo y velocidad del viento. Fig.l4 a; Fig. 14b; Fig. 15a;
Fig. 15 b.

A continuación se señalan las dos variables, cuya combinación, se
gún la comunidad, tuvieron la mayor incidencia sobre el potencial hídrico
del suelo. Al menos ima de tales dos variables, obtuvo el mas alto valor de la
correlación parcial, en la comunidad respectiva.

FPPVH, haz; Hrel, Tamb. Pentacalia vaccinioides: FPPVE: Tsue, PRVH:
Hrel; PRPVE: Rglob, Tsue; TPVH: Rinc; TPVE, Rinc, Tsue. Espeletia
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grandiflora: Hrel, Tamb; FPEGE; Hrel, Tamb, Hrel, Tsue; PRPVE: Hrel; TEGH:
Tsue, vie; TEGE: Hrel, Tsue.

En síntesis, en el caso de Pentacalia vaccinioides en cinco casos, de los
seis posibles, la temperatura del suelo fue una de las dos variables que
incidió sobre el potencial hídrico del suelo de la comunidad respectiva. La
Vciriable macroclimática humedad relativa incidió en tres de los seis diferen
tes.En referenciaa Espeletia grandiflora, la variable independiente, tempera
tura del suelo medió en cuatro de los seis posibles casos. Mientras que, la
humedad relativa tuvomayor inñuencia que Pentacalia vaccinioides eirvfluyen
en cincocasossobre el potencial hídrico del suelo. Tablas 14 a,b; 15 a,b.

De todos modos, son estos dos factores ambientales, la temperatura
del sueloy la humedad relativa los de mayor significación en la incidencia
sobre el potencial hídrico, en cuanto abarcan ima mayor diversidad de con
diciones morfológicas, según laespecie ycarafoliar y situaciones ecocli-
máticas, edáficas ymacroclimáticas, propias de las tres comunidades.

En lasdos especies, porlahazyelenvés foliar yen todas lascomuni
dades la variable macro-climática de impacto único y definitivo sobre la
temperatura delahoja fue laradiación global como lomuestran claramente
las Tablas que contienen las regresiones lineales simples para las dos espe
cies, porlahazyelenvés y para lastrescomimidades.

El 6de marzo de 1995, al igual que el 10 de septiembre de 1994, la
conductancia foliar porelenvés de las hojas de Espeletia grandiflora, en la
comumdad Páramo-rocoso, osciló inversamente con respecto al potencial
hídrico delsuelo. Cuando éste alcanzaba valores cercanos a Ocentibares, la
conductancia disminuía; particularmente, al medio día. Tan pronto, volvía
a aumentar, disminuían las tasas de la conductancia, Fig. 18 e,f; Fig.33 e,f.
Eldescenso más fuerte de lastasasde conductancia coincidió con el incre
mento dela temperatura delsuelo, fuertemente relacionado con el incre-
i^iento del potencialhídricodel suelo.

Cuando ocurrieron fuertes aumentos de la temperatura de la hoja, y
ascensos simultáneos de laradiación global, también sepresentaron des
censos de la conductancia foliar, pero la conductancia descendió aOcuan
do se produjo un mayor aumento prolongado del potencial hídrico del
suelo, entre las 13,43 p.m. ylas 15,20 p.m. de latarde, de ese mismo dia, 6
de marzo de 1995; no obstante que la radiación incidente se mantuvo a 200
umol/TcP/seg. y no hubo aumentos de la temperatura de la hoja en ese
mismo lapso.

En contraste, la conductancia foliar por el envés, en el Páramo-roco
so, de Pentacalia vaccinioides, el dia 17 de enero de 1995, se mantuvo en tasas
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muy bajas, entre 40 y O mmol/m-/seg. Mientras tanto el potencial hídrico
del suelo se mantenía entre valores de -40 y -50 centibares, no soplaba el
viento y la temperatura del suelo se mantenía cercana a los lO'C. La tempe
ratura de la hoja comenzó a ascender al medio dia y alcanzó 20°C al prome
diar la tarde de ese mismo dia, cuando las tasas de la conductancia también
mejoraron, entre 50 y 53 mmol/m^/seg. y la humedad relativa se sostuvo
entre 50% y 51%. Cabe anotar que mientras la conductancia descendió y
cdcanzó valores mas bajos, hubo momentos en los cuales la radiación inci
dente alcanzó valores de 240 mmol/m^/seg. (Anexos) Fig. 6 e,f.

Pero cuando mejor se pudo apreciar la relación inversa entre las tasas
de la conductancia foliar de Pentacalia vaccinioides, con respecto al potencial
hídrico del suelo, fue el dia 27 de marzo de 1995, en la comunidad Frailejoned-
pajonal. En esa fecha se presentaron aumentos relativamente fuertes, entre -
15 y -22 centibares, del potencial hídrico del suelo y, al mismo tiempo, las
tasas de la conductancia se mantuvieron por debajo de 100mmol/m^/seg.
No obstante presentarse en el mismo lapso aumentos intermitentes en la
intensidad de la radiación. Fig. 3 a-f (Potencial hídrico del suelo igual a 0).

Desde luego, las tasas más bajas de la conductancia ocurrieron en las
horas de la mañana, cuando se presentaron los mayores aumentos del valor
negativo del potencial hídrico del suelo, acompañados de incrementos re
ducidos de la temperatura del suelo y de la velocidad del viento. Fig.4 e,f.

En ese mismo dia (27.03.95), las tasas de la conductancia de Espeletia
grandiflora, oscilaron en relación positiva con las intensidades de la varia
ble radiación global, pero independientemente de las oscilaciones del po
tencial hídrico del suelo. Las tasas más altas de la conductancia coincidieron
con descensos de la velocidad del viento y, en particular, con temperaturas
altas de la hoja. (Anexos) Fig. 15. Es decir, en ese dia las variaciones momen
táneas de los factores climáticos y las correspondientes respuestas de la
conductancia parecieran apartarse del comportamiento normal.

Sinembargo, el balance global de las variaciones momentáneas de las
intensidades climáticas, promotoras de las intensidades de la conductancia
y de la transpiración, en cada una de las tres comunidades vs. lasvariacio
nes inhibitorias de las mismas, explican lo ocurrido, en ima y otra comtmi-
dad, en los días en que se efectuaron las mediciones.

Como ejemplo de la correlación negativa de un factor climáticovs. la
conductancia, podría señalarse la secuencia de variación desde im mayor a
un menor valor promedio de la conductancia, por la haz, de la hoja, de
Espeletia grandiflora, coincidente con la secuencia de menor a mayor valor
de la temperatura promedio de la hoja, que se obtuvo para cada comunidad,
asi:Páramo-rocoso 15°C, Frailejonal-pajonal 16°Cy Vegetación de Turbera
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RBGRBSIOa LISBAL SIHPLB DB LA TEMPERATURA DE LA HOJA (TBOJ)
PRAILBJOHAL PAJONAL PBNTACALIA VACCINIOIDBS HAZ

PRBDICTOR

VARIABLES

CONSTANT

RADGLOB

COEPFICIENT

11.B675

O.00407

STD ERROR

0.S0124

4.884E-04

STUDBNT'S T

23.68

8.33

O.0000

0.0000

R-SQDARED 0.5089
ADJDSTED R-SgUARED 0.5016

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATIOH

3.98126

1.99531

SOURCE

REGRBSSION

RESIDUAL

TOTAL

OP

1

67

68

SS

276.429

266.745

543.173

HS

276.429

3.98126

F

69.43

P

O.0000

CASES INCLUDBD 69 MISSIN6 CASES 2

RBGRBSION lineal simple de la temperatura DB LA HOJA (TBOJ) PARAMO
ROCOSO PBNTACALIA VACCINIOIDES HAZ

PREDICTOR

VARIABLES

CONSTANT
RADGLOB

COEFFICIENT

15.8485

0.00185

STD ERROR

0.75211

5.261E-04

STUDBNT'S T

21.07

3.52

O . 0000

0.0008

R-SQUARBD 0.1760
ADJDSTED R-SgUARED 0.1618

RESID. MEAN SgUARE (MSE)
STANDARD DEVIATIOH

8.58831

2.93058

SOURCE

REGRESSION
residual
TOTAL

1

58

59

SS

106.418

498.122

604.539

MS

106.418

8.58831

F

12.39

P

O.0008

CASES INCLUDBD 60 MISSING CASES 3

REORBSIOR LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ)
VEGETACION DE TURBERA HAZ

COEFFICIENT STD ERROR STUDBNT'S T

PREDICTOR
VARIABLES

CONSTANT

RADGLOB
15.2392

0.00162

0.38871

2.339B-04

39.20

6.90

0.0000

O.0000

R-SgUARED 0.4881
ADJDSTED R-SgUARED 0.4778

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

50

51

SS

98.6996

103.527

202.227

RESID. MEAN SOUARE (MSE)
STANDARD DEVIATIOH

2.07055

1.43894

MS

98.6996

2.07055

F

47.67

P

0.0000

CASES INCLUDBD 52 MISSING CASES O

Tabla 18a. Pentacalia vaccinioides (haz foliar). Regresión lineal simple de Thoj vs
radiación global factor ecoclimático seleccionado, paso a paso, por presentar ma
yor influencia sobre la Thoj para cada una de las tres comunidades.
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REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (TBOJ) PRAILBJOHAL
PAJONAL PBNTACALIA VACCINIOIDBS ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDBNT'S T P

CONSTANT

RADGLOB

12.3321

0.00316

0.43119

3.912E-04

28.60

8.07

0.0000

0.0000

R-SgUARED 0.4966

AOJUSTED R-SQUARED 0.4890
RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATIOH

3.27040

1.80842

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

1

66

67

SS

212.950

215.846

428.797

MS

212.950

3.27040

F

65.11

P

0.0000

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES O

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DB LA HOJA (THOJ) PARAMO ROCOSO
PENTACALIA VACCINIOIDES ENVES

PREDICTOR

VARIABLES

CONSTANT

RADGLOB

COEFFICIENT

15.4379

O .00204

STD ERROR

0.69090

4.815B-04

STÜDENT'S T

22.34

4.24

0.0000

0.0001

R-SQUARED 0.2309
ADJUSTED R-SQUARED 0.2181

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATIOH

7.20530

2.68427

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

60

61

SS

129.824

432.318

562.142

MS

129.824

7.20530

F

18.02

P

0.0001

CASES INCLUDED 62 MISSING CASES O

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DB LA HOJA (TBOJ)VEGETACIOR DE
TURBERA PBNTACALIA VACCINIOIDBS ENVES

PREDICTOR

VARIABLES

CONSTANT

RADGLOB

R-SQUARED 0.2888
ADJUSTED R-SQUARBD 0.2756

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

COEFFICIENT STD ERROR STÜDENT'S T

16.0591

0.00127

0.42886

2.723B-04

37.45

4.68

0.0000

0.0000

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

2.73206

1.65289

DF

1

54

55

SS

59.8971

147.531

207.428

MS

59.8971

2.73206

F

21.92

P

0.0000

CASES INCLUDED 56 MISSING CASES O

Tabla 18b. Pentacalia vaccinioides (envés foliar). Regresión lineal simple de Thoj vs
radiación global, factor ecoclimático seleccionado por presentar mayor influencia
sobre la Thoj para cada una de las tres comunidades.
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RECRBSIOa LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ) PRAILEJONAL
PAJONAL ESPELETIA ORANDIPLORA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEPFICIENT STO ERROR STUDENT'S T

CONSTANT

RADGLOB

12.0635
0.00319

0.57809

4.241B-04

20.87

7.53

O.0000

O.0000

R-SOt)ARED 0.5806

ADJUSTED R-SgOARED 0.5703
RESTO. MEAN SQUARE (MSE)

STANDARD DEVIATION

4.23443

2.05777

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL
TOTAL

DF

1

41

42

SS

240.300

173.612

413.911

240.300

4.23443

F P

56.75 0.0000

CASES IHCLODBD 43 HISSIHG CASES O

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ) PARAMO ROCOSO
ESPELETIA GRANDIFLORA HAZ

PREDICTOR
VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

CONSTANT
RADGLOB

13.8904

0.00202

O.65757

5.103E-04

21.12

3.95

O.0000

0.0002

R-SQUARBD 0.2151 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 6.38503
ADJUSTED R-SQUARED 0.2013 STANDARD DEVIATION 2 . 5 2 686

SOURCE

REGRESSION
residual
total

1

57

58

SS

99.7355

363.947

463.682

99.7355

6.38503

F

15.62

P

0.0002

CASES INCLUDED 59 HISSING CASES 5

UGRESIOH LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA ROJA (TECJ)VEGETACION DE
Turbera bspeletia grandiflora haz

PREDICTOR
VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

CONSTANT
RADGLOB

14.4071

0.00197

0.48629

3.206E-04

29.63

6 .15

0.0000

0.0000

R-SQUARED 0.3866
ADJUSTED R-SQUARED 0.3764

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

4.47186

2.11468

SOURCE

REGRESSION
RESIDUAL

TOTAL

DF

1

60

61

SS

169.088

268.312

437.400

HS

169.088

4.47186

CASES INCLUDED 62 HISSING CASES O

F

37 . 81

P

0.0000

Tabla 19a. Espeletia grandiflora (haz foliar). Regresión lineal simple de Thoj vs ra
diación global factor ecoclimático seleccionado paso a paso por presentar mayor
influencia sobre la Thoj para cada una de las tres comunidades.
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REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ)
PRAILBJONAL PAJONAL ESPELETIA GRANDIFLORA ENVES

PREDICTOR

VARIABLES

CONSTANT

RADGLOB

COEFFICIENT

12.6131

O.00292

STD ERROR

O.55076

4.205E-04

STUDENT'S T

22.90

6.95

0.0000

0.0000

R-SQUARED 0.5179

ADJUSTED R-SQUARED 0.5072

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

4.47459

2.11532

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

45

46

SS

216.323

201.357

417.680

MS

216.323

4.47459

F P

48.34 0.0000

CASES INCLUDED 47 MISSING CASES O

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ) PARAMO
ROCOSO ESPELETIA GRANDIFLORA ENVES

PREDICTOR

VARIABLES

CONSTANT

RADGLOB

COEFFICIENT

15.0478

0.00112

STD ERROR

0.57861

3.702E-04

STUDENT'S T

26.01

3.01

0.0000

0.0038

R-SQUARED 0.1374
ADJUSTED R-SQUARED 0.1223

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

8.05117

2.83746

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

57

58

SS

73.1174

458.916

532.034

MS

73.1174

8.05117

F P

9.08 0.0038

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES O

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ)VEGETACION
DE TURBERA ESPELETIA GRANDIFLORA ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T

CONSTANT

RADGLOB

14.7794

0.00187

0.44313

2.880E-04

33.35

6.50

0.0000

0.0000

R-SQUARED 0.3903
ADJUSTED R-SQUARED 0.3811

RESID. MEAN SQUARE (MSE)
STANDARD DEVIATION

4.11625

2.02885

SOURCE

REGRESSION

RESIDUAL

TOTAL

DF

1

66

67

CASES INCLUDED 68

SS

173.915

271.672

445.587

MS

173.915

4 .11625

MISSING CASES 2

F P

42.25 0.0000

Tabla 19b. Espeletia grandiflora (envés foliar). Regresión lineal múltiple de Thoj vs
radiación global factor ecoclimático seleccionado paso a paso por presentar ma
yor influencia sobre la Thoj para cada una de las tres comunidades.
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17°C. Conductancias: Páramo-rocoso, 16.86 umol/m^/seg. Frailejonal-
pajonal 16.36 umol/m^/seg. y Vegetación de Turbera 16.22 umol/m^/seg.
Tabla 1. Secuencia comcidente con el resultado de las respectivas regresio
nes lineales simples, correspondientes a cada comunidad. Tabla 18 a,b.

La secuencia ascendente de las intensidades de la radiación global:
(PREGH 1115 umol/m^/seg., FPEGH 1144, umol/m^/seg., y TEGH 12.64
umol/m^/seg., coincide con la correspondiente a la temperatura de la hoja
de las superficies foliares y de las respectivas variaciones a lo largo del
ciclo diurno, como se muestra en la Tabla 19 a,b, de las regresiones lineales
simples de la temperatura de la hoja vs. radiación global.

La mencionada serie descendente: Páramo-rocoso, Vegetación de
Turbera, y Frailejonal-pajonal, de los promedios de la conductancia, por el
envés, de la hoja de Espeletia grandiflora en las comunidades: Páramo-roco
so, Vegetaciónde Turbera y Frailejonal-pajonal, se explicaría, también por el
balance de loscoeficientes negativosvs.coeficientes positivos de las corre
laciones parciales de los factores facilitadores vs. factores inhibidores, en
cadacomunidad ycara foliar, tantopara la conductanciacomopara la trans
piración. A la secuencia descendente de los resultados de dicho balance,
para la conductancia, por la haz foliar de E.grandiflora, (Tabla 7a) en cada
comvmidad: Páramo-rocoso -0.1688; Veg. de Turbera - 0.3696 y Frailejonal
Pajonal - 0.4149, guarda relación con la secuencia de los promedios de las
tasas de la conductancia, por la haz de E.grandiflora:Páramo-rocoso 23.13;
Vegetación de Turbera- 20.47 y Frailejonal pajonal 20.25 mmol/m^/seg.

L.

6. COMPORTAMIENTO DEL POTENCIAL
HÍDRICO DEL SUELO EN LAS TRES
COMUNIDADES CON REFERENCIA
A LAS DOS ESPECIES ESTUDIADAS

Los valores negativos promedio mas altos del potencial hídrico del
suelo se presentaron en el Páramo-rocoso, tantocuando sehicieron lasme
diciones en plantas de Pentacalia vaccinioides, como de Espeletia grandiflora.
Las mediciones de los valores seefectuaron enelmismo sitio ysimultánea
mente, aligual que las delos demás factores ambientales yde la conductancia
ydela transpiración en el campo, por los dos lados delas hojas, de una y
otra especie, Fig. 47 a,b; Fig. 50 a,b.

Los suelos de la comunidad Vegetación deTurbera, en algimos casos,
se encontraban en estado de saturación de agua; otras veces, presentaron
valores muy cercanos al punto de saturación. El suelo de la comunidad
Frailejonal-pajonal presentó valores noalejados del pimto de saturación, en
comparación con los de la comunidad Páramo-rocoso en donde se midie
ron los valores negativosmás altos. Fig. 47a,b yFig. 50 a,b.

6.1 COMPORTAMIENTO DE LA CONDUCTANCIA YDE LA
TRANSPIRACIÓN EN RELACIÓN CON ELPOTENCIAL
HÍDRICO DELSUELOEN PENTACALIA VACCINIOIDES

La conductancia foliar de la especie anfiestomática, Pentacalia
vaccinioides, presentó, en la comunidad Páramo-rocoso, los promedios
globales (M±SE) más bajos, (41.5226 mmol/seg/m^ (±ES) por la haz y
37.5906 mmol/seg.m^ (±ES) por el envés. Allí también elpotencial hídrico
del suelo alcanzó el valor promedio de -6.9071 centibares, (±SE) porel
envés y, de -6.8676 centibares, (±SE) por la haz.Tabla 3,Tabla 20. Figs. 45
a,b; y 47 a,b.
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En cambio, como se puede observar en las Figs. 45 a,b, y Tabla 20, los
valores de la conductancia foliar de Pentacalia vaccinioides, por la haz y el
envés, en las comimidades Frailejonal-pajonal y Vegetación de Turbera, no
están muy alejados. Por otra parte, el promedio global de la conductancia,
en estas mismas comunidades fue mucho mayor que el correspondiente a la
comunidad Páramo-rocoso; es decir, en coincidencia con los mayores conte
nidos de agua del suelo de las comunidades. En la comunidad Frailejonal-
pajonal, el promedio global del potencial hidrico del suelo por la haz fue de
-2.6986 centibares y por el envés de -3.6824 centibares (±ES) y en la Vegeta
ción de Turbera, de -0.8571 centibares (±ES), por la haz y -0.9074, por el
envés

En la comunidad Páramo-rocoso, particularmente, por el envés de la
hoja, la trai\spiración se comportó de manera similar a la de la conductancia.
El promedio de la transpiración fue de 0.623743 mmol/m^/seg., ±(SE) lige
ramente más bajo que el obtenido por la haz en la misma comunidad, igual
a 0.666132 mmol/seg/m^ ±(SE). Por la haz, en la comunidad Vegetación de
Turbera, se obtuvo el valor promedio global más alto de la transpiración de
Pentacalia vaccinioides, 1.055018mmol/m^/seg. (±SE). Por el envés, los valo
res promedio de la transpiración obtenidos en las comvmidades Frailejonal-

Pentacalia

Haz (a)

Conduct

promed.
±ES

Corr.parciales
Conductancia

vs.:

T, Thoja

Bal.coef.+ y -
Corr.par.

Conduct. vs.:

Radin. T°amb

Viento

Balance

global
correl.

par.var.

ecoclim.

Potenc.

hidrico

(iji) suelo

PRH 41.5226 -0.2182 -0.1715 -0.2704 -0.6601 -6.8676

FPH 81.9464 -0.0910 -0.2338 -0.0812 -0.4060 -2.6986

TH 84.3433 -0.1058 -0.0500 -0.4233 -0.5791 -0.8571

Envés (b)

PRH 37.5906 -0.2151 -0.1913 -0.4595 -0.8659 -6.9071

TE 80.9561 0.0675 -0.3092 -0.1613 -0.4055 -0.9074

FPE 82.1936 0.1568 -0.3281 0.0263 - 0.145 -3.6824

Tabla 20. Tasas promedio ±ES de la conductancia por la haz (a) y el envés (b)
foliar de Pentacaliavaccinioides para cada comunidad. Idem; correlaciones parcia
les, conductancia vs. potencial hidrico del suelo (Tj) y temperatura de la hoja
(Thoja), (Véase Tabla 6 a-b); balance de los coeficientes + y - de las correlaciones
parciales, conductancia vs. factores ecoclimáticos; balance global de las correla
ciones parciales T, Thoja y correlaciones parciales de la conductancia vs. facto
res ecoclimáticos; promedios del potencial hidrico del suelo (y), por comunidad.
(Véase Tabla 3)
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pajonal y en la Vegetación de Turbera fueron bastante similares entre sí.
Tabla 21 y Fig.46 b. No así por la haz foliar Tabla 21 y Fig. 46 a.

Tanto las correlaciones parciales, de la conductancia como de la
transpiración vs. el conjunto de variables ecoclimáticas indican que, en
imo y otro caso, los coeficientes negativos más altos del potencial hidrico
del suelo, correspondieron a la comunidad Páramo-rocoso. Es decir, en
confirmación de los previsto en la ya enunciada hipótesis.

Entre los resultados del balance global de los coeficientes de las co
rrelaciones parciales, negativos y positivos, conductancia vs. variables
ecoclimáticas, tanto el balance correspondiente a FPH (-0.4060) como el
obtenido para TH, (-0.5791) son negativos y mayores que el perteneciente
al balance también negativo de PRH (-0.6601). Sin embargo, el balance glo
bal de FPH es mayor que el de TH. De donde se puede deducir que tal
balance no fue el factor decisivo para que el promedio de la conductancia
de FPH fuera menor que TH. El factor decisivo como se deduce de la misma
Tabla 20 fue el potencial hidrico del suelo, cuyos valores negativos obteni
dos en cada comunidad, por la haz foliar, descienden al punto de satura
ción 0.0 de agua del suelo y a medida que ascienden los valores de la
conductancia.

Pentacalia

Haz (a)

Transp.
promed.

:tES

Corr.parciales
Transpiración

vs.:

Tj Thoja

Bal.coef.+ y -
Corr.parc.

Transpir. vs.
Radin.T°amb

Viento

Balance

global
correl.

pardal
var.eco.

Potenc.

hidrico

(r|))
suelo

PRH 0.6661 -0.2373 -0.2252 -0.2204 -0.6829 -6.8676

FPH 0.6696 0.0009 -0.2188 -0.0069 -0.2110 -Z6986

TH 1.0550 -0.2038 0.1378 -0.3272 -0.3932 -0.8571

Envés(b)

PRE 0.62374 -0.3223 -0.0578 -0.4245 -0.8046 -6.9071

FPE 0.9500 0.1626 -0.2590 0.4642 0.3678 -3.6824

TE 0.9555 -0.0291 -0.0639 -0.0223 -0.1153 -0.9074

Tabla 21. Tasas promedio ±ES de la transpiración por la haz (a) y el envés (b)
foliar de Pentacalia vaccinioides, para cada comunidad. Idem: correlaciones parcia
les, transpiración vs. potencial hidrico del suelo (T,) y temperatura de la hoja
(Thoja, véase Tabla 7 a,b); balance de los coeficientes + y - de las correlaciones
parciales, de la transpiración vs. factores ecoclimáticos; balance global de las
correlaciones parciales mencionadas atrás. Promedios del potencial hidrico del
suelo (y) por comunidad, registrados en la Tabla 3 y Fig. 47 a,b.
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Por el envés, sucedió lo contrario, de acuerdo con la Tabla 20, en la
cual los valores negativos, cada vez menores, de los balances globales de
las correlaciones parciales de la conductancia vs. factores ecoclimáticos,
corresponden a valores positivos, cada vez mayores de los promedios de la
conductancia, por el envés, de Pentacalia vaccinioides.

Lo mismo sucede con los coeficientes de las correlaciones parciales,
conductancia vs. Tj, por el envés. Tabla 20. Sin embargo, en este caso, la
secuencia ascendente de los valores promedios de la conductancia, coinci
de conla secuenciaascendente de los coeficientes de las correlaciones par
ciales de la conductancia vs. T,, e inversamente, con los coeficientes
negativos, cada vez mayores, comunidad por comunidad, de las correla
ciones parciales conductancia vs. Thoja (por el envés). Los coeficientes
negativos de las correlaciones Parcialesconductancia vs. T,, muestran tam
bién elgrado enque afectó este parámetro a la intensidad de la transpira
ción. Mientras los coeficientes positivos de la misma correlación parcial,
muestran lo contrario.

Enelcaso de la especie Pentacalia vaccinioides el valor negativo, mas
alto, del coeficiente de la correlación parcial conductancia vs. potencial
hídrico (T,) por la haz (-0.2182) yel envés(-0.2151), se presentó en elPára
mo-rocoso, Tablas 6 y 20). En esta comunidad y, en referencia a la misma
especie, por la haz,el coeficiente masbajode las correlaciones parciales,
conductancia vs. variables ecoclimáticas, correspondió a la variable inde
pendiente velocidad del viento, (-0.0269) Esto también es válido para la
comunidad Vegetación deTurbera, (0.0224). Porel contrario, esta relación
de las dos correlaciones parciales conductancia vs. Tj y velocidad del
viento, en la comunidad Frailejonal-pajonal, resultó opuesto.

Esto último está de acuerdo con los promedios globales mas bajos
correspondientes aeste parámetro. Fig.l4 (a,b). Los valores más altos de los

positivos deesta correlación parcial semidieron en lacomunidad Frailejonal-pajonal; particularmente, por el envés foliar de Pentacalia
vaccmiotdes. También dentro del conjunto total de las correlaciones parcia-

1 .yde la transpiración vs. variables ambientales, lavelocidad del viento m/seg. se comportó de lamanera descrita. Anexos Ta
bla 14 a,b. ^

ui ^ "^^S^fisiones lineales múltiples, potencial hídrico del suelo vs.variables climáticas, enreferencia a cada una de las comunidades, se des
prende que el factor de mayor impacto sobre las variaciones del potencial
hídrico del suelo fue latemperatura del suelo. Tablas 14a-15b. En lacomu
nidad en la cual este parámetro alcanzó los valores mas altos y tuvo la
mayor incidencia, fue la comunidad Páramo-rocoso, tanto en Pentacalia
vaccinioides como en Espeletia grandiflora. Tablas 14a-15b. Esto también se
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deduce de las Tablas 17 a,b de las correlaciones parciíiles potencial hídrico
del suelo (y) vs. factores climáticos y también de las Tablas 5 a,b de las
correlaciones parciales temperatura del suelo vs. factores climáticos.

Por lo mismo, las elevadas temperaturas del suelo que se presentaron
en el Páramo-rocoso, sobre todo en la primera época seca del año (enero)
contribuyeron a que allí ocurriera los mayores valores negativos del poten
cial hídrico, como era de esperarse. Además, como expone Kreeb (1974), los
suelos secos se calientan más rápidamente que los suelos húmedos o
pantanosos como los de la comunidad Vegetación de Turbera, Tambiénesto
ocurrió, aunque en menor medida, en la comunidad Frailejonal-pajonal,
como también lo demuestran las regresiones lineales de las Tablas14a-15b.

Entre los factores ecoclimáticos que afectaron tanto la conductancia
como la transpiración, merece especial atención la variable temperatura de
la hoja, variable estrechamente interrelacionada con la radiaciónglobal. En
particular, en este estudio tuvo incidencia negativa significativa, en las
comvmidades Frailejonal-pajonal y Páramo-rocoso sobre la conductancia
de Pentacalia vaccinioides, por la haz y el envésfoliar. Sibien, eñlacomuni
dad Vegetación de Turbera, como lo muestran lasTablas 6a,b;fuedébilpor
la haz (r=0.0500) y fuerte, por el envés (r=-0.3092). En las dos primeras co
munidades mencionadas, Frailejonal-pajonal y Páramo-rocoso,tambiéntuvo
fuerte incidencia negativa sobre la transpiración, por la haz. Mientras que
en la comunidad de Turbera, la incidencia por la misma cara foliar, fue
positiva aunque no tan fuerte. Por el envés, solamente, en la comunidad
Frailejonal-pajonalla incidencia fue fuerte (r=-0.2590). Tabla 8a,bAllí, tam
bién a esta variable independiente, le correspondieron los coeficientes ne
gativos más altos de la regresión linealmúltiple, conductancia vs. factores
ambientales de mayor impacto. Tablas 12 a,b.

Elpromedio mas alto de la conductancia porlahazfoliar dePentacalia
vaccinioides, correspondió a la comunidad Turbera, en la cualse obtuvo el
promedio másaltode saturación deagua delsuelo (y=-0.8571 centibares) yel
promedio más bajo en la comunidad Páramo-rocoso, con elpromedio mas
bajo desaturación de aguadelsuelo (y=-6.8676 centibares). El promedio de
laconductancia obtenido para la comunidad Frailejonal-pajonal, estuvomuy
cerca del correspondiente a la comunidadde Turbera. No obstante, lasepa
ración o déficit del contenido de agua delsuelo, (y=-2.6986 centibares) del
nivel de saturación (r=0.0). Probablemente, las desfavorabilidades menores
del balance de los coeficientes positivos y negativos de las correlaciones
parciales, conductancia vs. radiaciónincidente, temperatura delambiente y
velocidad del viento y de la del aquí denominado balance globalde lascorre
laciones parciales, conductancia vs. factores ecoclimáticos,que se presentó
en esta comimidad, con respecto, a las comxmidades Vegetación de Turbera
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y Páréuno-rocoso, pudo haber influido en el promedio alto de la conductancia,
en la comimidad Frailejonal-pajonal. Tabla 20.

En la Tabla 20, también se puede constatar la concordancia de las
secuencias descendientes de los promedios de las respectivas tasas de la
conductancia, por la haz y el envés, comunidad por comunidad, con la
secuencia de los valores negativos de los balances globales de los coeficien
tes positivos y negativos de las correlaciones parciales conductancia vs.
factores ecoclimáticos; salvo elcaso delbalance global correspondiente a la
comumdad Frailejonal-pajonal, por lahaz. Sinembargo,de modo mas claro
y marcado, las secuencias descendientes dé los promedios de los valores
del potencial hídrico del suelo, porlahaz y porelenvés, guardan relación
mversa con los valores promedio de las tasas de la conductancia por
comuiudad y cara foliar. (Tabla 20). O sea, entre mayor sea el déficit de

umedad del suelo y, portanto, mayor elvalor negativo delpotencial hídrico,
menor el promedio de las tasas de conductancia de Pentacalia vaccinioides.

Esto ultimo se cumple tzunbién para el caso de la transpiración de
en aca ia vaccinioides, tanto por lahaz como porelenvés.

envé ^ al sentido odirección de las secuencias por la haz yel
ci^ balances globales de las correlaciones parciales, transpira-
Fr "1 ^ '̂̂ i^bles ecoclimáticas, los correspondientes a la comunidad
df^H^ 1® baz como por el envés, se apartescendente esperado de tal secuencia. Tabla 21.

íapartan del senti-

transD" ^ pequeña diferencia entre los valores promedio de la
mo-rocos^^ '̂̂ ' comunidades Frailejonal-pajonal yPára-
balance'̂ l '̂Kexplicarse, si se tiene en cuenta que el valor negativo del
menore^ ° í ^ Parcial (Rinc, Tamb, Vie), también negativo, resultaron
rencia a eomuiüdad Frailejonal-pajonal. Lo propio ocurre en refe-
embare Además, la correlación conductancia vs. Tj es positiva. Sin
tamierUo'ci^ '̂'̂ °i^^ desprende de la Tabla 21, la razón principal es el compor-
dad FraT ^ promedio del potencial hídrico del suelo para la comuni-
aproxima Porcomimidad. A medida que este parámetrose

lae ruvel saturación de agua del suelo, aumentan los promediosde las tasas de transpiración.

dad ^ valor promedio de la trcinspiración es mayor en la comuni-de Turbera, por la haz, que en el Frailejonal-pajonal por la haz.

Curiosamente, en referencia ala comtmidad Frailejonal-pajonal, la
corre parcial transpiración vs. tensión hídrica del suelo Tj(r=-0.2038)

^^°^®^^^bdad deeste factor respecto a tasas promedio, porcomumdad y cara foliar. Esto implica que para explicar las mayores tasas de

Contribución al Estudio Comp,\rativo de la Conductancia. .. 143

trai\spiración foliar de Pentacalia vaccinioides, en esta comunidad, por la haz,
con respecto a las de la misma especie y cara foliar, en la comunidad Pára
mo-rocoso, es necesario analizar el impacto de otros factores o variables.
Tales factores serían, de acuerdo, con los valores de las respectivas correla
ciones parciales, los siguientes; temperatura de la hoja, balance de los coefi
cientes + y - de las correlaciones parciales, transpiración vs. radiación
incidente, temperatura del ambiente y viento y, por último, balance global
de las correlaciones parciales de la transpiración vs. factores ecoclimáticos.
Tabla 21.

Así mismo, para explicar la razón por la cual, el promedio de las
tasas de transpiración de Pentacalia vaccinioides, en la comunidad Frailejonal-
pajonal por el envés, es mayor que el promedio de la transpiración, de la
misma especie y por la misma cara foliar en el Páramo-rocoso, habría que
recurrir al análisis de los balances global y de los coeficientes de correlación
parcial, traspiración vs. radiación incidente, transpiración vs. temperatura
ambiente y transpiración vs. velocidad del viento. Por otra parte, habría que
tener en cuenta el coeficiente de la correlación parcial transpiración vs. ten
sión hídrica del suelo.

Como resultado de este análisis, se llega a la conclusión que el menor
potencial hídrico del suelo de la comunidad Frailejonal-pajonal, con respec
to al de la comunidad Páramo-rocoso y la favorabilidad del balance global
son los factores responsables. La influencia positiva sobre la transpiración
por el envés del potencial hídrico del suelo de la comunidad Frailejonal-
pajonal, se expresa, en este caso, en el coeficiente positivo y relativamente
alto (r=0.1626) de la transpiración vs. el potencial hídrico del suelo.

Si se aplica el procedimiento anterior para examinar la razón por la
cual el promedio de la transpiración por el envés foliar, en la comunidad
Vegetación de Turbera, es mayor que el de la comunidad Frailejonal-pajonal,
se tendría que, en este caso, la mayor favorabilidad de la correlación par
cial, transpiración vs. potencial hídrico y transpiración vs. Thoja, serían
los factores responsables. La diferencia entre el bajo promedio del poten
cial hídrico de la comunidad Vegetación de Turbera con respecto al relativa
mente alto promedio del potencial hídrico en el Páramo-rocoso, se refleja
en la diferencia entre los coeficientes de las respectivas correlaciones par
ciales, es decir, -0.0291 (TE) y -0.3223 (PRE).

6.2 COMPORTAMIENTO DE LA CONDUCTANCIA Y DE LA
TRANSPIRACIÓN EN RELACIÓN CON EL POTENCIAL
HÍDRICO DEL SUELO EN ESPELETIA GRANDIFLORA

Como ya se expuso, el comportamiento de la conductancia y de la trans
piración foliar de la especie hipostomática Espeletia grandiflora, en las tres
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comunidades, contrasta con el descrito para Pentacalia vaccinioides. En primer
lugar, llama la atención los valores promedios obtenidos para la conductancia
y la transpiración estomáticas en la comunidad Páramo-rocoso.

A la inversa de Pentacalia vaccinioides, fue en el Páramo-rocoso donde
se obtuvieron las tasas promedio más altas, por el envés, de la conductancia
y de la transpiración foliar de Espeletiagrandiflora. No obstante estos resul
tados, el promedio total del potencial hídrico del substrato (±SE) del Pára
mo-rocoso, en el momento de efectuar las mediciones de la conductancia y
la transpiración por el envés, fue de -5.564centibares, (±SE). En el Páramo-
rocoso el promedio global de la tasa de la conductancia, por el envés, fue de
137.528 mmol/seg/m^ (±SE),mientras que en el Frailejonal-pajonal, el pro
medio total de la conductzmcia (±SE) solamente ascendió a 115.023 mmol/
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Fíg 52 a. Conductancia. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelación
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mVseg., y en la Vegetación de Turbera a 126.921 mmol/mVseg. (Fig45 a,b).
Por la haz, el promedio, mas menor el error estándar (±SE),de la conductancia
y de la transpiración, en las tres comunidades, varió de manera similar al
descrito para el envés foliar.

Los descensos fuertes del contenido de agua del substrato que se acen
túan en los días de las épocas secas del año en el Páramo, no afectaron los
promedios globales de las tasas de conductancia y transpiración de las
plantas de Espeletia grandiflora, correspondiente a varios días de cada una
de las épocas secas y húmedas del año. Siempre tales tasas resultaron ma
yores que las de Pentacalia vaccinioides, Fig. 51. Pero aún en la época meis
seca del año que se presenta en el mes de enero, en el Párcuno de El Granizo,
tanto las tasas de la conductancia como de la transpiración de Espeletia
grandiflora, fueron mayores a las de Pentacalia vaccinioides, Fig. 52a.

INTERRELACION ENTRE MES Y ESPECIES

1^7

1.07

0.87

0.67

0,47

•

3
t

t

c

1

t

•

/
¡
t

1

j
f 3

$ /
! /

k

\

\

\ \

•

* /
! /

//
/ /

1 /

y í

3

3

d
/
!

\

\
\
üE

Enero Marzo Sept

Espede

— Espeletia

—Pentacalia

Mes

Fig 52 b Transpiración. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelación
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Los resultados anteriores explicarían por qué la especie Espeletia
grandiflora, al igual que otras especies de Espeletia, por ejemplo, E.schnltzii
de la Cordillera de Mérida, Venezuela, prospere también en localidades de
substrato rocoso del Páramo de Mucubají, Fig. 53a.

También estos resultados explican la razón por la cual, Espeletia
grandiflora, una de las especies dominantes en los páramos del Macizo de
Bogotá, alcance alturas dehasta4000 m. Fig. 53b, en donde, en particular,
en las horas de lanoche y primeras de la mañana, se produce aridez por
congelamiento del suelo. Además, a tales alturas estaespecie puede tam-

len prosperar en substratos rocosos. Así, allí se presenten a menudo
sjas temperaturas del suelo, particularmente, en las primeras horas de la

mañana. Las temperaturas bajas dificultan la absorción de agua por las
raices como pudieron comprobarlo Goldstein, et al 1984. Sin embargo,a
menudo crecenen sitios de menor altura, en substratos rocosos, como ocu-
pf caso del sitio donde crece, la comunidad Páramo-rocoso, delaramo de 'El Granizo", lugar donde sellevó a cabo este trabajo. Figs. 26,
DDb y 40.

íoliar demás, los promedios globales obtenidos para la conductancia
bast'̂ ®Espe/eíi'a grandiflora, por la haz, en las tres comunidades, fueron
see El promedio porcomunidad varió entre 16 mmol/m'/
mmol/ de Turbera, 20.47±ES, Fraiiejonal-pajonal 20.25±ES
cond Páramo rocoso 23.13±ES, Fig. 45a. El promedio global de lafyg sncia por la haz de Espeletia grandiflora, de hojas hipostomáticas,

2l promedio global de la especie anfiestomática Pentacalia
^«CCmiOldes. F.ti , ,^s. En cambio, porelenvés sucedió locontrario, Fig.45b.

tasas ^®balarse que lasecuencia descendente de los promedios de
comunid d ^^°^ductancia ±ES, correspondientes a cada una de las tres
°tra,nid^ Espeletia grandiflora no coincide con ninguna
dode la Sin embargo, elvalor promedio maseleva-
"^ayor a*"• tanto por la haz como por el envés, coincidió con la
sadas en^^l substratos de cada una de las tres comunidades, expre-osValores negativos delpotencial hídrico, es decir, en elPáramo-
rocoso.

das por tasas de conductancia de Espeíefiíi grandiflo,»,
con los V 1 ^ la comunidad Páramo-rocoso, coincidieron
lo. El si^ • "^^gativos promedio masaltos del potencial hídrico del sue-
comun^^n"^^ menor valor negativo del potencial hídrico correspondió ala
Sin emh ^ ^^^dejonal-pajonal, también por ambas caras foliares. Tabla 22.
esta c conductancia por ambas caras fue ligeramente menor en
caras O respecto a laobtenida en el Páramo-rocoso, porambas3S. sea lo contrario de lo que aconteció en Pentacalia vaccinioides.

lora, obteni
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Fig. 53. Espeletia schiiltzii, (a) Páramo do Muouhají. Cordillera de Mérida (\'eneziie-
la) (Foto H- Sturm); Espeletia praiulifínra (b) on la Vegetación de Turbera, Páramo
de Chisacá. Corciillcra Oriental de Colombia (Foto L.E. Mora-O).
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ConducL Corr.parciales Bal.coef.-i- y - Balan. Potencial

Espeletia promed. Conductancia corr.par. global hídrico

Haz (a) ±ES vs.: Conduct.vs.: correl. (i|>)
Radin.T'amb parcial suelo

T, Thoja Viento variab.

ecocli.

FPH 20.25 0.0748 -0.1243 -0.2456 -0.295 -4.434

TH 20.47 0.0354 -0.1946 -0.2104 -0.370 -1.353

PRH 23.13 -0.147 -0.1045 0.0824 -0.169 -5.567

Envés (b)

FPE 115.0229 0.1503 -0.2095 0.0856 0.0264 -4.191

TE 126.9216 0.3622 -0.1769 -0.4437 -0.258 -1.456

PRE 137.527 0.1777 0.0104 0.0486 0.2159 -5.458

Tabla 22. Tasas promedio ±ES de la conductancia por la haz (a) y el envés (b) foliar
de Espeletia grandiflora para cada comunidad. Idem: correlaciones parciales,
conductancia vs. potencialhídrico del suelo (T,) y temperatura de la hoja (Thoja),
(Véase Tabla7 a-b);balance de los coeficientes + y - de las correlaciones parciales,
conductancia vs. factores ecoclimáticos;balance global de las correlaciones par
ciales T, Thoja y correlaciones parciales de la conductancia vs. factores
ecoclimáticos; promedios del potencial hídrico del suelo (y), por comunidad.
(VéaseTabla 3).

Las tasas promedio de conductancia obtenidas en la comunidad Ve
getación deTurbera fueron menores quelascorréspondientes al Páramo-
rocoso, por ambas caras foliares y mayores que las obtenidas para la
comuiudad Frailejonal-pajonal, por ambas caras foliares.

Este comportamiento particular, enambos casos (porla haz y elen
vés) se explicaría así: En primer lugar, los coeficientes de las respectivas
correlaciones parciales conductancia vs. potencial hídrico (tensión hídrica)
e suelo (Tj), correspondientes acada comunidad ycara foliar, resultaron

positivos, excepto enelcaso delPáramo-rocoso por lahaz foliar.

Los coeficientes de esta correlación resultaron positivos ydemayor
valor por el envés que por la haz. Esto indicaría también que en esta especie
de hojas hipostomáticas, en general el déficit de saturación de agua del
suelo, expresado en los valores negativos del potencial hídrico del suelo
favorece laconductancia yla transpiración. Los valores negativos del po
tencial hídrico, en lamayoría de lasveces no desfavorecen la conductancia
y la transpiración hipostomática y cuticular, mientras no se sobrepase un

L
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cierto límite en el grado de saturación de humedad del suelo, el cual, proba
blemente, sea menor para el caso de la conductancia y la transpiración
cuticulares.

En contraste con la favorabilidad del factor ambiental, potencial
hídrico del suelo el carácter negativo de los coeficientes de las correla
ciones conductancia vs. temperatura de la hoja, por la haz y el envés, mues
tra la desfavorabilidad, de este factor, al menos en una amplia franja de las
temperaturas frecuentes de la hoja, por la haz y el envés, de Espeletia
grandiflora en el Páramo de El Granizo.

El promedio más alto de las tasas de conductancia estomática de
Espeletia grandiflora, por el envés, en el Páramo-rocoso, se explica por el
valor positivo del balance global de las correlaciones parciales de los facto
res ecoclimáticos (0.2159). También por el balance positivo de las correlacio
nes parciales, conductancia vs. radiación incidente, temperatura del
ambiente y viento (0.0486). También por las correlaciones parciales positi
vas de la conductancia vs. temperatura de la hoja y vs. tensión hídrica del
suelo. Tablas 22 y 23.

Espeletia Transp. Corr.parciales Bal.coef.+y- Balance Potencial

Haz (a) promed. Transpiración vs.: Corr.parc. global hídrico

±ES Transpir.vs Correl. (11»)
RadinT°amb parcial suelo

T. Thoja Viento variab.

ecoclim.

PRH 0.1798 -0.1598 -0.2381 0.3704 0.0275 -5.567

FPH 0.1868 0.1305 -0.2026 -0.1947 -0.2668 -4.434

TH 0.1959 0.1640 -0.2452 -0.3504 0.4316 -1.353

Envés (b)

FPE 1.2008 0.1181 -0.1481 -0.2818 -0.3118 -4.1914

TE 1.3506 0.3027 -0.0539 -0.2128 0.036 -1.456

PRE 1.6274 0.0973 0.1544 0.3818 0.6335 -5.4576

Tabla 23 a,b. Tasas promedio ±ES de la transpiración perla haz (a) y el envés (b)
foliar de Espeletia grandiflora, para cada comunidad. Idem: correlaciones parciales,
conductancia vs. potencial hídrico del suelo (T,) y temperatura de la hoja (Thoja,
véase Tabla 7 a,b); balance de los coeficientes + y - de las correlaciones parciales,
de la conductancia vs. factores ecoclimáticos; balance global de las correlaciones
parciales mencionadas atrás. Promedios del potencial hídrico del suelo (y) por
comunidad, registrados en la Tabla 3 y Fig. 47 a,b.



150 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

El promedio global de las tasas de la conductancia obtenido en el
Páramo rocoso para la especie hipostomática Espeletia grandiflora, por el
envés de la hoja, es el más alto; a la inversa de lo que ocurre en el caso de
Pentacalia vaccinioides, Fig. 45 b.

En cambio en lo que respecta a los promedios ±ES de la transpiración,
por la haz, de E.grandiflora, en cada una de las dos comunidades: Frailejonal-
pajonal y Vegetación de Turbera no existen diferencias considerables con
respectoa loscorrespondientes, al Páramo-rocoso, por la misma cara foliar.
(Figs. 46 a). Por la haz, el valor promedio de la tasa de la transpiración
cuticular de lahojade Espeletia grandiflora, en la comunidad Páramo-roco
so,fue ligeramente masbaja queen las otras dos comunidades, Fig.46. El
promediomasaltose obtuvopara la comunidad Vegetaciónde Turbera, al
quesigmóelvalorpromedio obtenido en la comunidad Frailejonal-pajonal.

La secuencia atrás descrita coincide con la que se obtuvo para la
^anspiración, por la haz ypor el envés foliar, de la especie anfistomática

entacalia vaccinioides, Fig. 46 a,b. Secuencia estrechamente relacionada con
a secuenciadel potencial hídrico del suelo. Tabla 23.

Sin embargo, como se desprende de la Tabla 23, la transpiración
cu icular, por lahaz foliar de Espeletia grandiflora, mantiene esta relación de
avorabilidad, al .menos mientrasel déficitde saturación de humedad, no

^i®rtos límites. Posiblemente, cuando tal límite se sobrepasa la
uencia delas reservas deagua almacenadas por la médula, enestecaso,

m^d De todos modos, entre más alto sea el déficit de hu-
d^ ^ 1 suelo es también más alto el valor negativo del potencial hídricoj y™ás bajo elpromedio de la tasa de transpiración, por comuni-
tamb'é'̂ ^ foliar de Espeletia grandiflora, (Véase Tabla 23). Esto se refleja• ^ en el comportamiento de la secuencia de los valores de las correla-
díp^f^ conductancia vs. tensión hídrica del suelo (Tj) correspon-n es acada una de las tres comunidades, por lahaz.

. valor positivo del balance globfd de las correlaciones parciales.
Foración vs. potencial hídrico del suelo (Tj), transpiración vs. Thoja y

ecocUm'H^ correlaciones parciales de la transpiración vs. factores
Drom d^ aportes de favorabilidad con respecto a los£ ,^ tos de las tasas de transpiración por comunidad, por la haz foliar.

® comimidad Vegetación de Turbera, los aportes de todas las
balance globalprodujeron el valor más alto de los balan-

(0 036?*^ ^ envés para dicha comunidad (0.4316) por la haz ypor el envés. Este valor estuvo seguido por los correspondientes a la
comunidad Páramo-rocoso (0.0275) por la haz y(0.6335) por el envés. Cabe
^tacar que salvo el caso de la comunidad Páramo-rocoso, por la haz, en

todas las demás comunidades, los coeficientes respectivos de las correla-
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clones parciales, transpiración vs. potencial hídrico, resultaron positivas,
al igual de lo sucedido para la conductancia. Tablas 22 y 23.

En síntesis, podría decirse que los promedios (±ES) de la transpira
ción estomática por el envés de las hojas de Espeletia grandiflora, en las tres
comunidades, se ciñeron al mismo patrón de la conductcmcia. En el Pára
mo-rocoso el promedio global presentó los valores mas altos. Como en el
caso de la conductancia, por el envés. Los valores promedio de la transpira
ción obtenidos en las comunidades Vegetación de Turbera y FrailejonaT-
pajonal, muestran escasa diferencia, pero los valores correspondientes a la
comunidad Vegetación de Turbera superaron a los pertenecientes a la comu
nidad Frailejoñal-pajonal. (Fig.49 b).

Sin embargo, como puede verse en la Fig. 49 b, es bien claro que el
mayor valor obtenido para el promedio de la transpiración,por el envés, fue
en la comunidad Páramo-rocoso. Es decir, lo contrario de lo ocurrido por la
haz.

Este comportamiento de la transpiración muestra que téunbién en
este caso el mayor o menor contenido de agua del suelo no tiene influencia
significativaen el patrón de mayores o menorestasasde la transpiración de
Espeletia grandiflora, en las tres comunidades, sobre todo, si no se trata de
descensos prolongados del potencial hídrico del suelo, o de sequías que
afecten las capas mas profundas del suelo.

Las coincidencias en las secuencias de los valores promedios de las
tasasde transpiración, correspondientes a las tres comimidades, conlasde
ios valores promedio del potencial hídrico del suelo ( por la haz) y la se
cuencia de los coeficientes de las correlaciones parciales, transpiración vs.
tensión hídrica del suelo (T,), sumado a la consideración de los aportes
favorables y/o desfavorables de las correlaciones parciales de la tempera
tura de la hoja y de los balances global y parcial; de las correlacionesparcia
les, transpiración vs. factores ecoclimáticos, explican el comportamientode
la transpiración por la haz y por el envés foliar en Espeletia grandiflora. En
particular, resultó claro que, por el envés foliar, elvalorpromedio delpoten
cial hídrico del suelo CP) no tiene la relevancia que se demostró tenerla
para el caso de Pentacalia vaccinioides.

Al igual que en el caso de la conductancia elbalemce global delconjun
to de las correlaciones parciales transpiración vs. factores ecoclimáticos, co
munidad por comunidad, sintetiza los efectos favorables y desfavorables
para el promedio de las tasas de transpiración, por lahazy elenvés foliar, en
las tres comunidades, en particular, por el envés foliar, comoya semencionó.

En el caso de la transpiración estomática por el envés foliar, la
secuencia ascendente de los valores del balance global para cada comuni-
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dad, coincidió con la secuencia ascendente de las tasas promedio de trans
piración. Por consiguiente tendría mayor coherencia explicativa, atribuir la
causa principal de las variaciones de las tasas de transpiración, a las varia
ciones del balance global de las correlaciones parciales transpiración vs.
factores ecoclimáticas que a los valores promedio del potencial hídrico del
suelo, correspondientes a cada comunidad. O sea, al contrario de lo que
sucede por la haz donde en la regulación de la transpiración cuticular, in
fluyen lasvariaciones del potencialhídrico del suelo de acuerdo con lo ya
expuesto.

A la luz de estos resultados obtenidos en este estudio, en general,
convendríadistinguir, para mayor claridad, cuatro clases de descensos del
potencialhídrico del suelo, a saber: a) descensos prolongados del potencial
hídrico; b)descensos pasajeros, que no sobrepasen un dia de duración, c)
descensos periódicos deapenas algunas horas, y d) descensos de unos mi
nutos de duración. Losprimeros afectarían, sobre todo, a los suelos áridos
de las regiones desérticas; mientras los segundos ylos terceros afectan a los
suelos de las regiones con climas caracterizados porperíodos anuales de
sequía yde lluvia, como es elcaso de los "Bosques Andinos" ydelos pára
mos húmedos de las altas montañas tropicales de Colombia.

Los descensos momentáneos del agua del suelo y, porconsiguiente, el
aumento momentáneo del potencial hídrico del mismo, dependen de las
variaciones de factores macro-y ecoclimáticos. Entre los factores
macroclimáticos, en elcaso del páramo deEl Granizo, sepudoestablecer, en
esarrollo de este trabajo, que sobresalen, laradiación global, lahumedad

re ativa yla velocidad del viento. Entre los factores ecoclimáticos, la tempe-
ra rapimtual delaatmósfera, latemperatura puntual delsuelo y laradia-
ci n incidente. Así lo muestran también los resultados de las regresiones

ea esdelpotencial hídrico vs. lasvariables climáticas, entre las cuales,la
demayor impacto fue latemperatura delsuelo. Tablas 14a, 14b; 15a, 15b.

Esto msmo se puede inferir de las Tablas 4a,b y5a,b que contienen
ascorrelaciones parciales temperatura delsuelo vs. variables climáticas. A
avariable potencial hídrico del suelo, le corresponde elcoeficiente de co-

rre ación parcial más alto, en el caso de la comunidades Frailejonal-pajonal
y aramo-rocoso, porlahazy porelenvés foliar de Pentacalia vaccinioides y
e speletia grandiflora. En la comunidad Vegetación de Turbera, lacorrela

ción parcial temperatura del suelo vs. potencial hídrico delsuelo obtuvo los
valores más altos.

En la comunidad Páramo-rocoso, no solamente se presentaron los
inas fuertes aumentos momentáneos del potencial hídrico del suelo; tam
biénseelevaron las frecuencias de los valores altos de tales potenciales. En
esta comunidad, las temperaturas del ambiente más altas fueron más fre-
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cuentes que en las otras dos comunidades. Lo mismo sucedió con respecto
a la temperatura del suelo, (Tabla 3). Esta última variable influyó en forma
definitiva sobre el potencial hídrico de esta comuiüdad en el momento de
efectuar las mediciones.

La frecuencia mas alta de los valores mas bajos de la humedad relati
va se presentaron en la comunidad Vegetación de Turbera, seguida de cerca
por la del Páramo-rocoso. Por otra parte, en esta última comunidad se obtu
vo el promedio global más bajo (55.41% ±SE) en comparación con las otras
dos comunidades. El promedio correspondiente á la comunidad Frailejonal-
pajonal, fue ligeramente más alto (59.30%±SE), Fig. 4 b. Estos comporta
mientos son el resultado de los frecuentes aumentos intermitentes, de la
intensidad de la radiación global, en el Páramo rocoso, en contraste con lo
sucedido en las otras dos comunidades.

De la mayor o menor frecuencia de los valores elevados del potencial
hídrico del suelo, diferentes a cero (0), (punto de saturación) dependieron
en alta proporción los promedios globales del potencial hídrico del suelo.
Por otra parte, tales fluctuaciones, a la vez, fueron inducidas por las oscila
ciones, en particular de la intensidad de la radiación global, de la tempera
tura del suelo, y de la velocidad del viento; como ya se discutió atrás, al
referirse a los resultados de regresión lineal del potencial hídrico del suelo
vs. el factor ambiental de mejor "fit" de las variables ecoclimáticas seleccio
nadas. Es decir, en síntesis, los mismos factores ya señalados para Pentacalia
vaccinioides.



7. DISCUSION DE LOS RESULTADOS

Mediante la absorción del agua del suelopor lasraices y lasimultá
nearegulación de la transpiración estomática lasplantas mantienen elflujo
continuo y regulado del agua a través de todos los órg<mos. Elgradiente del
potencial hídrico interno de plantas (W.) impulsa el flujo del agua de las
raíces a las hojas e impide que se interrumpa lacolumna interna dellíquido.
De tal manera que como lo sostiene Crafts (1968), elcuerpo deagua dentro
de las plantas es continuo y como tal imitarlo. La transpiración regula el
desplazamiento ascendente de la columna interna de agua, promueve la
apertura de losestomas y facilita la captura del COjpara lafotosíntesis.

La transpiración es la fuerza impulsora de la columna continua de
agua,suelo-planta-aire. La transpiración es afectada porlosmismos facto
resextemos que afecten el grado de la pendiente del gradiente de lapresión
del vapor de agua que exista, entre la superficie transpirantede la plantay
el aire.

De allí que como lo expone Larcher, (1995),la intensidad de la trans
piración se eleve en la medida que aumente la sequedad delairey aumente
la temperatura de éste.

De acuerdo con el mismo autor (Larcher l.c.) témto la radiación global
como la radiación incidente pueden producir bajos, medios y altos
calentamientos de las superficies foliares. Los calentamientos no tan fuer
tes,producen aumentos del gradiente de la presióndel vaporde agua, tras
lo cual ocurre transpiración. La transpiración puede entonces ocurrir, aún
si la humedad relativa del aire es elevada, inclusive si alcanzael grado de
saturación; lo cual es importante para el transporte del aguay de losmine
rales en regiones húmedas.

En Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora estopuede ocurriren
momentos durante los cuales el incremento de la radiación global o de la
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Fig 54. Pentacalia vaccinioides, (a). Envés Interrelación de la marcha de la
conductancia con las marchas de la radiación incidente; (b) de la transpiración, en
la comunidad Vegetación de Turbera.

L
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radiación incidente no es elevado. En caso contrario, las superficies foliares
se sobrecalientan y la transpiración desciende a niveles muy bajos o inclu
sive se suspende totalmente, (Figs. 55 a,b y 56 a,b; 57 a-b). Véase también
Tablas 18 a-19 b, de regresión lineal simple de la conductemcia y/o de la
transpiración vs. radiación global.

En estos casos, el comportamiento de la conductancia es similar. Sin
embargo, la conductancia es más sensible que la transpiración a los aumen
tos del calentamiento de las superficies foliares y a los consiguientes des
censos de la humedad relativa de la capa límite del aire. Cuando la superficie
foliar, después de Lm calentamiento, se enfría y aumenta lahumedad relati
va, la conductancia se vuelve a elevar (Fig.58 a,b).

El viento desempeña en este proceso un papel relevante, en cuanto
retira de la superficie de la hoja las capas de aire saturadas de humedad y
las reemplaza con aire no saturado de humedad y nuevamente incrementa
el gradiente de presión de vapor de agua.

Por la misma razón, durante períodos prolongadosde sequía, en las
regiones de clima permanentemente seco, con radiaciones global, incidente
y temperaturas del ambiente y de la hoja elevadas, sobre todo, en las horas
del medio dia, la transpiración y la conductancia se reducen. Esto indica, en
general, que la conductancia no depende solamente de la simple turgencia
hidráulica inmediata de los tejidos del tallo y de las hojas, ni de los poten
ciales hídricos inmediatos de la hoja, sino tíunbién de las condiciones
de humedad del suelo y de la atmósfera, según lo establecidopor Fischeret
al, (1970); Schulze & Küppers, (1979), entre otros autores.

Los mencionados autores detectaron el decrecimiento de las
conductancias de las hojas de Corylus avellana, bajo condiciones controla
das, cuando los potenciales hídricos de la planta disminuían progresi
vamente, a lo largo de un período de varios días. En cambio, la reducción
del potencial hídrico del suelo (W^) durante el curso de vm solodia,noalcan
zaba a afectar negativamente la conductancia foliar; sobre todo, cuandolos
valores de turgencia de la hoja se aproximaba a (0).TambiénUlmann, 1985,
encontró respuestas estomáticas al descenso del potencialhídrico (V¡) de
toda la planta durante períodos prolongados y concluyó quesonlosdes
censos prolongados del potencial hídrico del suelo (W^) los que generan
estrés en toda la planta.

Así mismo. Bates & Holl, (1981), pudieron constatar que en Vigna
ungiculata la conductancia foliar disminuía, en la medida que se acentua
ba el déficit hídrico del suelo. Sin embargo, el potencial hídrico (W^) de las
hojas permanecía constante. Turner, et al (1985) y Gollan, et al (1985),
confirmaron estos hallazgos, con base en los resultados de experimentos
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Fig55.Pentacalia vacánioides (a)Envés. Interrelaciónde la marcha de la conductancia
con las marchas de la temperatura de la hoja; (b) de la radiación global, en la
comunidad Vegetación de Turbera.
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Fig 56. Espeletiagrandiflora, (a) Envés. Interrrelación de la marcha de la conductancia
con las marchas de la temperatura de la hoja; (b) de la radiación global,en comu
nidad Vegetación de Turbera.

realizados en plantas de Helianthus annus y Nerium oleander. Además, es
tos mismos autores pudieron demostrar que las conductancias foliares y
la fotosíntesis decrecían cuando habían sido consumidas las dos terceras
partes del agua del suelo. Küppers, et al (1988) constataron que los conte
nidos de agua foliar de Vigna ungiculata, no habían experimentado cam-
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Fig 57. Espeletia grandiflora (a) Envés. Interrelación de la marcha de la conductancia
con las marchas de la Radiación incidente;(b)de la transpiración, en la comunidad
Vegetación de Turbera.
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Fig. 58 PentacaUavaccinioides, (a) Envés; Espeletia grandiflora, (b)Envés.Irterrelación
de las marchas de la conductancia con las marchas de la humedad relativa, en la
comunidad Vegetación de Turbera.
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bios cuando se había consumido el 6% del agua del suelo. Berard &
Thurtell, (1991), registraron tasas reducidas de la fotosíntesis del maíz
como consecuencia del descenso de la conductancia foliar, cada vez que se
producían disminuciones prolongadas de la humedad del suelo, mientras
que el potencial hídrico de la hoja, rodeada de un ambiente atmosférico
húmedo, permanecía constante.

Sin embargo, según Restrepo (1998)no es precisamente la humedad
del suelo,ya estabilizada,como"capacidad de campo" la que produce ma
yor rendimiento fotosintético o la mayor producción primaria neta, sino la
humedaddelsuelogeneradora del potencial hídrico "sentido" por las plan
tas. Petersen, et al (1991), encontraron, bajo condiciones de suelo muy hú
medo, al igual que Moreshet & Falkenflug (1978), que la conductancia
estomática de las "hojas de sol" del algodón estaba linearmente relaciona
da con la "Densidad de FlujoSolar". Mientras Ackerson, et al (1997) de
mostraron que la conductancia estomatal, en primer lugar, responde a la
intensidad de la radiación incidente sobrela superficie foliar. La respuesta
estomatala la radiación incidente puede ser modificada cuando la hume
dad del suelo desciende durante imperíodo demuchos días,segúnloafir
man los autores mencionados.

Los estudios de Goldstein, et al (1984), en 7 especies de Espeletia de
bioforma caulirósula gigante, enlos Páramos deVenezuela, permitieron es
tablecer lacapacidad de almacenamiento de agua por la médula caulinar y
elpapel delagua almacenada enlasrelaciones planta-agua. Los menciona
dos autores encontraron que elagua almacenada enlamédula eracapaz de
sostener la intensidad promedio de la transpiración hasta 2.5 horas conti-
nuas,períodosujeto a variaciones según las especies.

Además, pudieron comprobar que enlasespecies del género Espeletia
que crecen a mayor altura sobre el nivel del mar y, por consiguiente, en sitios
mas fríos, lacapacidad de lamédula de almacenar agua, denominada tam
bién capacitancia, es mayor que enlas especies que crecen a menores altu
ras por lo tanto, bajo condiciones ambientales menos extremas.

Larelación, volumen medularárea foliar (PV/LA) según Goldstein
et al (1984) indicaría lacapacidad relativa dealmacenamiento de aguaenla
médula delos individuos adultos decada especie. Esta relación influiría en
las fluctuaciones del potencial hídrico de la hoja. En las especies que pre
sentanlosvalores masaltosdelPV/LAlas fluctuaciones del potencial hídrico
no serían tan fuertes. Con el valor de esta relación estarían también estre
chamentecorrelacionados el valordel pimto de pérdida de la turgencia de
la hoja y el valor del punto de la resistencia total al flujo de agua desde el
suelo hacia las hojas.
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Goldstein y sus colaboradores (l.c) interpretcm la capacitancia espe
cífica de cada especie de bioforma caulirrósula de las Espeletinae como una
respuesta adaptativa a la baja disponibilidad de agua del suelo, producto
de las bajas temperaturas que ocurren en los páramos, durante la noche y,
particularmente, en las primeras horas de la mañana cuando eventualmen-
te pueden producir el congelamiento del agua del suelo.

Por lo mismo, aquellas especies caracterizadas por presentar bioforma
caulirrósula gigante son las que poseen también la capacitancia mayor.Pro
piedad adaptativa lograda a través del proceso evolutivo quehizoposible
que especies de este género, poco a poco, conquistarán nuevos espacios en
niveles altitudinales de las cordilleras, cada vez mas altos; pero al mismo
tiempo, con mayor probabilidad que en las primeras horas de la mañana,
los suelos se enfríen y alcancen temperaturas tan bajas que llegan a limitar
o, inclusive, impedir la absorción de agua por las raíces.

Otra característica relevante mencionada por Meinzer y Goldstein
(1985) es la pubescencia de las hojas de Espeletia timotensis inductora de
incrementos de la temperatura de la hoja,equivalentesa aproximadamente
5®C. Cuando ocurren tales incrementos, la intensidad de las tasas de la
tTcmspiración no aumenta si la resistencia estomática se mantiene enlúve-
les normales. Esto podría constituir otro ejemplo de un mecanismo
adaptativo favorable de Espeletia timotensis, especie propia dehábitats don
de la irradiación puede alcanzar intensidades muy altas, pero en dondela
temperatura promedio del aire es de sólo3°C y latemperatura máxima está
por debajo de los 10°C.

Meinzer y Goldstein (l.c.)sostienenqueenun medio como elpáramo
dondelas bajas temperaturas podrícm inhibirel crecimiento, elaumento de
latemperaturapromedio de la hoja incrementa latréinslocación deasimila
dos y el crecimiento de las hojas. Además, en un medio donde las bajas
temperaturas nocturnas limitan la disponibilidad de agua, lapubescencia
representa otra adaptación favorable.

A estas adapataciones de Espeletia se agregaría lacapacidad deevitar
elsobre-enfriamiento, cada vez más probable, a medida que aumenta la
altura s.n.m., dondehabitanlasdiferentes poblaciones de Espeletia timotensis.
Rada, et al (1987) llegaron también a esta conclusión, en E.schultzii que
abunda a lo largo del gradiente altitudinal, 2600 a '4200 m.s.n.m., en los
páramos de Venezuela. (Fig. 53a).

En el Páramo El Granizo, situado a solo 3.200 m.s.n.m se pudo esta
blecerque las hojas densamente pubescentesde Espeletia grandiflora, experi-
mentein, en especial en las horas del medio dia, fuertes incrementos de la
temperatura foliar, tanto por la haz, como por elenvés. Se midieron, respec-
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tivéunente, temperaturas máximas de 22*'C, 29°C y 22°C, en las comunida
des, Frailejonal-pajonal, Páramo-rocoso y Vegetación de Turbera, Fig. 59 y
(Anexos) Fig. 20, (Anexos) Fig. 23.

Por la haz y por el envés de las hojas de Pentacalia vaccinioides la
temperatura, respectivamente, ascendió a 22°C, 24°C y 22°C, en las mismas
comunidades. Fig. 13, Fig. 17.

Como lo muestran los coeficientes de las correlaciones parciales en
referencia Espeletia grandiflora, respectivamente, por la haz y por el envés,
de la conductancia vs. factores ambientales, la variable temperatura de la
hojase comportó, en todos loscasos, en sentido inverso: a menor tempera
tura de la hoja, mayor transpiración y mayor conductancia. También, en
general, esto ocurrió en Pentacalia vaccinioides y en E.grandiflora, solamente
cuando la temperatura de la hoja fue excesiva y la humedad relativa del
aire, descendió a niveles muybajos, como efecto de los fuertes aumentos de
las radiaciones global e incidente. La transpiración y la conductancia des
cendieron ysemantuvieron enniveles bajos. Figs. 54a-67b.

De acuerdo con los coeficientes de lasregresiones linealesde la trans
piración vs. factores climáticos, en Pentacalia vaccinioides, en el Páramo-ro
coso yenlaVegetación deTurbera, porlahazfoliar, elcoeficiente temperatura
de la hoja fue positivo. Empero, en todos los demás casos, negativo. En las
Tablas 14 a,b, que muestra las correlaciones parciales: transpiración vs.
factores ambientales se puede constatar los altos valores correspondientes
alas comunidades Frailejonal-pajonal yVegetación deTurbera, en contras
tecon los delacomunidad Páramo-rocoso, por lahaz y por el envésycon
los coeficientes bajos correspondientes a la variable potencial hídrico del
suelo.

Probablemente, porestarazón, en el casode la regresión lineal de la
conductancia vs. factores climáticos, por la haz foliar, de Pentacalia
vaccinioides, enlacomunidad Frailejonal-pajonal y, porelenvés, en lacomu
nidad Vegetación de Turbera, la variable temperatura de la hoja obtuvo im
tit aaecuado en combinación, respectivamente, con la velocidad del vien

to y con la temperatura del suelo.

Con respecto a latranspiración, porlahaz, esto no ocurrió en laco-
mimidad Páramo rocoso, aún, encombinación conla temperaturadel suelo.
Tabla 11 a.Encambio, serepitió con laconductancia, encombinación conel
potencial hídrico del suelo,en las comunidades Frailejonal-pajonal y Pára
mo-rocoso, por el envés foliar. Tabla 11 b.

Las correlaciones parciales, más altas y negativas, entre la
conductancia y/o transpiración vs. (exclusivcimente) factores ecoclimáticos.
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Fig. 59. Espeletia grandiflora, (a-b). Ya desde cerca a las 9 a.m. hasta las 20 horas, en la
noche, la temperatura de la hoja se mantuvo por encima de la temperatura del aire.
Particularmemte hacia el medio día. La temperatura máxima se obtuvo hada las16p.m.
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Fig 60. Espeletia pycnophylla. (a) Páramo del Volcán Galeras. Flanco oriental. Obsér
vese la reflectancia de la luz solar de hojas de las plantas de Espeletia pycnophylla. Al
fondo el Valle de Atriz en el cual se asienta la ciudad de "San Juan de Pasto". (Foto
L.E. Mora-O.) (b) Roseta florecida de Espeletia pycnophylla. Obsérvese la densa
pubescencia de las hojas. (Foto INGEOMINAS - Observatorio Vulcanológico y
Sismológico de Pasto 2000).
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Fíg. 61. Espeletia grandiflora. Obsérvese el manto de necromasa foliar que recubre
elejecaulinar y la roseta terminal de hojas adultas envueltaspor la neblina, enun
día húmedo, en el Páramo. (Páramo de Chisacá, (Foto L.E. Mora-O).
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Relación entro la humedad relativa del aire, la temperatura del aire y la temperatura
del envés déla hoya de Puya nítida.
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Relación entre la humedad relativa del aire, la temperatura de aire y la temperatura
de la haz de la hoja de Puya nítida.
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Fig 62 Puya rtiiida. (a-b). A diferencia de lo que sucede en E.Grandiflora en esta
especie a partir de las8 p.m., aprox. comienzan a enfriarse las hojas, tanto por la
haz (a)comopor el envés (b). Almedio día y en la tarde, la humedad relativa del
aireexperimentó fuertedescenso, mientrasque la temperatura de la hoja se matuvo
por encima de la del aire, en el mismo intervalo.

L
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Fig. 63 Clethra fimbriata, (a-b). Obsérvese el comportamiento similar de la tempe
ratura de la hoja por la haz (a) y por el envés, con respecto a la del aire, en
particular, en las horas del medio día, de la tarde y en las primeras horas de la
noche, cuando la temperatura de la hoja es superior a la del aire.
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Fig 64. Tamania chardonii. Especie de hábito arborescente antoblástica, característi
ca de las Eípclí'tiiine de bajas alturas. Obsérvese las Unidades de Crecimiento
Vegetativo y Floración (UCFs) de patrón antoblástico scnsu (Mora-Oscjo, W87) y
el diámetro reducido de las ramificaciones, indicativo de baja capacitancia. (Foto
L.E. Mora-O).
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I

Fig. 65. Cocfpcictin iiiorilziniw. Cordillera de Mérida. La elevada capacitancia carac
terística de esta especie, le permite alcanzar alturas superiores a 4.000 m.s.n.m. y
crecer sobre substratos rocosos (Foto H. Sturm).
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Fig. 66. Coespe/etífl uribeii. Obsérvese la gran altura que alcanzan los ejes caulinares
e as plantas adultas, desprovistos de necromasa. (Páramo de Palacio. Foto L.E.

Mora-O).

variable temperatura, de la hoja en la especie Espeletia grandiflora, y en la
tuvieron lugar en la comunidad Vegetación de Turbera, por lahaz y por el
enves. Allí se midieron temperaturas de lahoja del orden de 22°C, Tabla 3,
( nexos) Pigs, 14 y(Anexos) Fig.23. En el Páramo-rocoso el coeficiente de la
corre ación parcial de lamisma variable, fue negativo por lahaz y positivo
por e envés, tanto para laconductancia como parala transpiración.

En referencia a Pentacalia vaccinioides y al coeficiente de regresión
conductancia vs. temperatura de la hoja, en la comunidad Turbera, resultó
negativo, por el envés. También para lacomunidad Frailejonal-pajonal, por
la haz. Para la regresión transpiración vs. factores ambientales, se obtuvie
ron los resultados siguientes: Pentacalia vaccinioides. Variable temperatura
de la hoja: Comunidades Frailejonal-pajonal, Páramo-rocoso, coeficiente de
pendiente positiva. Comunidad Páramo-rocoso por lahaz, coeficiente posi
tivo. Comunidad Páramo-rocoso, por elenvés, positivo. Tablas lOa-llb.

Para ambas caras foliares de Espeletia grandiflora se cumplió la pre
dicciónde Meinzer &Goldstein (1985) en relacióncon el impacto inhibito
rio de la temperatura de la hoja sobre la conductancia estomática. En la

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia

Fig 67. Espeletia harlwegiana. Vista completa de la sección longitudinal del eje
caulinar. Obsérvese el aumento en espesor, ascendente, de la médula almacenadora
de reservas de agua, característica del crecimientoen espesor primario del tallo,
producido por el meristema terminal. Según H. Weber 1963. (Reproducido de
Sonderdruck aus dem Jahrbuch des Vereins zum Schutze der Alpenpflanzen und
Tiere e.v. 28: 2-16.
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Vegetación Turbera, el coeficiente de la varibale independiente de la regre
sión, por la haz, conductancia foliar vs. temperatura de la hoja, fue negati
vo, lo mismo que la correlaciónparcial respectiva, cuando se restringió las
variables independientes al conjunto de variables ecoclimáticas. (Tablas 7a,
12a,). El comportamiento de la transpiración vs. temperatura de la hoja
resultó igual al descrito, para la conductancia, por la haz, en la comvmidad
Páramo-rocoso.

De modo que, porelenvés, tantopara el casode Espeletia grandiflora
como dePentacalia vaccinioides, lamayor temperatura de lahoja conrespecto
a ladelambiente, produjo eldescenso de las tasasde la transpiracióny de la
conductancia. Por consiguiente, cuando quieraquesepresentóuna tempe
raturadelahoja mayor, con respecto a la temperatura del ambiente,dismi
nuyeron las tasas de la conductancia; salvo, en la comuiüdad Páramo-rocoso,
por la haz de las hojas de las dos especies estudiadas, como se discutirá
mas adelante.

En elcaso deEspeletia grandiflora, lahumedad relativa del aire, con
tribuyó aaumentar elefecto protector de lapubescencia, encuanto evitó que
seprodujera imsobrenfriamiento de la temperatura de la hoja, por lasdos
caras, durante lanoche y, enparticular, en lashoras inmediatamente ante
notes al amanecer, cuando se acentúa el descenso de la temperatura del
ambiente.

En trabajos anteriores Mora-Osejo, (1984) pudo establecer el efec
to favorable de la humedad relativa del ambiente al interior de los bos
ques tropicales de alta montaña. La elevada humedad relativa del aire al
interior de los bosques evita elcongelamiento de los tejidos foliares du
rante las heladas nocturnas ycontribuye a morigerar las fluctuaciones
ecoclimáticas al interior de los ecosistemas boscosos de las montañas
tropicales húmedas, en particular, el potencial hídrico del suelo. Tales
fluctuaciones se manifiestan con mucha mayor intensidad en lugares en
donde lavegetación arbórea ya desapareció, porefecto de la talade los
bosques nativos dealta montaña y fue sustituida porpotreros dedicados
a la ganadería.

En trabajo reciente, Mora-Osejo, et al (en prensa) pudieron estable
cerqueesto mismo ocurre en lospáramos durante lanochey,en particular,
en las horas que anteceden al amanecer, cuemdo la cada vez más elevada
humedad relativa predominante, a esas mismas horas, evita el
congelamiento de los tejidos de los primordios foliares de las hojas juveni
les y, en general, de toda la planta de Espeletia grandiflora. (Fig.61; 58a,b).

La mayor temperatura del envés de la hoja, tanto para el caso de
Espeletia grandiflora comode Pentacalia vaccinioides, con respecto a la tempe-
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ratura del ambiente, tuvo como efecto la disminución de las tasas de la
transpiración y de la conductancia.

Como es de esperar, los aumentos de la temperatura de la hoja estu
vieron relacionados con los incrementos de la intensidad de la radiación

global a la cual permanecieron expuestas las hojas, tanto de Espeletia
grandiflora como de Pentacalia vaccinioides. Tales intensidades fueron del
orden: Espeletia grandiflora 2160 umol/m^/seg. (por la haz) y 1810 umol/
m^/seg. (por el envés); para Pentacalia vaccinioides 2460 umol/mVseg. (por
la haz) y 1920 umol/m^/seg. (por el envés).

La tendencia que se observa en los promedios hacia una relación
positiva o directa entre la conductancia y las bajas temperaturasde lasho
jas en la comunidad Páramo rocoso, en las dos especies, posiblemente,au
menta la capacidad de disponer del bióxidode carbonorequerido para la
fotosíntesis y,por consiguiente, para el crecimiento de lashojas, deacuerdo
con lo expuesto por Baruch & Smith (1979). Estos autores comparan la
adaptabilidad de dos especies de Espeletinae venezolanas, E.schultzii y
E.atropurpiirea, a la sequedad del suelo ya lafijación debióxido decarbono,
bajocondicionesde baja temperatura. E.schultzii mostró estarmejor adapta
daa una y otra condición. Sin embargo, enE.atropurpúrea laproducción de
hojas en la época seca fue menor.

Ensíntesis,se tendríaqueenelpáramo, larelativamente alta nubosi
dad oscilante, entre otros, induce las variaciones entre los valores máximos
ymínimos de la radiación global y, humedad relativa, quesesuceden alo
largo de las marchas diarias de la conductancia yde la transpiración, así
como las diferencias oscilantes entre los valores máximos y los valores
mínimos de la temperatura delcunbíente y lasaúnmas fuertes fluctuaciones
entre las temperaturas máximas ymínimas de la hoja, con respecto alas del
aire. Los valores registrados para Espeletia grandiflora, enelPáramo rocoso,
por ejemplo, fueron los siguientes: 10°-22''C por la haz y ll''-12''C
envés y en el caso de Pentacalia vaccinioides 10°-22°C, por lahaz y 9°-22°C,
por el envés.

En las otras dos comunidades se presentaron situaciones similares
enlas oscilaciones de latemperatura del ambiente. Las temperaturas dela
hojaoscilaron también de manera similar. Porejemplo, en elPáramo rocoso,
las oscilaciones para Espeletia grandiflora, por la haz, fueron 11°-23°C y
10''-23°C, por el envés. En Pentacalia vaccinioides las fluctuaciones fueron
mas fuertes 11"-29°C por la haz y 11°-24°C por el envés.

Las fuertes oscilaciones del clima del Páramo de "El Granizo" y, en
general, de los Páramos húmedos, tienen origen en las intermitentes varia
ciones de la intensidad de la insolación directa en las tres comunidades. De



176 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

allí la clara interrelación directa entre la radiación global con el potencial
hídrico del suelo; con la temperatura del suelo, con la humedad relativa y la
interrelación promedio aproximada directa con la temperatura del ambien-
i*"". Figs. 2; 9-14. Los mismos factores directa-o indirectamente

relacionados con la conductancia y la transpiración foliares.

Como se muestra en la Tabla 3, la pronunciada magnitud entre las
tensidades máximas y las mínimas de la insolación directa sobre las dos

foliares se reflejan enlos valores relativamente bajos de los promedios
respectivas intensidades de la radiación que incide sobre la haz y

.'1 envés foliares.

Parte delaradiación incidente esreflejada hacia afuera, en el caso de
^eletia grandiflora, por lapubescencia de lahoja, como ocurre, en general

en las especies de las Espeletinae, caracterizadas por presentar amplios
gradi^tes dedistribución altitudinal. Tal es elcaso de Espeletia pycnophylla,
especie abundante en los Páramos del flanco oriental del Volcán Galeras,
Fig.60, a 3500 m.s.n.m., pero también en el Páramo de El Estero, a 2820
m.s.n.m. Fig.óla,, situado en el sector suroriental de la "Laguna de La

ocha , bordeado de occidente aoriente por el río Guamués, que nace en la
msma laguna en cuyo sector occidental se encuentra la isla "La Corota",
declarado oficialmente, hace ya varias décadas "Santuario de Flora yFau
na . En laFig, 60b, se muestra una planta de Espeletia pycnophylla, cuyas
hojas resplandecen por la densa pubescencia, particularmente, porlahaz,
ensemejanza con las siluetas proyectadas poredificaciones de la ciudad de
San Juan de Pasto, Fig. 60a.

La capacidad delareflectancia dela radiación solarincidente por las
ojas densamente pubescentes de E.grandiflora, añade otro factor que preci

sa tener en cuenta en la determinación

ya se mencionó atrás, (véase pag.51), de acuerdo con Lang &
bchindler (1994), entre otros autores, la pubescencia representa una res
puesta adaptativa que impide se produzcan estres por la alta intensidad
lumímca, al igual que fotoinhibición ydeterioro del aparato fotosintetizador
ydaños por la radiación ultravioleta ypor sobre-calentamiento durante los
días soleados. Melcher, et al (1994), demostró que la temperatura de las

ojas expandidas de la planta hawaiana Argyroxiphhim sandwicense, no
o stante sugran tamaño, era similar o inclusive inferior a la temperatura
del aire, aún bajo condiciones de sol radiante. La pubescencia impediría
también lapenetración delaradiación ultravioleta al interior de lahoja, al
igual que elespesor de lahoja, como también, laanatomía foliar (Figs. 71 y
72). Características que conjuntamente con el cambio de contenido de
pigmentos y de la relación clorofila a/b, modifican la sensibilidad con
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respecto a la radiación ultravioleta, pero también el rendimiento fotosintético
(Panten et al (1996).

En la determinación de las inlerrelaciones entre la radiación global y
la temperatura de la hoja, a lo largo de las marchas diarias respectivas, asi
en los promedios correspondientes a las comunidades y a las respectivas
caras foliares, resulten lineales (Véase Tabla.l9a,b), tales relaciones, (véase
marchas diarias de la conductancia Figs. 55 a,b y las Figs.9a-14b, corres
pondientes a los promedios, por comunidad y cara foliar).

Durante la noche, cuando en los páramos predominan bajas ten
turas, en particular, en los de gran altura, los fenómenos de insolái
reflectancia y atenuamiento de la transpiración, inducidas por la p_ub
cencía, comprueba el efecto adaptativo-positivo, de esta caracterís'
ha sido expuesto por diferentes autores, entre otros, Hedberg
Baruch & Smith, (1979) y Meinzer & Goldstein, (1985). Pero tau
pubescencia puede tener efecto negativo en el procesofotosintético, poi >.
todisminuye la intensidad delaradiación solar que alcanza los cloroplasf^.
y, además, por cuanto aumentala resistencia dela capa límite a la difusión
delC02,como fue demostrado por Ehleringer etal(1976), citado por Baruch
& Smith (1979).

Los citados autores sostienen que el grado de acoplamiento entre la
temperatura de la hoja y la radiación incidente, es mayor en las hojas
pubescentes que en las lampiñas. Sinembargo, enestasúltimas ocurriría ima
mayor absorción de la radiación solar. Como se observa en las Fig. 59 a,b,
tanto por la haz comopor el envés, horas antesdelamanecer yenlasprimeras
horas de la mañana, la temperatura dela hoja, por la haz ypor el envés, de
Espeletia grandiflora, se mantuvo ligeramente mas alta que la del ambiente.
Tan pronto brilló elsol lasituación se invirtió y, hacia el medio dia, se produ
jo una diferencia notable entre la temperatura delahoja y la del aire. En
cambio, en las hojas de Puya nífídu, esto no sucedió por ninguna delas dos
caras de las hojas, Fig. 62 a,b. Puya nítida.En cambio, en las hojas mas peque
ñas y pubescentes de Clethrafimbriata, efectivamente sihubodiferencia entre
la temperatura de lashojas y latemperatura delambiente demagnitud simi
lar a la que ocurriera en el caso de E.grandiflora. Fig. 63 a,b.

Este resultado pone enevidencia el efecto deretención dela radia
ción solar por lahoja, debido a lapubescencia, por ambas caras foliares. A
diferencia de loque ocurre enlashojas glabras dePuya nítida, endonde, al
menos, en las primeras horas de la mañana la temperatura de la hoja es
inferior a la temperatura del aire. Sinembargo, el mismo dia y en las horas
de la tarde, la temperatura de la hoja es mayor que la del aire. Paulatinamen
te las hojas se enfrían, tanto por la haz como por el envés y, finalmente, la
temperatura de la hoja, por una y otra cara, se toma inferior a la del aire.
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Como sostienen varios autores, entre otros, Baruch & Smith (1979) y
Meinzer & Goldstein (1985), la pubescencia contribuye a que la temperatura,
en especial, de las hojas que rodean la yema terminal, no descienda por deba
jo de la temperatura del aire. Esto sucedió en Espeletiagrandiflora, Fig. 59 a,b,
en las primeras horas de la mañana tanto por la haz como por el envés foliar.

Hacia las horas del medio dia, cuando se elevó la intensidad de la
radiaciónglobal y la temperatura de la hoja superó la del aire, en enero de
1995, al mediodia la temperatura del ambiente, alcanzó 36°C, mientras la
temperatura de la hoja, a esas mismas horas, de ese mismo dia, alcanzó
24.5°C, porlahaz. Por elenvés la temperatura de la hoja fue aún masbaja,
como era de esperarsey, apenas alcanzó 19°C.

Como puede observarse, en la Fig. 59 a,b, en las horas de la tarde la
diferencia es mayor, porelenfriamiento de lashojas favorecida por la pub
escencia foliar. Las temperaturas de las hojasde las plantas de Puya nítida,
quea menudoconvive con las de E.grandiflora en el Páramo-rocoso, Fig.40,
al medio dia son mayores que la del ambiente. Inclusive, la diferencia es
mayor que la que inversamente ocurre, a esas mismas horas, con la tempe
ratura de la hoja de E,grandiflora. La diferencia entre la temperatura del aire
yde la hoja se mantuvo hasta bien avanzada lanoche. Fig.62 a,b.

En cambio, elcomportamiento de lasvariaciones de la temperaturade la hoja de Clethra fimbriata, de hojas pubescentes, coincidió con el de
^•grandiflora, en cuanto que la temperatura de la hoja fue también mayor en
las horas de la tarde, Fig. 63 a,b.

En resumen, estos resultados ponen en evidencia elefecto regulador
e a pubescencia, por ambas caras de las hojas de las especies de las
pe etinae, entre otras especies dehojas pubescentes delpáramo. Tal regu-

acion consiste en distribuir la radiación incidente, en mayor o menor gra-
o, entre radiación absorvida por lahoja yenradiación reflejada; resultados

que confirman lo expuesto por Hedberg, (1964) y por Baruch & Smith,
(1979) yMeinzer &Goldstein, (1985).

Rada etal (1987), atribuyen alanecromasa que permanece adherida
a tronco elmismo efecto deevitación delenfriamiento del tejido medular,
a acenada deagua. La necromasa evitaría elsobre-enfriamiento del agua

acenada enlamédula enlas horas que siguen a lamedia noche, cuando
a temperatura en el páramo puede alcanzar niveles por debajo de 0''C,

Fig.61. También lahmnedad relativa del aire contribuye alefecto de evita
ción delcongelamiento, enesas mismas horas.

De allí que cuando el viento incrementa la humedad relativa del aire
moligera el sobre-enfriamiento de la hoja. Esto sucedió en Espeletia
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grfludi/lorn, en todas las comunidades, excepto en elPáiamo-iocoso, en don
de contribuyó al descenso de la temperatura por la haz delashojasdeesta
especie. Allí la velocidad del viento (max.4m/seg.) no alcanzó a contrarestar
los efectos de las elevadas intensidades de la radiación global (promedio
1096±85.59) y los efectos del descenso de la humedad relativa (promedio
57%±1.59). En cambio el viento contribuyó a disminuir la temperatura de
las hojas, por la haz y el envés de Peittacalia vaccinioides,en elPáiamo rocoso
y también en las comunidades Vegetación de Turbera y Fraüejonal-pajonal,
por el envés. En el caso de Pentacalia vaccinoides cabe resaltar la influencia
de la temperatura del aire, en especial, sobre la temperatura del sueloy de la
hoja, la cual en Pentacaliavaccinioides, fue mayor que en Espeletia grandiflora.

Dada la elevada influencia de la temperatura de la hoja sobre la transpi
ración y sobre la conductancia, los mecanismos adaptativos que regulan las
víu-iaciones y magnitud de tal factor ecoclimático,finalmente,repercuten en la
regulación de la difusión de gases entre las hojasy la atmósfera y viceversa. Ya
se trate de vapor de agua o de bióxido de carbono, en el casode la fotosíntesis.

Es decir, se trata de procesos reguladores de la transpiración ydela
conductancia, a través de la regulación de la temperatura de la hoja. De
acuerdo con los resultados obtenidos en este estudio, se confirma este enun
ciado y podría ampliarse además con la hipótesis de trabajo siguiente.

Laregulación de laabsorción delagua del suelo porlas raíces depende
también del comportamiento del potencial hídrico del suelo. Asi como, en un
momento dado, la temperatura delahoja, puede ser el factor decisivo en el
aumento o disminución de las tasas de la conductanciay de la transpiración,
esto mismo sucede conlosniveles delpotencial hídrico delsuelo, enreferencia
alaabsorción deagua del suelo por la planta. La mejor evidencia en soporte de
esta afirmación se obtiene a través del análisis de las marchas diarias de la
conductancia y de la transpiración, durante la época seca del año.

Si bien, lapubescencia foliar contribuye aregular los incrementos de
la temperaturade lahoja ycomo tal, constituye una característica adaptativa
de laespecie que laposee, existen también otras características adaptativas
que amortiguan los efectos de las fluctuaciones intempestivas de factores
ambientales. Detales características adaptativas depende lasupervivencia
de los individuos de las especies que las poseen.

En referencia a las plantas de las especies de Espeletia de hábito
caulescente yhojas enrosetas terminales yal factor ambiental, humedad del
suelo, la adaptación que independiza a tales plantas deestavariable am
biental, es la capacidad de almacenar aguaenla médula deleje caulinar que
experimenta ensanchamiento permanente (Fig.67)por crecimiento en espe
sor primario, de acuerdo con Weber (1963).
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A continuación se discuten estos enunciados, apoyados en el ejemplo
de lo ocurrido durante las marchas de la conductancia y de la transpiración
vs. factores ambientales y edáficos, en las tres comunidades y especies obje
to de este estudio. En los análisis de los ejemplos se pone especial atención
a los comportamientos de la temperatura de la hoja, del aire y del ambiente
y al potencial hídrico del suelo.

Si se comparan las tasas de la conductancia y de la transpiración
promedio (±ES) correspondientes a cada uno de los días en que se efectua
ron las mediciones en la comunidad Páramo-rocoso, por la haz y por el
envés de las hojas de Pentacalia vaccinioides, se deduce que los valores mas
bajos se obtuvieron el dia 17.01.95. Durante todo el mes de enero de 1995 no
se presentaron lluvias (Tabla 1) y el potencial hídrico del suelo alcanzó
valores por debajo de -50 centibares. En la Tabla 1 aparecen los valores
promediosde la radiaciónglobal, de la radiación incidente, de las tempera
turas de la hoja,del sueloy del ambiente y de la velocidad del viento, corres
pondientesal dia 17.01.95. (Véase también, Fig.11 a-h).

Puede afirmarseque el comportamiento, en ese dia (17.01.95), de la
conductancia y de la transpiración de Pentacalia vaccinioides, en el Páramo-
rocoso, contrastó con el de Espeletia grandiflora. Los fuertes aumentos mo
mentáneos delpotencial hídrico negativo delsuelocoincidieron o estuvieron
mmediatamente seguidos por fuertes descensos de la conductancia y de la
transpiración, por ambos lados de la hojade Pentacalia vaccinioides. Fig.l5.
Mientras que enEspeletia grandiflora, enesemismo diay lugar, ocurrió todo
locontrario, como lomuestra claramente laFig.28.

Las marchas diarias de la conductancia y de la transpiración
estomática dePentacalia vaccinioides enlacomunidad Frailejonal-pajonal el
dia 19.01.95, fue similar aladel dia 17.01.95. enelPáramo-rocoso. (Anexos
)Fig- 2yFig. 6a-h. Sin embargo, sise comparan las Figuras arriba mencio
nadas, se constata la diferencia. Es decir, mientras en el Páramo-rocoso el
potencial hídrico del suelo oscilaba entre -42 y -48 centibares, en el
Frailejonal-pajonal osciló entre -14 y-23 centibares. Pero a medida que avan-
zó el dia, enel Páramo-rocoso, aumentó el valor negativo del potencial
hídrico del suelo y se elevó la intensidad de la radiación global de 500 a
1900 mmol/seg/m2. La humedad relativa del aire descendió del 70% al
50% ylavelocidad del viento aumentó de0.5 a 1.5 m/seg.

En lacomimidad Frailejonal-pajonal el19.01.95, amedida que avanzó el
dia, tambiénse produjouna disminucióndel valor negativo del potencialhídrico
del suelo, pero demenor rango, de-23 a-14 centibares (Anexos) Fig. 2a-h.

En el Páramo-rocoso la velocidad del viento también aumentó hacia
las horas del medio dia y alcanzó el máximo simultáneamente con el máxi
mo de la radiación global, a las 13.15 p.m. cuando el potencial hídrico del

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia. 181

suelo había experimentado im descenso de hasta -47 centibares. Por la haz,
se presentó una situación similar, aunque la mayor velocidad del viento
registrada permitió que se produjera un aumento de las tasas de la
conductancia de 20 a 80 mmol/seg/m2; en ese mismo momento, cuando la
radiación global aumentó de 800 a 2600 micrones seg/m2, y el potencial
hídrico del suelo alcanzaba el valor de -48 centibares. (Anexos) Fig. 6 a-h.

En contraste, tanto por la haz como por el envés, en la comunidad
Frailejonal-pajonal, el 19 de enero de 1995,durante el tiempo en que se efec
tuaron las mediciones en las hojasde Pentacalia vaccinioides, elpotencialhídrico
negativo del suelo oscilóentre -23y -14centibares.Cuando elpotencialhídrico
midió -23 centibares la conductancia fue de 30 mmol/cm^/seg. por el envés.
Pero cuando el potencial hídrico negativo aumentó a 14 centibares la
conductancia subió a 85 mmol/cm^/seg. En el momento en que la
conductancia alcanzó el valor mas bajo, a las 10.55 am., la radiación global se
mantenía a niveles bajos de 800 mmol/seg/m^ la humedad relativa al 59%y
la velocidad del viento aumentó de 1.5a 3 m/seg. (Anexos) Fig.2a-h.

Lo ocurrido en Pentacalia vaccinioides, de hojas anfiestomáticas, ese
mismodia (19.01.95), en la comunidad Frailejonal-pajonal, porlahazfoliar,
permite captar la influencia decisiva del viento,sobre todo si el potencial
hídrico del suelo se mantiene mas o menos estable, como sucede, en la co
munidad Frailejonal-pajonal, asiel suelono estuviera completamente satu
rado de humedad y se presentaran valores significativamente alejados del
pvmto de equilibrio.

El día 19.01.95. cuando las mediciones de la conductancia y de la
transpiración se efectuaban por la haz,el viento a partir de las 10.33 a.m.
hasta las10.41 a.m. alcanzó lavelocidad de4m/seg, mientras elpotencial
hídrico del suelo oscilaba entre -1.5 y -1.4, la conductanciaascendió a 130
mmol/m2/seg. Este ascenso coincidiócon el ascensode la radiaciónglobal
a 1300 mmol/seg/m2 y el descenso de la humedad relativa al 61.5%.

El elevado valor negativo de la tensión hídrica del suelo el dia 17.01.95,
en la comunidad Páramo-rocoso y la relativa baja velocidad máxima del
viento, sobre todo por elenvésfoliar, hicieron quela conductancia descen
diera. A las horas del medio dia, de las 12.41 a las 14.18 p.m, se mantuvo
entre 0-38 mmol/m2/seg. Por la haz se logró que aumentara cuando se
presentó un incremento de la velocidad del viento de hasta 1.5 m/seg. En
cambio, en la comunidad Frailejonal-pajonal elcomportamiento del poten
cial hídrico del suelo, en particular, la estabilidad sumada a la mayor velo
cidad del viento que alcanzó 4 m/seg., hizo posible un aumento de la
conductancia, coincidiente con la ocurrencia del valor máximo de la radia
ción global de 2000 umol/seg/m2 y con el descenso de la humedad relativa
(Anexos) Fig. 6 a-h.
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Mientras se efectuaban las mediciones por el envés de las hojas de
Espeletia grandiflora, el dia 17 de enero de 1995, en la comunidad Páramo-
rocoso, el potencial hídrico del suelo, alcanzó el mayor valor negativo y la
radiación global, el valor máximo para ese día, (700 micrones / seg/m^) por
el envés. La conductancia osciló entre 50-180 mmol/cm^/seg., mientras el
potencial hídrico del suelo alcanzaba los valores negativos mas altos para
ese dia de -42 a -43 centibares.

En ese mismo dia, el 17.01.95. a las 12.08 a.m., cuando el viento por el
envés alcanzó la velocidad de 4 m/seg., la conductancia descendió a 100
mmol/cm^/seg., o sea que el viento en ese caso no tuvo un efecto directo e
inmediato de promoción de la conductancia, pero aumentó la humedad rela
tiva del 58% al 72% y, disminuyó el valor negativo de potencial hídrico del
suelo, tanto por el envés como por la haz. Mientras tanto, la radiación global
oscilaba entre 400 y 200 mmol/seg/m^. También a partir de las 12.08 a.m.,
comenzó a aumentar la conductcmcia de O a más de 200 mmol/cm^/seg.,
aumento que coincidió con el descenso de la temperatura del aire y de la hoja,
a partir de ese momento. (Anexos) Fig. 12 a-h.

En síntesis, el valor negativo del potencial hídrico del suelo, el dia
17 de enero de 1995, en la comunidad Páramo-rocoso, a partir de las 12.06
a.m., comenzó a disminuir, simultáneamente con el aumento de la hume
dad relativa del aire y la disminución de la radiación global, tanto por la
haz como por el envés. Fue el aumento de la humedad relativa del aire, el
que produjo el descenso del valor negativo del potencial hídrico del suelo;
pero la conductancia no aumentó de inmediato, puesto que los factores
decisivos en el aumento de la conductancia, fueron el fuerte aumento de la
humedad relativa del airehastael73% y lasdisminucionesde la tempera
tura delairey de lahoja, en particular de esta última, de 12.5''C a 10°C (haz
y envés).

Tanto en la primera épocaseca del año (diciembre, enero, febrero),
como en la segunda (julio, agosto y septiembre) la velocidadque alcanzan
los respectivos vientos Alisios predominantes y que soplan, respectiva
mente, endirección NE-SO ySE-NO, Fig.73b, constituyen uno de losfacto
res macro-y ecoclimáticos de mayor efecto sobre la conductancia y la
transpiración. Fig.44 b.

Eldia 18 deenero de1995, enla comunidad Vegetación de Turbera, a
las 14,02 p.m., el viento alcanzó una velocidad de 7 m/seg. y produjoel
descenso de la humedad relativa, de 44% a 40.5% y, bajo condiciones de
relativa estabilidad delaradiación global, por lahaz y por elenvés,indujo
la disminución del valornegativo del potencialhídrico del suelo de -4a -2
centibares y el aumentode la temperatura de la hoja de 20°C a 22.5°C. En
este caso, el factor decisivo para que se produjera el aumento de la
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conductancia fue entonces la disminución de la humedad relativa en el
rango ya señalado. (Anexos) Fig.l5 a-h.

Si se efectúan análisis dirigidos a esclarecerel impactode las varia
bles climáticas sobre las variaciones a los de la temperatura de la hoja, en
cada una de las especies en los tres sitios o comunidades, por la haz y el
envés foliar, y como primer paso, se examinan y comparan los promedios
de las variables climáticas (por especie, comvmidad y cara foliar) con los
correspondientes a la temperatura de la hoja, se alcanza aapreciar que el
sentido de tales interrelaciones no es claro, si el análisis se hace variable
por variable.

Sin embargo, como lomuestran las Tablas 18 a,b; 19 a,b, de regresión
lineal simple de la temperatura de la hoja vs. radiación global, es este el
factor que tiene mayor impacto sobre la regulación de la temperatura de la
hoja, porlahazyporelenvés, en todas las comunidades ypara las distintas
especies estudiadas.

Sin embargo, no sobra insistir que entre todos los parámetros
climáticos, quizás sea la radiación global, el factor que en los páramos
húmedos de Colombia está más sujeto avariaciones intempestivas, causa
das porlos desplazamientos también intempestivos de las nubes que mer
ceptan la radiación solar. De allí que de la elevada nubosidad y c _
ocurrencia devariaciones por desplazamiento intempestivo delanu osi
dad, sumado al efectode la radiación solar, hacen de estos fenómenos os
reguladores decisivos del macro-eco-y microclima del páramo ycomo aes
del funcionamiento de losecosistemas presentes eneste bioma.

Por otra parte, las correlaciones parciales de la temperatura de la hoja
vs. factores ecoclimáticos (radiación global, radiación incidente, tempera
radelambiente, velocidad del viento yhumedad relativa), miwstraiv en a
mayoria de los casos, que la radiación global es la variable in epen len e
de mayor impacto sobre la temperatura de lahoja en todos os casos, a
radiación global, en especial, por la haz de las hojas de Pentacalia vaccmiotdes
y de Espeletia grandiflora. Tablas 17a,b;18a,b.

También las regresiones lineales confirman esta conclusión. Solamen
teenel caso de Pentacalia vaccinioides, por elenvés foliar, enlas comunida
des Frailejonal-pajonal yPáramo-rocoso, no se cumplió. Allí el coeficiente
de la correlación parcial omódulo correspondiente a la temperatura de
ambiente fue elevado, aún mas alto, que elde la radiación global, como
ocurriera enelPáramo-rocoso, por elenvés foliar de esta misma especie.

Porotraparte, salvo elcaso dePentacalia vaccinioides, por elenvés, en
lacomimidad Frailejonal-pajonal, entodos los demás casos elcoeficiente de
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la correlación parcial, en particular temperatura de la hoja vs. humedad
relativa, fue negativo, de acuerdo con lo esperado y una de las conclusio
nes ya expuestas, según la cual la humedad relativa contribuye a morigerar,
en uno u otro sentido, temperaturas elevadas de las hojas, causadas por
los incrementos de las intensidades de la radiación global o incidente. Por
otro lado, la humedad relativa contribuye a la disminución de las tempe
raturas hasta alcanzar niveles que incidan en el incremento de la
conductancia.

Tanto en Espeletia grandiflora como también en PentacaUa vacciníoides,
la radiación global y la radiación incidente tuvieron mayor influencia por
la haz que por el envés sobre las respuestas de la temperatura de la hoja, en
las tres comimidades. Sin embargo, las temperaturas foliares, por la haz y
por envés, en las comunidades Frailejonal-pajonal y Páramo-rocoso nunca
fueron altas.

También el viento contribuyó al descenso de la temperatura de la hoja
en los casos siguientes: Espeletia grandiflora, comunidad Páramo-rocoso por
la haz y por el envés foliar;PentacaUa vaccinioides, por el envés en la comuni
dad Frailejonal-pajonal.

La temperatura del suelo siempre húmedo y anegado, tuvo fuerte in
cidencia positiva en la comunidad Vegetación de Turbera, sobre la
conductancia y la transpiración. Alli se midieron las temperaturas prome
dio más altas del substrato. Allí también, se presentaron los valores más
altos de las solucionesde las ecuaciones de regresión lineal simple: tempe
ratura de la hoja vs. radiación global. También en la Vegetación de Turbera,
elbalance de lainfluencia positiva onegativa de losfactores ecoclimáticos,
tantopor lahaz como por elenvés, sobrela conductancia y la transpiración
resultaron mas altos. Esto mismo es válidopara PentacaUa vaccinioides por
amboslados de lahoja.Tablas 4 a,b y 5 a,b. En esta comunidad la tempera
tura delambiente resultó serel factor demayorinfluencia sobrela tempera
tura del suelo,como pudo comprobarse en este estudio, tanto para Espeletia
grandiflora como PentacaUa vaccinioides. Tablas 4 a,b y 5 a,b.

Lasespecies recientes de lasEspeletinae consideradas mas afines a las
especies ancestrales desaparecidas, nopresentan todavía pubescencia abun
dante ytampoco poseen grandes reservorios deaguaen lamédula del tallo;
por lo mismo crecen a menor altura s.n.m., dondeno están expuestas a la
"sequedad" por sobre-enfriamiento del suelo. En el medio en el cual están
adaptadas no ocurrentemperaturas por debajode 0°C. A veces prosperan,
inclusive, por debajo del límite superior del Bosque Andino; como sucede
con Tamania chardonii (Fig.64), especie que crece en los Bosques-andinos
cercanos al Páramo de Tamá, situado en la Cordillera Oriental, en la región
limítrofe de Colombia y Venezuela.
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Pero entonces, cómo explicar el comportamiento de la especie venezo
lana Espeletia marcana, que como bien lo anota Goldstein et al. Le. (1984)se
aparta de esta regla? E.ntarcana crece en sitios bajos de la cordillera pero
presenta un valor alto del índice PV/LA, (capacitancia). Por consiguiente,
en esta especie no se cvunple el patrón general de variación de la capacitancia
que puede enunciarse, así:

La capacitancia de las especies de las Espeletinae que viven en sitios
bajos, es también baja, pero aumenta progresivamente en la medida que se
incrementa la altura s.n.m. del área de dispersión de la especie.

Por otra parte, Cuatrecasas (1976), creó el géneroCoespeletia e inclu
yó a E.marcana en el nuevo género, en razón de la afinidad natmal de esta
especie con las demás especies que lo componen. Se trata de las especies que
evolucionaron a partir de ancestrales que crecían en sitios de baja altura,
s.n.m., posiblemente dotadas de caracteres morfológicos similares a losde
Espeletia marcana, incluida la elevada capacitancia, propia de esta especie.
Poco a poco, surgieron especies deeste g^ero que alcanzaron alturas s.n.m.,
cada vez mayores, como Coespeletia moritziana, procedente delaCordillera
de Mérida, donde alcanza alturasde más de 4000 m.s.n.m. y, crece sobre
substratos rocosos, Fig.65.

También Coespeletia uribeii (Fig.66), alcanza en el Páramode Palacio,
Cordillera Oriental de Colombia, alturas desde 3200 a 3600 m.s.n.m. Pero
esta especie crece con frecuencia en sitios boscosos, donde el eje caulinar
alcanza hasta, aproximadamente, 12m. de altura, Fig.55. Lashojas sedes
prenden pronto, como en las Espeletinae de niveles altitudinales más bajosy
los tallos carentes de necromasa aparecen desnudos. Probablemente, la
abundancia de nutrientes en el substrato alto-andino boscoso, no requiere
que las plantas de C.uribeii, almaceneny conformen reservas de nutrientes
en lanecromasafoliar, utilizables enépocas deescasez como puede ocurrir
a mayores alturas.

Con apoyo en los hallazgos de Goldstein et al (1984), en los de otros
autores y en los resultados obtenidos en este estudio, se formula, a manera
de hipótesis de trabajo, lasiguiente explicación sobre laelevada capacitancia
de Espeletia marcana y otras especies propias depisos altitudinales relativa
mente bajos.

La capacitancia de las especies de las Espeletinae, sensu Cuatrecasas
(1976), de bioforma caulirrósula, representa una respuestaadaptativa que
surgió pronto en el proceso de evolución delgrupo, persistió diirante tal
proceso y permitió a las plantas de tales especiessuperar las condiciones
de aridez del suelo de la zonas de baja altura de las cordilleras, producidas
por las condiciones climáticas que predominaban mientras se cumplícm las
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fases finédes del proceso de levantamiento de las cordilleras andinas en el
Pleistoceno.

Probablemente, la misma elevada capacitancia fue la que permitió a
las Espeletinae de bioforma caulirrósula resistir la sequía del suelo que debió
ser muy severa, particularmente la que se presentó hace veintiún mil años
A.C. y que se prolongó hasta comienzos del período glaciar, o sea, hasta
hace unos trece mil años, según Van der Hammen (1974),

De acuerdo con la tesis expuesta, esta misma adaptación es la que
permite a las Espeletinae de bioforma caulirrósula, tolerar los períodos de
sequía anual del suelo, en particular, los del primer período anual que sue
len sermaspronunciadasy tienenlugar durante los meses de enero, febrero
y a veces también en los primeros días de marzo, en la Cordillera Oriental de
Colombia.

También en los páramos de Venezuela,de acuerdo con Monasterio &
Reyes (1980) elúnico período desequía pronimciada ocurre en losmeses de
enero, febrero y primeros días de marzo. La humedad del suelo desciende al
valormínimo e inclusive en el mes de enero, alcanza el punto de marchita
miento permanente ensuperficie y, enelmesde marzo,en profundidad.

Enconclusión,la capacidad de almacenamiento de agua en la médu
ladeltronco de lasespecies debioforma caulirrósula o,capacitancia, esuna
respuesta adaptativa de las Espeletinae, que permitió a este grupo de plantas
superar la deficienciadel agua del suelo causada por las bajas temperatu
ras que con mayor frecuencia se presentan en las grandes alturas. Opinión
quenosolamente es sostenidapor Goldstein et al. (1984), sino también por
Hedberg (1964), Monasterio, (1986) yLarcher (1975).

Deacuerdo con Pérez, (1987) las propiedades del suelo que afectan
el contenido de agua delmismo y losvalores de la capacidad de campo,
medidos al finalizar la estación seca, mas acentuada en los páramos de
Venezuelaque en los de Colombia, hace suponer que la aridez del suelo,
durante eseperíodo,esim factorecológico importante en la determinación
del límitesuperior, de las rosetas gigantes del Páramo de Piedras Blancas,
Venezuela.

Sin embargo, Coespeletia lutescens y otras especies de hábito
caulirrósvda del páramo, estánadaptadas para sobrevivir durante perío
dos de baja aridez de los suelos del páramo, gracias al agua almacenada
en el tejido medular del eje caulinar de esta especie. Sin embargo, de acuer
do con Pérez, (1987)estas reservas de agua se agotan en la recuperación del
agua consumida por transpiración, durante períodos de duración corta.
Tales períodos en el Páramo de Piedras Blancas, ocurren en horas tempra-
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ñas de la mañana, cuando la temperatura del suelo es muy baja y la deman
da evaporativa es alta.

Este carácter morfológico adaptativo fue seleccionadoa lo largo de la
evolución de las Espeletinae a espensas de otras adaptaciones fisiológicas,
esas sí, adecuadas para sobrevivir períodos largos de estres por sequía,
como lo observa Goldstein, et al (1985a, citado por Pérez (1987). Deacuerdo
con este mismo autor (Pérez, l.c.) las Espeletinae que viven en los páramos
poseen en sí, baja tolerancia a la deshidratación, porlomismo selaspuede
definir como plantasqueevitan lasequía yno como plantas resistentes ala
deshidratación. Porconsigviiente, enaños extremadamente secos, cantida
des inadecuadas de agua almacenadas en lamédula, pueden conducir al
marchitamiento e inclusive, muerte de las rosetas de Coespeletia lutescens y
con mayorrazón de lasplántulas deesta especie, como también lo corrobo
ran Meinzer et. al (1985 citado por Pérez, 1987).

Por consiguiente, en los mas elevados niveles altitudinales del pára
mo, los suelos de la mayoría de las posibles localidades tienen tan baja
capacidad de sostener el agua en el suelo, que pequeñas rosetas de Espeletia
ya no pueden sobrevivir a los períodos de aridez anual.

De acuerdo con los resultados deesteestudio, sepuede atribuu tam
bién a la capacidad de almacenar agua en la médula de las Espeletinae e
bioforma caulirrósula, la rápida recuperación de las tasas de a
conductancia yde la transpiración, tras haber sufrido descensos osusp^
siones totales momentáneas en respuesta a las condiciones desfavora es
que resultan de las variaciones intempestivas de imo ode varios factores
ambientales que finalmente conducen aladisminución del potencial hi neo
delsuelo, enparticular, delos poros intersticiales dediámetro muy re uci
doy luego de los intercapilares demayor diámetro, Larcher, 1995.

Entre tales variaciones, cabe destacar los aumentos repentinos de la
intensidad de las radiaciones global e incidente, que a la vez producen
aumentos de la temperatura delsuelo, ydelambiente. Sobre todo, variacio
nes intermitentes, a veces sólo momentáneas, del contenido de agua e
suelo queinducen cambios simultáneos del potencialhídrico del suelo, como
lo muestran las regresiones lineales múltiples del potencial hídrico del sue
lo vs. factores climáticos. Por el método de selección escalonada se comi^-
raron, para cada comunidad, la regresión lineal respectiva. Las variab es
climáticas de independientes demayor frecuencia enlas regresiones me-
ron, como erapredecible la temperatura del suelo y la humedad relativa.
Tablas 14 a,b y 15 a,b.

En síntesis, a la capacidad de almacenar agua en la médula de las
Espeletinae de bioforma caulirrósula, se atribuye tambiénel mantenimiento
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del balance hídrico de la planta, no obstante los déficets momentáneos de
humedad del suelo que se expresan en los elevados valores del potencial
hídrico del mismo; sobre todo, en la primera época seca del año, en los
páramos húmedos de Colombia, de baja altura, como el Páramo de El Grani
zo, situado entre los 3000 y los 3250 m.s.n.m.

Como se desprende de los datos registrados en la Tabla 2 d, durante los
meses de enero y febrero del año 1995,no se presentaron precipitaciones y,
durante elmesde marzosiguiente, el promedio de horas de lluvia fue de sólo
1,43/hora. En consecuencia,durante el mes de enero se registraron valores
elevadosdel potencial hídriconegativo del suelo, en las tres comunidades.

También ocurrieron aumentos momentáneos del potencial negativo
hídrico delsuelo enla segundaépocaseca(mesde agosto) e inclusive en las
épocas de transición, hacia la iniciación del primero y segundo período de
lluvias del año. Sin embargo, los mayores aumentos se registraron en el
Páramo-rocoso, a los que siguieron los de las comunidades Frailejonal-
pajonal y Vegetación de Turbera.

En el Páramo-rocoso fuertes aumentos y descensos del potencial
hídricodel suelocoincidieron con fuertes oscilaciones de la conductancia y
de latranspiración deEspeletia grandiflora. Los aumentos sucedieron simul
táneamente con incrementos notables de la intensidad de la radiación glo
bal,delaradiación incidente, dela temperaturadel sueloy del ambiente.

Los (Anexos) Tablas16 a,b; 17 a,b, muestran que los coeficientes que
resultaron mas altos en las correlaciones parciales de la conductancia y,
respectivamente, de la transpiración vs. variables ambientales fueron los
de lasvariables, potencial hídrico del suelo, radiación incidente, tempera
tura del ambiente ytemperatura del suelo.

En las Figs.48 a,b; 49 a,b, aparecen los valores promedios obtenidos
para la conductancia y la transpiración foliar de Espeletia grandiflora (por
la haz y por el envés),en las tres comunidades. La rápida recuperación de la
conductancia y de la transpiración exhibida por E.grandiflora se atribuye
aquí al alto nivelde capacitancia de esta especie. El potencial hídrico del
suelo resultó serel factor ambiental demayor significancia en laregulación
de la conductancia y de la transpiración.

Las especies de plantasqueposeencaracterísticasadaptativas, tales
como la de almacenar agua en los diferentes órganos vegetativos, son las
que pueden sobreviviren substratossusceptibles a experimentar descensos
intermitentes de mayor o menor duración y volumen del contenido de hu
medad. Tales descensos suelen ser ocasionados por la evaporación del agua
del suelo al aumentar la temperatura del suelo y del amnbiente. A la radia-
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ción solar mas o menos intensa, durante períodos breves o prolongados,
como es de ocurrencia frecuente en los páramos húmedos de Colombia, se
deben también las frecuentes oscilaciones de las temperaturas del suelo o
del ambiente y por consiguiente, los ascensos repentinos y fuertes de tales
temperaturas. También puede ocurrir el fenómeno de la sequedad térmica
del suelo, en particular, a media noche, cuando las bajas temperaturas eil-
canzan el nivel de congelamiento del agua del suelo.

De acuerdo con Meinzer & Goldstein, (1985) la capacidad de alma
cenar agua en el parénquima medular o capacitancia de las especies de
Espeletia, es la que permite a las especies que poseen esta adaptación sobre
vivir en sitios de elevada altura y sobre substratos rocosos, susceptibles de
experimentar mas rápidos y elevados calentamientos. Fig.67.

Es en tales sitios, a diferencia de otras especies carentes de tales
adaptaciones, donde pueden prosperar las especiesde Espeletia, conalta
capacitancia. Es alli también donde presentan las tasas más altas de
conductancia. Por el contrario las especies con volúmenes de almacena
miento de agua reducidos, comoPeiifaca/in vaccinioides, presentanelcom
portamiento opuesto, tanto en relación con la conductancia como con la
transpiración. Es decir, es precisamente en esos sitios donde estas varia
bles fisiológicas presentan las tasas mas reducidas de conductancia y
transpiración.

Mediante el análisis de varianzaANOVA, se verificó loexpuesto. Es
decir, mientras Espeletia grandiflora, presenta en el Páramo-rocoso, caracte
rizado por substratos de bajos contenidos de agua, lasmas altas tasas de
conductancia y transpiración, por el contrario, Pentacalia vaccinioides con
reducidas reservasde aguaen elparénquima foliar, presenta, enlacomuni
dad Páramo-rocoso, las tasas mas bajas, tanto de la conductancia como de
la transpiración, Figs. 68 y 69.

Cabe señalar que el análisis de varianza ANOVA se refiere a la
conductancia y transpiración totales de cadauna de lasdosespecies estu
diadas, configurado, en el caso de Espeletia grandiflora por la suma de la
transpiración y de la conductancia cuticular (haz) yestomática (envés). En
Pentacalia vaccinioides, se tratadela transpiración yconductancia estomáticas,
que resultaron inferioresa lasde Espeletia grandiflora, tantolaconductancia
total, como la transpiración total de Pe7üaca¡ia vaccinioides. Lacomponente
adaxial de la conductancia y de la transpiración de P.vaccinioides, resultó,
mayor en Pentacalia vaccinioides con respecto a las de Espeletia grandiflora,
Figs.51 a,b.

Pero si se hace un análisis igual al que se ilustra en la Fig.68, pero en
referencia al comportamiento de las dos variables fisiológicas bajo la
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Fig 68Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelación de los promedios
de la conductancia foliar en cada ima de las comunidades Frailejonal-pajonal, Pára
mo-rocoso y Vegetación de Turbera de las dos especies. Obsérvese el comporta
miento opuesto de la magnitud de los promedios de cada especie, correspondientes
a cada comunidad, en particular, los pertenecientes al Páramo-rocoso.

interacción entre épocas secas (meses de enero y septiembre) y épocas de
lluvia (mes de marzo) delpáramode ElGranizo,cuando el suelo se encuen
tra prácticamente saturado de humedad y el potencial hídrico es igual o
muy cercano a cero (0) centibares, se podrá demostrar que entonces sucede
lo contrario.Pentacalia vaccinioides presenta no solamente altas tasas de trans
piración y conductancia sinoque estas superan a las de Espeletia grandiflora,
correspondientes a esa misma época y mes, de los respectivos comienzos de
las lluvias (septiembre y marzo). Figs. 25; Figs. 26; Figs. 52 a,b.
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Fig 69 Espeletia grandiflora yPentacalia vaccinioides. Interrelación de los promedios
de la transpiración foliar encada una de las comunidades Frailejonal-pajonal, P -
ramo-rocoso y Vegetación deTurbera de las dos especies. Obsérvese elcomporte-
miento opuesto de la magnitud de los promedios, correspondientes a cada
comunidad en particular, los pertenecientes al Paramo-rocoso.

Como se desprende del análisis de las (Anexos) Figs.25 a,b; la intensi
dad delaradiación solar en tales épocas ymeses del año, disminuyó notable
mente. En el caso de Pentacalia vaccinioides desde 1435.288 mmol/m^/seg.,
(promedio delaradiación global correspondiente almes deenero), a935.639
mmol/m^/seg. en el mes de marzo del mismo año, por la haz foliar y de
1238.468 a 1071.752 mmol/m^/seg., por el envés. En el caso de Espeletia
grandiflora los descensos fueron, por la haz de 1497.695 (enero) a 1095.0129
(marzo) mmol/m^/seg. y,por el envés,1411.512 (enero) a 1116.0734 (marzo).
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Estos descensos repercutieron también en descensos de la radiación inciden
te, por ambas caras foliares, para las dos especies. (Anexos) Figs. 26 a,b.

Desde luego, los descensos de las intensidades de las radiaciones
global e incidente, produjeron también descensos, de la temperatura del
ambiente y de la temperatura de la hoja, por ambas caras foliares. Estos
últimos morigerados por los aumentos o ligeros descensos de la humedad
relativa del aire, la cual se mantuvo en niveles cercanos a los del mes de
enero. Sinembargo, en la especie Espeletia grandiflora la humedad relativa
experimentó ligeros incrementos, en particular, por el envés, en donde se
pasódel54.96% a58.675%. También la temperatura del suelo aumentó lige
ramente, tanto por la haz como por el envés. (Anexos) Fig. 27 a,b; Fig.30 a,b;
Fig. 31 a,b.

Todos losmencionados factores eco-climáticos, condujeron al aumento
notable delpotencial hídrico delsuelo elcualpasó, en elcasode Pentacalia
vaccinioides, por lahaz de-20.115 (enero) a -0.8139 (marzo) y porelenvés de
-19.931 (enero) a -0.7678 (marzo); en Espeletia grandiflora, por la haz de -
15.739 (enero) a -0.9798 (marzo) ypor elenvés de -14.58 (enero) a -1.0625
(marzo).Fig.50 a,b.

La temperatura del suelo, desde luego influyó sobre el comporta
miento de las variaciones del potencial hídrico sobre todo, en las comu
nidades en referencia a los meses de enero y marzo, a pesar que los
promedios en elcaso de Espeletia grandiflora fueron muy cercanos, sobre
todo, por elenvés. Por la haz se presentaron incrementos de los prome-

los en referencia aPentacalia vaccinioides, sobre todo enelmes deseptiem
bre, cuando la temperatura del suelo ascendió a 22.9°C yenlos meses de
enero y marzo, apenas a 10.5°C y 12.03°C respectivamente. (Figs. 50a,b)
(Anexos) Figs. 27 a,b. v & ' /

La temperatura de la hoja, se comportó de manera similar, entre las
os especies, twtopor lahaz como por elenvés, los promedios ligeramente

rnas a os se midieron en el mes de enero ylos mas bajos enelmes desep-
tiem re, eri ambas especies. También los promedios de la velocidad del
viento leron durante el mes de enero, particularmente, por la haz ylos
montos de los promedios de las dos especies de los meses de enero, marzo y
sep lem re. neste último mes los promedios para las dos especies fueron
los mas bajos, (Anexos) Fig. 28 a,b, yFig. 29 a,b.

En consecuencia, los aumentos de las intensidades de los factores
ecoclimáticos y el contenido de agua del suelo, condujeron a la disminu
ción de la conductancia yde la transpiración de Pentacalia vaccinioides. Mien
tras enelcaso deEspeletiagrandiflora, como eradeesperarse deacuerdo con
lahipótesis planteada eneste estudio, tantolaconductancia comola trans-
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piración se mantuvieron indiferentes con respecto al contenido de agua del
suelo, en razón de la autonomía que en referencia este factor proporciona a
esta especie las considerables reservas de agua almacenadas en el
parénquima medular.

La conductancia de Pentacalia vaccinioides, por la haz ascendió de
48.936 mmol/m2/seg. (enero) a 98.559 mmol/m2Áeg (marzo) y Espeletia
grandiflora por la haz de 20.919 mmol/m2/seg. (enero) a 28.2329 mmol/
m2/seg. (marzo). Por el envés de la especie anfiestomática Pentacalia
vaccinioides ascendió de 42.5362 mmol/m2/seg. (enero) a 117.1116 mmol/
m2/seg. (marzo) y la epecie hipostomática Espeletia grandiflora de 82.00
mmol/m2/seg. (enero) a 137.8627 mmol/m2/seg. (marzo).Fig.48 a,b..

En síntesis, si se calculan los promedios de la conductancia corres
pondientes al mes de enero y al mes de marzo, de cada xma de las especies,
se obtiene que mientras Pentacalia vaccinioides, de una conductancia totalde
91.4731 mmol/m2/seg., en enero, alcctnzó en marzo, la tasa de 215.67129
mmol/m2/seg. de conductancia total; Espeletia grandiflora de una tasa de
conductancia de 102.9195 mmol/m2/seg. enenero, pasó a166.0956 mmol/
m2/seg. de conductancia en marzo, inferior al monto de Pentacalia
vaccinioides.

Con respecto a la transpiración, se llega a conclusiones similares y,
sobre todo, coherentes con las obtenidas a través de los análisis efectuados
para la conductancia, como sepuedededucir delaFig. 49 a,b. En elmes de
marzo, las tasas de conductancia y transpiración promedio, dePentacalia
vaccinioides, superan las obtenidas para Espeletia grandiflora como lomues
tra la gráfica, resultante del análisis de varianza ANOVA, Fig.52 a,b.

En los páramos húmedos, debaja altura de Venezuela, las especies de
Espeletia, con excepción de Espeletia marcana y en contraste con Espeletia
grandiflora, poseen pequeños reservorios medulares de agua y muestr^
también descensos pronunciados del potencial hídrico de la planta, bajo
condiciones de demanda evaporativa.Estofuecomprobado, en el Páramo
de "ElBatallón", situado a3100 m.s.n.m. porMonasterio (1986). Probable
mente, lo mismo suceda con especies de las Espeletinae arborescentescomo
Tatnania chardonii, carentes de médulas engrosadas, almacenadoras de
reservorios de agua. Como ya sedijo, se trata de especies propias de los
Bosques Andinos húmedos, situados a menor altura s.n.m. que los pára
mos, Fig.66.

También otras especies colombianas de Espeletia, como E.argentea' con
hojas dispuestas en rosetas y vástago con intemodios cortos, en toda su
longitud, conformantes del hábito generalmente descrito como "rosetas
acaules", carentes de im tronco visible crecen en niveles altitudinales reía-
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tivamente mas bajos, aunque a veces, suelen compartir el mismo hábitat de
E.grandiflora. Las plantas juveniles de estas especies carecen de suficientes
reservorios de agua, ya sea en las hojas, en los tallo o en las raíces que
pudieran mitigar el estrés producido por las sequías prolongadas, tanto del
suelo como del aire y se comportan como las plantas de las Espeletinae vene
zolanas propias de bajos niveles altitudinales. Como pudo demostrarse ex-
perimentalmente, los tejidos foliares de E.argentea cuando las plantas no
han sido sometidasa riegofrecuente,pierden turgencia y las hojas se mar
chitan tan pronto el suelo presenta déficit hídrico matrical. Sin embargo, se
recuperan cuando el suelo vuelve a saturarse de humedad y la conductancia
y la transpiración recuperan los niveles normales. Fig. 70.

Esto último también puede ocurrir en plantas juveniles de Espeletia
grandiflora, perosinnecesidad que se recupereeldéficithídrico del substrato.
La conductancia y la transpiración foliar de Espeletia grandiflora vuelven a
elevarse tan pronto aumenta la intensidad de las radiaciones global e inci
dente; asihayan descendido previamente a Ommol/m2/seg., por efecto de
cambios desfavorables de los factores ambientales.

Dentro de la explicación queseplantea en este trabajoy en los estu
dios de otros autores, estoes así, en razón de los reservorios de agua alma
cenados en la médula del talloo tambiénen el mesofilo.En trabajo anterior,
Mora-Osejo, el al 1994, sobre la anatomía foliar de especies de plantas del
paramo, entre otras, E.grandiflora y Pentacalia vaccinioides, demostraron al
macenamiento de agua en el mesofilo de esta especie. Fig.71 y Fig.72.

Âmenudo enelpáramo ocurren cambios desfavorables, del macro-y
ecoclima. Amodo de ejemplo, pueden mencionarse, entre otros, los fuertes
descensos de laradiación incidente, los aumentos considerables delatem
peratura de las hojas, y los descensos delcontenido de agua delsueloquese
traduce enaumentos delpotencial hídrico delsuelo. Aveces, tales cambios
suelen estar acompañados de aumento de la temperatura de las capas su
perficiales del suelo.

Esta variable edáfica presenta correlación parcial negativa, tanto en
lasTablas decorrelaciones parciales, conductancia vs.factores ecoclimáticas
(Tablas 6a,b), como enlas Tablas 13 b,14 b.Conductancia vs. conjunto com
pleto de variables ambientales, enreferencia a Pentacalia vaccinioides y las
Tablas 7 a,b, 15a,b y 16a,b.

Sin embargo, es necesario señalar que si la intensidad de la radiación
global se mantiene en niveles altos, por un lapso prolongado, entonces la
humedad relativa delaire desciende ypuedesuceder que ocurranperturba
ciones del gradiente hídrico, de la planta, a lo largo del trayecto de la co
lumna de agua, a saber: capas superficiales del suelo, pelos de las raíces
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Fig 70 Espclftia argeiiteíi (a) El déficit hídrico del suelo produce el marchitamiento
de las hoja.s; (b) Tan pronto, exporimentalmente se suministró agua al suelo, los
tejidos foliares recuperaron la turgencia y las hojas volvieron a empinarse. (Fotos
L-E. Mnra-O).
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^speletia grandiflora. Vista detallada de la sección transversal de la lámina
foliar. La hipodermis ylacapa decélulas que envuelve elhazconductor almacenan
agua (L. E. Mora-O., N. Becerra de Lozano, B. Coba de Gutiérrez, (1994).
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Fig 72 Pentacalia vaccinioides, (a)Vista generalde la sección transversal de la lámina
foliar, (b) Vista detallada de la sección transversal de la lámina foliar. Obsérvese el
parénquima en empalizada, adaxial y abaxial; (c) aparato estomático adaxial y
abaxial con cámara epistomática amplia. (L. E. Mora-O., N. Becerrade Lozano, B.
Coba de Gutiérrez, 1994).
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absorventes, superficies transpirantes de las hojas, capa límite y atmósfera.
El estrés que experimenta la planta por tales perturbaciones del gradiente
hídrico a lo largo de la raíz y del taUo, pueden alcanzar tal magnitud que
ociirra el cierre total de los estomas y con ello la suspención momentánea de
la transpiración estomática.

A continuación se examina lo que ocurrió en P.vaccinioides y
E.grandiflora al respecto, por el envésfoliar, en la comunidad Vegetación de
Turbera. Se seleccionó estacomunidad por cuanto allí el potencial hídrico
del suelo, por logeneral, permanece más estable y presenta valores cerca
nos a cero (0).

En Pentacalia vaccinioides la correlación múltiple de la conductancia
vs. radiación global resultónegativa. También la conductancia vs. tempera
tura de lahoja fuenegativay el coeficiente respectivo (-0.3163) resultó ma
yor que el de la conductancia vs. radiación global (-0.0585). Cuando la
temperatura delahoja aumenta la conductancia disminuye, en particular,
cuando las intensidades de la radiación global son elevadas y producen
también fuertes aumentos delatemperatura dela hoja. Pero, enun momento
ado, latemperatura de la hoja eindirectamente laradiación global alcan

zan un tope, por encima del cual la conductancia y la transpiración se redu-
(0)/ o a valores cercanos a cero (0). Esto sucede, aún si la radiaciónglobal vuelve aaumentar ylahumedad relativa, correlativamente, descien

de avalores bajos (60-50%) Figs. 54 a-58 a).

., ^ £speíetií2 grandiflora, lacorrelación parcial de la conductancia vs. ra-acion global es positiva; pero la correlación conductancia vs. temperatura de
a oja es negativa; al igual que enel caso dePentacalia vaccinioides. Sin embar-

último caso el coeficente es mayor. Por consiguiente, en Espeletia
gran ¡flora pueden ocurrir tasas mas elevadas de la conductancia dentro de
rangos de variación de la temperatura de la hoja, de la radiación global yde la
umedad relativa, mas elevados que en Pentacalia vaccinioides. Figs. 58 b-56 a-B.

En Pentacalia vaccinioides laconductancia y la transpiración mantie-
rien valores bajos durante intervalos relativamente largos, mientras se man-
lene elevada la radiación global. En consecuencia, durante los mismos

mtervalos, se eleva la temperatura de lahoja. Por lo general, el calentamien
to de la hoja coincide con el calentamiento del ambiente ydel suelo y, por
consiguiente con el aumento del potencial hídrico del suelo. Estas oscilacio
nes de la conductancia yde la transpiración ocurren a lo largo de todo el
período de luz einciden no solamente sobre la conductancia yla transpira
ción sino también sobre lafotosíntesis. Fig. 55 a.b.

También los resultados obtenidos para las dos especies P.vaccinioides
y E.grandiflora endesarrollo deeste estudio, enparticular, los que sederivan
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b)

Fig 73 Espeletia pycnophylla (a) Páramo de El Estero, Laguna de La Cocha, Depar
tamento de Nariño; (b) Vista panorámica de la Laguna de La Cocha, cuyos
bordes orientales están rodeados por el páramo azonal de El Estero. En el pri
mer plano la isla La Corota, Santuario de fauna y flora, altura 2760 m.s.n.m.
(Fotos L.E. Mora-O).
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del análisis de las oscilaciones de los valores de la conductancia y de la
transpiración en las comvmidades Frailejonal-pajonal y Páramo rocoso,
apoyan las explicaciones anteriores.

Para que la muestra de mediciones de las variables fisiológicas y
ambientales resultara representativa de la amplia y compleja diversidad
medioambiental, las mediciones de las variaciones de tales parámetros, se
realizaron en las tres comunidades, en diferentes días, distribuidos en tres
de lasépocas climáticas del año; segundo período anual de sequíaoescasa
precipitación y segundoperíodoanual de transición hacia las lluvias, pri
merperíodo de sequía del añoy primer período anual de transición hacia
las lluvias. Valga lapena destacar que paraobtener mayor confiabilidad de
los datos, siempre fueron sometidas a medición hojas adultassanas, repre
sentativas de lasespecies respectivas.

Además, paracontrastar losresultados quese obtuvieranen el estu
dio de la conductancia y de la transpiración de Espeletia grandiflora se
seleccionó la especie, Pentacalia vaccinioides, de bioforma subarbustiva,
totalmente diferente ala de Espeletia grandiflora, sin capacidad de almace
nar agua en el tallo, aunque sí en las hojas holoxeromórficas, glabras y
anfiestomáticas, (Mora-Osejo, etal 1994) (Fig.72); también contrastantes
con las hojas hemixeromórficas, hipostomáticas ypubescentes de Espeletia
grandiflora. Fig. 71.

Los estudios de la conductémcia y de la transpiración de Pentacalia
vaccinioides yde Espeletia grandiflora, se realizaron simultáneamente, yen
os mismos sitios de cada ima de las comunidades Frailejonal-pajonal, Pá-

raino-rocoso y Vegetación de Turbera. Esto con el fin de facilitar la
contrasteción de los resultados yde obtener conclusiones mas precisas y,
so retodo, relevantes yaplicables ala solución de problemas relacionados
con la recuperación, manejo yconservación de los ecosistemas del páramo,
de suyo frágiles ycomplejos. Se trataba, encierta manera, deaprovechar la
smgularcondición de "laboratorios naturales" de los ecosistemas de alta
montaña delos Andes Septentrionales húmedos, entre los cuales secuentan
los Paramos de Colombia.

8.CONCLUSIONES

Como uno de los resultados relevantes de este estudio, se llegóa la
conclusión, según la cual, el comportamiento de la conductancia yde la
transpiración vs. los factores ecoclimáticos y fisiológicos de Pentacalia
vaccinioides, difiere del de Espeletia grandiflora, tanto respecto a la
conductancia como a la transpiración y, enparticular, en referencia a as
respuestas a condiciones ambientalesdesfavorables, enespecial a la
sificación del déficithídrico delsuelo, durante las épocas secas del año.
análisis de los resultados obtenidosen lasmediciones efectuadas enlasdos
especies, en el mismo dia y sitio, en cada una de las tres comunidades,
durante la primera épocasecadelaño,confirma, elenunciado anterior.

Por otra parte, el análisis de varianza (ANOVA) de los promedios de
laconductancia y transpiración, efectuados en interrelación con cada espe
cie y primera época seca del año (mes deenero), comienzo de laprimera
época de lluvias delaño (mes demarzo) ysegunda época de iniciación e
laslluvias del ciño (mes deseptiembre) enelPáramo deEl Granizo, connrm
el anterior acierto.

Se demostró que tan pronto aumentan los.contenidos de humedad del
suelo y el potencial hídrico se acerca al nivel de saturación (cero {0)
centibares), los comportamientos de laconductancia yde la transpiración
seinvierten con respecto a los de laépoca seca (mes de enero). Esta época
está caracterizada por el descenso fuerte del contenido de agua del suelo y
la disminución de la conductancia y de la transpiración de Pentacalia
vaccinioides, especie carente deconsiderables reservas de agua. Todo, en
contraste con los comportamientos de laconductancia yde la transpiración
de Espeletia grandiflora, especie con considerables reservas deagua almace
nadas en la médula del eje caulinar.

En el Páramo-rocoso, el déficit de agua del suelo,mediblecomopoten
cial hídrico, se mantuvo elevado; particularmente, en los días del mes de
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enero, cuando se hicieron las mediciones de las variables fisiológicas, por la
haz y por el envés, de las hojas de las dos especies bajo estudio.

Los valores obtenidos oscilaron entre (-30) y (-54) haz y entre (-30) y (-
56) envés; debido a la ausencia de lluvias en ese mes del año. Sin embargo,
para Espeletia grandiflora, en la comunidad Páramo-rocoso, se obtuvieron
los promedios mas altos de la conductancia y de la transpiración, por am
bas caras foliares, (Tabla 3, Fig.4a,b y Figs. 48 a,mb; 49 a,b).

El resultado anterior pone en evidencia la no incidencia, al menos
momentánea, del elevado potencial hídrico negativo del suelo, considerado
aisladamente, sobrela magitud de la conductancia y de la transpiración de
las hojas de Espeletia grandiflora.

Las variaciones climáticas ocurridas el dia 17 de enero de 1995, mues
tran que la intensificacióndel potencial hídrico negativo del suelo, provie
ne de la intensificación de la radiación global, del descenso simultáneo de
la humedad relativa y del incremento de la velocidad del vientoseco. Tal
mtensificación delpotencialhídrico negativo del suelo,coincide en Espeletia
grandiflora, con elincremento delatranspiración, tantopor lahaz como por
elenvés (Figs. 11 a-h y 16 a-h). Mientras que en Pentacalia vaccinioides, las
mismas variaciones climáticas ocurridas ese mismo dia y en el mismo sitio,
producen efecto contrario. Tanto las tasas de la conductancia como de la
transpiración disminuyen. Figs. 45 a,b; 46 a,b.

EnlacomunidadVegetación de Turberala intensificación de la inten
sidad de laradiación global durante unperíodo mayor demedia hora con
tinua, aumentó eldéficit de agua y, porconsiguiente, el potencial hídrico
negativo delsuelo. Sin embargo, cuando soplaron vientos húmedos, dismi
nuyo elpotencial hídrico negativo y, enelcaso de Pentacalia vaccinioides, se
produjeron aumentos momentáneos delastasas de la transpiración y de la
conductancia, tanto porlahazcomo porelenvés. (Anexos) Fig.lO.

Aunque las mediciones para el caso de Espeletia grandiflora, se efec
tuaron algunos minutos mas tarde, el mismo dia, momentáneamente, tanto
por lahazcomo porelenvés, mejoraron la intensidad de la conductancia.
Pero no tanto por elmejoramiento del potencial hídrico delsuelo, sino porel
efecto de los niveles altos de radiación global durante todo el período de
mediciones (1800-2200 mmol/seg/m^) locualhizodescender la humedad
relativa a porcentajes que oscilaron entre el 38.5% y 44.6% por la haz y el
envés. Mientras tanto, la velocidaddel viento fluctuó entre 1 y 7 m/seg. por
el envés y 3.6 m/seg. por la haz. (Fig.7 a-h).

La situación opuesta que se presentó el día 19 de enero de 1995, en la
comimidad Freilejonal-pajonal, se puede sintetizar asi: Un período largo de
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baja radiación global (600-800 umol/m^/seg.) y consecuentemente im pe
ríodo prolongado de aumento de la humedad relativa de 51% a 59%. Simul
táneamente, soplaron vientos secos de velocidad baja, 1-3 m. Durante este
período, el potencial hídrico negativo del suelo, mejoró y se mantuvo entre -
17 y -14 centibares.

En el caso de Pentacalia vaccinioides, al mismo tiempo, la conductancia
lejos de incrementarse, como pudiera esperarse, por el mejoramiento del
potencial hídrico del suelo, descendió desde 80 a 30 mol/seg/m^* precisa
mente, en razón del descenso de la radiación global y delincremento de la
humedad relativa. Esto mismo sucedió por la haz.

En Espeletia grandiflora, en la comunidad(Frailejonal-pajonal) seefec
tuaron mediciones de la conductancia y de la transpiración vs. factores
climáticos, el mismo dia 19.01.95, aimquemas tarde.Adiferencia deloocu
rrido con Pentacalia vaccinioides, se midieron intensidades altas de radiación
global durante buena parte del período de estudio, tanto por la haz como
porelenvés. Como esdeesperarse, se produjeron ascensos prologados de la
humedad relativa, en esa mañana de por sí seca (58-62%). El potencial
hídrico, desde luego, se mantuvo también en niveles negativos, relativa
mente altos, entre -20 y -19 centibares. Cuando el viento húmedo alcanzó
velocidades de 5 m/seg. y la humedad relativa ascendió y se mantuvoen
62.5%, se produjo el ascenso de las tasas de conductancia, desde 20 a 150
umol/m2/seg. por el envés y 90umol/m^/seg. por la haz.

En resumen, si bien en ese dia coincidió, en una y otra especie, el
descenso de las tasas de conductancia y de la transpiración, sinembargo,
las variaciones climáticas que produjeron el descenso en Pentacalia
vaccinioides resultaron opuestas a aquellas variaciones climáticas quepro
dujeron elmismo efecto en Espeletia grandiflora, conclusión que se considera
de especial relevancia de este estudio.

Sinembargo, nosedescarta totalmente elefecto momentáneo del po
tencial hídrico negativodel suelo, enparticular, sobre la conductancia asi
sea mínima en las tres comimidades,no obsteinte la elevadacapacitancia de
Espeletiagrandiflora.

Resta por destacar los resultados que expliquen cómo influyeron los
demás factores climáticos en las diferencias de los montos de los promedios
de la conductancia y de la transpiración, en cada comimidad,que aparecen
detallados en la Tabla 3.

Mediante el cálculo de correlaciones parciales conductancia vs. va
riables ambientales climáticas y edáficas, se obtuvo una apreciación para
cada especie, lado foliar y comunidad, los niveles de mayor o menor inci-
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dencia de estas variables sobre la intensidad de la conductancia y de la
transpiración, para cada especie, cara foliar y comunidad.

Mediante el balance de las correlaciones parciales de coeficientes
positivos vs. las correlaciones de coeficientes negativos, se efectuaron éiná-
lisis comparativos entre las comunidades sobre los resultados de los efec
tos o impactos de las variables ambientales promotoras vs. impactos o
efectos inhibidores de lastasas de la conductancia y de la transpiración.

Los resultados de las comparaciones se analizaron mediante con
frontaciones con los respectivos resultados de las regresiones linealessim
pleso,a veces múltiples, de la conductancia y transpiración \'s. variables
ambientales de elevada correlación parcial con respecto ya sea a la
conductancia o a la tremspiración. De igual mzmera se procedió con las
regresiones lineales del potencial hídrico del suelo vs. variables ambienta
les demayor influencia, encada especie comunidad y ladofoliar. Lo mismo
con respecto a la temperatura de la hoja, el potencial hídrico del suelo y la
temperatura del suelo.

Se establecieron cuatro niveles de "interacción" de las variables inde
pendientes climáticas y edáficas sobre las variables dependientes,
conductancia y transpiración, a saber:

a)variables macroclimáticas; b) variables ecoclimáticas; c) potencial
hídrico del suelo yd) temperatura de lahoja, cuya magnitud resulta, final
mente, dela interrelación delos efectos producidos por las categorías a)y

• se trataría de un sistemá complejo de interrelaciones, que
dl"^"' sobre el potencial hídrico del suelo yla temperatura

En este trabajo se considera a estos cuatro factores, en particular al
primero ysegxmdo que son los factores ambientales demayor incidencia en
latranspiración yen laconductancia y probablemente también de mucha
relevancia enlaregulación delafotosíntesis, como seestáyasometiendo a
pruebaenimnuevo trabajo.

Para explicar las diferencias que efectivamente se presentaron en la
magmtud delos promedios ±ES delaconductancia y de la transpiración,
seformula elsiguiente planteamiento.

Las diferencias obtenidas entre los valores de las medias o también de
los promedios en lastres comimidades seexplican, en primera aproxima
ción , de la manera siguiente:

a) mayor o menor grado de favorabilidad resultante de la combina
ción e integración de los efectos producidos por los valores de las radiacio-
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nes global e incidente; asi como por la magnitud de la temperatura del sue
lo, de la temperatura del ambiente, de la temperatura de la hoja y de la
humedad relativa, correspondientes a cada una de las comunidades, en
particular, en su orden: a) temperatura del suelo; b) humedad relativa de las
capas bajas de la atmósfera y temperatura del ambiente.

Esta conclusión está de acuerdo con los valores de las correlaciones
parciales, obtenidas para las tres comunidades y en referencia a todas las
variables ambientales contempladasen este estudio (Anexos) Tablas 16a,b;
17 a,b. Todas las variables macroclimáticas y ecoclimáticas, en mayor o
menor grado, inciden sobre el comportamiento favorable o desfavorable del
potencial hídrico del suelo, respecto a construir a incrementar o disminuir
las respectivas intensidades de la conductancia y de la transpiración.

Además, dada la elevada interrelación del factor potencial hídrico
del suelocon respecto a los factores ecoclimáticos. Tablas 14 a,y 15 b, es
necesario distinguir entre los efectos momentáneos causados por cambios
intermitentes y los efectos producidos porcambios prolongados del grado
de saturación hídrica del suelo.

Esto mismo es aplicable al factor temperatura de lahoja dependiente,
en particular, de la radiación global, como sepudo establecer tanto através
delcálculo de las correlaciones parciales deeste factor, vs. factores ambien
tales como dela regresión lineal simple. Efectivamente, este factor es elmás
directamente, implicado en las variaciones de la temperatura de la hoja. En
su orden lesiguen la radiación incidente, la temperatura del ambiente yla
velocidad del viento.

Se estableció también que la incidencia de estos factores sobre la tem
peratura de la hoja es, por lo general,positiva;sobre todo, la relación radia
ciónglobalvs. temperatura de lahoja (Tablas 18y 19). Mientras que elfactor
humedad relativa es, por lo general, negativo por encima de un nivel
mmimo de intensidad de la radiación global y positivo pordebajo de tal
nivel. La intensidad de radiación correspondiente a este nivel o umbral,
varía según la especie, lado foliar y sitio donde vivan las plantas, bajo
estudio.Para un determinado caso, talnivel coincide con latemperatura del
ambiente que a partir del descensode la intensidad de la radiación global,
la temperatura del ambiente, resulta negativa, respecto ala temperatura de
la hoja, tambiéndesde tal nivel hacia abajo.

En trabajo anterior, Mora-Osejo (1984), destacó elpapel delahume
dad relativa al interior delos respectivos ecosistemas enlamorigeración de
losfactores climáticos, enparticular, de las bajas temperaturas que produ
cenlasheladasqueimplican lamuerte por congelación intracelular de los
tejidos de lahoja y delvástago yaúnlamuerte delaplanta. Los resultados
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obtenidos en este estudio están de acuerdo con el anterior planteamiento,
como se desprende de lo expuesto.

Desde luego, estas últimas consideraciones, se formulan a título de
hipótesis que se someterán a prueba, en nuevos trabajos, en los cuales se
tomará en cuenta el potencial hídrico interno de las plantas individuales y
se contribuirá a dirimir las controversias en relación con el papel de este
factoren la regulación de la transpiración y de la fotosíntesis.

Porotra parte, se pudo precisar el papel que desempeña las reservas
de agua almacenadas en la medula, es decir, la capacitancia de Espeletia
grandiflora, conrespecto a lasfluctuaciones del potencialhídrico de la planta
sobre elcualinfluyen la temperatura del mismoy la humedad relativa de
las capas de aire próximasal suelo.

Lo anterior, a la vez, facilita valorar la influencia, mayor o menor,
sobre la conductancia y la transpiración de otros factores macro-y
ecoclmáticos. En particular, de las ];adiaciones global e incidente y de la
velocidad del viento. Influencias, desde luego, sometidas a fluctuaciones
del potencial hídrico de laplanta sobre elcual influyen la temperatura del
mismo y lahumedad relativa de las capas de aire próximas al suelo, a la
regulación yoptimización porefecto tanto delasadaptaciones morfológicas
y anatómicas de las plantas totales (patrón funcional) como de las adapta
ciones morfológicas y anatómicas de la hoja, reguladoras de la capa límite,
o peUcula fina de humedad, entre las superficies foliares, de Pentacalia
vaccinioides y Espeletia grandiflora y la atmósfera, Mora-Osejo, et al (1994).

Sin embargo, como sehavisto, lacapacidad de almacenar aguaenla
médula yen las hojas de E.grandiflora, permite ya, enprimera aproximación,
explicar elcomportamiento contrastante obtenido, comoresultado de este
trabajo, entre las magnitudes de los promedios ±ES delaconductancia yde
latranspiración de Espeletia grandiflora yPentacalia vaccinioides, enelPára
mo-rocoso,Figs. 45a,b;46a,b; y 48 a,b; 49 a,b.

Laespecie Pentacalia vaccinioides, especie desprovistade la capacidad
de almacenar agua enlos tejidos deltallo, presenta en la comimidad Pára
mo-rocoso, sobre todo en la época mas seca del año, (mes de enero), los
valores promedio mas bajos de la conductancia y de la transpiración
estomática por ambas caras foliares. Pero, como ya se explicó, es tambiénen
la comunidad Páramo-rocoso, donde Espeletia grandiflora (especie
hipostomática) muestra los promedios más altos, por la haz (transpiración
y conductancia cuticular) y por el envés, (conductancia y transpiración
estomática), con respecto a los promedios de una y otra variable fisiológica
obtenidos en las comimidades Frailejonal-pajonal y Vegetación de Turbera,
Fig. 68. Una y otra comimidad con contenidos, de agua del suelo, por lo
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general, por encima del promedio de los suelos del Páramo-rocoso e inclu
sive iguales o cercanos al pimto de saturación y, por consiguiente, con po
tenciales hídricos negativos muy reducidos, por lo general, cercanos a O
centibares.

Del análisis de las marchas de la conductancia a lo largo de los días
en que se efectuaron las mediciones en las tres comunidades, por la hcizy
por el envés, de las hojas de Pentacalia vaccinioides, se concluye que fue en la
comunidad Páramo-rocoso donde ocurrieronconmayorfrecuencia descen
sos momentáneos más fuertes de la conductancia y de la transpiración,acom
pañados de aumentos del potencial hídrico negativo del suelo. (Anexos)
Figs. 1,2,4.

\
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Anexos, Fig. 1. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia, por el
envés y la haz vs. variables climáticas, en un díadelsegundo período de transi
ción, en la comunidad Fraile]onal-pajonal.
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Anexos, Fig. 2. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia, por el
envés y la haz vs. variables climáticas, en un día de la primera época seca del año,
en la comunidad Frailejonal-pajonal.
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Anexos, Fig. 3. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marcha delaconductancia vs. marchas
de la temperatura de la hoja,del ambiente, y de la cubeta, en un día de la primera
época de transición, (Marzo27,1995), de un día del primerperíodo seco del año
(Enero 19,1995) y de dos días del segundoperíodode transición (Septiembre 3,10,
1994).
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Anexos, Fig. 4. (a-h) ^entacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia porel
envés ypor lahazvs.viriables climáticas en un día del segundo períodoseco del
año (Agosto 13,1994), in la comunidad Páramo-rocoso.
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Anexos, Fig. 5. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia por el
envés y por la haz vs. las marchas de la temperatura delahoja, delambiente yde
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Anexos, Fig. 6. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia por el en
vés y por la haz vs. variables climáticas en un día del primer período seco del año
(Enero 17,1995), en la comunidad Páramo-rocoso.

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia 219

PARAMO ROCOSO (MARZO6 de 1995) PARAMO ROCOSO (MARZO 6 de 1995)
PwTfeacita v«cc«vcid4SPvntacQiMi vsccrtcide»

«Vi* 1U9 ««JB «1A ttU HAS «A«* MJi ^áJt HM MT «M> «Itl
lijl itJI ItAC ttOl *t,f «Jl 14W «JilMIlMI «4» «47

HORA

(a) í*nndbUw«Éi KewideJiiÉR»» I (b) Ef D

PARAMO ROCOSO (MAFIZO 6 de 1995) PARAMO ROCOSO (MARZO 6 de 1995)
PiMitaeata vaeoMoidn (wwM)

1\J( tut tvtg tt44 tttff «47 «414 HJ» MA1 «4» «J»

izasff®

(C) I—* ConRAClwnrte *^4 ] (d) E <an jrtMi

PARAMO ROCOSO (MARZO 6 de 1995) PARAMO ROCOSO(MARZO 6 de 1995)
P4rTt«rii»4 voolniBid»» (•nvM) Pirrt4c»l2 vaocirtBW» <h44

:5

tu» tu» tur t»tl «41 «« «44 «47 »« «4» tu» «tt
«Ul «Uf rt4« «M t4« «47 «« «4» «41 «a «4» «47

HORA

(«) & **** Tir«ij mi^j» <u«» I

lur 1U1 fut«ti«««««« ^
Hem

(f) |—ouiaw» )

PARAMO ROCOSO (MARZO 6 de 1993) PARAMO ROCOSO (MARZO 6 de 1995)
ParrtacaDa veciniaidM («mas) Pentaeala vactMaMM (hu)

n« «J» «4i no t»l4 «4» «« «Ji «47 «M «47 «U «tt

tUf «41 «44 tt« t4« «47 «« «44 «M «41 «« «47

HORA

(q) iCondMuanBi» vdbtfcRüMlBÉB I

tttrm'toa'aii»
««tUI«44ttl70n«4l1Ui«JI«4l««1HI««

(h)

Anexos, Fig. 7. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia, por el
envés y por la haz vs. variables climáticas en un día (Marzo 6,1995) del primer
periodo de transición del año, en la comunidad Páramo-rocoso.
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Anexos, Fig. 8. (a-f) Pentacalia vaccinioides. Marcha de la conductancia vs. variables
climáticas, en un día (Septiembre 8,1994) del segundo período de transición en la
comimidad Vegetación de Turbera. Obsérvese el intempestivo aumento de la
velocidad del viento (e,f).
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Anexos, Fig. 9. (a-£) Pentacalia vaccinioides. En un día (Marzo 13,1995) del primer
período de transición en la comunidad Vegetaciónde Turbera.
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Anexos, Fig. 10. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marcha de la conductancia vs. varia
bles climáticas en un día (Enero 18, 1995) del primer período seco del año en la
comunidad Vegetación de Turbera.
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Anexos, Fig. 11. (a-h) Pentacalia voccíníoiiíes. Marcha de la conductancia vs. tempe
ratura de la hoja, del ambiente y de la cubeta, en un día (Marzo 13, 1995) del
primer período de transición en la comunidad Vegetación de Turbera.
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Anexos, Fig. 12. (a-f) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia vs. variables
climáticas en un día (Septiembre3 de 1994), al comenzar el segundo período de
transición del año, en la comunidad Frailejonal-pajonal.
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Anexos, Fig. 13. (a-g) Espeletia grandiflora. Marchade la conductanciavs. variables
climáticas en un dia (Enero19,1995) del primerperíodo seco delaño, en la comu
nidad Frailejonal-pajonal.
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Anexos, Fig.l4. (a-h) Espelelia grandiflora. Marcha de la conductancia vs. marchas
de la temperatura de la hoja, del ambiente y de la cubeta en días del segundo
período de transición (septiembre 3,10,1994) (a-b); en un día del primer período
seco (Enero 19,1995), (c-d) y en otro día del primer período de transición del año,
(Marzo 27,1995) (e-f), en la comunidad Frailejonal-pajonal.
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Anexos, Fig. 15. (a-f). Espeleliagrandiflora. Marcha de la conductancia vs. variables
climáticas en un día (Marzo 27,1995) del primer período de transiciónen la comu
nidad Frailejonal-pajonal.
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Anexos, Fig. 16, (a-h) Espeletia grandiflora. Maccha de laconductancia vs. variables
climáticas, en un día (Agosto 13, 1994) del segundo período seco del año, en la
comunidad Páramo-rocoso.
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Anexos,Fig.17.<a-f) Espeletia grandiflora. Marcha dela conductancia vs. variables
climáticas en un día (Septiembre 29,1994) del segundo período detransición del
año, en la comunidad Páramo-rocoso.
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Anexos, Fig. 18. (a-h) Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia en un día
(Enero 17, 1995) del primer período seco del año, por la haz y el envés, en la
comunidad Páramo-rocoso.
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Anexos, Fig. 19. (a-h) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia en un día
(Marzo 6, 1995) del primer período de transición, por la haz y el envés, en la
comunidad Páramo-rocoso.
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Anexo, Fig. 20. (a-h) Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia y de las
temperaturas de la hoja, del ambiente y de la cubeta, por la haz y el envés foliar,
en un día del segundo período seco del año, (Agosto 13, 1994), en un día del
segundo período de transición (Septiembre 29,1994), en un día del primer perío
do seco del año (Enero 17, 1995) y en un día del primer período de transición
(Marzo 6,1995) en la comunidad Páramo rocoso.
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Anexos, Fig. 21. (a-h) Espeletia grandiflora. Marchas de laconductancia, por la haz
y el envés vs. variablesclimáticas, enundía(Enero 18,1995) delprimer período de
transición del año en la comunidad Frailejonal-pajonal.
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Anexo, Fig. 22. (a-£) Espeletia grandiflora. Marchas de laconductancia vs.marchas
de lasvariables climáticas en imdía (Marzo 13,1995) del primer períodode tran
sición en lacomunidad Vegetación de Turbera.
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Anexos, Fig. 23. (a-f) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductanciavs. marchas
de la temperatura de la hoja, del ambiente y de la cubeta, por la haz y el envés en
dias de la segunda época de transición (Septiembre 22,1994),del primer período
seco (Enero 18, 1995) y del primer período de transición (Marzo 13, 1995) en la
comunidad Vegetación de Turbera.
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Anexos, Fig,24(a-h)Espeletia grandiflora. Marchade la conductancia, por la haz y
el envés foliar vs. marchas de las variables climáticas en un día (Septiembre 10,
1994) del segundo período de transición del año, en la comunidad Frailejonal-
pajonal.
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Anexos, Fig. 25 Espeletiagrandiflora (a) y Pentacaliavaccinioides (b);variación de los
promedios de la radiación global por especie (haz y envés foliar) y por meses de
diferentes épocas del año.
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Anexos, Fig. 26 Espeletiagrandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b); variación de los
promedios de la radiación incidente por especie (haz y envés foliar) por meses de
diferentes épocas del año.
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Anexos, Fig. 27 Espeletia grandiflora (a)y Pentacalia vaccinioides (b); variaciónde los
promedios de la temperatura del suelo por especie ( haz y envés foliar) y por
meses de diferentes épocas del año.
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Anexos, Fig.28 Espeletiagrandiflora (a) y PentacaUavaccinioides (b); variación de los
promedios de la temperatura de la hoja por especie (haz y envés foliar) y por
meses de diferentes épocas del año.
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Anexos, Fig. 29 Espeletia grandiflora (a)y PentacaUa vaccinioides (b); variación dé los
promedios de la velocidad delviento porespecie (haz yenvés foliar) y pormeses
de diferentes épocas del año.
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Anexos, Fig.30 Espeletia grandiflora(a)y Pentacaliavaccinioides (b);variación de los
promedios de la temperatura ambiente por especie (haz y envés foliar) y por
meses de diferentes épocas del año.
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Anexos, Fig. 31 Espeletia grandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b);variación de los
promedios de la humedad relativa por especies (haz y envés foliar)y por meses de
diferentes épocas del año.
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Anexo Tabla 1. Correlacionessimples,variable a variable o de Pearson.



246 Academia Colombiana pe Ciencias Exactas, FIsicas y Naturales

axn&ACKNBS SDsifiS (craisoN) FionEvamL BuonL FannotuA vnccmioinxs

RADOjOB

P-MAUQE

HREL

-0.6842

0.0000

RADOCB RADHC TL T2 TfiMB THQT

RAIUNC -0.5651

0.0000

0.5617

0.0000

•n -0.2845

0.0187

-0.0878

0.4766

0.0351

0.7761

T2 -0.3227

0.0073

-0.0418

0.7348

0.0380

0.7586

0.9698

0.0000

lAie -0.1591

0.1950

0.3255

0.0068

-0.0589

0.6334

-0.1850

0.1311

-0.2035

0.0961

THOJ -0.8192

0.0000
0.7047

0.0000

0.5872

0.0000

0.0141

0.9094

0.0311

0.8013

0.2189

0.0729

TSUE -0.1889

0.1228

0.2655

0.0286

0.3325

0.0056

-0.2391

0.0495

-0.2325

0.0564

0.0488

0.6926

0.2981

0.0135

VIE -0.4205

0.0004

0.4469

0.0001
0.6445

0.0000

0.1204

0.3280

0.1437

0.2424

-0.1516

0.2171

0.3834

0.0012

CXXD -0.3191

0.0080
0.0158

0.8984
0.2309

0.0581

0.2234

0.0671

0.2369

0.0517

-0.3404

0.0045

0.1258

0.3067

TRA -0.6430

0.0000
0.3990

0.0008

0.5603

0.0000

0.1950

0.1110

0.2117

0.0831

-0.1039

0.3991

0.5066

0.0000

VIE

PJISVUIE

TSUE

0.3915

0.0010

VIE OCMD

OOND 0.0998

0.4180
0.2760

0.0227

m 0.3005 0.5372 0.7214
0.0128 0.0000 0.0000

CASES INdUZD 68 HISSINS CASES O

Anexo Tabla 2. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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Anexo Tabla 3. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.



248 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

CXffiRBLHCIOHBS SIMPLES (PBARSON) PARAMO

HREL RADGLOB RADINC

RADGLOB -0.5602

P-VALUE 0.0000

RADINC

TI

T2

TAHB

THOJ

TSUE

VIE

COMD

TRA

VIE

-0.2997

0.0179

-0.3940

0.0015

-0.3441

0.0062

-0.8356

0.0000

-0.7365

0.0000

0.4307

0.0005

0.0976

0.4503

0.0377

0.7710

-0.2886

0.0229

TSUE

0.0243

F-VALUE 0.8512

C(»n) -0.0483

0.7092

0.3033

0.0165

0.3009

0.0175

0.2934

0.0207

0.6504

0.0000

0.4806

0.0001

0.1952

0.1285

0.2438

0.0562

0.3747

0.0027

0.2503

0.0497

-0.2359 -0.1857

0.0649 0.1485

0.2589

0.0422

0.1177

0.3621

0.2363

0.0645

VIE

-0.1151

0.3731

0.0953

0.4613

0.0418

0.7468

0.0790

0.5414

COND

TRA -0.1291 -0.1389
0.3172 0.2816

0.8497

0.0000

CASES INCUIDED 62 MISSIN6 CASES O

ROCOSO PEM331CALIA VACCINXOIDBS

TI T2 TAHB

0.9829

0.0000

0.3657

0.0035

0.3512

0.0051

-0.3957

0.0015

-0.0241

0.8525

-0.1221

0.3443

-0.0172

0.8944

0.3318

0.0084

0.3650

0.0035

-0.3830

0.0021

0.0398

0.7588

-0.1025

0.4277

0.0073

0.9552

0.6638

0.0000

-0.3121

0.0135

0.1352

0.2949

-0.1311

0.3097

0.1548

0.2297

AnexoTabla 4. Correlaciones simples,variable a variable o de Pearson.

ENVES

THOJ

-0.2263

0.0769

-0.0946

0.4645

0.0247

0.8488

0.3885

0.0018

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductanoa •. •

CORRELACICniES SIMPLES (PEARSON) TURBERA PBNTACALIA VACCINXOIDES BAZ

HREL

RADGLCB -0.5934

P-VALUE 0.0000

RADGÜOB RADm: TI

RADINC

Ti

T2

T3)MB

THOD

TSUE

VIE

CX»D

TRA

VIE

-0.4473

0.0009

0.1994

0.1565

M

M

-0.5969

0.0000

-0.7194

0.0000

0.4228

0.0018

-0-1594

0.2589

0.5973

0.0000

0.4160

0.0022

TSUE

-0.1932

0.5403

0.0000

-0.3082

0.0262

M

H

0.7532

0.0000

0.6986

0.0000

-0.4368

0.0012

0.1777

0.2075

-0.5312

0.0001

-0.3843

0.0049

VIE

F^VKLUE 0.1699

COND

TRA

0.6710 -0.2548

0.0000 0.0683

0.6104

0.0000

-0.2323

0.0974

-0.4050

0.0029

M

M

0.3446

0.0124

0.5104

0.0001

-0.1919

0.1730

0.1650

0.2425

-0.2540

0.0692

-0.1184

0.4031

OGRO

0.9341

0.0000

M

H

-0.2697

0.0532

-0.3345

0.0153

0.3220

0.0199

-0.3917

0.0041

0.3473

0.0116

0.2484

0.0758

T2

H

H

H

H

H

H

M

H

raie

0.6532

0.0000

-0.5176

0.0001

0.1336

0.3452

M -0.7815

H 0.0000

M

H

-0.6586

0.0000

"M" IS DISPIAIED V«Q} A OOEIFTCIEOT CNMOT BE OCHEUIB}

CaSES ZNCUUtED 52 MISS1N3 (»SES O

249

-0.4168

0.0021

0.1664
0.2385

-0.4892
0.0002

-0.2611
0.0615

Anexo Tabla 5. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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CORSELACICNES SIMPLES (FEAHSCN) TURBERA FOITACALIA V7VCCIM10IDES EKVEZ

WOSOB Wímc TIHREL

RftPIOB -0.4627

P-VmiB 0.0004

SADINC

TI

T2

iBCxr

T5[£

VIE

CCtC

VIE

-0.1618

0.2379

0.4747

0.0003

0.2686 -0.3461

0.0474 0.0097

M

M

-0.5869

0.0000

-0.7784

0.0000

M

M

0.5209

0.0000

0.5539

0.0000

0.3493 -0.2929

0.0090 0.0300

-0.2362

0.0825

0.3813

0.0041

0.6434 -0.2417

0.0000 0.0755

0.5140 -0.2112
0.0001 0.1217

T5l£

0.0516

VIE

0.7083

CCND 0.4649 -0.1639

0.0003 0.2319

0.4432 -0.0498

0.0007 0.7179

-0.4082

0.0020

M

M

0.1635

0.2329

0.2510

0.0645

-0.0468

0.7237

0.2278

0.0944

-0.0798

0.5625

-0.0403

0.7701

GCIC

0.9391

0.0000

M

M

-0.3671

0.0058

-0.3986

0.0026

0.3528

0.0082

-0.2473

0.0687

0.3115

0.0206

0.2735

0.0433

T2

M

M

M

M

OaMB

0.5878

0.0000

M -0.4395

M 0.0008

H

M

0.1780

0.1936

M -0.5812

M 0.0000

M -0.5382

M 0.0000

JSN "M" IS DISEIAffiD íílEN A iTiP^virTTOn' CflMOT BE CCMPUIED

CASES UmiED 55 MZSSSG CASES 1

raaj

-0.2769

0.0407

0.2058

0.1318

-0.5795

0.0000

-0.4251

0.0012

Anexo Tabla 6. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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CCRSUCIGIES snns (reSBCH) erahexnkl eajonal secxeeia ckmdifura baz
¡2K> DOEHCE3T OPnON SE1SC3H}: i'fMM JWTfMS — C06I1GS

BADSXe

P-VALUE

HREXj

0.7386

0.0000

RAOCSOB RADINC TI T2 OSES

RADINC 0.6316

0.0000

0.8795

0.0000

TI -0.5417

0.0002

-0.3988

0.0081

-0.2532

0.1014

T2 -0.5593

0.0001

-0.4046

0.0071

-0.2616

0.0902

0.9869

0.0000

TAMB 0.9572

0.0000

0.8705

0.0000

0.7607

0.0000

-0.5266

0.0003

-0.5454

0.0002

THQJ 0.9240

0.0000

0.9040

0.0000

0.8255

0.0000

-0.4801

0.0011

-O.4980

0.0007

0.9799

0.0000

TSUB 0.9676

0.0000

0.8473

0.0000

0.7687

0.0000

-O.5072

0.0005

-0.5241

0.0003

0.9861

0.0000

CCND 0.6748

0.0000

0.3445

0.0237

0.3339

0.0287

-0.2954

0.0545

-0.3029

0.0484

0.5804
0.0000

TSlíi. 0.7048

0.0000

0.5101

0.0005

0.5359

0.0002

-0.2661

0.0846

-0.2700

0.0799

0.6659
o.oooo

VIE 0.8127

0.0000

0.6735

0.0000

0.8179

0.0000

-0.4311

0.0039

-0.4337

0.0037

0.8749
0.0000

OCN)

P-VALUE

TSUE

0.6319

0.0000

CCND IRA

TSA 0.7286

0.0000

0.9236

0.0000

VTE 0.8739

0.0000

0.4449

0.0028

0.5912

0.0000

rASFS TWTmm A-i HESSnG CASES 0

TBQ7

D.9S56
0.0000

0.5685
0.0001

0.6961
0.0000

0.8850
0.0000

Anexo Tabla 7. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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COHRBLACIOHBS SIMPI^ (PEARSON) FRULEJOMAL PAJONAL BSPBLBTIA GRANDIFLORA EHVB8

ZBRO INTBRCEPT OPTION SBLBCIBD: OORRBLATIONS ° COSINBS

HREL

RADGLOB 0.7385

P-VALUE 0.0000

RADXNC

TI

T2

TAHB

THOJ

TSUB

COND

TRA

VIE

0.6102

0.0000

-0.5557

0.0001

-0.5701

0.0000

0.9602

0.0000

0.9328

0.0000

0.9712

0.0000

0.8047

0.0000

0.7009

0.0000

0.8035

0.0000

TSUE

COND 0.8164

P-VALDB 0.0000

TRA

VIE

0.7770

0.0000

0.8714

0.0000

RADGLOB RAOINC

0.7346

0.0000

-0.3763

0.0091

-0.3990

0.0055

0.8475

0.0000

0.8888

0.0000

0.8379

0.0000

0.7303

0.0000

0.8200

0.0000

0.7805

0.0000

COND

0.8545

0.0000

0.6671

0.0000

-0.5246

0.0002

-0.5090

0.0003

0.6570

0.0000

0.6654

0.0000

0.6471

0.0000

0.6148

0.0000

0.5914

0.0000

0.6648

0.0000

TRA

0.6624

0.0000

CASES INCLODED 47 MISSING CASES O

TI

0.9826

0.0000

-0.5581

o.ooqo

-0.4904

0.0005

-0.5147

0.0002

-0.3257

0.0255

-0.2543

0.0845

-0.5218

0.0002

T2

-0.5815

0.0000

-0.5095

0.0003

-0.5317

0.0001

-0.3143

0.0314

-0.2461

0.0954

-0.5090

0.0003

TAMB

0.9736

0.0000

0.9789

0.0000

0.8064

0.0000

0.7518

0.0000

0.8384

0.0000

THOJ

0.9865

0.0000

0.8023

0.0000

0.8101

0.0000

0.8831

0.0000

AnexoTabla 8. Correlacionessimples, variable a variable o de Pearson.

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia

CORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) PARAMO ROCOSO ESPELBIIA GRANDIFLORA

ZERO INTERCEPT OPTION SELBCIEDt CORRELAIICnS - COSINBS

HREL

RADGLOB 0.7822

P-VALUE 0.0000

RADINC

TI

T2

TAMB

THOJ

TSUE

COND

TRA

VIE

COND

0.6338

0.0000

-0.6315

0.0000

-0.4513

0.0003

0.9295

0.0000

0.9344

0.0000

9793

0000

0.4894

0.0001

0.6077

0.0000

0.7368

0.0000

TSUE

0.4511

P-VALUE 0.0003

TRA

VIE

0.6233

0.0000

0.7419

0.0000

RADGLOB RADINC

0.8360

0.0000

-0.3668

0.0043

-0.2469

0.0594

0.9116

0.0000

0.8928

0.0000

0.8541

0.0000

0.2769

0.0338

0.4906

0.0001

0.7129

0.0000

COND

0.6414

0.0000

0.3885

0.0024

-0.2536

0.0526

-0.1416

0.2846

0.7678

0.0000

0.7649

0.0000

0.7127

0.0000

0.1837

0.1638

3756

0034

5362

0000

TRA

0.5468

0.0000

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 5

TI

9612

0000

-0.4916

0.0001

-0.4606

0.0002

-0.5829

0.0000

-0.4501

0.0003

-0.4781

0.0001

-0.5515

0.0000

T2

-0.3390

0.0086

-0.2987

0.0216

-0.4131

0.0011

-0.3791

0.0031

-0.3962

0.0019

-0.4404

0.0005

TAHB

0.9912

0.0000

0.9794

0.0000

0.3929

0.0021

0.6095

0.0000

0.7275

0.0000

Anexo Tabla 9. Correlaciones simples, variable, a variable o de Pearson.
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THOJ

0.9805

0.0000

0.3824

0.0028

0.5708

0.0000

0.6985

0.0000
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mHRin.»rTOHKB S1MPI£B (PBUtSOH) PJUUHO iWCOSO BSPEIiBTZA ORANDIFbORA BHVBS

SBRO mXBitCBra WTK» SEUCTEDt «SnELAZimiS - COSZNES

HREL

BADGLOB 0.6947

P-VALUE 0.0000

RADINC

TI

T2

TAMB

TBOJ

TRA

c(»n>

TSOE

VIE

0.6161

0.0000

-0.6419

0.0000

-0.4673

0.0002

0.4911

0.0001

0.9322

0.0000

0.8079

0.0000

0.8973

0.0000

0.9820

0.0000

0.7617

0.0000

TRA

COND 0.8705

P-VALUE 0.0000

TSUE

VIE

0.8587

0.0000

0.6151

0.0000

RAD6L0B RADINC

0.6457

0.0000

-0.2626

0.0445

-0.1599

0.2263

0.5397

0.0000

0.7997

0.0000

0.8070

0.0000

0.7047

0.0000

0.7512

0.0000

0.5506

0.0000

COND

0.9017

0.0000

0.6622

0.0000

-0.2B97

0.0260

-0.1874

0.1552

0.3195

0.0136

0.6992

0.0000

0.7369

0.0000

0.6281

0.0000

0.6626

0.0000

0.4778

0.0001

TSUE

0.7476

0.0000

CASES INCLUDED 59 M1SSIN6 CASES O

TI

0.9637

0.0000

-0.2238

0.0884

-0.4586

0.0003

-0.3432

0.0078

-0.4664

0.0002

-0.5838

0.0000

-0.6203

0.0000

T2

-0.1525

0.2487

-0.2969

0.0224

-0.2034

0.1222

-0.3008

0.0206

-0.4144

0.0011

-0.5271

0.0000

TAMB

0.5990

0.0000

0.5790

0.0000

0.5144

0.0000

0.5443

0.0000

0.3961

0.0019

THOJ

0.9015

0.0000

0.8887

0.0000

0.9765

0.0000

0.7043

0.0000

Anexo Tabla10.Correlaciones simples, variablea variable, o de Pearson.
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OORRELACKHOBS SIHRIfS (PEABSGN) TURBH» ESFELEIIA GRANDmOUl HAZ
ZBtO imERCEPT OFTim SEIfCSEDi OORHEUnOS '

HREL

RADGLOB 0.7344

P-V7VLUE 0.0000

RADINC

TI

T2

TAMB

THOJ

TSUE

COND

TRA

VIE

CC»]D

0.6135

0.0000

-0.3111

0.0147

M

M

0.9208

0.0000

0.9321

0.0000

0.9698

0.0000

0.6575

0.0000

0.6162

0.0000

0.6936

0.0000

TSUE

0.6384
P-VALUE 0.0000

TEíA

VIE

0.6485

0.0000

0.7929

0.0000

RAOGLQB RADINC

0.8322

0.0000

-0.5438

0.0000

M

M

0.9008

0.0000

0.8741

0.0000

0.8272

0.0000

0.4594

0.0002

0.5568

0.0000

0.7512

0.0000

COND

0.7634

0.0000

0.3900

0.0019

-0.5426

0.0000

M

M

0.7700

0.0000

0.7542

0.0000

0.7053

0.0000

0.3607

0.0043

0.4360

0.0004

0.6419

0.0000

TRA

0.4217

0.0007

TI

M

M

-0.5256

0.0000

-0.5060

0.0000

-0.4085

0.0011

-0.1291

0.3212

-0.2273

0.0781

-0.5587

0.0000

T2

M

M

M

M

M

M

M

M

M

M

M

M

AN "M" IS DISPIAXED WHEN A COEFFICIENT CANNOT BE COMPUIED

CASES INCLUDED 61 MISSIN6 CASES 1

TAMB

0.9861

0.0000

0.9727

0.0000

0.5860

0.0000

0.6396

0.0000

0.7955

0.0000

255

THOJ

0.9872
0.0000

0.5920
0.0000

0.6426
0.0000

0.8270
0.0000

Anexo Tabla 11. Correlaciones simples, variable a variable, o de Pearson.
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CORRBtACIOHBS SIMPLES (PEARSOH) TURSERA ESPELETZA GRANDIFLORA ENVES

ZERO IMTBRCEPT OPTIOH SELECTED: CORRELAIIOHS - COSINES

HREL

RADGLOB 0.7444

F-VALUE 0.0000

RADINC

Ti

T2

TAHB

THOJ

Tsue

a»iD

TRA

VIB

0.5291

0.0000

-0.3307

0.0063

H

M

0.9270

0.0000

0.9462

0.0000

0.9730

0.0000

0.8100

0.0000

0.7773

0.0000

0.7106

0.0000

TSUE

COND 0.8401

P-VALOE 0.0000

TRA

VIE

0.8444

0.0000

0.8042

0.0000

RADGLOB RADINC

0.7105

0.0000

-0.5298

0.0000

K

K

0.8788

0.0000

0.8705

0.0000

0.8311

0.0000

0.7132

0.0000

0.7752

0.0000

0.8064

0.0000

COND

0.9276

0.0000

0.7160

0.0000

-0.4141

0.0005

M

K

0.6392

0.0000

0.6428

0.0000

0.6086

0.0000

0.4356

0.0002

0.5453

0.0000

0.6459

0,0000

TRA

0.7942

0.0000

TI

H

M

-0.5494

0.0000

-0.5064

0.0000

-0.4240

0.0003

-0.2453

0.0454

-0.4138

0.0005

-0.4891

0.0000

T2

K

M

M

M

M

M

M

H

M

M

M

M

AH •«" IS DISPLA^^ WHEN A COEPFICIENT CANNOT BE COHPUTED

CASES INCLUDED 67 MISSING CASES 3

TAMB

0.9834

0.0000

0.9697

O.OOOQ

0.7853

0.0000

0.8309

0.0000

0.8235

0.0000

THOJ

0.9900

0.0000

0.8213

0.0000

0.8591

0.0000

0.8389

0.0000

Anexo Tabla 12. Correlaciones simples, variable avariable, odePearson.

k

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia • • • 257

PENTACALIA VACONIOIDES POR LA HAZ

Fraileional-paional Páramo rocoso Turbera
HREL 0,0097 0,2733 0,0734

RADGLOB 0,1919 -0,1361 -0,252

RADINC 0,0466 -0,1467 0,0185

TI -0,1314 -0,1988 -0,0337

T2 -0.1311 -0,1334 M

TAMB -0,133 -0,2084 -0,5776
TSUELO 0,0291 -0,0447 0,5702
VIE 0,3263 -0,0767 -0,0533
THOJA -0,1503 -0,2055 -0,1742

|TRA 0,8447| 0,8832| 0,9254

ANEXO Tabla 13 a. Correlaciones parciales de U COND vs. conjunto total de factores
ambienlales. Variables control: HF.II. HCUB v TCUB.

PENTACALIA VACCINIOIDES POR EL ENVES

Fraileional-paional Páramo rocoso Trirbera

HREL -0,131 0,1227 0,3118
RADGLOB •0,2153 0,201 -0,05K
RADINC 0,0525 0,009 0,041

TI 0,207 -0,1861 0,0861
T2 0,2267 •0,1664 M

TAMB •0,3913 -0,19 -0,2645
TSUELO 0,002 •0,0884 0,2892
VIE 0,1879 -0,0232 0fl067
THOJA -0,3654 -0,1282 -03163

TRA 0,7241| 0,9073 0,91

ANEXO Tabla 13 b. Correlaciones parciales de la COND vs. conjunto total de factores
ambientales v transpiración. Variables control: HFIf, HCUB y TCUB

PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

HREL -0,1313 0,1143 -0,0064
RADGLOB 0,2285 0,0416 -0,147

RADINC 0,0183 -0,0762 0,1046

TI -0,0522 -0,2403 -0,1567
T2 -0,0742 -0,1713 M

TAMB 0,0289 -0,0547 •0,4867

THOJA -0,1225 -0,1983 0,038

TSUELO 0,0214 -0,0614 0,4932
VIE 0,3333 0,0173 -0,0331

ICOND 0,8447| 0,8832| 0,9254

ANEXO Tabla 14 a. Correlaciones parciales de la TRA vs. conjunto total de factores
ambientales y conductancia. Variables control; HFIJ, HCUBy TCUB (continúa)
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PENTACAUA VACCINIOIDES POR EL ENVES

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso 1 Turbera
HREL -0,1977 0,0846 0,1683

RADGLOB -0,0269 0,1508 -0,0079

RADINC 0387 -0,034 0,1083
TI 0,1636 -03992 -0,0203

12 0,168 -0,2657 M

TAMB -0,2212 -0,1739 -0,1691

THOJA -0,257 -0,0157 -0,0986

TSUELO 0,1531 0,0608 0,2839

VIE 03645 -0,0209 0,1355

ICOND 0,7241| "mT

ANEXO Tabla 14b. Correlaciones parciales de la TRA vs. conjunto total de factores
ambientales y conductancia. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

HREL 0,2338 03063 0,1009
RADGLOB -03648 -0,132 -0,0654
RADINC -0,1313 -0,1016 -0,0579
TI 0,1062 -0,1628 0,04
12 0,1119 -0,1504 M

TAMB -03728 -0,0253 -0,0746
THOJA -0,2779 -0,1495 -0,2058
TSUELO 0,2185 0,2548 0,1144
VIE -0,1915 0,0094 -0,1423

|TRA I 0,93451 0,5242| 0,651

ANEXO Tabla 15 a. Correlaciones parciales de la COND vs. conjunto total de factores
ambientales y transpiración. Variables control: Ht'lJ, HCUB y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

HREL -0,0471 0,0601 0,0627
RADGLOB 0,2846 0,1412 0,0268
RADINC 0,2201 0,1422 -0,1963
TI 0,1914 0,1923 0,3515
T2 0,243 0,1939 M

TAMB 0,072 0,1262 -0,2963
THOJA -0,0538 -0,0066 -0,1332
TSUELO -0,1391 -0,2219 03659
VIE -0,1364 -0,113 0,1329

I 0,70471 0,54091 0,8258|

ANEXOTabla 15b. Correlaciones parciales de la COND vs. conjunto total de factores
ambientales y transpiración. Variables control: HFQ, HCUB y TCUB
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ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

HREL 03304 0,0742 0,1023
RADGLOB -0,3665 -0,0932 -0,0632
RADINC -0,112 -0,0343 -0,1149
TI 0,1486 -0,1708 0,162
T2 0,1662 -0,1352 M

TAMB -0,4493 0,178 -0,0128
THOJA -0356 -03542 -03567
TSUELO 0,1686 03536 03772
VIE -0,1022 0,0391 -03029

Icono 0,93451 032421

ANEXO Tabla 16 a. Correlaciones parciales de la TRA vs. conjunto total de factores
ambientales y conductancia. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

"0651

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

HREL 0,0513 -0.830 0.0084

RADGLOB 0,4223 03874 03725

RADINC 0,1740 0,2992 -0,0881
TI 0,1360 0,1273 03843
T2 0,1933 0,1471 M

TAMB 0,0266 0,2244 -0,1883
THOJA 0,0643 0,1679 -0,0052
TSUELO -0,1701 -0,1236 -03210
VIE -0,2121 0,0530 0,1757

ICONO I 0,6955! 0,64191 03258}

ANEXO Tabla 16 b. Correlaciones parciales de la TRA vs. conjunto total de factores
ambientales y conductancia. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

RADGLOB 0.3407 0.3331 0.5285

RADINC 0.1170 0.2344 0.4566

TAMB 0.2798 0.3069 0.3656
VIE 0.0078 0.1155 0.2411

HREL 0.1406 -0.1168 0.2801

ANEXO Tabla 17 a. Pentacalia vaccinioides. Correlaciones parciales de la Temperatura
de la hoja por la haz vs. Factores climáticos. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB
(continúa).
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PENTACALIA VACONIOroES POR EL ENVES

Fiailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

RADGLOB 0.2601 0.2618 0.4664

RADINC 0.1735 0.1725 0.1806

TAMB 0.2959 0.3174 0.3644

VIE -0.1054 0.1017 0.0857

HREL 0.0791 -0.3118 -0.6440

ANEXO Tabla 17 b. Pentacalia vaccinioides. Correlaciones parciales de la Temperattira
de la hoja por el envés vs. factores climáticos. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

RADGLOB 0.5160 0.4216 0.2720

RADINC 0.3182 0.2978 0.3768

TAMB 0.2259 0.2220 0.1009

VIE 0.0643 -0.0150 0.2891

HREL -0.3090 -0.2622 -0.0737

ANEXO Tabla 18 a. Espeletia grandiflora. Correlaciones parciaies de ia Temperatura de
la hoja por la Haz vs. factores climáticos. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailejonal-pajonal Páramo rocoso Turbera

RADGLOB 0.4381 0.0417 0.5485

RADINC 0.2874 0.0343 0.1483

TAMB -0.0160 0.3037 0.2617

VIE 0.1918 -0.1497 0.2950

HREL -0.1172 -0.4254 -0.4998

ANEXO Tabla 18 b. Espetetía grandiflora. Correlaciones parciales de la Temperatura de
la hoja por el envés vs. factores climáticos. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

INDICE DE FIGURAS

Pág.

Figura 1. (a) Vista parcial del sitio donde se encuentran instalados en
la Estación Santa Bárbara, losctnemógrafos y pluviógrafos, (b) Vista
parcial del sitio donde se encuentra instalado el anemógrafo de 3m.
de altura sobre la superficie del suelo 12
Figura 2 (a,b)Variaciones de los promedios delaradiación global por
comunidad y por especie (haz y envés foliar) 15
Figura 3. Espeletia grandiflora, (a-b) Fluctuaciones delaradiación glo
bal; (c,d) de la humedad relativa y(e,0delavelocidad delviento, enla
comunidad Vegetación de Turbera, en im día (Septiembre 22,1994)
del segundo período de transición del año 17

Figura 4. Pentacalia vaccinioides, (c,d) Fluctuacionesfrecuentes de la
radiación global; (a,b)de la humedadrelativa y (e,f) de lavelocidad
del viento, en la comunidad Páramo rocoso, enun día del segundo
período de transición del año 18

Figura 5. Pentacalia vaccinioides, (a,b)Oscilaciones de la humedad re
lativa; (c,d)oscilaciones delaradiación global; y (e,f) delavelocidad
del viento, en la comunidad Vegetación de Turbera, enun día (Sep
tiembre 22,1994) de la segunda época de transicióndel año 19
Figura 6. Pentacalia vaccinioides, (a,f) Marcha de la conductancia vs
marchas de las variables climáticas en im día (Marzo 27, 1995) del
primer período de transiciónen la comunidad Frailejonal-pajonal... 20
Figura 7. Pentacalia vaccinioides, (a,b) Disminución delosporcentajes
de la humedad relativa; (c,d) de lasoscilaciones de laradiación glo
bal, en la comunidad Vegetación de Turbera, en un día (Enero 18,
1995) del primer período seco del año 21

Figura 8. Espeletia grandiflora, (a,b) Disminución delos porcentajes de
la humedad relativa; (c,d) de las oscilaciones delaradiación global;



262 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

Pág.

(e,f) de la tensión o potencial hídrico del suelo (g) de la velocidad del
viento en la comunidad Frailejonal-pajonal, en un día (Enero 19,1995)
del primer período seco del año 22

Figura 9 (a,b) Variación de los promedios de la radiación incidente,
por especie (haz y envés foliar) y por comunidad 24

Figura 10 (a,b) Variación de los promedios de la humedad relativa,
por especie (haz y envés foliar) y por comunidad 26

Figura 11 (a,b) Variación de los promedios de la temperatura de la
hoja,por especie (Hazy envésfoliar) y por comunidad 30
Figura12(a,b) Variación de lospromediosde la temperatura ambiente,
por especie (haz y envés foliar) y por comunidad 31

Figura13(a,b) Variación de lospromediosde la temperatura del suelo,
por especia (haz y envés) y por comunidad 33

Figura 14(a,b) Variación de lospromedios de lavelocidad del viento,
por especie (hazy envés foliar) y por comumidad 36

Figura 15 (a-h) Pentacalia vaccinioides; (g,h) Disminución súbita de las
oscilaciones delavelocidad del viento enundía (Enero 17,1995) de
la primera época seca del año, en la comunidad Páramo-rocoso 37

Figura 16 (a-h) Espeletia grandiflora; (g,h) Obsérvese la desaparición
deoscilaciones frecuentes de lavelocidad delviento enundía (Enero
17,1995) de laprimeraépoca seca del ciño, en la comunidad Páramo
rocoso 3g

(a-h) Pentacalia vaccinioides; (g,h) Incremento delaamplitud
"húmero de las oscilaciones de la velocidad del viento en un día

^arzo 6,1995) del primer período de transición, en lacomunidad
Paramo-rocoso 39
Figura 18 (a-h). Espeletia grandiflora; (g,h) Incremento de la amplitud y
^1 numero de las oscilaciones de la velocidad del viento en un día
^arzo 6, 1995) del primer período de transición en la comunidad
Páreimo-rocoso 4O
Figura 19. Páramo de El Granizo, macollas de la gramínea
Calamagrostis effusa, "paja de páramo", especie dominante en la co-
munidad Frailejonal-pajonal. Obsérvese las especies de plantas
pulviniformes, retenedoras de las aguas lluvias que contribuyen a
mantener la humedad del suelo del páramo. (Foto L.E. Mora-O) 64
Figura 20. Pentacalia vaccinioides; (a,c) Marchas de laconductancia y
la transpiración endosdíasdiferentes delsegundo período de transi
ción, en un día delprimer período seco yenundíadelprimerperíodo
de transición; respectivamente, por la haz (b,d) y por el envés en la
comunidad Frailejonal-pajonal 68

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia • • 263

Pág.

Figura 21. Pentacalia vaccinioides. (a-d) Marchas de la conductancia y
de la transpiración en un día del primer período seco del año y en otro
día del primer período de transición en la comunidad Frailejonal
pajonal 69

Figura 22. Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia y de la
transpiración por el envés, en los días en que se efectuaron las medi
ciones en la comunidad Frailejonal-pajonal vs. radiación global.Cond
vs. Trans (0.7214); Cond vs. Radglob (0.0158); Trans vs Radglob
(0.3990) 70

Figura 23. Pentacalia vaccinioides. Planta juvenil asociada con plantas
de Arcytophyllum nitidum. Obsérvese las ramificaciones de segrmdo
orden que representan Unidades de CrecimientoVegetativo y Flora
ción (UCVFs) de patrón antoblástico, sensu Mora-Osejo (1987), con
^totagma terminal ytrofotagma claramente diferenciables. (Foto L.E.

Figura 24. Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia y de la
transpiración, en un día del segimdoperíodoseco(Agosto 13,1994),
y de Lm día del primer períodode transición (Septiembre 29,1994), en
la comunidad Páramo-rocoso '

Figura 25. Pentacalia vaccinioides (a-c)Marchas de la conductancia y
de la transpiración por lahaz, y porelenvés (b,d), enlacomunidad
Páramo-rocoso, en un día del primerperíodo seco del añoy enotro
día del primer período de transición '
Figura 26. Pentacaliavaccinioides (a)Páramode ElGranizo,vistapano
rámica de la comvmidad "Páramo-rocoso", (b) Páramo de El Granizo,
comunidad "Páramo-rocoso". Uno de los sitios donde se efectuaron
mediciones de los factores climáticos, tales como precipitación.
(Foto L.E. Mora-O)
Figura 27. Páramo de ElGranizo (a). Estación climática satelital, si
tuada en la comunidad Páramo-rocoso; (b). Remanentes del Boswe
alto-andino, aledañoal Páramo deEl Granizo yenpredios delaHda.
Santa Bárbara. Al fondo el cerro de Monserrate, vistopor el flanco
oriental. (Foto L.E. Mora-O)

Figura 28. Páramo rocoso, (a) Pentacalia vaccinioides en floración, en
tre otras especies característicasde esta comunidad; (b)B^aria resinosa,
en floración, especie característica de la comunidadPáramo-rocoso.
(Foto L.E. Mora-O)

Figura 29. Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductanciay de la
transpiración foliar en la comunidad Páramo-rocoso, porelenvés, en
relación con la marchade la radiación global, a lolargo delosdíasen
que se efectuaron las mediciones. Conductancia vs transpiración =
(0.8497); conductancia vs radiación global = (0.1177); transpiración
vs radiación global = (0.2363) 79



264 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

Pág.

Figura 30. Pentacalia vaccinioides (a-d) Marchas de la conductancia y
de la transpiración en dos días del segundo período de transición, en
la comunidad Vegetación de Turbera 80

Figura 31. Pentacalia vaccinioides (a-d) Marchas de la conductancia y
de la transpiración en un día del primer período seco del año (Enero
18, 1995), y de un día del primer período de transición (Marzo 13,
1995) en la comunidad Vegetación de Turbera 81

Figura 32. Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia y de la
transpiración, por el envés foliar,en la comunidad Vegetación de Turbera
vs. radiación globala lo largo de los días en que se hicieron las medicio
nes en esta comimidad. Correlaciones de Pearson: conductancia vs trans
piración = (0.9391); conductancia vs radiación globcil = (0.2417); trans
piración vs radiación global = (-0.2112). Correlaciones parciales:
conducíanla vs transpiración =(0.9100); conductancia vs radiación
global = (0.0585); transpiraciónvs radiación global = (-0.0079) 82
Figura 33. Espeletia grandiflora. (a,c) Marchas de la conductancia y de
la transpiración, por la haz, y por el envés (b-d), en la comunidad
Frailejonal-pajonal, en dos días del segundo período de transición
del año g3

Figura 34. Espeletia grandiflora (a,d) Marchas de laconductancia y de
la teanspiración, (a-b) en un día del primer período seco del año y
^,d) del primer período de transición del año, en la comunidad
Frailejonal-pajonal 85
Figura 35. Espeletia grandiflora (a) Comunidad Frailejonal-pajonal, ha-
aa el fondo relicto del Bosque Alto-andino que cubre laladera protegi-
pf f predominantes que soplan endirección SE-NO. (b)tantade Espeletia grandiflora en floración en la comunidad Páramo
rocoso. (Foto L.E. Mora-O) 87
Figura 36. Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia y de la
transpiración por elenvés vs. radiación global, en los días en quese
eiectuaron las mediciones enlacomunidad Frailejonal-pajonal. Co-

®intples (Pearson): conductancia vs transpiración =
• conductancia vs Radiación global = (0.7303); transpiraciónvs radiación global =(0.8200). Temperatura de la hoja 88

Fi^ra 37. Espeletia grandiflora, (a-d) Marchas de la conductancia yde
atranspiración en im día del segundo período seco (Agosto 13,1994)

yen undía del segundo período de transición (Septiembre 29,1994),
en la comunidad Páramo-rocoso 89

Figura 38. Espeletia grandiflora, (a-d) Marchas de la conductancia y
de la transpiración en un día del primer período seco (Enero 17,
1995) y en un día del primer período de transición (Marzo 6,1995)
en la comunidad Páramo-rocoso 90

CoXTRIBUCIÓN AL ESTUDIO COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA 265

Pág.

Figura 39. Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia y la trans
piración, por el envés vs. radiación global en los días en que se efec
tuaron los estudios y mediciones en la comimidad Páramo-rocoso.
Correlaciones simples (Pearson): Conductancia vs transpiración =
(0.8705); Conductancia vs Radiación global = (0.7047); Transpiración
vs Radiación global = (0.8070) 91

Figura 40. Páramo de El Granizo, comunidad Páramo-rocoso. Obsér
vese la presencia de individuos de Puya goudotiana, Espeletia grandiflora
y Pentacalia vaccinioides, entre otras especies características de esta
comunidad. (Foto L.E. Mora-O) 93
Figura 41. Espeletia grandiflora, (a-d) Marchas de la conductancia y
de la transpiración, en días del segundoperíodode transición (Sep
tiembre 22,1994), del primer período secodel año (Enero 18,1995) y
del primer período de transición (Marzo13,1995), en la comunidad
Vegetación de Turbera

Figura 42. Espeletia grandiflora, (a-b) Marcha de la conductancia yde
la transpiración, en vm día delprimer período de transición (Marzo
13,1995) en la comunidad Vegetación de Turbera
Figura 43. Comunidades "Vegetación deTurbera", localizadas enPára
mos cercanos al Páramode ElGranizo, (a) Páramo deChisacá, (b) Pára-
mo de Sumapaz,(c) Páramo deEl Verjón. (Fotos L.E. Mora-O)
Figura 44a. Espeletia grandiflora. Marchas de laconductancia y dela
transpiración vs. marcha de la radiación global, porelenvés en los
días en que se efectuaron las mediciones, en la comunidad Vegeta
ción de Turbera. Correlaciones simples (Pearson): conductancia vs
transpiración =(0.7634); conductancia vs radiación global =(0.4594),
transpiración vs radiación global = (0.5569)
Figura 44b. Obsérvese los valores altos de la velocidad del viento en
losmeses de noviembre ydiciembre de1992, enoctubre ynoviembre
de 1993, julio-octubre 1994y marzo 1995

Figura 45 (a,b).Variación de lospromedios de laconductancia entre
especie (haz y envés foliar) y por comunidad

Figura 46 (a,b). Variación de los promedios de la transpiración por
especie (haz y envés foliar) y por comunidad

Figura 47 (a,b). Variación de los promedios del potencial hídrico del
suelo porespecie (haz yenvés foliar) ypor comunidad ^^9
Figura 48 (a,b). Variaciónde los promedios de la conductanciapor
especie (hazyenvés foliar) ypormeses dediferentes épocas delaño 123



266 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales

Pág.

Figura 49 (a,b). Variación de los promedios de la transpiración por
especies (haz y envés foliar) y por meses de diferentes épocas del año 124

Figura 50 (a,b). Variación de los promedios del potencial hídrico del
suelo por especie (haz y envés foliar) y por meses de diferentes épocas
del año) 126

Figura 51a. Conductancia. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides.
Interrelación entre las dos especies y lado foliar (por la haz y por el
envés) 127

Figura 51b.Transpiración. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides.
Interrelación entre las dos especies y lado foliar (por la haz y por el
envés foliar) 128

Figura 52a. Conductancia. Espeletia grandifloray Pentacalia vaccinioides.
Interrelación entre las dos especies y los meses Enero, Marzo y Sep
tiembre 144

Figura 52b.Transpiración. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides.
Interrelación entre las dos especies y los meses Enero, Marzo y Sep
tiembre 145

Figura 53. Espeletia schultzii, (a) Páramo de Mucubají. Cordillera de
Mérida (Venezuela) (Foto H. Sturm); Espeletia grandiflora (b) en la Ve
getación de Turbera, Páramo de Chisacá. Cordillera Oriental de Co -
lombia (Foto L.E. Mora-O) 147

Figura 54. Pentacalia vaccinioides, (a) Envés Interrelación de la marcha
de la conductancia con las marchas de la radiación incidente; (b) de la
transpiración, en la comimidad Vegetación de Turbera 156

Figura 55. Pentacalia vaccinioides (a) Envés. Interrelación de la marcha
de la conductanciacon las marchas de la temperatura de la hoja; (b)
de la radiación global, en la comunidad Vegetación de Turbera 158

Figura 56. Espeletiagrandiflora, (a) Envés. Interrelación de la marcha
de la conductancia con las marchas de la temperatura de la hoja; (b)
de la radiación global, en comunidad Vegetación de Turbera 159

Figura 57. Espeletiagrandiflora (a) Envés. Interrelación de la marcha
de la conductancia con las marchas de la Radiación incidente; (b) de
la transpiración, en la comimidad Vegetación de Turbera 160

Figura 58. Pentacalia vaccinioides, (a) Envés;Espeletia grandiflora, (b) En
vés. Interrelación de las marchas de la conductancia con las marchas
de la humedad relativa, en la comunidad Vegetación de Turbera 161

Figura 59. Espeletiagrandiflora, (a-b). Ya desde cerca a las 9 a.m. hasta
las 20 horas, en la noche, la temperatura de la hoja se mantuvo por
encima de la temperatura del aire. Particularmente hacia el medio
día. La temperatura máxima se obtuvo hacia las 16 p.m 165

Contribución al Estudio Comparativo de la Conductancia 267

Pág.

Figura 60. Espeletia pycnophylla. (a) Páramo del Volcán Galeras. Flan
co oriental.Obsérvese la reflectancia de la luz solar de hojas de las
plantas de Espeletia pycnophylla. Al fondo el Valle de Atriz en el cual
se asienta la ciudad de "San Juan de Pasto". (Foto L.E. Mora-O.) (b)
Roseta florecida de Espeletia pycnophylla. Obsérvese la densa pubes
cencia de las hojas. (Foto INGEOMINAS. Observatorio Vulcanológico
y Sismológico de Pasto 2000) 166

Figura 61. Espeletiagrandiflora. Obsérvese el manto de necromasa foliar
que recubre el eje caulinar y la roseta terminal de hojas adultas en
vueltas por la neblina, en un día húmedo, en el Páramo. (Páramo de
Chisacá, (Foto L.E. Mora-O) 167

Figura 62 Puya nítida, (a-b). A diferencia de lo que sucede en E.
Grandiflora en esta especie a partir de las 8 p.m., aprox. comienzan a
enfriarse las hojas, tanto por la haz (a)como por elenvés (b). Almedio
día y en la tarde, lahumedadrelativa delaireexperimentó fuerte des
censo, mientras que la temperatura de la hojase mantuvopor encima
de la del aire, en el mismo intervalo 168

Figura 63 Clethrafimbriata, (a-b). Obsérvese elcomportamiento simi
lar de la temperatura de la hoja por la haz (a) y por el envés, con
respecto a la del aire, en particular, en las horas del medio día, de la
tarde yen lasprimeras horas delanoche, cuando latemperatura dela
hoja es superior a la del aire 169

Figura 64.Tamania chardonii. Especie de hábitoarborescente antoblástica,
característica de las Espeletinae de bajas alturas. Obsérvese las Unida
desdeCrecimiento Vegetativo yFloración (UCFs) depatrón antoblástico
sensu (Mora-Osejo, 1987)y el diámetro reducido de las ramificaciones,
indicativo de baja capacitancia. (Foto L.E. Mora-O)
Figura 65. Coespeletia moritziana. Cordillera de Mérida. La elevada
capacitancia característica de esta especie, le permite alcanzar altu
ras superiores a 4.000 m.s.n.m. y crecer sobre substratos rocosos. (Foto
H. Sturm) 171

Figura 66. Coespeletia uribeii' Obsérvese la gran altura que alcanzan
los ejes caulinares de las plantas adultas, desprovistos denecromasa.
(Páramo de Palacio.Foto L.E. Mora-O) 1

Figura 67. Espeletia hartwegiana. Vista completa de la sección
longitudinal del eje caulinar. Obsérvese el aumento en espesor, ascen
dente, de la médula almacenadora de reservasde agua,característica
del crecimiento en espesor primario del tallo, producido por el
meristema terminal. Según H. Weber 1963. (Reproducido de
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Alpenpflanzen und Tiere e.v. 28:2-16 173
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los promedios de la transpiración foliar en cada ima de las comunida
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Figura 70Espeletia argéntea (a).Eldéficithídrico del suelo produce el
marchitamiento de las hojas; (b) Tanpronto, experimentalmente se
siuninistróagua al suelo,los tejidos foliares recuperaron la turgencia
y las hojasvolvieron a empinarse. (FotosL.E. Mora-O) 195

Figura 71Espeletia grandiflora. Vistadetallada de la sección transver
saldelalámina foliar. La hipodermis ylacapa decélulas que envuel
ve el haz conductor almacenan agua. (L.E. Mora-O., N. Becerra de
Lozano, B. Cobade Gutiérrez,1994) 196
Figura 72 Pentacalia vaccinioides (a). Vista general delasección trans-
versal de la lamma foliar, (b) Vista detallada de la sección transversal
delalámina foliar. Obsérvese elparénquima enempalizada, adaxial
y abaxial; (c) aparato estomático adaxial y abaxial con cámara
^istomática amplia. (L.E. Mora-O., N. Becerra deLozano, B. Coba de
Gutiérrez, 1994) 197
Figura ^ Espeletia pycnophylla (a) Páramo de El Estero, Laguna de La
Cocha, Departamento deNariño; (b) Vista panorámica delaLaguna
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fauna yflora, altura2760 m.s.n.m. (Fotos L.E. Mora-O) 199
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