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PROLOGO

Los paramos de Colombia nos ofrecen paisajes de gran belleza y diversi-
dad biologica. En las noches se presentan heladas y sorpresivamente pueden
ocurrir nevadas. Durante el dia, si desaparecen las frecuentes neblinas, las
temperaturas aumentan. De esta manera surge el clima tipico del trépico frio,
sin estaciones térmicas anuales, aunque si de ritmo circadiano; o sea, que du-
rante cada ciclo de noche y dia, de 24 horas, pueden presentarse grandes diferen-
cias de temperaturas. Esta situacién marca diferencias considerables entre las
condiciones alpinas (con estaciones térmicas anuales) y las andinas tropicales,
(circadianas). Las consecuencias de este comportamiento del clima, con respec-
to a las bioformas de las plantas y a su ecofisiologia, son notables. La bioforma
mds tipica es la caulirrésula propia de los frailejones, que se repite en otros

géneros y especies de plantas, propias de las zonas de alta montaria tropical de
Africa.

Desde el punto de vista de la biodiversidad, los pdramos poseen impor-
tancia especial en cuanto en ellos viven varios miles de especies. Muchas de
tales especies (el 60%) son endémicas de los pdramos, en general, asi como de los
paramos de una cordillera o de varias dreas aisladas a manera de islas, represen-
tativas del pdramo.

Los frailejones, plantas del género Espeletia constituyen un ejem-
plo del elevado endemismo de las especies de plantas del pdramo. Existen
mds de 40 especies de Espeletia, muchas de ellas endémicas y como tales
presentes solamente en ciertos conjuntos de pdramos, especialmente en la
Cordillera Oriental. Cabe, sin embargo, sefialar que en los piramos, no sélo
existe una gran diversidad de especies sino también muchos tipos diferentes
de vegetacion.



X - AcapemMia CoLomsiaNA DE CIENCIAS ExACTAS, Fisicas Y NATURALES

En atencién a tan elevada biodivesidad y endemismo, es necesario conser-

var todos los paramos y las especies de organismos que alli viven. Pero existe otra
razon poderosa que hace necesaria la conservacion de los pdramos, considerados
en conjunto: los pdramos representan las fuentes principales de agua potable
para las ciudades y pueblos. No obstante, muchos paramos estén ahora ante el
peligro de desaparecer, en la medida en que no solo continiie, sino que aumente
la gravedad del deterioro de I vegetacidn y de los suelos. Los cultivos de papa se
extienden, hacia alturas cada vez mayores (presién poblacional, variedades de
papa cada vez mds resistentes, cambio global climdtico). Con el uso de maquina-
ria pesada se destruyen en poco tiempo grandes superficies de vegetacién, gl
tiempo que el uso de agroquimicos y la ganaderia contaminan y/o eutrofican los
suelos y las aguas de los paramos. De ahi que si queremos salvar los péramos y
con ellos su biodiversidad y el agua que generan y almacenan, serd necesario
declararlos as pronto que tarde como reservas y protegerlos con esmero,

Para preservar, restaurar y manejar correctamente los pdramos, es nece-
sario conocer a fondo no solamente sus tipos de vegetacion y sus especies, sin,
entender cémo funcionan sus ecosistemas y las especies de organismos que
alli viven. Es imprescindible estudiar la ecologia, en especial, la ecoclimatologia
y la ecofisiologia a través de las cuales se puede dar respuestas a preguntgs
tales como: ;cudles son los mecanismos de adaptacién morfologica y eco.ﬁi
sioldgica de las plantas a un medio de condiciones extremas como las gy,
representa el piramo? A estos aspectos tan importantes se ha dedicad, en
estos itltimos afios el doctor Luis Eduardo Mora-Osejo, junto con algunos
colegas y estudiantes. Después de los trabajos publicados en los dos tomg de
“Estudios Ecolégicos del Pdramo y del Bosque Alto-andino, Cordillera Orientg]

de Colombia”, este nuevo estudio sobre las relaciones de la conductancig yde
la transpiracién con las condiciones variables de su medio (clima, suelo, agug
y sus relaciones) representa un avance importante en el conocimient del
funcionamiento de las plantas del pdramo. Esta publicacién constituye yn
ejemplo de como se organiza un estudio de esta complejidad, asi cémy del
empleo de herramientas estadisticas para llegar a conclusiones bien fundadas
sobre la relacion de los factores investigados.

La importancia decisiva de la radiacion solar, relacionada con la nubos;-
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clima relativamente seco y hiimedo? De igual manera, surge la pregunta sobre:
¢ Cudles pudieron haber sido los cambios de la composicion de la vegetacion de
los pdramos, en respuesta a los intervalos de cambio climitico, desde condicio-
nes de acentuada sequedad a condiciones contrastantes de acentuada humedad,
tal como se presentaron durante la iltima glaciacion? Un ejemplo de la posible
importancia de ciertos aspectos ecofisiologicos, en referencia a estas preguntas,
aungue diferentes a los que se refiere este estudio, es la probable reaccién de
plantas C,y C,a los fuertes cambios del contenido del C0, del aire entre glaciales
e interglaciales, favoreciendo unos u otros.

En relacién con todo esto, surge también el interrogante sobre ;cudl seria
el efecto de ciertos cambios globales del clima que se esperan en este siglo, sobre la
composicion cualitativa y cuantitativa de la vegetacion del paramo?

Entre mds se sepa acerca de las variaciones en el funcionamiento de las
plantas, en respuesta a los factores ambientales cambiantes, mds pronto podre-
mos también contestar las anteriores preguntas. El presente estudio constituye,
sin duda, un paso grande en este sentido y ademds se puede considerar un ejem-
plo excelente de cémo organizar y ejecutar una investigacion para poder llegar
a conclusiones finales.

Asi que esperamos, también, con gran expectativa, los resultados de las
investigaciones futuras del Profesor Mora-Osejo y su equipo de colaboradores.

Thomas van der Hammen

dad, la humedad del suelo y del aire y la adaptacion morfolégica, es evidente; g1
punto que uno se pregunta: ;Como se reflejarian las adaptaciones a ciertas
condiciones extremas en ln composicién especifica y cuantitativa de paramos de



1. INTRODUCCION

Ya en trabajo anterior (Mora-Osejo, et al 1994) mencionaron al
potencial hidrico del suelo, entre los posibles factores ambientales de mayor
impacto en la regulacién de las fluctuaciones de corta duracién de la inten-
sidad de la transpiracién de especies de plantas del Paramo. Tal impacto
tuvo mayor incidencia sobre la componente estomética de la transpiracién,
tanto en dias de las épocas de menor como de mayor precipitacién del afio.

Asimismo, entre los resultados de estudio anterior Mora-Osejo, et al,
L.c. encontraron que los rangos de variacién del potencial hidrico del suelo
difieren de una a otra de las comunidades vegetales presentes en el pAramo
de El Granizo, a saber: Frailejonal-pajonal, Vegetacién de Turbera, Cord6n
de Ericaceas y PAramo 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 transpiracién de las especies més
caracteristicas de cada una de las comunidades mencionadas.

Para explicar tales diferencias, en el mismo trabajo (Mora-Osejo, et al
1994) se planteé la hipétesis, segiin la cual, las fluctuaciones momentaneas
durante el periodo de luz, del potencial hidrico de los suelos de las diferen-
tes comunidades vegetales del Pdramo, configuran el factor ambiental de
mayor incidencia sobre la magnitud de las variaciones de las intensidades
promedio de la transpiracién y de la conductancia de las especies tipicas de
tales comunidades.

En desarrollo de este estudio se confirmé esta explicacién, inicial-
mente planteada como hipétesis de trabajo. Ademads, se pudo establecer que
las variaciones momentéaneas y las de corta duracién del potencial hidrico
del suelo, principalmente, provienen de la influencia de las fluctuaciones
de los factores climéticos, 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 conclusién también se llegé

en trabajo anterior, realizado en el Piramo de El Granizo, Mora-Osejo et al
(1994).

El mayor impacto del potencial hidrico del suelo sobre las diferencias
de las variaciones de las intensidades promedio de la transpiratién y de la
conﬂuctancia se presenta, por consiguiente, en las épocas de menor precipi-
tacién del afio. En un sélo dia de tales épocas, en las altas montaiias de la
region tropical himeda, pueden ocurrir variaciones fuertes del potencial
h1d1:1c9 del suelo. La causa de ello, son las variaciones de la intensidad de la
rad1§c16n global, de la humedad relativa del ambiente, de la temperatura
del aire y del suelo y de la direccién y velocidad de los vientos predominantes.

La explicacién anterior
Losch & Schulze (1995) llegar
intempestivos, causad
bios de corta duracién,
lavez, inciden sobre las
la conductancia.

se confirmé en este trabajo. Por otra parte,
on a la conclusién, segiin la cual, los cambios
os por las variaciones de la radiacién, induce cam-
enel grado de apertura de los estomas, los cuales, a
intensidades momenténeas de la transpiracién y de

(1995) Sc{:hulze (1986) y Zhang & Davies (1990) citados por Losch & Schulze

rian tangstacan también las regulaciones de origen interno, las cuales se-
res uestlmgo?antes como las regulaciones ambientales para entender las
de Fa atu'?;sfeer : {lanta alla sequia del suelo y a las demandas evaporativas
- La regulacion interna i . p. !
monales, desde 1a incluye transmisién de sefiales hor

. raiz al vistago o también desde un elemento estructural
como la hoja a otro, como el tallo.

Estos . .
resultados ponen en evidencia la relevancia de los estudios

(cil;nlglsd;: aa;\ f::f;:fhzali enel conosimiento de las respuestas adaptativas
intembenas de as altas montafias tropicales hiimedas a los cambios
veq pestivos de as Intensidades de la radiacién solar que producen, a la
ecoc’limét‘ s mtempestlva.ls fie las intensidades de los factores

1cos, tales como, la radiacién incidente sobre la hoja, la tempera-

tura del suelo, la . n
cidad del viento, emperatura del aire, la temperatura de la hoja y la velo-

También en el estudio
objeto d

del su

yamencionado (Mora-Osejo, et al 1994) con el
e someter a prueba experimental la influencia del potencial hidrico
telo sobre la.s tasas de intensidad de la transpiracion, se efectué un
expermnento sencillo preliminar en un sitio de substrato rocoso, en el Para-
mo de El Granizo. El experimento consisti6 en someter a riego intermitente
los substratos naturales respectivos de plantas de Valeriana pilosa y de
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Digitalis purpurea, mientras simultdneamente se media la intensidad de la

transpiracién momentanea, con ayuda de un porémetro 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-
munidad, hasta alcanzar el punto de saturacién, aumenté la intensidad
promedio de la transpiraciéon estomatica foliar de Valeriana pilosa de 3.482
mmol/m2/seg, pas6 a 4.470 mmol/m2/seg. Lo mismo ocurrié conla inten-
sidad de la transpiraci6én de Digitalis purpurea, cuyo promedio aument6 de
2.609 mmol/m?2/seg. a 4.584 mmol/m2/seg.

Con el propésito de profundizar en este tema, y tras los objetivos de
someter a prueba la hipétesis anterior, bajo las condiciones naturales, en
particular, del clima del paramo “El Granizo”, se plante6 la necesidad de
profundizar en el conocimiento de las variables fisiol6gicas y climéticas
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, segiin la época del afio, sobre
el potencial hidrico del suelo y los consiguientes impactos sobre el compor-
tamiento de la conductancia y de la transpiracién, a lo largo de dias de las
épocas de menor y de mayor precipitacién del afio. .

Para llevar a cabo el estudio se seleccionaron dos especies de plantas
de la familia de las Asteraceae de bioforma y caracteristicas morfolégicas
foliares contrastantes, presentes en tres comunidades del pdramo de “El
Granizo”. Se seleccionaron las especies de Espeletia grandiflora y Pentacalia
vaccinioides. Para ello, se tuvo en cuenta también la presencia de estas dos
especies en el mismo sitio y en substratos de caracteristicas coincidentes, en
cada una de las tres comunidades. Las caracteristicas mencionadas de las
dos especies seleccionadas facilité la comparacién de los resultados obteni-
dos en desarrollo del estudio propuesto y la formulacién de explicaciones
sobre el comportamiento contrastante de la conductancia y de la transpira-
cién foliar de las dos especies.

También entre los resultados alcanzados en desarrollo de este estu-
dio, se destaca la solucién a la pregunta sobre:

¢Cudl es la influencia de las variaciones de corta duracién a menudo
intempestivas del contenido de agua del suelo, medibles como fluctuacio-
nes del potencial hidrica frecuentes en las épocas secas del afio, bajo condi-
ciones del suelo distantes de la saturacién hidrica, en el comportamiento de
las tasas de la conductancia y de la transpiracién, de cada una de las dos
especies bajo las condiciones ambientales caracteristicas de tres comunida-
des del paramo “El Granizo”?
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Pero también de la pregunta complementaria, ;cuéles son las res-
puestas medibles de las variaciones de las tasas de la conductancia y de la
transpiracién de especies de plantas del paramo, producidas por fluctua-
ciones de factores climéticos, tales como, radiacién global e incidente, tem-
peratura del ambiente, temperatura del suelo, humedad relativa, bajo las

condiciones de saturacién hidrica del suelo, como es de ocurrencia comuin,
durante las épocas de lluvias ?

_ Entre otros, el andlisis y respuesta a estas preguntas aport6 nuevas
evidencias en apoyo de los planteamientos de Goldstein et al (1984) y
Pérez (1987) sobre el significado del almacenamiento de agua, por la médu-
la, en las relaciones planta-agua en especies de Espeletia de bioforma
cau}n-résula. Tal el caso de Espeletia grandiflora, sobre todo, durante los
periodos anuales de sequia. Pérez (1.c) destaca el papel del agua almacena-
daenlamédulaenla reposicion de las pérdidas de agua por transpiracién.

del Goldstein et al (1984) explicaron el significado del almacenamiento
Ee z;gl.}a en la medula del eje caulinar de las especies caulirrésulas de las
Speletinae, como respuesta adaptativa a la “sequedad fisiolégica” produci-

da por el sobrenfriamiento de los suelos del paramo, durante la noche, en
particular, en sitios de gran altura.

Entre lo§ resultados del presente estudio se amplié esta interpreta-
espeéesseccorllis“i‘eré que el almacengmiento de agua en la médul.a de las
fuertes o 'a‘tl rrqsulas de las Espeletinae, es una respuesta adaptativa a los
di erentela'luern}létentes desFensos del contenido de humedad del suelo de
tentes pasa, raci crlly magm?ud. Pegscensos que produc.en can.\bl.os intermi-
vasdea a]:;m?s el potencial huilnco del suelo gy‘s)..Sl no existieran reser-
paraey i%:r : gcepadas en la. médula se produciria e} cierre de los estomas
en as pérdidas excesivas de agua, por transpiracién, precisamente

O . . . .2 P .
o d§ momentos cuando las condiciones de la radiacién ofrecen 6ptimas
ndiclones para la fotosintesis y el crecimiento.

¢ién

esc En este trabajo también se examin la influencia del indumento pub-
sobentle y denso de las hojas en el aumento de la temperatura de la hoja y

re la accién de este tltimo factor en el comportamiento de la conductancia
Y de la transpiracién,

bajo las condiciones climaticas del paramo.

Los.resultados de este estudio, se complementaran en trabajos préxi-
mos, mediante el analisis de las interrelaciones de la conductancia y de la
transpiracién foliar vs. el comportamiento de la capacidad fotosintética de
as dos especies de plantas, que fueron objeto del presente estudio. Todo,
tras el objetivo de identificar y valorar las adaptaciones estructurales y fun-

Cionales de plantas caracteristicas del piramo. Se busca asi, ampliar el co-
nocimiento sobre la regulacién estomética de la transpiracién de la
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conductancia foliar de las especies Espeletia grandiflora y Pentacalia

vaccinioides, cuyo tamaiio y caracteristicas estructurales, como ya se vio, son
contrastantes.

Se examiné también si en el caso de la especie Espeletia grandiflora,
abundante en los paramos hiimedos 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 Paramos 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 dia, pero tal aumento de la tempe-
ratura, lejos de producir incrementos, produce descensos de las tasas de
transpiracién. En este estudio se confirmé este resultado.

Ademas, en razén del resultado anterior, se parte de la hipétesis, se-
gun la cual, también para Espeletia grandiflora, es vélida 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 fotoinhibicién, 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 irradiacién solar. La pubescencia foliar disminuye la
intensidad de la radiacién incidente, impide que la radiacién solar de alta

energia alcance el aparato fotosintetizador y refleja la energia 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 duracién del contenido de agua del suelo sobre la
conductancia y la transpiracién de las dos especies, del paramo, Espeletia
grandiflora y Pentacalia vaccinioides.



2. METODOLOGIA

El trabajo se llevé a cabo en tres sitios diferentes del P4ramo de “El
Granizo”, situados a alturas de entre 3.100-3.200 m.s.n.m. ocupados respec-
tivamente, por las comunidades Frailejonal-pajonal, PAramo-rocoso y Vege-
tacién de Turbera (sensu Vargas y Zuluaga, 1985).

Las mediciones de la transpiracién, de la conductancia, del potencial
hidrico del suelo y de los factores ecoclimaticos, durante el afio de 1994, se
efectuaron en el segundo periodo seco (mes de agosto) y en el segundo perio-
do de iniciacién de las lluvias (mes de septiembre). En el afio de 1995, las
mediciones se efectuaron durante el primer periodo seco del afio (mes de
enero) y en el primer perjodo de iniciacién de las lluvias (mes de marzo). Se
escogieron las épocas secas y de iniciacién de las lluvias por cuanto duran-
te ellas el comportamiento de las intensidades de los factores ecocliméticos
y del potencial hidrico del suelo, en las tres comunidades, son contrastantes.
Por otra parte, en tales épocas, durante los dias sin lluvias se facilita reali-
zar mediciones confiables de la conductancia y de la transpiracién, por el
método del porémetro. Durante las épocas de iniciacién de las lluvias dis-
minuye paulatinamente el potencial o tensién hidrica del agua del suelo
hasta que el contenido de agua alcanza el punto de saturacién y el valor del
potencial desciende a 0 (cero) centibares, como en efecto ocurrié en desarro-
llo del presente estudio.

Con un Porémetro Steady State de la Firma Li-COR-Lincoln/
Nebraska, USA, se midieron las variaciones de la humedad relativa ydela
temperatura, tanto de la camara 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 Li-190S-1 de la firma Li-COR-Lincoln/Nebraska USA,
incorporado al porémetro Steady State, de la misma firma.

Con ayuda de dos tensiémetros manuales, de la firma “Jiirgen Seehaus
Bodenkundliche Messgerite”, se hicieron las mediciones del potencial
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hidrico del suelo. La velocidad del viento se obtuvo con ayuda de un
anemoémetro 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 parametros macroclimaticos
se registraron en la Estaci6n Climatolégica Central del Programa de Investi-
gacién “Estudios Ecolégicos Comparados del Paramo y el Bosque Alto-
andino”. La estacién central est4 instalada a 3.200 m.s.n.m. en predios de la
Hacienda Santa Barbara, Figs. 1a, 1b y 1c. Se utilizaron también los datos
registrados en la estacién La Bolsa, Municipio de Choachi del IDEAM, en
los meses de agosto-diciembre de 1994 y en enero-marzo 1995. Esta estacién
estd situada a relativa corta distancia del paramo de “El Granizo”.

) Para las mediciones de la conductancia y de la transpiracién se selec-
clonaron, en cada comunidad, cinco plantas individuales de cada una de
las dos especies (Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides) en las cuales
se llev$ a cabo el estudio. Las cinco plantas individuales, de cada especie,
Presentaban tamaiio similar, estaban provistas de hojas adultas, sanas, ex-
l::]f:zia: a la radiacién solar y corta distancia unas de otras. En las dos
enve S, en cad.a comunidad, las mediciones se h1c1er?n porlahazy porel

S‘de las hojas. Las mediciones del potencial hidrico del suelo se efec-
ac:"‘;’:sz 0.06 cm. de profundidad en la zona donde abundan raices jévenes
e las dos especies estudiadas.

El céleulo del error estandar de los promedios, de las correlaciones

Eial‘:;;‘;es: de las correlaciones de Pearson y los anilisis de regresién lineal
les deo multiple escalonada para determinar las relacionas de las varia-
ientespendlenteS, conductancia y transpiracién vs. las variables indepen-

STATIS:T;I)l(acro-y ecocliméticas, se efectuaron con ayuda del Rrograma
ans i Las graficas de las marchas diarias de la conductancia y de la

or Piracién vs. factores climaticos se hicieron algunas con ayuda del pro-
ama EXCEL. Las graficas y la evaluacién de los promedios por medio del

1s de Varianza (ANOVA) y conla ayuda del programa STATGRAPH.

3. RESULTADOS

3.1 ELMACROCLIMA DEL PARAMO DE EL GRANIZO

En la Tabla 1a, se presentan los valores minimos, promedios y maéxi-
mos de la temperatura mensual, medidos en la estacién La Bolsa del IDEAM,
Municipio de Choachi, Departamento de Cundinamarca, situada a relativa
corta distancia del PAramo de El Granizo, donde se desarrollé el presente
estudio. En la Tabla 1b, aparecen, los valores totales mensuales de la preci-
pitacién y del brillo solar, expresados en horas correspondientes a los me-
ses de agosto-diciembre de 1994 y enero, febrero y marzo de 1995, en los dias
en los cuales se efectuaron las mediciones del presente estudio. Estos tlti-
mos valores también fueron obtenidos en la Estacién La Bolsa del IDEAM.
Llama la atencién el contraste entre los bajos valores del brillo solar, en los
meses de octubre y diciembre y los altos valores de este factor macroclimético

en los meses de enero y febrero; mientras que con los valores de la precipita-
€16n ocurre justamente lo contrario.

En la Tabla 2a-d aparecen los valores minimos, promedios y méxi-
mos de la temperatura mensual, correspondiente a los meses de enero, febre-
ro y marzo de 1995. Estos valores, al igual que los valores de la temperatura
diaria, se obtuvieron en los dias en los cuales se hicieron las mediciones en
el afio de 1995. Los valores diarios de la humedad relativa y de la precipita-
cién corresponden también al afio 1995. Las mediciones se efectuaron en la
Estacién Santa Barbara, situada en el Piramo de El Granizo, Figs. 1a-c.

En la Estacién Santa Barbara, o Estacién Climatica Central del Pro-
grama, situada a 3200 m.s.n.m. y a relativa corta distancia de los sitios don-
de se realiz6 este estudio, se registraron temperaturas bajas de la superficie
del suelo. A finales del mes de diciembre de 1994 se midieron en las prime-
ras horas de la maifana, temperaturas del suelo de 1°C. En enero, febrero y
marzo del afio siguiente, a las mismas horas, se registraron temperaturas
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Registros para algunos meses de los valores minimo, promedio y maximo de los
factores macroclimiticos.

Datos registrados en la estacion 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 28 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. PRECIPITACION VALORES TOTALES MENSUALES / mm, BRILLO
SOLAR /HORAS , 1994 — 1995

Precipitacién Brillo solar
| AGOSTO 66,5 51,8
SEPTIEMBRE 72 34,33
OCTUBRE 86 17,93
NOVIEMBRE 9,93 66,73
DICIEMBRE 11,03 28,53
ENERO 15 167,63
FEBRERO 6,1 102
MARZO 10,8 72

Tabla 1. a, b Valores de los factores macrocliméiticos obtenidos en la Estacién "La

Bolsa” para los mismos dias en los cuales se hicieron las mediciones, en las tres
comunidades, en 1995,

del suelo de 2.5°C, 0°C y 4.5°C, respectivamente. Durante los meses de agos-
to, septiembre, octubre y noviembre de 1994, desafortunadamente, no fue
posible realizar estas mediciones.

3.2  LAS VARIACIONES DE LOS FACTORES CLIMATICOS
EN LAS COMUNIDADES: FRAILEJONAL-PAJONAL,
PARAMO-ROCOSO Y VEGETACION DE TURBERA

- Enlas tres comunidades, en el transcurso del dia, ocurrieron intem-
pestivas y a veces fuertes oscilaciones en la intensidad de los diferentes
factores climaticos, como se describe mas adelante. Ademas del fuerte con-
traste entre las temperaturas del dia y de la noche, destacadas entre otros
autores por Lauer, 1981 y por Sturm, 1998 entre las caracteristicas singula-

—
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Variaciones de los valores mensuales de algunos factores macroclimaticos
registrados en la estacién Santa Birbara en los primeros tres meses de 1995 (3.270
m.s.n.m.) Municipio de Choachi, 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 55 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

¢. 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 1,5 2,6 2,7

Tabla 2.(a) Valores minimos promedios y maximos 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 minimos, promedio y maximos de
la temperatura del aire. 2.(c) Valores diarios minimos promedio y maximos de la
humedad relativa de la atmésfera. 2.(d) Valores diarios minimos, promedios y
maéximos de la precipitacién, el dia 13 de Marzo de 1995.
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Fig. 1.(a), Vista parcial del sitio donde se encuentran instalados, en la Estacion
Santa Barbara, los anemdégrafos y pluvidgrafos. (b) Vista parcial del sitio donde se
encuentra instalado el anemédgrafo de 3 m. de altura sobre la superficie del suclo,
la caseta del termohigrégrafo en la Estacién Santa Barbara, (¢) Termémetro de
suelo en la estacion Santa Barbara (Foto L.E. Mora-0O.).

res del clima del pdramo, atin en los niveles altitudinales mas bajos, habria
que tener en cuenta las fuertes oscilaciones que experimenta el macro-y
ecoclima a lo largo del periodo de luz, como pudo establecerse en nuestros

estudios en el piramo de El Granizo (Mora-Osejo, et al 1994) y en el presen-
te estudio.

N‘o obstante, si solamente se tienen en cuenta y comparan los valores
LPTOH’!CCIIOS, mMaximos y minimos de los factores climaticos, Tabla 3 v Figs.
Ja,b-14a,b. (Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora), el macro-clima de
las tres comunidades resultaria muy similar, al menos para el conjunto de
los dias 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 climaticas del ano ya senaladas.
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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 ecoclimaticos, co-
rrespondientes al conjunto de los dias en que se efectuaron las mediciones,
resultaron cercanos. Esto se explica por cuanto las mediciones de las varia-
bles ecoclimaticas, para cada especie, se hicieron en el mismo sitio, dentro
de la comunidad, en el mismo dia y con pocos minutos de diferencia.

3.3 RADIACION GLOBAL

En primer lugar, cabe destacar las fuertes variaciones de la radiacién
global a lo largo del periodo de luz mientras se hacian las mediciones de la
conductancia y de la transpiracién. En la Fig.2, se aprecian las diferencias
de los promedios de la radiacién 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.grandiflora. De alli también que las variaciones de los valo-
res maximo, minimo y promedio de la radiacién global, estén estrechamente
correlacionados con los valores maximo, minimo y promedio de otros facto-
res eco-y macrocliméticos, en particular, de la temperatura del sueloy de la
temperatura del aire, (Tabla 3).

La correlacién inversa de los valores negativos del potencial hidrico
del suelo con respecto a las variables macro-y ecoclimaticas: temperatura
del suelo, humedad relativa, temperatura del aire y radiacién 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 transpiracion, en
relacién con los diferentes parametros 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 parametros
macro-y ecoclimaticas, 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, Paramo-rocoso y Vegetacioén de
Turbera.

Lo anterior permite apreciar la magnitud, tanto para el caso de Espeletia
grandiflora como para Pentacalia vaccinioides, de la influencia de las varia-
ciones de la intensidad de la radiacién global sobre el potencial hidrico del
suelo, como también con las variaciones de la temperatura del suelo y del
aire. Desde luego, las variaciones de estos dos ultimos parametros inciden,
de manera directa sobre el potencial hidrico del suelo, como pudo estable-
cerse, en desarrollo de este trabajo. (Fig. 47a).

Los valores promedio (+ES) més altos de la radiacién global para las
dos especies estudiadas, por la haz y por el envés, correspondieron a la
comunidad Vegetacién de Turbera. Alli también se obtuvieron los valores



p—
'S

AcApeMiA CoLoMBIANA DE CIENCIAS EXACTAS, FisicAs Y NATURALES CoNTRIBUCION AL ESTUDIO COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA. . . 15

cla a

10.

.

en desarrollo de este estud

mas altos de los promedios correspondientes a las dos especies y a las dos
caras foliares, respectivamente. (Fig.2).

@) variacién de 1os promedics de Ia Radlacién global entre sspecie (Hex follar) ycomunidad

cas, en cada una de las comunidades y en referen

i

Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora, especies estudiadas, por la haz y el envés foliar,

Tabla 3. Estadisticas descriptivas de las variables macro-y ecoclimét.
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Fig. 2 (a,b) Variaciones de los promedios de la radiacién global por comunidad y
por especie (haz y envés foliar)
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También en la comunidad Vegetacién de Turbera, las variaciones del
potencial hidrico del suelo vs. variaciones de los factores climéticos, mostra-
ron tanto para P.vaccinioides, como para E.grandiflora fuerte relaciéon. En parti-
cular, con la temperatura del suelo, la temperatura del ambiente y con la
intensidad de la radiacién 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 valido para la humedad relativa en el caso de
P.vaccinioides y la radiacién incidente en el de E.grandiflora. Una y otra varia-
ble, a la vez, también fuertemente influenciables por la radiacién global.

Sin embargo, para Espeletia grandiflora, en la comunidad Paramo ro-
€oso, 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-
cién global. Lo anterior es también valido para Pentacalia vaccinioides, Ta-
blas 14 a yb.

En la comunidad Vegetacién de Turbera se presentaron las variacio-
nes de mayor amplitud de la intensidad de la radiacién global; en particu-
lar, para el caso de Espeletia grandiflora. Cuando se efectuaron las mediciones
Por la haz y el envés foliar, en esta especie, hacia las horas del medio dia y
en las primeras horas de la tarde del dia 22 de septiembre de 1994, la radia-
ci6n global oscil, respectivamente, entre 2500 y 0 umol/s/m2, Fig. 3c y d.

Para Pentacalia vaccinioides las oscilaciones de la radiacién global de
mayor frecuencia y magnitud ocurrieron en las comunidades Vegetacién de
Turbera y P4ramo-rocoso, Figs. 4 ¢,d y Figs. 5 ¢,d. En contraste con lo ocurrido
en el Frailejonal- pajonal, Fig.6c,d.Enla comunidad Vegetacién de Turbera se
alcanzaron los promedios mas altos de la radiacién global, por la haz y por el
envés, para Pentacalia vaccinioides. Siguieron, en su orden, los promedios de
las comunidades Paramo-rocoso y Frailejonal-pajonal, (Tabla 3, Figs.2 a y b).

En las épocas secas del afio, en especial, en el mes de enero, la marcha de
la radiacién global a lo largo del dia fue més estable: particularmente, el dia 18
de enero de 1995, cuando la intensidad fue también alta Figs.7c,d (Pentacalia
vaccinioides) y Figs. 8 c,d (Espeletia grandiflora). En cambio en los periodos de
transicién de las épocas secas a las épocas de lluvia del afio, hacia finales de los
meses de septiembre y marzo, respectivamente, fueron mas frecuentes las osci-
laciones de 1a radiacién global en las tres comunidades, como lo muestran las
Figs.4 y 5 de las marchas diarias de cada factor climético vs. las marchas dia-
rias de la conductancia, por las dos caras delahoja y en referencia a Pentacalia
vaccinioides y a Espeletia grandiflora, respectivamente.

La radiacién global influye sobre la conductancia y la transpiracién a
través de la incidencia de este factor macroclimatico sobre los parametros
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Fig.3. Espeletia grandiflora, (a-b) Fluctuaciones de la radiacién global; (c,d) de la
humedad relativa y (e,f) de la velocidad del viento, en la comunidad Vegetacién
de Turbera, en un dia (Septiembre 22, 1994) del segundo perfodo de transicién

del aiio.

eco-climéticos, temperatura del suelo, humedad relativa y radiacién inci-
dente entre otros. De alli se desprende también la particular relevancia de
las variaciones subitas de la radiacién global en las altas montafias tropica-
les hiimedas para el clima general del pdramo; como ocurri6 en los dias en
que se efectuaron las mediciones, en desarrollo de este trabajo, en el Paramo
de El Granizo, en las tres comunidades.
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Fig. 4. Pentacalia vaccinioides, (c,d) Fluctuaciones frecuentes de la radiacién global;
(a,b) de 1a humedad relativa y (e,f) de la velocidad del viento, en la comunidad
Pdramo rocoso, en un dia del segundo perfodo de transicién del afio

. De los (Anexos) Tablas 1-12, se puede inferir el grado de correlacién
Slm_Ple (correlaciones de Pearson) de la radiacién global vs. cada una de las
variables clim4ticas y fisiolégicas consideradas separadamente.

Keith et al (1991) encontraron que en Ambrosia cordifolia, especie de
las Compositae, la anfiestomia es una adaptacién 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 radiacién global; y (e.f) de la velocidad del viento, en la comunidad
Vegetaci6n de Turbera, en un dia (Septiembre 22, 1994) de la segunda época de

transicién del afio.

de radiacién. En el mismo sentido, los citados autores (l.c.) consideraron el
aumento en el espesor de la hoja; todo lo cual incide en el incremento de la
capacidad fotosintética y de la conductancia. Probablemente, la anfiestomia
y el espesor de la hoja de Pentacalia vaccinioides, (Compositae), sea también



20 Acapemia CoLomBiaNa DE CIENCIAS EXACTAS, Fisicas Y NATURALES CONTRIBUCION AL EsTunDiO COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA. . .
FRAILE.IONAL (MARZO 27 de 1995) FRAILEJONAL (MARZO 27 de 1995) TURBERA (ENERO 18 de 1995) TURBERA (ENERO 18 de 1995)
Pentacala vaccinioides (erwves) Pentacela vacciricides (haz) Sgntacala VACLIROICAs (arvos; Pertacara vacesioites (has)
- S 120+ I | T TTea -
. Ot A o Ve e UE S ¥
= * ‘1". a -:a" AW "1\ " AN e
== frese—\E (B 3
E 1 n H = W — ™ ? ‘e :‘Ei =L\ :.:1
b : E :$ Eih%‘ G OB ORI 131 811001 TR 1 AN LCRACH A | @ Lo LES Vousn 104
-“"M“Mnlt.ll Muﬂuﬂmﬂuzl -:::.I:. lmlﬂf.ll'l::‘ﬂ'ol“‘ﬁl“iﬁlﬂmﬂ o.lm na 10 nws "ns “ s -
HORA o 1110 128 133 "a ns
MORA
2) [ o= R | by [~= - |
() [~ Conaiiorcn "~ humeced v | (b) [= o= |
FRAILEJONAL (MARZO 27 de 1985) FRAILESONAL (MARZO 27 de 1995)
Pertacal vacorioides (srwee) Portaceie vacoinoides (haz) TURBERA (ENERO 18 de 1995) TURBERA (ENERO 18 de 1995)
L i - Faeed Pantacelia veccinicides (srves) Pentacale vaceinioides (hax)
i = - - = i A ] ""t‘*""‘t‘i—'———mﬁr"——"
e o _% ; m r——% Hed ot I A {22 == i
SRR =) s o= o LW W i ANy
- - ! 3 AW / g © ] Jicn ot B WP p "
- ORI BRI ATI IR 251,381 XTI Iy ° ’. (1200 »H— II 160 *
"u“m"m“““ﬂ"u"'u"““"“““ |m|m|.u|.u|n|.=;nmmmmm . & -L'DD ”“‘, o
HoRA ’tm 1" 1% ns ns it °'u.u " "D 1" e o
O) [ Gt o Fadiuion g | a | o= oot | 130 no::n.’ 114 us [IRTOETY- RS 2RTY JRTY
FRAILEJONAL 27de 1 FRAILEJONAL (MARZO 27 de 1995 — = Facon (d) = - oo |
(hMFIZO(m 895) o (c) |== conttace ol |
- z = — M TURBERA (ENERQ 18 de 1995) TURBERA (ENERO 18 de 1985)
- Y v ¢ \ =‘ "'ﬁ.‘ . Pontacata vacciiodes (enves) Partacaln vareirioides (haz)
wl b7 1 - oo b 13 120 % - 19
r 2 : A :‘i i Yt 1 . 3¢ Xy A wola ?_
i a _“ a - n ‘.; A -!." -‘1 o) :' - l.' ll\ II \\ . 3 = “\ .‘ “\ "“. l-\ :
: ; - . 3 P2 - \— o ‘I; ar
e i e N g o % FWATNY o E AT A e i
Muumwuuuuu gnded e l:J ‘.‘ "1 4 ': \. = i :I M r 4 \ 18
S e O s aa AT S —r— ]|
o [= - | n | l R T T e s e e
HORA o
(©) [=Cconduarce ™™= = Tarwon sg.m eunt | (f) [ crcmnca  s= Trucriga e |
TURBERA (ENERO 18 de 1995) TURBERA (ENERO 18 de 1985)
F i8.6. Pentacalia vacciniodes, (a-f) Marcha de la conductancia vs marchas de las 120 (“T:)X-—" o - hand .
lva"ables climéticas en un dfa (Marzo 27, 1995) del primer periodo de transicién en F AN L - —
a comunidad Frailej -pai . 3 ot o ronky y A Py
ailejonal-pajonal © — 71 \ os $ i g Lt } = 11'_ "
o “ 1‘ -‘3 : _—m—!_—-———*.&‘—'—“
[ ] -‘W—r—v—'—; ‘: - 1
100“ lo“nﬂa"'aﬂsusna‘w‘I| 58 un. c"“u.-"‘u a'“' na “.“n.lv '
. - 8 & 9.9 X
una adaptacién a las altas intensidades de radiacién que momentanea-e HORA rorm
Intermitentemente suelen ocurrir en los pAramos hiimedos de las Cordille- () o e | h = = =3
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cencia contribuyen a evitar dafios en la estructura celular, y en especial, del
aparato fotosintetizador, de acuerdo con Lang & Schindler (1994) y Melcher
(1994).

Fig. 7. Pentacalia vaccinioides, (a,b) Disminucién de los porcentajes de la humedad
relativa; (c,d) de las oscilaciones de la radiacién global, en la comunidad Vegeta-
cién de Turbera, en un dia (Enero 18,1995) del primer periodo seco del afio.
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Fig. 8. Espeletia grandifiora, (a,b) Disminucién de los porcentajes de la humedad
relativa; (c,d) de las oscilaciones de la radiacién global; (e, f) de la tensién o poten-
cial hidrico del suelo (g)dela velocidad del viento, en la comunidad Frailejonal-
Pajonal, en un dia (Enero 19,1995) del primer periodo seco del aiio.
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3.4 RADIACION INCIDENTE

Los valores promedios mas altos de la radiacién incidente se registra-
ron en las comunidades Paramo-rocoso y Vegetacién de Turbera mientras se
hacian 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 mas alto se midié en la comunidad vegetacién
de Turbera, por la haz de la hoja de Pentacalia vaccinioides, el cual ascendi6 a
345 mmol/seg/m?2 (promedio -ES) y estuvo seguido por el valor correspon-
diente al valor promedio en el PAramo-rocoso, por la haz de la hoja, de Espeletia
grandiflora, equivalente a 336 mmol/seg/m?2 (Véase Tabla 3). Por comunida-
des, el valor maximo mas alto (2600 mmol/seg/m2) de la radiacién incidente
se midié en la comunidad Vegetacién de Turbera, por la haz foliar de Espeletia
grandiflora, seguido de los méximos correspondientes al Paramo-rocoso (2460
mmol/seg/m?2), y al Frailejonal-pajonal (2890 mmol/seg/m?2). Los prome-
dios de los valores minimos se ordenan de la misma manera: Frailejonal-
pajonal 24 mmol/seg/m2, PAramo-rocoso 23.75 mmol/seg/m?2 y Vegetaciéon
de Turbera 35.25 mmol/seg/m?2), (Tabla 3 Fig. 9 a-d).

Las intensidades de la radiacién incidente, estuvieron directamente
correlacionadas, en la comunidad respectiva, con las de la radiacién global,
tanto por la haz como por el envés, (Anexos) Tablas 1-12, Correlaciones de
Pearson). El valor mas alto se obtuvo para la comunidad Frailejonal-pajonal
por la haz, seguida por la correspondiente al Paramo-rocoso, también por la
haz, en el caso de Pentacalia vaccinioides. En esta especie la correlacién mas
baja se obtuvo en la comunidad Pdramo-rocoso y por el envés de las hojas de
esta especie.

En cada caso, las correlaciones simples, respectivamente, entre la ra-
diacién incidente vs. temperatura de la hoja, vs. temperatura del suelo y vs.
velocidad del viento fueron de las més altas. Para el caso de la correlacién
radiacién incidente vs. temperatura de la hoja, el valor absoluto mas alto se
midi6 en las hojas de Pentacalia vaccinioides, por la haz, en la comunidad
Frailejonal-pajonal y la mas baja, por el envés foliar, en el Paramo-rocoso
(Anexos) Tablas 1-12 (Correlaciones de Pearson).

En Espeletia grandiflora el valor absoluto més alto de las correlacio-
nes: radiacién incidente vs. variables climaticas mencionadas, en la mayo-
ria de los casos, se obtuvo para la correlacién radiacién incidente vs.
temperatura de la hoja, por la haz y el envés foliar. En los casos del Paramo-
rocoso y la comunidad Vegetacién de Turbera, por la haz, el valor mas alto
se presenté para la correlacién radiacién incidente, temperatura del am-
biente, mientras que en la Vegetacién de Turbera, por el envés de las hojas de
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a) 5n do toa promedios de fa R . por Eapecie (Hax follan y por Comunidad Espeletia grandiflora, tal valor correspondié a la correlacién radiacién inci-
o dente vs. velocidad del viento. El valor absoluto mas alto de todos los casos

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

" En las tres comunidades los valores de la correlacién simple (Pearson)
radiacién incidente vs. potencial hidrico del suelo y en referencia a las dos
w0 caras foliares, de las dos especies, resultaron cercanos. En el Paramo rocoso

los coeficientes de correlacién tanto cuando se midieron por la haz como
por el envés foliar, resultaron de signo positivo para P.vaccinioides e igual a
los del Frailejonal-pajonal, por el envés. Para E.grandiflora los valores mas

altos de las correlaciones simples (Pearson) entre la radiacién incidente y
/ los factores climéaticos correspondi6 a la temperatura de la hoja (Anexos)

~ - Tablas 1-12.
220 l/ 3.5 HUMEDAD RELATIVA

450

MADIACION NCIOENTE milOLssphs *

Eqmm u:.:.::: 174 4;.;:::::9 u:..:;;;gs_ . . . L. . .

P.vecciiolies 3903123250 s EELLTLLTL S—— En el PAramo rocoso se registré el valor minimo més bajo de la hume-
dad relativa, tanto cuando se midi6 la conductancia y la transpiracioén por
la haz (31% y 32%) como cuando se midieron por el envés (32% y 31%), en

b} Varisctén de los promedios ds ta Radisclon incidente por Espacts (Enve’s follar) y por Comunidad las hojas de Espeletia grandiflora y de Pentacalia vaccinioides respectivamente,
- (Fig.10 a,b). En la comunidad Vegetacién de Turbera los valores minimos de
la humedad relativa, fueron similares a los del PAramo rocoso, no obstante
0 que alli las radiaciones global e incidente tuvieron intensidades superiores
a las del Paramo rocoso. Tales valores son 36% en Espeletia grandiflora envés
.0 foliar, y 36% y 39% en Pentacalia vaccinioides haz y envés foliar, respectiva-
7\ f mente, (Tabla 3). En esta tiltima especie, la humedad relativa, present6 con
g a0 : respecto a la radiacién global y a la radiacién incidente, en las tres comuni-
//‘/ gade§, correlacm'n simple negativa, lo propio con respecto a la temperatura
g - el aire, de la hoja y del suelo.
3 0 ].//7, Los valores absolutos de los coeficientes de correlacién simple o de
1 / l Pearson, de la humedad relativa vs. radiacién global, en referencia la hazy
% al envés foliar de la especie Pentacalia vaccinioides se aproximan mucho, en
/ contraste con las notables diferencias de tales valores, entre las tres comuni-
20 dades. Ademas, siempre resultaron negativos. En general, lo descrito para
las correlaciones simples humedad relativa vs. radiacién global es aplica-
= + T s ble a las correlaciones simples humedad relativa vs. radiacién incidente.
,E.. “”"l — 2807440308 3039813559 :::.;::::; : . .
* Hoarivns e : Los valores més altos entre las correlaciones humedad relativa vs. otros

pardmetros climéticos se obtuvo para la correlacién humedad relativa vs. tem-
peratura de la hoja (Anexos) Tablas 1-12, (Correlaciones simples de Pearson).

Fig 9 (a, b) Variacién de los promedios de la radiacién incidente, por especie (haz

Los valores de las correlaciones simples humedad relativa vs. poten-
Yy envés foliar) y por comunidad.

cial hidrico del suelo variaron de una comunidad a otra aunque no en gran
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Fig 10 (a, b) Variacién de los promedios 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 hidrico del suelo co-
rrespondieron al PAramo rocoso y las menores a la comunidad Vegetacién
de Turbera. (Anexos) Tabla 2. Obsérvese también las Figs.10 a,b y 47 a,b.

Las correlaciones simples de la radiacién global con la humedad
relativa en Pentacalia vaccinioides nuevamente fueron muy cercanas por las
dos caras foliares con excepcion de la comunidad Vegetacion de Turbera, en
donde por la haz alcanzé el valor de -0.5934 y por el envés de -0.4627. El
valor mas alto le correspondié a la comunidad Frailejonal-pajonal (FPPVH
r=-0.6512 y FPPVE -0.6842) mientras al Paramo-rocoso le correspondié los
valores (PRPVH -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 correlacién simple
humedad relativa vs. radiacién incidente, se destaca el valor excepcional-
mente bajo, obtenido en la comunidad Vegetacién de Turbera para el envés
foliar, pues solo alcanz6 la cifra de r=-0.1618 +0.2379. Pero también al Péra-
mo rocoso, por el envés foliar, le correspondié 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 | 0.0829 0.2302 0.1189
RADINC 0.0606 0.0548 0.1012
T1 -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
T -0,3085 ~ -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 climdticas, por la haz. (b), por el envés.
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CORRELACIONES PARCIALES CON TEMPERATURA DEL SUELO
VARIABLES DE CONTROL: HFI), HCUB, RADGLOB Y TCUB

a) ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

. Frailejonal Pajonal] Paramo rocoso Turbera
RADINC 0,2111 0,0327 0,078
HREL -0,2164 -0,0355 0,1734
TAMB 0,116 0,3859 -0,2649 I
T1 -0,1562 -0,4456 0,2142
T2 -0,1372 -0,3621 M ;

b) ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailejonal Pajonal| Paramo rocoso Turbera
RADINC -0,0151 M -0,0266
HREL 0,0491 M -0,0387
TAMB -0,0814 M -0,4894
T1 -0,2896 M 0,3701
T2 -0,2988 -0,292 M

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

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

a) PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ

Frailejonal Piramo Vegetacién
] 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 VACCIONIOIDES POR EL ENVES
Frailejonal Paramo Vegetacion
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 ecoclimaticas: RADINC (Radiacién incidente), TAMB (Temperatura am-
biente), VIE (Viento), THOJA (Temperatura hoja), T, (Tensién hidrica 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, 1a correlacién simple mas
alta, de la humedad relativa vs. variables climéticas, en la mayoria de los
casos, fue con respecto a la temperatura de la hoja. En el caso de
E.grandiflora la correlaciéon mas alta resulté para la humedad relativa vs.
temperatura del suelo. En esta tltima especie, la correlacién simple hume-
dad relativa vs. radiacién incidente fue positiva y los valores obtenidos
por la haz y el envés, en cada una de las comunidades, fueron muy cerca-
nos. (Anexos) Tablas 7-12.

Respecto a las correlaciones simples de la humedad relativa con el
potencial hidrico del suelo, entre Pentacalia vaccinioides y Espeletia
grandiflora se presenté una notable diferencia en el Paramo 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 mas bajos de 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 como por el envés foliar, Fig.11 a,b y Fig.12 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-
dié a P. vaccinioides en el Pdramo-rocoso, mientras que en la misma
comunidad, el promedio de la temperatura de la hoja, porlahaz y el envés

de E. grandiflora. (Tabla 3 y Fig.11 a,b) fue, respectivamente, de 16.14°C y
16.32°C.

La temperatura de la hoja y del ambiente en la comunidad Vegetacion
de Turbera, fue mas alta que en Frailejonal-pajonal. En estas dos comunida-
des los valores promedio (+ES) de la temperatura de la hoja de las dos
especies fueron similares 17.06°C (Promedio +ES) para E.grandifloray 17.09°C
(promedio +ES) para P. vaccinioides en la Vegetacién de Turbera y de +ES15°C
(promedio +ES) para ambas especies en el Frailejonal-pajonal. Los valores
méximos de 29°C y 24°C se midieron en el PAramo-rocoso, por la haz y por el
envés, de las hojas de P. vaccinioides, respectivamente.

Es de interés destacar que en Espeletia grandiflora y en Pentacalia
vaccinioides se presentaron marcadas diferencias tanto en las temperaturas
puntuales, como en los promedios y en los valores de las minimas, medias y
maéximas, entre las temperaturas del ambiente y de las hojas, en referencia a
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 radiacién global e incidente.
(Anexos) Tablas 1-12.
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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 alli que la correlacién positiva simple (de Pearson) entre la tempe-
ratura del ambiente y la temperatura de la hoja sea alta. En las hojas glabras
de Pentacalia vaccinioides la temperatura de la hoja aumenté, en la medida
que aument6 la radiacién global o en su defecto, la radiacién incidente, en
las comunidades Pdramo-rocoso y Vegetacién de Turbera. (Anexos) Tablas
1-12, (correlaciones de Pearson), sin embargo, la estabilidad comparada con
la temperatura de las hojas de E.grandiflora, fue menor.

La correlacién positiva simple de la temperatura de las hojas de las
dos especies con la intensidad de las radiaciones incidente como ya se insi-
nua en los respectivos promedios (+Error Standard), es notable. (Anexos)
Tablas 1-12, (correlaciones de Pearson).

_ Los coeficientes de correlaciones simples (Pearson) muestran esto
MISmMo con precisién y ademads las variaciones de tales coeficientes en las
diferentes comunidades, para las dos especies estudiadas y por ambas ca-
ras foliares, (Anexos) Tablas 1-12.

Enreferencia Espeletia timotensis, especie propia de sitios elevados de
los Andes de Venezuela (4.500 m.s.n.m.), la correlacién parcial positiva en-
tre radiaci6n incidente y temperatura dela hoja ya habia sido determinada

Por Meinzer y Goldstein (1985).

Las correlaciones parciales de la temperatura de la hoja vs. los facto-
res climéticos: radiacién global, radiacién incidente, temperatura del am-
biente, viento y humedad relativa muestran el grado y sentido de la
correlacién de ¢ /u de estas variables con las respuestas de la temperatura

e la hoja Porlahazy el envés de Espeletia grandiflora. Los valores y signos

€ los coeficientes de las correlaciones parciales obtenidos tanto para la haz
COmo para ¢] envés, en las tres comunidades, con la tinica excepcién de la
comunidad Vegetacién de Turbera, envés foliar. (Anexos) Tablas 17 a,b y 18
ab, confj lo expuesto por Meinzer y Goldstein(1985), en cuanto al
Papeldela radiacién global e incidente en el calentamiento de las hojas de
Espeletia 8randiflora. Los valores de las correlaciones parciales, para
Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora, de las variables fisiolégicas,
conductancia y transpiracién vs. factores ambientales, humedad relativa,
temperatura de] ambiente, temperatura del suelo y velocidad del viento,

aparecenen (Anexos) Tablas 13a,b-16 a,b.

Los promedios de la temperatura del suelo, enla comunidad Paramo
rocoso, fueron ligeramente mas altos que los de las comunidades Frailejonal-
Pajonal y Vegetacién de Turbera, Fig. 13 a,b. Probablemente, los fuertes des-
censos de la humedad relativa, de la temperatura del ambiente y de la
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velocidad del viento en la comunidad Paramo rocoso contribuyeron a tal
efecto.

En las comunidades Frailejonal-pajonal y Paramo rocoso la correla-
cién simple de Pearson entre potencial hidrico del suelo y temperatura del
suelo, resulté negativa en Pentacalia vaccinioides. Solamente, en la comuni-
dad Vegetacién de Turbera fue positiva. En cambio, en Espeletia grandiflora
en todos los casos fue positiva y més alta con respecto a Pentacalia vaccinioides.
(Anexos) Tablas 1-12.

Los valores mas altos de la temperatura del suelo ocurrieron en las
comunidades Pdramo rocoso y Vegetacién de Turbera. En la primera, el dia 13
de agosto, Ia temperatura del suelo se elevé a 12°C. Lo mismo ocurrié el dia 6
de marzo de 1995. En la Vegetacién de Turbera la temperatura del suelo mas
alta se registré mientras se efectuaban mediciones de la conductancia y de la
t1"’I‘Spiracién, por el envés de las hojas de Pentacalia vaccinioides.

Las temperaturas del suelo, de la hoja y del ambiente, estan entre si
fuertemente correlacionadas en todas las comunidades y por las dos caras
foliares de las dos especies. Lo mismo sucede con otras variables climaticas,
€n el orden siguiente: humedad relativa de la atmésfera, radiacién global,
radiacién incidente y potencial hidrico del suelo, en todas las tres comunida-
des. (Anexos) (Tablas 1-12, correlaciones simples de Pearson). En las Tablas 4
a,b; 5a,b; se presentan los valores de las correlaciones parciales multiples,
temperatura del suelo vs. humedad relativa, radiacién incidente, temperatu-
ra del ambiente y potencial hidrico del suelo (T, y T,); para Pentacalia vaccinioides
Y Espeletiq grandiflora, por lahaz y el envés foliar, respectivamente.

3.7  VIENTO

_ Elviento soplé con mayor intensidad en la comunidad Frailejonal-
Pajonal donde alcanzé una velocidad promedio, para el caso de Pentacalia
vaccinioides, de 2.62 m/seg. y de 2.04 m/seg., para el caso de Espeletia
&randiflorg, La maxima velocidad, medida a lo largo de este estudio, fue de 7
m/seg. (Tabla 3). '

_ Losvalores mas bajos de la velocidad del viento correspondieron al
aramo rocoso con un promedio de 1.22 m/seg. (E.grandiflora) y 1.07 m/
Seg. (Pvaccinivides) y un maximo de 5 m/seg. y un valor minimo de 0 m/seg.
valor promedio minimo de la velocidad del viento en el Frailejonal-pajonal
se calculé en 0.36 m/ seg. En la Vegetacién de Turbera el valor promedio de
la velocidad del viento se calculé en 1.47 m/seg. (E.grandiflora) y 1.48 m/
seg. (P.vaccinioides). Mientras el valor promedio minimo fue también de 0 m/
seg. y el valor méximo 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 afio, 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 transicién e iniciacién
de las lluvias en los dias en que se hicieron las mediciones, el niimero de
fluctuaciones aumenté a lo largo del dia. En la primera época seca del afio,
se observé, en particular, en el Paramo-rocoso, una disminucién notable de
la frecuencia de las variaciones de la velocidad del viento, particularmente,
en el dia enero 17 de 1995, (Fig. 15 a-h; Fig.16 a-h). En la primera época de
transicién, o sea en el mes de marzo, las variaciones fueron cada vez mas
frecuentes y de mayor amplitud, tanto en referencia a Pentacalia vaccinioides

como a Espeletia grandiflora, en la comunidad Paramo-rocoso (Figs. 17 a-h y
Fig.18 a-h).

En particular, en las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetacién
de Turbera, tanto para Pentacalia vaccinioides como para Espeletia grandiflora,
la correlacién simple de Pearson, velocidad del viento vs. cada uno de los
pardmetros ambientales: temperatura del ambiente, temperatura de la hoja,
temperatura del suelo y potencial hidrico del suelo, resulté la primera, o sea,
la velocidad del viento la mas alta. Alli también ocurrieron los promedios
totales mas altos de la velocidad del viento que contrastan con los bajos
promedios obtenidos en el PAramo-rocoso. La correlacién simple (variable a
variable) mas baja, entre la velocidad del viento vs. temperatura del ambien-
te, y temperatura de la hoja vs. temperatura del suelo correspondié al Para-
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 transpiracién se intensifica por la influencia del
viento, particularmente en las especies arboreas Alnus viridis y Larix desidua,
cuya transpiracién aumenté en 10-20%, respectivamente. Como se deduce
de (Anexos) Tablas 1-12 (correlaciones de Pearson), también la conductancia
y sobre todo la transpiracién aumentaron bajo la accién del viento de las
especies Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora.

3.8 ELPOTENCIAL HiDRICO DEL SUELO

De acuerdo con los resultados de éste y otros estudios se pudo esta-
blecer que las variaciones del potencial hidrico del suelo estan estrecha-
mente relacionadas con las respuestas de la conductancia y de la
transpiracién. Ademds, la intensidad y frecuencia de variaciones del poten-
cial hidrico del suelo estuvieron fuertemente relacionadas con los periodos
de lluvia y sequia del afio.

La correlacién parcial, potencial hidrico del suelo vs. radiacién inci-
dente, en el caso de Pentacalia vaccinioides, resulté la mas alta, por lahaz y el
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época seca del afio, en la comunidad PAramo-rocoso.
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Fig.17 (a-h). Pentacalia vaccinioides; (g,h) Incremento de la amplitud y del nimero
de las oscilaciones de la velocidad del viento en un dia (Marzo 6,1995) del primer
periodo de transicién, en la comunidad Paramo-rocoso.
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Fig.18 (a-h). Espeletia grandiflora; (g,h) Incremento de la amplitud y del niimero de
las oscilaciones de la velocidad del viento en un dia (Marzo 6,1995) del primer
periodo de transici6n en la comunidad Pdramo-rocoso.
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envés de las correlaciones positivas. En cambio, la correlacién parcial, po-
tencial hidrico del suelo (T,) vs. temperatura del suelo, por la haz y el envés
foliar, de Pentacalia vaccinioides, en la comunidad Paramo-rocoso, como era
de esperar, resulté inversa, pero la de valor méas alto. (Tabla 16 a,b).

También en el caso de Espeletia grandiflora, la correlacién parcial, po-
tencial hidrico del suelo vs. temperatura del suelo, alcanzé el valor negativo
mas alto, por la haz foliar, en la comunidad Paramo rocoso. Por el envés, el
valor de esta misma correlacién parcial fue de -0.3063; superado por el valor
positivo que alcanz6 en la comunidad Vegetacién de Turbera (0.3701). Por
la haz, también esta misma correlacién en esta comunidad, resulté positiva.
De modo que en la vegetacién de Turbera fue donde, en el caso de Espeletia
grandiflora, 1a correlacién parcial, potencial hidrico del suelo vs. temperatu-
ra del suelo fue positiva (Tabla 17 a,b), quizés en razén del elevado conteni-
do de agua del substrato en esta comunidad.

En lo que respecta a la especie, Pentacalia vaccinioides, dentro del con-
junto de las variables macro-y ecocliméticas, la correlacién parcial, transpi-
racién vs. potencial hidrico del suelo fue positiva; solamente en el caso de la
comunidad Frailejonal-pajonal, cuando se midié la transpiracién por el
envés foliar, resulté negativa. En todos los demads casos estuvo inversamente
relacionada. El valor mas alto se registré en la comunidad Paramo rocoso
porlahaz y por el envés (Anexos) (Tabla 14 a,b).

En el caso de la especie Pentacalia vaccinioides la correlacién parcial,
conductancia vs. potencial hidrico del suelo, en la comunidad Frailejonal-
pajonal, fue positiva por el envés foliar y negativa por la haz. En el PAramo
rocoso esta correlacién resulté inversa para las dos caras foliares y se obtu-
vieron los valores mas altos. En la comunidad Vegetacién de Turbera fue
negativa por la haz y positiva por el envés, (Anexos) (Tabla 13 a,b). En cam-
bio, para el caso de Espeletia grandiflora, las mismas correlaciones parciales
en las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetacién de Turbera, por la haz
y por el envés, también resultaron positivas. En la comunidad Paramo roco-
so, por el envés, la correlacién parcial fue positiva y solamente por la haz
fue negativa, pero presenté un valor cercano a 0, (Anexos) (Tabla 15 a,b).
Esto mismo ocurrié con la correlacién parcial transpiracién vs. potencial
hidrico del suelo, (Tabla 13 a,b).

En la Tabla 14 a,b y Tabla 15 a,b se presentan las regresiones lineales
muiltiples de la variable dependiente, potencial hidrico del suelo, vs. los
pardmetros ambientales independientes de mayor incidencia sobre el po-
tencial hidrico 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
atmésfera.
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Laregresién lineal miiltiple, potencial hidrico del suelo vs. los facto-
res climiticos de mayor incidencia, en referencia a las dos especies, E.
grandiflora y P. vaccinioides muestra que el orden de mayor a menor influen-
cia de las variables climéticas sobre el potencial hidrico del suelo, es el
siguiente: temperatura del suelo, temperatura del ambiente, humedad rela-
tiva del aire y radiacién incidente o, en su lugar, radiacién global. Como era
de esperarse, en las dos especies, la incidencia mas fuerte de la temperatura
del suelo sobre el potencial hidrico, tuvo lugar en el PAramo rocoso, seguida
por la de las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetacién de Turbera. Ta-
blas 14 alb; 15 a,b-

Esto se explica, por cuanto al aumentar la temperatura del suelo au-
menta la evaporacién y con ella el escape de la humedad almacenadaenel
suelo en los poros de didmetro mas reducido. Particularmente, esto ocurre
en formaciones vegetales abiertas, como la del paramo. Por consiguiente,
mientras se mantiene elevada la temperatura del suelo, el agua matrical se
almacena tinicamente en los espacios capilares de mayor didmetro, con lo
cual aumenta el potencial hidrico negativo del suelo. La capacidad hidrica
total de] suelo, consta de tres componentes, a saber: la higroscopicidad, el
agua matrical y el agua de escorrentia. La higroscopicidad es la propiedad
que tienen los cuerpos sélidos de absorver vapor de agua en su superficie.

lagua matrical ests sostenida por las fuerzas capilares del suelo y depen-
e del tamafio de los granos de suelo. Al disminuir el tamaifio de los granos
del suelo, aumenta la cantidad de agua absorvida por el suelo. Finalmente,
elagua de escorrentia la constituye el agua que después de una lluvia, des-

aparece, por gravedad. (Lundegardh, 1954).

De acuerdo con Larcher, 1995 el componente principal del suelo que
el potencial hidrico es el potencial hidrico métrico o capilar (Wcap) la
€nergia con la cual e] agua capilar es sostenida por fuerzas superficiales. El
Potencial m4trico puede resultar particularmente considerable en suelos
COn poros fingg, Las raices de la planta solamente pueden extraer agua del
Suelo, mientrag el potencial hidrico de las raicillas activas sea mds negativo

que el de la solucién hidrica adyacente.

afecta

Cada horizonte del suelo, segtin sea la textura caracteristica, retiene
una cantidad m4xima de agua. A la vez, la textura esta definida por las
distintas fracciones granulométricas minerales que contenga el suelo. Los
componentes del syelo son, en general, materia organica, compuestos mi-
nerales y poros. Estos ultimos pueden contener aire o agua. Cuando todos
los poros estan llenos de agua, se dice que el suelo estd saturado y el poten-
cial hidrico es igual a 0. Poco a poco, el agua que contienen los poros se
infiltra por gravedad. El agua restante tras la infiltracién configura la “ca-
pacidad de campo” del correspondiente suelo. Sarmiento, (1984).

e
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También la asociacién del potencial hidrico del suelo con las tasas de
la transpiracién y de la conductancia de las especies estudiadas, en las
comunidades del paramo es estrecha, como se muestra en las regresiones
lineales miiltiples, respectivas, Tablas 10a-11b y 12a-13b. Las correlaciones
independientes de esta variable con los demais factores climaticos son tam-
bién de las mas altas.

A manera de sintesis, cabe destacar que los mecanismos de regula-
cién del grado de apertura de los estomas, depende de la intensidad de la
radiacién, del biéxido de carbono necesario para la fotosintesis y del estatus
hidrico de la planta, factores que actiian de manera integrada para regular
el grado de apertura del ostiolo y optimizar asi el funcionamiento y creci-
miento de la planta total. La respuesta estomatica inducida por el ABA, ala
vez, protege a la planta de condiciones ambientales desfavorables como el
alto potencial hidrico negativo del suelo, generalmente, asociado con la
elevada temperatura del suelo y del ambiente.

3.9 FACTORES CLIMATICOS VS. CONDUCTANCIA Y
TRANSPIRACION

Dentro del conjunto de los pardmetros climéticos més estrechamente
asociados con la conductancia, la correlacién: conductancia vs. viento resul-
t6 la més alta para Pentacalia vaccinioides, tanto por lahaz como por el envés
de las hojas. Por la haz, el coeficiente de la correlacién simple, conductancia
vs. viento fue de 0.2922 y el de la correlacién simple, transpiracién vs. viento,
de 0.2941. Por el envés, los coeficientes de las correlaciones parciales fueron
0.2414 (conductancia) y 0.3495 (transpiracién). Tabla 6a,b.

En el conjunto de los valores de las correlaciones parciales de la
conductancia y de la transpiracién vs. factores climaticos; los mads altos
correspondieron a la radiacién incidente, a la temperatura del aire, a la
temperatura de la hoja y al potencial hidrico del suelo. La correlacién par-
cial conductancia vs. radiacién incidente obtuvo el mayor valor en la comu-
nidad Frailejonal-pajonal, tanto por la haz como por el envés, y correspondi6
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 mayoria de los casos, la relacién es de sentido
opuesto. O sea que entre mayor sea la temperatura del ambiente o la de la
hoja, menor ser4 la conductancia. Esto mismo se aplica a la correlacién
parcial, transpiracién vs. respectivamente, temperatura del ambiente y
temperatura de la hoja. Solamente en la comunidad Vegetacién de Turbera,
en referencia a la haz de las hojas de Pentacalia vaccinioides, la correlacién
parcial transpiracién vs. temperatura de la hoja resulté positiva. (Tabla 8a).
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CORRELACIONES PARCIALES DE LA CONDUCTANCIA Vs,
RADIN, TAMB,VIE,THOJA,T,
VARIABLES DE CONTROL: HFIJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB.

a) ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal Paramo Vegetacién Turbera

Pajonal Rocoso
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 Paramo Turbera

Pajonal Rocoso
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) Espeletia grandiflora, correlaciones parciales de la conductancia vs.
variables ecoclim4ticas: RADINC (Radiacién incidente), TAMB (Temperatura am-
biente), VIE (Viento), THOJA (Temperatura hoja), T, (Tensién hidrica 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 Paramo-
rocoso, en donde la elevada colinialidad de las variables independientes de
mayor impacto sobre la regulacién de la transpiracién y conductancia, no
Permiti6 calcular la correlacién parcial de las variables radiacién incidente
Y temperatura del ambiente vs. respectivamente, conductancia y vs. transpi-
racién, por el envés foliar; en todas las deméas comunidades, por la haz y por
el envés, 1a correlacién parcial de la variable transpiracién vs. temperatura
del ambiente fue positiva en la mayoria de los casos, mientras que con la
conductancia ocurrié lo contrario. La correlacién parcial de la radiacién
incidente vs, conductancia, tinicamente fue positiva para el Frailejonal-
Pajonal, por la haz y por el envés foliar; para la transpiracién solamente por
la haz foliar, en lag comunidades, Frailejonal-pajonal y PAramo-rocoso. En
todos los dem4s casos fue negativa. (Tabla 7a,b y 9a,b).

] En las Tablas 10 ab;11a,b; 12 a,b; y 13 a,b; aparecen las regresiones
lineales efectuadas tanto de la conductancia como de la transpiracién vs.
uno o dos de los factores ambientales de mejor “fit” en referencia a las
especies Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora cuyas tasas de intensi-
dad, por 1a haz y por el envés foliares, se midieron en desarrollo de este
estudio. Cada regresién se configuré mediante la identificacién escalonada,
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CORRELACIONES PARCIALES DE LA TRANSPIRACION Vs.
RADIN, TAMB,VIE, THOJA,T,
VARIABLES DE CONTROL: HFIJ, HCUB, RADGLOB Y TCUB.

8) PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ

Frailejonal Paramo Vegetacién Turbera

Pajonal Rocoso
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 Piramo Turbera

Pajonal Rocoso
RADINC 0.3117 -0.0849 0.1241
TAMB 0.2256 -0.2810 -0.3514
VIE 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 transpiracién
vs. variables ecocliméticas: RADINC (Radiacién incidente), TAMB (Temperatura
ambiente), VIE (Viento), THOJA (Temperatura hoja), T, (Tensién hidrica 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 hidrico del
suelo (T,), temperatura de la hoja (T,) resultaron estrechamente coliniales
con la conductancia y con la transpiracién, de las dos especies, en la mayo-
ria 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 transpiracién vs. potencial hidrico del suelo (T,, T,) para las
dos caras foliares de la especie Pentacalia vaccinioides, en las tres comunida-
des, en particular, del promedio *SE de los resultados obtenidos de las
mediciones con los dos tensiémetros 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 hidrico
del suelo y transpiracién vs. potencial hidrico del suelo, resultaron en la
mayoria de los casos positivas, solamente en el paramo rocosoy en referen-
cia a los datos medidos por la haz foliar, fue negativa. El valor mds alto de
las correlaciones parciales conductancia vs. potencial hidrico y transpira-
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CORRELACIONES PARCIALES DE LA TRANSPIRACION Vs:
RADIN, TAMB,VIE,THOJA,T,
VARIABLES DE CONTROL. HFIJ, HCUB, TADGLOB y TCUB.

a) ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal Paramo Vegetacién Turbera
Pajonal Rocoso
| RADINC 0.1213 0.0186 -0.0977
| TAMB -0.3742 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
Frailejonal Paramo Vegetacion Turbera
Pajonal Rocoso
| 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 transpiracién vs.
variables ecocliméticas: RADINC (Radiacién incidente), TAMB (Temperatura am-
biente), VIE (Viento), THOJA (Temperatura hoja), T, (Tensién hidrica del suelo),
(a) por la haz; (b) por el envés, en referencia a las tres comunidades.

cién vs. potencial hidrico (T LY T correspondié al PAramo rocoso, por el
envés. Tablas 7a, b, y 9a,b.

Aligual que en Pentacalia vaccinioides también en Espeletia grandiflora
los valores de log coeficientes de las correlaciones parciales muiltiples, cal-
culadas con base en las mediciones efectuadas con los dos potenciémetros
resultaron similares; tanto en lo que concierne a la conductancia como a la
transpiracién. Solamente para la comunidad Vegetacion de Turbera no se
pudo obtener esta informacién por no haber sido posible calcular la correla-
cién parcial de los resultados de las mediciones con uno de los
potenciémetr(,s, (Tz)'

De acuerdo con los resultados obtenidos para Pentacalia vaccinioides,
al Paramo T0coso, le correspondi6 los coeficientes negativos mayores de las
correlaciones parciales conductancia y/o transpiracion vs. factores
climéticos comparados con los valores obtenidos para este mismo parametro,

en las otras dos comunidades, por la haz y por el envés foliar. (Anexos)
Tabla13b, 14 b.

Finalmente cabe destacar que de todas las correlaciones por parejas
independientes de variables (Pearson), la correlacién negativa potencial

[

";:k.-ag
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CASES INCLUDED 69

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA CONDUCTAHCIA FPRAILEJONAL PAJONAL PENTACALIA
VACCINIOIDES POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT*'S T P vie
CONSTANT 125.659 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 (MSB) 2491.62
ADJUSTED R-SQUARED 0.1666 STANDARD DEVIATION 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

MISSING CASES 2

REGRESION LINBAL SIMPLE DB LR CONDUCTANCIA PARAMO ROCOSO PENTACALIA VACCINIOIDBES

CASES INCLUDED 60

POR LA BAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 37.5152 4.97392 7.54 0.0000

T1 -0.38013 0.34978 -1.09 0.2816
R-SQUARED 0.0200 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 1103.84
ADJUSTED R-SQUARED 0.0031 STANDARD DEVIATION 33.2241
SOURCE DF SS Ms F P
REGRESSION 1 1303.70 1303.70 1.18 0.2816
RESIDUAL 58 64022.8 1103.84

TOTAL 59 65326.5

MISSING CASES 3

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA CONDUCTANCIA VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA
VACCINIOIDES POR LA HAZ

CASES INCLUDED S2

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT 379.685 32.0782 11.84 0.0000

TAMB ~19.5396 2.23991 -8.72 0.0000 1.0
VIE -9.32158 5.30928 -1.76 0.0854 1.0
R-SQUARED 0.6337 RESID. MBAN SQUARE (MSE) 1958.75
ADJUSTED R-SQUARED 0.6188 STANDARD DEVIATION 44.2577
SOURCE DF ss MS F P

REGRESSION 2 166071 83035.4 42.39 0.0000

RESIDUAL 49 95978.7 1958.75

TOTAL 51 262050

MISSING CASES 0

Tabla 10a. Pentacalia vaccinioides, Regresién lineal de la conductancia por la haz
foliar vs variables ecocliméticas de mayor influencia, seleccionadas por el método
de la regresién escalonada, para cada comunidad.
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AcAaDEMIA CoLOMBIANA DE CIENCIAS ExacTas, Fisicas Y NATURALES

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA CONDUCTANCIA FRAILEJONAL PAJONAL PENTACALIA
VACCINIOIDES FOR EL ENVES

CASES INCLUDED 62

VACCINIODES ByVES

MISSING CRSES 0

PREDICTOR

VARIABLES COBFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT 305.572 47.2537 6.47 0.0000

HREL -1.60309 0.45278 -3.54 0.0007 1.0
TAMB -9.82606 2.64790 -3.71 0.0004 1.0
R-SQUARED 0.2588 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 2119.89
ADJUSTED R-SQUARED 0.2360 STANDARD DEVIATION 46.0423
SOURCE DF ss MS F P

REGRESSION 2 48121.5 24060.8 11.35 0.0001

RESIDUAL 65 137793 2119.89

TOTAL 67 185915

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 0

RRGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA CONDUCTAMNCIA PARAMO ROCOS80O PENTACALIA
VACCINIOIDES POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES  COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P vIP
CONSTANT 83.9720 24.9955 3.36 0.0014

TAMB -4.15142 1.88689 -2.20 0.0317 1.7
RADGLOB 0.01613 0.00750 2.15 0.0356 1.7
R-SQUARED 0.0886 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 1008.88
ADJUSTED R-SQUARED 0.0577 STANDARD DEVIATION 31,7629
SOURCE DP 8s MS P ---1:__

REGRESSION 2 5789.04 2894.52 2.87 0.0647

RESIDUAL 59 59524.2 1008.88

207aL 61 65313.2

REGRESION LINEAL WULTIPLE DE LA CONDUCTANCIA VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA

CASES INCLUDED S5

MISSIKG CASES 1

PREDICTOR

VARIABLES  COEPPICIENT STD ERROR STUDENT'S T ) VIF
consrm;-. 149.694 133.697 1.12 0.2680

THOJ -19.4750 4.32298 -4.50 0.0000 1.1
TSUE 26.4662 9.69936 3.04 0.0037 1.1
R-SQUARED 0.4362 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 3564.38
ADJUSTED R-SQUARED 0.4145 STANDARD DEVIATION 59.7024
SOURCE DP 58S MS F P

REGRESSION 2 143377 71688.6 20.11  0.0000

RESIDUAL 52 185348 3564.38

TOTAL 54 328725

Tabla 10b. Pentacalia vaccinioides, Regresién lineal miiltiple de la conductancia por
el envés foliar vs variables ecoclimiticas de mayor influencia; seleccionadas por el

método de la regresién escalonada, para cada comunidad.
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VACCINIOIDES POR LR HAZ

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA TRANSPIRACION PRAILEJONAL PAJONAL PENRTACALIA

VACCINIOIDES POR LR HAS

PREDICTOR

VARIABLES COEFFPICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT 0.93340 0.41016 2.28 0.0261

VIE 0.14866 0.04449 3.34 0.0014 1.3
HREL ~0.01145 0.00548 ~2.09 0.0404 1.3
R~-SQUARED 0.2932 RESID. MBAN SQUARE (MSE) 0.24537
ADJUSTED R-SQUARED 0.2718 STANDARD DEVIATION 0.49535
SOURCE DP 13 MS P P

REGRESSION 2 6.71848 3.35924 13.69 0.0000

RESIDUAL 66 16.1944 0.24537

TOTAL 68 22.9129

CASES INCLUDED 69 MISSING CASES 2

REGRESION LINBAL MULTIPLE DB LA

TRANSPIRACION PARAMO ROCOSO PENTACRLIA

CASES INCLUDED 60

VACCINIOIDES POR LR HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT 1.66668 1.16704 1.43 0.1587

TSUE -0.13756 0.09649 -1.43 0.1595 1.0
THOJ 0.02750 0.02373 1.16 0.2513 1.0
R-SQUARED 0.0603 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.33834
ADJUSTED R-SQUARED 0.0273 STANDARD DEVIATION 0.58167
SOURCE i3 S§S MS F P

REGRESSION 2 1.23702 0.61851 1.83 0.1700

RESIDUAL 57 19.2857 0.33834

TOTAL 59 20,5227

MISSING CASES 3

REGRESION LINRAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA

CASES INCLUDED 52

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT -3.65696 0.86692 -4.22 0.0001
TSUE 0.45844 0.08413 5.45 0.0000
R-SQUARED 0.3726 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.30039
ADJUSTED R-SQUARED 0.3600 STANDARD DEVIATION 0.54808
SOURCE DF 88 MS F P
REGRESSION 1 8.91950 8.91950 29.69 0.0000
RESIDUAL 50 15.0194 0.30039

TOTAL 51 23.9389

MISSING CASES 0

Tablas 11a Pentacalia vaccinioides (haz foliar) regresién lineal miiltiple de la transpi-
racién vs. variables ecoclim4ticas, Frailejonal-pajonal, PAiramo-rocoso y Vegeta-
cién de Turbera (regresién lineal simple).
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AcADEMIA CoLOMBIANA DE CIENCIAS EXACTAS, FisicAs Y NATURALES

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA TRANSPIRACION PRAILEJONAL PAJOMAL PENTACALIA
VACCINIOIDES POR EL ERVES

PREDICTOR

VARIABLES COEPFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT -0.93911 0.38714 -2.43 0.0181

THOY 0.11973 0.02480 4.83 0.0000 1.0
T1 0.01616 0.00898 1.80 0.0764 1.0
R-SQUARED 0.2920 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.26364
ADJUSTED R-SQUARED 0.2702 STANDARD DEVIATION 0.51346
SOURCE DP ss MS F P

REGRESSION 2 7.06607 3.53304 13.40 0.0000

RESIDUAL 65 17.1364 0.26364

TOTAL 67 24.2025

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA TRANSPIRACION PARAMO ROCOSO PENTACALIA
VACCINIOIDES POR EL EHVES

PREDICTOR

VARIABLES  CORFFICIENT  STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT -0.86526 0.41358 -2.09 0.0407

s -0.00758 0.00545 -1.39 0.1698 1.1
THOg 0.07807 0.02187 3.57 0.0007 1.1
R-SQUARED 0.1778 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.23576
ADJUSTED R-SQUARED 0.1500 STANDARD DEVIATION 0.48555
SouRce oF ss MS F P

REGRESSTON 2 3.00896 1.50448 6.38 0.0031

RESIDUAY, 59 13.95098 0.23576

ToTaL 61 16.9187

CaSEs IRCLUDED 62 MISSING CASES 0

::gmxon LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA
CIHIOIDES p
PREDICTOR OR EL EHVES

VARIABLES  coEPPICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT -2.53955 0.95936 -2.65 0.0107
Tsue 0.33258 0.09240 3.60 0.0007
R-SQUARED 0.1964 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.43548
ADJUSTED R-SQUARED 0.1813 STANDARD DEVIATION 0.65991
SOURCE pP ss MS F p

REGRESSION 1 5.64223 5.64223 12.96 0.0007

RESIDUAL s3 23.0807 0.43548

TOTAL 54 28.7229

CASES IRCLUDED 55 MISSING CASES 1

Tablas 11 b Pentacalia vaccinioides (envés foliar) Regresién lineal mailtiple de la
transpiracidn vs. variables ecocliméticas, Frailejonal-pajonal, Paramo-rocoso y
Vegetacién de Turbera (regresién lineal simple).
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REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA CONDUCTANCIA FRAILEJONAL PAJONAL ESPELETIA
GRANDIFLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIBNT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 97.9890 26.0320 3.76 0.0005
TAMB -5.689961 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 LINEARL SIMPLE DE LA CONDUCTANCIA PARAMO ROCOSO ESPELETIA
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
SOURCE DF S8 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 LINEARL SIMPLE DE LA CONDUCTANCIA VEGETACION DE TURBERA ESPELETIA
GRANDIFLORA POR LA HRZ

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 58 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 Espeletia grandifiora. (haz foliar) Regresién lineal simple de la conductancia
vs. variables ecocliméticas, paso a paso seleccionadas Frailejonal-pajonal, Paramo
rocoso, Vegetacién de Turbera.
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GRANDIFLORA POR EL EHVES

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE LA CONDUCTAHCIA PRAILEJONAL PAJONAL ESPELETIA

CASES INCLUDED 47 MISSING CASES 0

GRANDIFLORA POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT‘S T P VIF
CONSTANT 112.827 15.3843 7.33 0.0000

T2 5.00211 2.20275 2.27 0.0281 1.1
RADINC 0.06677 0.03474 1.92 0.0611 1.1
R-SQUARED 0.1387 RESID. MBEAN SQUARE (MSE) 5858.95
ADJUSTED R-SQUARED 0.0996 STANDARD DEVIATION 76.5438
SOURCE DP ss MS F P

REGRESSION 2 41525.0 20762.5 3.54 0.0374

RESIDUAL 44 257794 5858.95

TOTAL 46 299319

REGRESION LINEAL SINPLE DE LA CONDUCTANCIA PARAMO ROCOSO ESPELETIA

CASES INcLUDED 59 MISSING CASES 0

GRANDIFLORA POR EL EBHVES

PREDICTOR

VARIABLES  COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S .T P
Consrant 141.238 9.05378 15.60 0.0000

2 0.64506 0.61608 1.05 0.2995
R-SQUARED 0.0189 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 4101.34
ADJUSTRD R-SQUARED 0.0017 STANDARD DEVIATION 64.0417
SOURCE DF ss MS F P

REGRESSTON 1 4496.29 4496.29 1.10 0.2995

RESIDUAL 57 233776 4101.34

TOTAL 59 238273

REGRESION LIHEAL WULTIPLE DE LA CONDUCTANCIA VEGETACION DE TURBERA ESPELETIA

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 2

PREDICTOR

VARIABLES  COEPPICIENT  STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT g93.9304  13.6566 7.02 0.0000

bk 7.51605 3.06320 2.45 0.0168 1.1
VIR 14.8237 6.35053 2.33 0.0227 1.1
R~SQUARED 0.1213 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 4993.68
ADJUSTED R-SQUARED 0.0943 STANDARD DEVIATION 70.6660
SOURCE DP 88 MS F P

REGRESSION 2 44826.4 22413.2 4.49 0.0149

RESIDUAL 65 324589 4993.68

TOTAL 67 369416

Tablas 12b Espeletia grandiflora. (envés foliar) Regresién lineal muiltiple y /o simple
de la conductancia vs. variables ecocliméticas, escalonadamente seleccionadas
Frailejonal-pajonal, P4dramo rocoso, Vegetacién de Turbera.
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REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION FRAILEJONAL PAJONAL ESPELETIA
GRANDIFLORR POR LA HRZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 0.79515 0.18783 4.23 0.0001
TAMB -0.04602 0.01437 -3.20 0.0026
R-SQUARED 0.2001 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.03144
ADJUSTED R-SQUARED 0.1806 STANDARD DEVIATION 0.17732
SOURCE DF S8 MS F P
REGRESSION 1 0.32257 0.32257 10.26 0.0026
RESIDUAL 41 1.28910 0.03144

TOTAL 42 1.61167

CASES INCLUDED 43 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL SINPLE DE LA TRANSPIRACION PARARMO ROCOSO ESPELETIA
GRANDIFLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT*S T P
CONSTANT 0.50275 0.17427 2.88 0.0055
THOJ -0.02001 0.01064 -1.88 0.0651
R-SQUARED 0.0584 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.05247
ADJUSTED R-SQUARED 0.0419 STANDARD DEVIATION 0.22906
SOURCE DF SS MS F P
REGRESSION 1 0.18561 0.18561 3.54 0.0651
RESIDUAL 57 2.99067 0.05247

TOTAL 58 3.17627

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 5

REGRESION LINEAL SINPLE DE LA TRANSPIRACION VEGETACION DE TURBERA
ESPELETIA GRANDIFLORA POR LR HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 0.19427 0.03811 5.10 0.0000
VIE -0.02802 0.02174 -1.29 0.2024
R-SQUARED 0.0269 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.03497
ADJUSTED R-SQUARED 0.0107 STANDARD DEVIATION 0.18700
SOURCE DF 8§ MS F P
REGRESSION 1 0.05808 0.05808 1.66 0.2024
RESIDUAL 60 2.09822 0.03497

TOTAL 61 2.15630

CASES INCLUDED 62 MISSING CASES 0

Tablas 13a Espeletia grandiflora. (haz foliar). Regresi6n lineal simple de la transpira-
cién vs. variables ecocliméticas, escalonadamente seleccionadas Frailejonal-pajonal,
Paramo rocoso, Vegetacién de Turbera.
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AcADEMIA CoLOMBIANA DE CIENCIAS EXACTAS, Fisicas Y NATURALES

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION FRAILEJONAL PAJOHAL
ESPELETIA GRAHDIFLORA POR BEL ERVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 0.44551 0.22916 1.94 0.0582
RADGLOB 6.991E-04 1.749E-04 4.00 0.0002
R~-SQUARED 0.2619 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.77466
ADJUSTED R-SQUARED 0.2455 STANDARD DEVIATION 0.88015
SOURCE DP sS MS P P

REGRESSION 1 12.3708 12.3708 15.97 0.0002

RESIDUAL 45 34.8598 0.77466

TOTAL 46 47.2305

CASES INCLUDED 47 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION PARAMO ROCOSO ESPELETIA
GRANDIFLORA POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COBFPICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 3.70007 0.52187 7.09 0.0000
HREL -0.03559 0.00884 -4.03 0.0002
R-SQUARED 0.2213 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.67655
ADJUSTED R-SQUARED 0.2077 STANDARD DEVIATION 0.82252
SOURCE DP ss MS F P

REGRESSION 1 10.9623 10.9623 16.20 0.0002

RESIDUAL 57 38.5631 0.67655

TOTAL 58 49.5254

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TRANSPIRACION VEGETACIGN DE TURBERA
ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES  COEBPPICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT -2.82150 1.84019 -1.53 0.1300
TSUE 0.41181 0.18140 2.27 0.0265
R~-SQUARED 0.0724 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 0.75014
ADJUSTED R-SQUARED 0.0584 STANDARD DEVIATION 0.86610
SOURCE DF 88 MS F P

REGRESSION 1 3.86614 3.86614 5.15 0.0265

RESIDUAL €6 49.5090 0.75014

TOTAL 67 53.3752

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 2

Tablas 13 b Espeletia grandiflora. (envés foliar). Regresién lineal simple de la trans-
piracién vs. variables ecocliméticas, escalonadamente seleccionadas Frailejonal-

pajonal, Pidramo rocoso, Vegetacién de Turbera.
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hidrico del suelo vs. temperatura del suelo, en el Paramo-rocoso fue mas
alta comparada con los valores correspondientes a las otras comunidades.
También la correlacién negativa potencial hidrico del suelo vs. radiacién
incidente, tanto en el caso de Espeletia grandiflora como en el de Pentacalia
vaccinioides, fue alli mas alta. La correlacién independiente negativa poten-
cial hidrico del suelo vs. velocidad del viento alcanzé el valor absoluto mas
alto en el Paramo rocoso (Anexos) Tablas 1-12.

También las correlaciones parciales potencial hidrico del suelo vs.
los factores ecoclimdticos, (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 hidrico del suelo, en una y otra
especie.

La regresién lineal miiltiple, potencial hidrico del suelo vs. factores
climaticos de mayor “fit” muestran que el factor ecoclimatico que ejerce la
mayor influencia sobre el potencial hidrico del suelo por la haz foliar la
ejerce también por el envés. Pero como se desprende de las (Anexos) Tablas
16 a,by 17 a,b en las tres comunidades del PAramo de “El Granizo”, no es el
mismo factor ecoclimatico el que ejerce la mayor influencia sobre el poten-
cial hidrico del suelo. En la comunidad Frailejonal-pajonal, en referencia a
Pentacalia vaccinioides es la humedad relativa, en el PAramo-rocoso, la tem-
peratura del suelo y en la comunidad Vegetacién de Turbera la radiacién
incidente. En la regresién lineal, por comunidad, potencial hidrico del sue-
lo vs. factores ecoclimaticos el factor para el cual se obtuvo la mayor correla-
cién parcial fue también factor de mejor “fit” junto con otra variable
ecocliméatica complementaria.

En referencia a Espeletia grandiflora también el factor ecoclimético de
mayor influencia por la haz, lo fue también por el envés. En el Frailejonal-
pajonal la radiacién incidente, en el Pdramo-rocoso la temperatura del sue-
lo, al igual que en P.vacciniodes; en la Vegetacién de Turbera, la temperatura
del ambiente. Con excepcién de la radiacién incidente, en la comunidad
Frailejonal-pajonal, por la haz, en todos los demis casos los coeficientes de
correlacién parcial, tanto por la haz como por el envés fueron negativos.
Esto mismo ocurrié también en Pentacalia vaccinioides, sin ninguna excep-
cién. (Anexos) Tablas 16 a,b; 17a,b.

En la regresion lineal, el tinico caso en el cual tanto por la haz como
por el envés, el factor de mayor influencia, resulté también el de mejor “fit”
fue la temperatura del suelo, en el Pdramo-rocoso. En la mayoria de los
casos, como se desprende de los (Anexos) Tablas 16 a,b y 17a,b, uno 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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Petersen et al, (1991) compararon la conductancia de las llamadas
“hojas de sol” y de las “hojas de sombra” del algodén, bajo condiciones
variables de estrés hidrico con el objeto de identificar los factores que en
unoy en otro de los dos tipos de hoja, regulan la conductancia estomatica.
Durante los dias despejados midieron la radiacién incidente
fotosintéticamente activa (PAR), la temperatura de la hoja, la humedad rela-
tiva del aire y la conductancia estomatica por lahaz y por el envés, durante
dos periodos de los afios 1988 y 1989. La conductancia de las “hojas de
sombra” resulté igual al ca. 41% de la conductancia de las “hojas de sol”,
cuando no hubo estresamiento hidrico. Bajo tal condicién, la conductancia
de las hojas de sombra fue del 36% de las “hojas de sol”. En este Gltimo 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,
decrecia progresivamente la respuesta estomaética a la radiacién incidente.
En las “hojas de sombra”, la conductancia por el envés fue mayor y repre-
Sentaba un porcentaje mayor de la conductancia de las “hojas de sol” por la
Tusma cara foliar.

Restrepo (1998) encontré que no es precisamente la humedad. del
Suelo ya estabilizada como “capacidad de campo” con la que se obtiene
mayor rendimiento fotosintético o produccién, sino el nivel de humedad
con el cual, segin la especie, se logra el potencial hidrico requerido (“senti-
do”) porlas plantas. Morechet, et al (1990) encontraron que la conduct:.mma
estomdtica de las “hojas de sol” del algodén, estaba linealmente relaciona-

3 con la densidad de flujo solar, mientras que Ackerson, et al (1997) de-
Mostraron que la conductancia estomatal responde a la intensidad de la
radiacién incidente sobre la superficie foliar. Sin embargo, la respuesta
estomatica a 15 radiacién incidente puede ser modificada por el descenso
dela humedad del suelo durante un periodo de varios dias, como lo de-

m :
uestran los autores ya mencionados.

Kiippers, et al (1988) constataron que los contenidos de agua de Vigna
ungulata no habian experimentado cambios cuando ya se habia consumido
entre el 6% y 109, el agua del suelo. Berard & Turtel, (19?1) registraron
tasas reducidas de la fotosintesis del maiz como consecuencia del descenso
dela conductancia foliar cada vez que se producian disminuciones prolon-
gadas de la humedad del suelo, mientras que el potencial hidrico de la hoja,
rodeada de un ambiente atmosférico himedo, permanecia constante.

) Sise comparan los coeficientes de cada una de las correlaciones par-
ciales: conductancia y/o transpiraci6n 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. Ademas, 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
ecocliméticos dependientes o derivados de los factores macroclimaticos, tales
como, radiacién incidente, temperatura del ambiente, velocidad del viento,
temperatura de la hoja y potencial hidrico 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 comparacién de las Tablas 6 a,b; 8 a,b y (Anexos) Tablas 14 a,b
permite concluir, que en el caso de Pentacalia vaccinioides las variables inde-
pendientes mas estrechamente correlacionadas y, por consiguiente, de ma-
yor influencia sobre la transpiracién, se distribuyen segtin las comunidades
asi: Frailejonal pajonal, velocidad del viento y temperatura de la hoja; Péra-
mo rocoso: potencial hidrico del suelo y Vegetacién de Turbera: temperatu-
ra del ambiente. Para la conductancia se cumplié también esta distribucién,
aunque en la iltima comunidad mencionada también la temperatura del
ambiente, junto a la velocidad del viento, influyé sobre la conductancia.

En las regresiones lineales conductancia y /o transpiracién vs. varia-
bles ambientales independientes, en cada comunidad, segun 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 transpiracién, las siguientes: temperatura de la hoja, potencial
hidrico del suelo, temperatura del suelo (estrechamente asociada con la
anterior) y con respecto a la conductancia: potencial hidrico del suelo y
temperatura de la hoja.

En sintesis, el potencial hidrico 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 transpiracién. 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 edaficas como podrian
también denominarse.

En la regresién lineal simple, conductancia vs. temperatura de la hoja
en la especie Espeletia grandiflora por la haz, enla comunidad Vegetacién de
Turbera la temperatura de la hoja present6 coeficiente negativo, como varia-
ble independiente con la mas alta correlacién 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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REGRESION LINEAL MULTIPLE DE T FRAILEJONAL PAJONAL PENTACALIA
VACCIHIOIDES POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P \'2 ¢ 3
CONSTANT 13.4233 4.69678 2.86 0.0057

HREL -0.12392 0.04158 -2.98 0.0040 1.0
TAMB -0.66995 0.31126 -2.158 0.0350 1.0
R-SQUARED 0.1649 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 17.6889
ADJUSTED R-SQUARED 0.1396 STANDARD DEVIATION 4.20581
SOURCE DF 8s MS F P

REGRESSION 2 230.492 115.246 6.52 0.0026

RESIDUAL 66 1167.46 17.6889

TOTAL 68 1397.96

CASES INCLUDED 69 MISSING CASES 2

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE T: PARAMO ROCOS0 PENTACALIA VACCINIOIDES
POR LA HAS

PREDICTOR

VARIABLES COEFFPICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT T 55.8931 20.1983 2.77 0.0076

BREL -0.32010 0.14092 -2.27 0.0269 1.1
TSUB -4.27066 1.96743 -.2.17 0.0341 1.1
R'SQUARED 0.2068 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 125.547
ADJUSTED R-SQUARED 0.1790 STANDARD DEVIATION 11.2048
SOURCE DF ss MS F P

REGRESSION 2  1865.90 932.951 7.43 0.0014

RESIDUAL 57 7156.20 125.547

TOTAL 59 9022.10

CASES INCLUDED 60 MISSING CASES 3

REGRESION LINEBAL MWULTIPLE DE Ti VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA
VACCINIOIDERS POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLBS COBFPFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VviF
CoNsTAN? .6.07703  3.11540 ~1.95 0.0568

RADINC -0.00138 4.945E-04 ~2.78 0.0076 1.0
Tsue 0.58479 0.29532 1.98 0.0533 1.0
R-SQUARED 0.2260 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 3.56509
ADJUSTED R-SQUARED 0.1944 STANDARD DEVIATION 1.88815
SOURCE DP 88 MS F P

REGRESSION 2 51.0027 25.5014 7.15 0.0019

RESIDUAL 49 174.690 3.56509

TOTAL 51 225.692

CASES INCLUDED 52 MISSING CASES O

Tabla 14a Pentacalia vaccinioides. Regresion lineal miiltiple del potencial hidrico del
suelo vs. variables ecocliméticas, escalonadamente seleccionadas, comunidad por
comunidad. Por la haz foliar en las comunidades: Frailejonal-Pajonal, Pdramo-
rocoso y Vegetacién de Turbera.
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REGRESION LINEBAL MULTIPLE DE Ty FRAILEJONAL PAJONAL PENTACALIA
VACCINIOIDES POR EL ENVES
PREDICTOR
VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT 35.9371 11.8091 3.04 0.0034
HREL -0.15572 0.04646 -3.35 0.0013 1.0
TSUE -2.76857 1.03191 -2.68 0.0092 1.0
R~SQUARED 0.1935 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 22.0797
ADJUSTED R-SQUARED 0.1687 STANDARD DEVIATION 4.69890
SOURCE DF 8S MS F B
REGRESSION 2 344.263 172.132 7.80 0.0009
RESIDUAL 65 1435.18 22.0797
TOTAL 67 1779.44

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 0

REGRESION LINBAL MULTIPLE DE T PARAKO ROCOSO PEHTACALIA VACCIHRIOIDES
POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P vip
CONSTANT 47.7068 21.5316 2.22 0.0306

RADGLOB 0.00375 0.00204 1.84 0.0713 1.1
TSUE -5.46890 1.90291 -2.87 0.0056 1.1
R-SQUARED 0.2022 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 122.282
ADJUSTED R-SQUARED 0.1752 STANDARD DEVIATION 11.0581
SOURCE DF SS MS F P

REGRESSION 2 1828.72 914.359 7.48 0.0013

RESIDUAL 59 7214.62 122.282

TOTAL 61 9043.34

CASES INCLUDED 62 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE T: VEGETACION DE TURBERA PENTACALIA
VACCINIODES POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT -8.42341 2.89295 -2.91 0.0053

RADINC -0.00210 6.333E-04 -3.32 0.0016 1.0
TSUE 6.78318 0.27693 2.83 0.0066 1.0
R-SQUARED 0.27277 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 3.90277
ADJUSTED R-SQUARED 0.2500 STANDARD DEVIATION 1.97554
SOURCE DF ss MS F P

REGRESSION 2 78.0379 39.0190 10.00 0.0002

HESIDUAL 52 202.944 3.90277

TOTAL 54 280.982

CASES INCLUDED 55 MISSING CASES 1

Tabla 14 b Pentacalia vaccinioides. Regresi6n lineal miiltiple del potencial hidrico del
suelo vs. variables ecoclimaticas escalonadamente seleccionadas, comunidad por
comunidad. Por el envés foliar, en las comunidades: Frailejonal-Pajonal, Piramo-
rocoso y Vegetacién de Turbera.
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REGRESION LINEAL MHULTIPLE DE T FPRAILEJONAL PAJOHRAL ESPELETIA GRANDIPFLORA
POR LA HAR

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P vIipP
CONSTANT 17.2228 8.30556 2.07 0.0446

EREL -0.14653 0.06535 -2.24 0.0305 1.2
TAMB -0.88952 0.45187 -1.97 0.0560 1.2
R-SQUARED 0.1397 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 26.6642
ADJUSTED R-SQUARED 0.0967 STANDARD DEVIATION 5.16374
SOURCE DF ss MS F P

REGRESSION 2 173.200 86.6001 3.25 0.0493

RESIDUAL 40 1066.57 26.6642

TOTAL 42 1239.77

CASES INCLUDED 43 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL KULTIPLE DE Ta PARAMO ROCOS0O ESPELETIA GRANDIFLORA POR
LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEPFICIENT STD ERROR. STUDENT'S T P vip
COMSTANT 47.6268 12.5432 3.80 0.0004

HREL ~0.27523 0.07616 -3.61 0.0006 1.1
TSUE -3.51277 1.21186 -2.90 0.0053 1.1
R-SQUARED 0.3409 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 47.4612
ADJUSTED R-SQUARED 0.3173 STANDARD DEVIATION 6.88921
SOURCE pP 88 MS F P

REGRESSION 2 1374.40 687.202 14.48 0.0000

RESIDUAL 56 2657.82 47.4612

TOTAL 58 4032.23

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES S

REGREBION LINEAL MULTIPLE DE Ti VEGETACION DE TURBERA ESPELETIA
GRAHDIPLORA POR LA HAZ

PREDICTOR

VARIABLES CORPPICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT -12.2484 4.58988 -2.67 0.0098

T8UE 1.23816 0.46134 2.68 0.0094 1.1
vViE -1.28105 0.31881 -4.02 0.0002 1.1
R-SQUARED 0.2393 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 6.84724
ADJUSTED R-SQUARED 0.2135 STANDARD DEVIATION 2.61672
SOURCE oP 88 us F P

REGRESSION 2 127.110 63.5548 9.28 0.0003

RESIDUAL 59 403.987 6.84724

TOTAL 61 $31.097

CASES INCLUDED 62 HISSING CASES 0

Tabla 15a Espeletia grandiflora. Regresién lineal miiltiple del potencial hidrico del
suelo vs. variables ecoclim4ticas escalonadamente seleccionadas, comunidad por
comunidad. Por la haz foliar, en las comunidades: Frailejonal-Pajonal, Paramo-
rocoso y Vegetacién de Turbera.
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CASES INCLUDED 47

REGRESION LINEAL

CASES INCLUDED 68

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE T:
POR EL BEBNVES

MULTIPLE DE

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT 24.0946 7.64830 7 3.15 0.0029

HREL -0.20806 0.07625 -2.73 0.0091 1.0
TAMB -1.18005 0.39847 -2.96 0.0049 1.0
R~-SQUARED 0.2398 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 39.2783
ADJUSTED R-SQUARED 0.2052 STANDARD DEVIATION 6.26724
SOURCE DF §S MS F P

REGRESSION 2 545.033 272.5117 6.94 0.0024

RESIDUAL 44 1728.24 39.2783

TOTAL 46 2273.28

MISSING CASES 0

T3 PARAMO ROCOSO ESPELETIA GRANDIFLORA POR

EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T ) VIF
CONSTANT 39.7139 11.0756 3.59 0.0007

HREL -0.31690 0.07775 -4.08 0.0001 1.2
TSUE -2.49705 1.11421 -2.24 0.0290 1.2
R=-SQUARED 0.3787 RESID. MEAN SQUARE (MSE) q44.1882
ADJUSTED R-SQUARED 0.3565 STANDARD DEVIATION 6.64742
SOURCE DF §S MS 4 4

REGRESSION 2 1508.21 754.104 17.07 0.0000

RESIDUAL 56 2474.54 44.1882

TOTAL 58 3982.75

CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL MULTIPLE DE Ti VEGETACION DE TURBERAR ESPELETIA
GRANDIFLORA POR EL ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VIF
CONSTANT -24.0568 5.19047 ~4.63 0.0000

HREL 0.14551 0.024956 5.93 0.0000 1.0
TSUE 1.41871 0.48663 2.92 0.0049 1.0
R-SQUARED 0.3930 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 5.38676
ADJUSTED R-SQUARED 0.3744 STANDARD DEVIATION 2.32094
SOURCE DF S8 MS F P

REGRESSION 2 226.728 113.364 21.04 0.0000

RESIDUAL 65 350.139 5.38676

TOTAL 67 576.868

MISSING CASES 2

FRAILEJONAL PAJONAL ESPELETIA GRANDIFLORA

Tabla 15b Espeletia grandiflora. Regresién lineal multiple del potencial hidrico del
suelo vs. variables ecocliméticas, escalonadamente seleccionadas, comunidad por
comunidad. Por el envés foliar, en las comunidades: Frailejonal-Pajonal, Pdramo-
rocoso y Vegetacién de Turbera.
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L 4

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

PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ

Frailejonal Pajonal Paramo 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
VIE 0,1125 0,0216 -0,1829 |
PENTACALIA VACCINIOIDES POR EL ENVES
Frailejonal Pajonal Paramo rocoso Turbera
RADINC 0,0168 0,0801 -0,3571
HREL -0,4523 0,00357 70,0567~
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 hidrico
del suelo vs. variables ecoclimdticas, (a) por la haz; (b) por el envés, en referencia
a las tres comunidades. Las variables ecocliméticas fueron seleccionadas por pre-

sentar las correlaciones més altas.

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

ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal Pajonal Paramo 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
VIE 20,0023 -0,1881 i 0,144 ]
ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES
Frailejonal Pajonal | Pdramo rocoso Turbera
RADINC -0,4004 M 0,0765
HREL -0,2426 M -0,0698
TAMB -0,3058 M -0,469
TSUELO -0,2896 -0,3063 0,3701
VIE -0,2741 -0,31 0,115
RADGLOBAIL 0,1328

Tablas 17 (a,b) Espeletia grandiflora. Correlaciones parciales del potencial hidrico
del suelo vs. variables ecocliméticas (a) por la haz; (b) por el envés, en referencia
a las tres comunidades. Las variables ecocliméticas fueron seleccionadas por pre-

sentar las correlaciones mas altas.
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En el caso de la conductancia y de la transpiracién de Espeletia
grandiflora en las comunidades Vegetacién de Turbera y Frailejonal- pajonal,
la correlacién parcial, conductancia vs. temperatura de la hoja resulté nega-
tiva por las dos caras foliares. En el Piramo-rocoso, por el envés, de las hojas
de esta especie, la misma correlacién parcial, en referencia a la transpiracién
presenté coeficiente positivo. Comportamiento que coincidié con el mostra-
do por el potencial hidrico del suelo, para la misma variable fisolégica y en la
misma comunidad, por el envés foliar de E. grandiflora

Entre las variables macro-climéticas, cabe destacar la influencia ne-
gativa como variable de la mas alta correlacién 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 correlacién parcial, a la humedad relativa del aire, con respecto a la
conductancia en Espeletia grandiflora, por la haz, en el Pdramo rocoso. Tabla
12a y Anexos Tabla 15a.

En la comunidad Vegetacion 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 radiacién 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-
gresién lineal transpiracién vs. velocidad del viento en la comunidad
Vegetacién de Turbera, por la haz de las hojas de Espeletia grandiflora.
Tablas 12b y 13a.

Ya avanzado el primer periodo anual de transicién, hacia la época de
lluvias, el 27 de marzo de 1995, la humedad relativa presenté niveles bajos,
entre el 42% y el 62% y tanto la conductancia como la transpiracién varia-
ron en el mismo sentido con respecto a la humedad relativa, por lahaz y por
el envés, como puede inferirse de las (Anexos) Fig. 15 a-h y (Anexos) Fig. 15
a,b. La conductancia se mantuvo en niveles bajos que oscilaron alrededor
de 150 mmol/m2/seg. y ascendié hasta 250 mmol/m2/seg. y ripidamente
coincidié con el ascenso de la humedad relativa al 60%. En ese mismo mo-
mento, la velocidad del viento descendié 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
radiacién global presenté fuertes oscilaciones, entre 600 y 2400 mmol/ seg/
m? Véase (Anexos) Fig.15 a-f.

¢ . . . :
En resumen, en la comunidad Frailejonal-pajonal, la conductancia 'y
la transpiracién foliar de Pentacalia vaccinioides variaron de manera similar
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en relacion con los factores ecoclimaticos. Sin embargo, la coincidencia en-
tre la haz y el envés de la hoja fue mayor para la transpiracion que para la
conductancia, como lo muestra la Fig.19 a,d.

De los (Anexos) Fig. 2 a,b se puede inferir que excepcionalmente se
produjeron por la haz y por el envés, aumentos de la intensidad de la
conductancia cuando los descensos de humedad relativa coincidicron con
ligeros incrementos de la radiacién global. (Anexos) Fig. 2 a-d.

Entre las variables independientes ambientales de mayor incidencia
en la conductancia y en la transpiracién, se cuentan la tension hidrica del
suelo, las temperaturas de la hoja y del ambiente, la humedad relativa v la
velocidad del viento para el caso de Espeletia grandiflora y la temperatura
ambiente, la temperatura del suelo, la radiacion global y la humedad relati-
va para el caso, de la conductancia y de la transpiracion de Pentacalia
vaccinioides. Véase Tablas 12 a,b; 13 a,b.

Fig. 19. Paramo de El Granizo, macollas de la graminea Calamagrostis effusa, “paja de
paramo”, especie dominante en la comunidad Frailejonal-pajonal. Obsérvese las
especies de plantas pulviniformes, retenedoras de las aguas lluvias que contribuyen
a mantener la humedad del suelo del paramo. (Foto L.E. Mora-0).

En la especie Pentacalia vaccinioides, la regresion lineal de la transpi-
racion foliar, por el envés vs. temperatura de la hoja y vs. tensién hidrica
del suelo, el coeficiente de esta tltima variable en la comunidad Frailejonal-
pajonal resulté 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 Paramo-rocoso y la transpiracion, por el envés, dada la poca disponi-
bilidad de agua en este substrato, el coeficiente de esta variable resulté
negativo, como era de esperar.

Asimismo, el coeficiente de regresion de la variable temperatura del
suelo, en referencia a la conductancia, por el envés foliar de Pentacalia
vaccinioides, en la comunidad Turbera, resulté positivo. La misma variable
independiente, presenté coeficiente positivo respecto a la regresion de la
transpiracion, por la haz, en las comunidades. Paramo-rocoso y Vegetacion
de Turbera, donde también figurd como variable independiente comple-
mentaria. Lo mismo ocurrid, pero como variable de mayor correlacién par-
cial, en la comunidad Vegetacién de Turbera, por el envés, de P.vaccinioides,
donde también presenté coeficiente positivo.

En referencia a Pentacalia vaccinioides, los casos en que la temperatura
de la hoja fue una de las variables independientes de la regresién conduc-
tancia y /o transpiracién vs. variables ambientales, present6 coeficiente ne-
gativo, salvo en la comunidad Frailejonal-pajonal, con respecto a la
conductancia, por la haz y en la comunidad Vegetacién de Turbera, por el
envés. En cambio, con respecto a la transpiracién tanto en la comunidad
Frailejonal-pajonal, por el envés, como en el Paramo-rocoso, por las dos
caras, fue positivo. (Véase Tablas 10a,b y 11 a,b).

En el caso de Espeletia grandiflora, enlas tres comunidades, por el envés,
el potencial hidrico del suelo actud positivamente con respecto a la conductancia
como variable del mejor “fit” y alta correlacién parcial, o sea, en contraste con lo
que ocurrié en Pentacalia vaccinioides, en el Paramo rocoso donde el coeficiente
de regresion de la variable independiente potencial hidrico del suelo con
respecto a la conductancia foliar resulté negativo. Con respecto a la transpira-
cién, la temperatura de la hoja no figuré entre las variables independientes, en
la mayoria de las comunidades. La temperatura del suelo influy6 positivamen-
te en la comunidad Vegetacién de Turbera, por el envés, con respecto a la trans-
piracion de Espeletia grandiflora. Tabla 13b.



4. MARCHAS DIARIAS DE LA CONDUCTANCIA
Y DE LA TRANSPIRACION, VS. VARIACIONES
DE LOS FACTORES ECOCLIMATICOS DE CADA
UNA DE LAS ESPECIES EN EL FRAILEJONAL-
PAJONAL, EN EL PARAMO ROCOSO Y EN LA
VEGETACION 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 precipitacién del afio, las
mediciones efectuadas el 3 de septiembre de 1994, indican que las marchas
de la transpiracién y de la conductancia, tanto por la haz como por el envés,
estuvieron directamente relacionadas, (Fig. 20 a-d).

La correlacién positiva simple de Pearson de la conductancia con la
transpiracién y vice-versa fue elevada y alcanzé 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 transpiracién 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 radiacién global, tanto por el envés como
por la haz, permanecié en niveles bajos. Véase (Anexos), Fig.1 a,f.

Durante la primera época seca del aiio, las mediciones realizadas el
19 de enero de 1995, indican que tanto por la haz como por el envés, la
conductancia y la transpiracién variaron también de modo claramente in-
verso a la humedad relativa, en coincidencia con lo sucedido en septiembre
del afio inmediatamente anterior. Sin embargo, la relacién con respecto a la
radiacién global, resulté positiva, particularmente, por el envés de la hoja.
Véase (Anexos) Fig. 2 c.
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FRAILEJONAL (SEP 3 de 1994) FRAILEJONAL (SEP 3 de 1994)
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Fig. 20. Pentacalia vaccinioides; (a,c) Marchas de la conductancia y la transpiracién
en dos dfas diferentes del segundo periodo de transicién, en un dia del primer
Periodo seco yenundia del primer periodo de transicién; respectivamente, por
1a haz (b,d) y por el envés en la comunidad Frailejonal-pajonal.

En la misma fecha (19 de enero/95), el potencial hidrico del suelo
varié, alo largo del dia, de manera similar a la humedad relativa del aire y,
de-23 centibares, descendié a -14 centibares (Anexos) Fig.2. Por otra parte,
la velocidad del viento indujo variaciones puntuales en la relacién hume-
daq relativa vs. conductancia y en la relacién humedad relativa vs. transpi-
racién, cuando por el envés foliar, alcanzé valores de 3 m/seg. y por la haz

de hasta 4 m/seg. Véase, (Anexos) Fig.2 a-g.

' La transpiracién presenté relacién positiva con la temperatura am-
biente, cuando esta wltima indujo descensos de la humedad relativa. Sin
embargo, la relacién por ambos lados de la hoja en la comunidad Frailejonal-
Pajonal, en algunos casos, fue positiva y en otros negativa; esto tltimo ocu-
rrié, generalmente, cuando se produjeron aumentos de la temperatura de la
hoja, causados por aumentos de la temperatura del ambiente. Si bien, éstos
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Fig. 21. Pentacalia vaccinioides. (a-d) Marchas de la conductancia y de la transpira-
ci6n en un dia del primer periodo seco del afio y en otro dfa del primer perfodo de
transicién en la comunidad Frailejonal-pajonal.

produjeron descensos de la humedad relativa, tales descensos de la hume-
dad relativa no indujeron incrementos de las tasas de conductancia y de la
transpiracién, pero si 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, ascendié a 21°C, (Anexos) Fig. 3 a-b.

En la Fig. 22, se puede observar la relacién predominante directa o
positiva entre la conductancia y la transpiracién, asi como la interrelacién
de la radiacién global, con la conductancia y la transpiracién.

4.1.2 Paramo-rocoso PRPVH(E) Las mediciones en el PAramo-rocoso
se efectuaron en el segundo periodo seco del afio 1994. En 1995, en la prime-
ra época seca del afio y al comenzar la primera época de transicién, cuando
aun el contendio de agua del suelo no habia alcanzado el punto de satura-
cién y los valores del potencial hidrico todavia eran equiparables a los de
finales del segundo periodo seco del afio, medidos el 13 de agosto de 1994.
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Marcha diaria de la conductancia y de la transpiracién, por el envés foliar de
Pentacalia vaccinioides vs radiacién global en la comunidad Frailejonal
pajonal

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

Las mediciones realizadas en esta 1ltima fecha mostraron la variacién in-
versa de la conductancia con respecto a la humedad relativa, en particular,
por el envés y, la relacién a veces positiva otras veces negativa, de la
conductancia con la radiaci6n global. (Anexos) Fig. 4 a-d.

\ En esta segunda época seca o de menor precipitacién del afio las rela-
ciones entre las intensidades de la transpiracién y de la conductancia fue-
ron también directas, Fig. 24 a,b. Los vientos predominantes indujeron
cambios momentaneos en los niveles de la humedad relativa del aire. Ade-
mas, aument6 paulatinamente el contenido de agua del suelo e hizo dismi-
;uir el potencial de -8 a -2.5 (envés) y de -8 a -1 (haz) centibares. (Anexos)

ig.4,ah.

En general, las relaciones predominantes de la humedad relativa con
la conductancia y la transpiracién, fueron a veces positivas y otras veces
negativas, con respecto a la primera, mientras que con la transpiracién pre-
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Fig. 23. Pentacalia vaccinioides. Planta juvenil asociada con plantas de Arcytophyllum
nitidum. Obsérvese las ramificaciones de segundo orden que representan Unida-
des de Crecimiento Vegetativo y Floracion (UCVFs) de patron antoblastico, sensu
Mora-Osejo (1987), con antotagma terminal vy trofotagma claramente
diferenciables. (Foto L.E. Mora-Q).
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Fig. 24, Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia y de la transpiracién, en
un dia del segundo periodo seco (Agosto 13,1994), y de un dia del primer periodo
de transicién (Septiembre 29, 1994), en la comunidad Pdaramo-rocoso.

dominé la relacién inversa, como puede inferirse de la (Anexos) Fig.4 a,b.
as frecuentes oscilaciones del viento, parecen ser las responsables de las
€Cuentes oscilaciones momentaneas de la humedad relativa que coincidie-

Ion con lag oscilaciones, en relacién inversa de la radiacién global y de la

temperatura de) aire, como se puede observar en la (Anexos) Fig.4 a-h.

En la Fig. 24 a,b se puede también constatar la relacién directa
entre la conductancia y la transpiracién, en particular, por el envés foliar.
E's’ta Misma relacién se present6 en un dia de la segunda época de inicia-
€16n de lluvias del afio (29.09.94) y en un dia de la primera época seca

del afio (17.01.95) como se puede observar en las Figs. 24 ¢,d y Fig. 25 a,b,
reéspectivamente,

También en 1a segunda época de iniciacién de lluvias, al finalizar el
mes de septiembre, se produjeron niveles altos de radiacién global de 2200-
2400 mmol/ seg/m? que elevaron la temperatura de la hoja a niveles entre
18°Cy 28°C, Solamente cuando estas temperaturas no sobrepasaron los 21°C
la relacién de 1a conductancia con la radiacién global fue directa.
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En la primera época seca del afio 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 dia. La conductancia y la transpiracién
mostraron correlacién positiva, por lahaz 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 superé los 17°C, la
conductancia descendid, no obstante la baja humedad relativa y la elevada
radiacién global. Los descensos de la humedad relativa coincidieron con el
incremento de la radiacién global y, en general, la relacién entre ésta y la
conductancia y la transpiracién 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 dia,
coincidieron con el fuerte descenso del contenido de agua del suelo, cuando
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Fig. 25. Pentacalia vaccinioides (a-c) Marchas de la conductancia y de la transpira-
cién por la haz, y por el envés (b,d), en la comunidad Pdramo-rocoso, en un dia del
primer periodo seco del aiio y en otro dia del primer periodo de transicién.
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Fig. 26. Pentacalia vaccinioides (a) Paramo de El Granizo, vista panoramica de la
comunidad "Pél‘amo—rocoso", (b) Paramo de El Granizo, comunidad “Paramo-
rocoso”. Uno de los sitios donde se efectuaron mediciones de los factores climaticos,
tales como precipitacién. (Foto L.E. Mora-0).
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el potencial hidrico aument6 hasta -48 centibares. Fue también en esos mo-
mentos cuando la conductancia alcanzé valores de 0 y la humedad relativa
del aire 50%, (Anexos) Fig. 6 e-f. Sobre todo, en la primera época seca del afio
fueron mas frecuentes tales descensos pasajeros del contenido de agua del
suelo que muchas veces coincidieron con aumentos de la velocidad del viento
en la comunidad Paramo rocoso. Esto se explica si se tiene en cuenta el
substrato rocoso caracteristico del habitat de esta comunidad de pendiente
fuerte expuesto al viento (Fig. 26 a-b; 27 ay 28 a-b).

En la Fig. 27 b, se aprecia una vista panoramica, del Paramo “El Gra-
nizo"”, con los bosques relictuales aledanos, las plantaciones de Pinus silvestris
y los potreros de la Hacienda Santa Béarbara, dedicados a la ganaderia.

En la primera época de transicion de la sequia a las lluvias, nueva-
mente, la conductancia y la transpiracién 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 fisiol6-
gicas, conductancia y transpiraciéon con respecto a las variables indepen-
dientes climéaticas, humedad relativa y radiacién 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 alcanz6 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 (transpiracién) de las correlaciones
parciales, las relaciones, de una y otra variable fisiolégica dependiente con
respecto a la humedad relativa y a la radiacién global, por la haz y el envés,
de las hojas de Pentacalia vaccinioides, en el PAramo-rocoso, resultaron, asi:
conductancia vs. humedad relativa, positiva por ambos lados de la hoja;
conductancia vs. radiacién global, negativa por la haz y positiva por el
envés. Transpiracion vs. humedad relativa, positiva por ambos lados de la
hoja; transpiracién vs. radiacién global, positiva por ambos lados de la hoja.

De manera directa, si se siguen las marchas de la conductancia y dela
transpiracion a lo largo de los dias en que se hicieron las mediciones, se
alcanza a apreciar la correlacion entre la conductancia, la transpiracion, y
la radiacién global. Fig. 29.

4.1.3 Vegetacién de Turbera.- TPVH(E). En los cuatro dias en los
cuales se realizaron las medidas en la comunidad Vegetacién de Turbera,
ocurrié notable coincidencia entre las variaciones de la conductancia y las
variaciones de la transpiracion. Fig. 30 a-d y Fig. 31. Sin embargo, como se
desprende de la Fig. 30 a-c, el dia 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. Paramo de El Granizo, (a). Estacion climatica satelital, situada en la comu-
nidad Paramo-rocoso; (b). Remanentes del Bosque alto-andino, aledano al Paramo
de El Granizo y en predios de la Hda. Santa Barbara. Al fondo cl cerro de
Monserrate, visto por el flanco oriental. (Foto L.E. Mora-Q).
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de las respectivas intensidades no fue total. El descenso de la velocidad del
viento humedo, de 2 a 1 m?/seg. a las 11.03 de ese dia (Anexos) Fig. 8 e,f,
probablemente, incidi6 en el aumento de la intensidad de la transpiracion y
en las bajas intensidades de la conductancia por la haz foliar. Tan pronto
aumento la velocidad del viento hasta alcanzar 3 m/seg. y se mantuvo ele-
vada la intensidad de la radiacién global, volvié a incrementarse la correla-
cién directa, variable a variable, entre la conductancia y la transpiracion
foliar, por la haz.

En los dias posteriores, la correlacién entre la conductancia y la trans-
piracién, se mantuvo elevada por las dos caras de la hoja. Tal cambio coin-
cidié con la inversién de las relaciones entre las intensidades de la radiacién
global vs. conductancia y transpiracién que hasta entonces fueron positi-
vas, al igual que la relacion humedad relativa vs. conductancia y transpira-
cién. Mientras que la relacién velocidad del viento vs conductancia y
transpiracién, coincidié con lo ocurrido con respecto a la radiacién global,
(Anexos) Fig. 8 e,f. Cabe destacar el descenso de las tasas de conductancia y
de la transpiracién, por la haz; medidas el dia 20 de septiembre al medio
dia, el ascenso a esa misma hora de la radiacion global, entre 800 y 2600
umol/seg/m2, y el incremento de la velocidad del viento entre 0.6 y 3 m/
seg, (Anexos) Fig. 8. Tal comportamiento coincidié con la variacién de la
temperatura de la hoja entre 13°C y 15°C (envés) y 17°C y 15°C (haz). (Anexos)
Fig. 11 a-f. También en los dias 18 de enero y 13 marzo de 1995, se presento
un comportamiento similar. (Anexos) Fig. 9 a-h; (Anexos) Fig.10 a-f.

En la Fig. 31 que representa la marcha de la conductancia y la trans-
piracién por el envés foliar, en los dias en que se efectuaron las mediciones
de este estudio, se puede constatar que las intensidades de la conductancia
y de la transpiracién, por el envés de la hoja, en la mayoria de los casos,
guardan relacién directa con respecto a la radiacion global. Por el contrario,
con respecto a la temperatura del ambiente la tendencia predominante fue
la relacién 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 mas bajos (53% y 54%), mientras que los de la
radiacién global (1426 y 1350 umol/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 afio, el 18 de enero de 1995, la
conductancia y la transpiracion guardaron estrecha relacién, 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 radiacién global mantuvo durante relativamente
largos intervalos, valores altos por ambas caras foliares, los cuales oscila-



78 Acapemia Coromiana DE CiEncCIAs Exactas, Fisicas v

Fig. 28. Paramo-rocoso, (a) Pentacalia vaccinioides, en floracion, entre otras espe-
cies caracteristicas de esta comunidad; (b) Befaria resinosa, en floracion, especie
caracteristica de la comunidad Piramo-rocoso. (Foto L.E. Mora-0).
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Marcha diaria de la conductancia y de la transpiracién, por el envés foliar de Pentacalia
Vaccinioides vs Radiacién global en la comunidad Paramo-rocoso
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Fig. 29. Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia y de la transpiracién
foliar, en la comunidad Paramo-rocoso, por el envés, en relacién con la marcha de
la radiacién global, a lo largo de los dias en que se efectuaron las mediciones.
Conductancia vs transpiracién = (0.8497); conductancia vs radiacién global =(0.1177);
transpiracion vs radiacién global =(0.2363).

ron entre 2200 y 2600 umol/m?2/seg. Atn asi, los valores de la conductancia
y de la transpiracién, se mantuvieron bajos, salvo en el momento en que la
velocidad del viento se elevé de 1.6 a 6 m/seg., por lahazy de 2.5 a4 m/seg.,
por el envés. (Anexos) Fig. 9 g,h.

En marzo, mes de transicién e iniciacién de la primera época de llu-
vias del afio, el contenido de agua del suelo aumenté hasta alcanzar el
punto de saturacién, en contraste con lo ocurrido en la época seca, en el mes
de enero de 1995 cuando el potencial hidrico del suelo de la comunidad
Vegetacién de Turbera, de por si himedo, alcanzé valores de hasta -4
centibares. (Anexos) Fig. 16 e,f. No obstante, las fluctuaciones de la
conductancia y de la transpiracion, caracteristicas de esta época, las dos
variables fisiolégicas mantuvieron estrecha correlacién. Fig. 31 c,d.

Los registros de los factores ecoclimaticos indican que también la
primera época de transiciéon de 1995, al igual que en la segunda del afio
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F_‘S. 30. Pentacalia vaccinioides. (a-d) Marchas de la conductancia y dela transpi.ra-
ci6n en dos dias del segundo periodo de transicién, en la comunidad Vegetacién
de Turbera,

-

anterior, disminuyé la velocidad del viento con respecto a la registradaen la
época seca inmediatamente anterior, cuando se midieron velocidades de

hasta4m/ seg. (Anexos) Fig. 9 a-f.

La humedad relativa se mantuvo en valores intermedios entre el 67%
y €1 42% y los valores de la transpiracién y de la conductancia fueron los
mas altos, medidos para Pentacalia vaccinioides enla comunidad Vegetacion
de Turbera; en cuanto que la primera alcanzé valores de 246 mmol/m2/seg.
y la segunda valores de 2.483 mmol/m2/seg, Fig.32 c,d.

En la Fig.32 se puede apreciar la elevada correlacién de la
conductancia vs. transpiracién por el envés, a lo largo de la marcha de las
dos variables dependientes en los dias en que se efectuaron las mediciones.
De acuerdo con los (Anexos) Tabla 13 b (TPVE) la correlacién conductancia
vs. transpiracién fue de 0.9100. En cambio, la correlacién parcial
conductancia vs. radiacién global fue inversa y solamente alcanzé el valor
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Fig. 31. Pentacalia vaccinioides, (a-d)Marchas de la conductancia y de la transpira-
cién en un dia del primer periodo seco del afio (Enero 18, 1995), y de un dia del
primer periodo de transici6én (Marzo 13, 1995) en la comunidad Vegetaci6n de
Turbera.

de -.0585. La correlacién parcial transpiracién vs. radiacién global fue atin
mas baja y también negativa -0.0079. (Anexos) Tabla 13 b (TPVE).

4.2 ESPELETIA GRANDIFLORA

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

Como se observa en la Fig.33 b, al finalizar la segunda época de me-
nor precipitacién, en la mafiana del 3 de septiembre de 1994, la correlacién
entre la conductancia y la transpiracién dejé 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 la transpiracién por el envés follar va
radiaclén global, de Pentacalia vacciniotdes, en la comunidad turbera
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Fig. 32. Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia y de la transpiracién,
Por el envés foliar, en la comunidad Vegetacién de Turbera vs. radiacién global a

©largo de los dfas en que se hicieron las mediciones en esta comunidad. Correla-
€iones de Pearson: conductancia vs transpiracién =(0.9391); conductancia vs radia-
cién global =(-0.2417); transpiracién vs radiacién global =(-0.2112). Correlaciones
parciales: conductancia vs transpiracién =(0.9100); conductancia vs radiacién glo-
bal =(-0.0585); transpiracién vs radiacién global =(-0.0079).

coincidi6 con el descenso de la radiacién global de 250 a 49 mmol/m?2/seg.
Y con la intensificacién de la transpiracién de 1.2 umol/m?2/seg. a 1.85
mmol/mz/seg,

Hacia el medio dia, la situacién se invirtié y se produjo un repentino
ascenso de la humedad relativa que redujo la transpiracién 1.0 mmol/m2/
Seg., mientras la conductancia que habia descendido de 250 mmol/m2/
seg., a 40 mmol/m2/seg., ascendié a 300 mmol/m2/seg. La relacién entre
la conductancia y la transpiracién, generalmente directa, se invirtié y trans-
formé en una relacién inversa entre las dos variables fisiolégicas. La tempe-
ratura de la hoja se mantuvo dentro de un rango relativamente bajo de
13°-17°C.

'
i
i
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Fig. 33. Espeletia grandiflora. (a,c) Marchas de la conductancia y de la transpiracién,
por la haz, y por el envés (b-d), en la comunidad Frailejonal-pajonal, en dos dfas
del segundo periodo de transici6n del aiio.

Como se desprende de las (Anexos) Tablas 15a y 15b, la correlacién
parcial conductancia vs. radiacién global y conductancia vs. radiacién inci-
dente cuando se hicieron las mediciones por la haz, en todas las tres comuni-
dades, presentaron coeficiente negativo. Sin embargo, por el envés, el
coeficiente fue positivo, excepto en la comunidad Vegetacién de Turbera para
la radiacién incidente. La humedad relativa present6 coeficiente positivo en
todas las comunidades, por la haz. Por el envés, solamente en la comunidad
Frailejonal-pajonal, present6 coeficiente negativo. (Anexos) Tabla 15b.

De todas maneras, la correlacién parcial transpiracién vs.
conductancia por la haz foliar (0.9345) en la comunidad Frailejonal-pajonal
fue mds alta que por el envés (0.6955). En el Paramo-rocoso, por el envés
(0.6419), fue més alta que por la haz (0.5242). En la comunidad Vegetacién
de Turbera fue también mas alta por el envés (0.8258) que por la haz (0.6500).
(Anexos) Tablas 15b y 16 b, de correlaciones parciales de la conductancia y
de la transpiracién vs. variables ambientales.
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También los coeficientes de las correlaciones parciales de la
conductancia y de la transpiracién vs. velocidad del viento fueron de signo
opuesto, por las dos caras de la hoja en las comunidades Paramo-rocoso y
Vegetacién de Turbera. Solamente en la comunidad Frailejonal-pajonal las
relaciones de la conductancia y la transpiracién, 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-
cién parcial de la transpiracién vs. la conductancia fue mayor por la haz
(0.9345) que por el envés (0.6955). En la comunidad Vegetacién de Turbera,
sucedi6 lo contrario, fue mis alta por el envés (0.8258) que por la haz (0.6500).
Mientras queen el Paramo-rocoso los montos de las correlaciones parciales
it;ergn cercanas (0.6419) por el envés, y (0.5242) por la haz. ( Anexos) Tablas

a,b; 16a,b

y1e N

En los dias del inicio del segundo periodo de transicién, al segundo
periodo de Iluvias del afio (3 de Sep./94) el descenso fuerte de la velocidad del
Viento hiimedo, produjo el descenso de la humedad relativa de la atmésfera
del 88% al 60%, mientras la temperatura de la hoja se mantuvo en niveles
relativamente bajos, entre el 15°C y el 14°C, (Anexos) Fig.12-a-f y (Anexos)
Fig.14 a-h. La radiacién global descendi6 de 2500 a 500 mmol/seg/m2, valo-
res de los parametros climaticos nombrados que, en conjunto, produjeron

€scenso de la tasa de conductancia e incremento de la tasa de transpiracién,
finalizar 13 mafiana del dia 3 de septiembre de 1994. (Anexos) Fig. 12 a-f.

La relacién de las variaciones de la intensidad de la conductancia y
e la transpiracién fueron, en cambio, claramente positivas, Fig. 33 ¢,d, el
dia 10 de Septiembre, cuando se hicieron nuevamente mediciones en la se-
gunda época de transicién en la comunidad Frailejonal-pajonal.

Enla Primera época seca del afio de 1995 se efectuaron mediciones fel
19 de enero. En ege dia la relacién de la transpiracién y de la confluctancna
fue tambi¢n claramente directa, por la haz y por el envés foliar. Fig. 34 a,b.

. . Enlas dltimas horas de la mafana, del dia 19 de enero, cuando se
hicieron las mediciones por el envés, la radiacién global alcanz6 el valor de
1800 mmol/ seg/m?y la humedad relativa descendié al 60%, (Anexos) Fig.
13d. Lo propio ocurrié cuando las mediciones se hicieron por la haz,
(Anexos) Fig.19 ¢. El potencial hidrico del suelo, alcanzé valores de -19.5
centibares, (Anexos) Fig.13 e f. Probablemente, este valor del potencial hidrico
del suelo, sumado a las temperaturas elevadas de la hoja que por el envés
ascendieron a 19°C y por la haz a 16.6°C, fue lo que produjo bajos valores,
tanto de la conductancia como de la transpiracién, por ambas caras de la
hoja, en esas horas finales de la mafiana, (Anexos) Fig. 14 g, h.
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Fig. 34. Espeletia grandiflora. (a,d) Marchas de la conductancia y de la transpiracién,
(a-b) en un dia del primer periodo seco del afio y (c,d) del primer periodo de
transicién del afio, en la comunidad Frailejonal-pajonal.

En época de transicién hacia la primer época de lluvias del afio, las
mediciones se hicieron el 27 de marzo de 1995. Tanto las tasas de la
conductancia como de la transpiracién se caracterizaron por las fuertes
oscilaciones y la estrecha relacién directa entre dichas variaciones de las
dos variables fisiolégicas, Fig. 34 c,d.

Las oscilaciones de la conductancia presentaron relacién inversa con
las oscilaciones de la velocidad del viento, (Anexos) Fig. 15 e,f. El 27 de
marzo de 1995, la temperatura de la hoja en las horas del medio dia, alcanz6
valores de 24°C por el envés y por la haz, lo cual produjo el descenso de la
transpiracién y de la conductancia. La elevada radiacién global alcanzé

valores de 2600 mmol/seg/m2 y la humedad relativa descendi6 al 40%, por
lahaz y por el envés.

La relacién de cada uno de los factores climaticos vs. transpiracién,
correspondientes a una u otra cara de la hoja, resultaron opuestas. Sin embar-
go, como se observa en las Figs. 33 y 34, en la marcha de la conductanciay de
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la transpiracién, es clara la tendencia a la relacién directa entre estas dos
variables fisiolégicas. Aligual con lo ocurrido en las marchas correspondien-
tes a cada uno de los dias en que se efectuaron las mediciones en el campo;
salvo el dia 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 transpiracién 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 parametros macro-climaticos y
ecoclimdticos sobre la conductancia y la transpiracién, se presentan los
coeficientes de las correlaciones simples (de Pearson) por pareja de varia-
bles de la conductancia ydela transpiracién vs. los mencionados parametros,
macro-y ecolimaticos, para cada una de las comunidades y en referencia a
las dos especies; aunque solamente por el envés foliar. (Anexos) Tablas 7-12.

Enlos (Anexos) Tablas 15 a,b (conductancia) y (Anexos) Tablas 16 a,b
(fl‘a-nSpiraci()n), de las correlaciones parciales referentes a los resultados
globales de las medidas correspondientes a todas las variables
macroclimé&ticas y ecocliméticas tomadas en los dias durante los cuales se
desarrollf el presente estudio, muestran entre los dos lados de la hoja, rela-
¢ién opuesta, tanto de la radiacién global como de la radiacion incidente
con respecto a la conductancia foliar. En esto coincide la relacién de la ra-
diacién global y de la radiacién incidente, con respecto a la transpiracién
Porlahaz yelenvés foliares. La relacién entre la temperatura delahojayla
conductancia fue negativa por ambas caras de la hoja. En cambio, esa mis-
Ma relacion fue, con respecto a la transpiracién negativa por la haz y posi-
tiva por el envés. (Anexos) Tablas 15a,b y 16 a,b.

 Enla Fig, 35 a, se muestra un aspecto del sitio, en la comunidad
Fl'aﬂej'anal-pajonall en el cual se efectuaron las mediciones de la conductancia
ydela transpiracién asi como de los factores climéticos en esta comunidad.
Al fondo se aprecia el Bosque Alto-andino.

En la Fig,. 36, que muestra las marchas de la conductancia, de la
transpiracién y de la radiacién global, se puede observar lanotable correla-
clon entre la conductancia y la transpiracion, la cual alcanzé el valor de
r=0.8545 (correlacién simple de Pearson, (Anexos) Tabla 8. También, por el
enves, la radiacién present6 relativamente alta correlacién, tanto con la
conductancia (r=0.7303) como con la transpiracioén (r=0.8200). Las correla-
ciones parciales positivas entre la conductancia vs. radiacion global y la
transpiracién vs. radiacién global resultaron relativamente altas: (r=) para
la conductancia r=0.2846 y para la transpiracién r=0.4223.

4.2.2 Paramo-rocoso. PREGH(E). Tanto en las mediciones que se efec-
tuaron durante la primera época seca, del afio de 1995, como en las que se
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Fig. 35. Espeletia grandiflora (a) Comunidad Frailejonal-pajonal, hacia el fondo relicto
del Bosque Alto-andino que cubre la ladera protegida de los vientos predominan-
tes que soplan en direccion SE-NO. (b) Planta de Espeletia grandiflora en floracion
en la comunidad Paramo rocoso. (Foto LE. Mora-0)
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VARIABLES ENDOGENAS Y AMBIENTALES ESPELETIA GRANDIFLORA
(ENVES) FRAILEJONAL PAJONAL
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Fig. 36. Espeletia grandifiora. Marchas de la conductancia y de la transpiracién por el
envés vs. radiacién global, en los dias en que se efectuaron las mediciones en la
comunidad Frailejonal-pajonal. Correlaciones simples (Pearson): conductancia vs
transpiracién =(0.8545); conductancia vs Radiacién global =(0.7303); transpiracién
Vs radiacién global =(0.8200). Temperatura de la hoja.

hicieron en el Psramo rocoso, el 13 de agosto de 1994, por el envés, las
relaciones de las variaciones de la conductancia fueron predominantemen-
te negativas, con respecto a la humedad relativa y al potencial hidrico del
suelo. Por la haz, en cambio, predominaron las relaciones positivas para la

humedad relativa y negativas para el potencial hidrico del suelo. (Anexos)
Fig. 16 a-h.

A veces, la acentuacién de estas relaciones coincidi6 con los bajos
porcentajes de 1a humedad relativa del aire que oscilaron entre el 47% y el
54%. Ademds, en esa misma fecha, la radiacién global presenté baja inten-
sidad y los valores méximos por la haz no sobrepasaron los 2000 umol/
seg/m2 (Anexos) Fig. 26 c,d. Por el envés, s6lo a las 10.30 a.m. la radiacién
global alcanz6 2600 mmol /seg/m? Los demas valores no sobrepasaron los
2000 mmol/seg/m?.
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Como se desprende de la (Anexos) Fig.16 a-h, en el dia 13 de agosto,
segundo del periodo seco del afio (1994), las oscilaciones del potencial
hidrico del suelo, entre -8 y 0, por el envés y -8, -2 por la haz, tendieron a
guardar relacién inversa con respecto a las variaciones de la conductancia.
O sea, entre mas reducido el potencial hidrico, mayores las 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 midié 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 descendié a 0 m/seg. y la humedad relativa al 47%, la
conductancia, por el envés, descendi6 a 0 mmol/aseg/m2, mientras que la
transpiracién se mantuvo elevada y alcanzé la tasa de 4.4 mmol/seg/m?
Fig.37b.

Atn bien avanzada la segunda época de transicién del afio, hacia el
periodo de lluvias, el 29 de septiembre de 1994, se registraron bajos valores
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Fig. 37. Espeletia grandiflora. (a-d) Marchas de la conductancia y de la transpiracién
en un dia del segundo periodo seco (Agosto 13, 1994) y en un dfa del segundo
periodo de transicion (Septiembre 29, 1994), en la comunidad P4dramo-rocoso.
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Sin embargo, durante la época seca, la conductancia estuvo tanto di-

de la humedad relativa, alrededor del 44%, (Anexos) Fig. 17 a,b. Probable-
recta como inversamente relacionada con la radiacién global, por el envés.

mente, de ello dependié que la relacién de la conductancia con la humedad

relativa, fuera unas veces directa y otras veces inversa, por el envés (Anexos) . El potencial hidrico del suelo, como ya se vio, para el caso de Pentqcalia
Fig. 27 a,b. (Lo mismo ocurrié con la intensidad del viento cuya velocidad se vaccinioides, alcanzé los valores mas bajos. En el caso de Espeletia grandiflora,
mantuvo en niveles bajos entre 0 y 2 m/seg. (Anexos) Fig. 17 e, f. oscilé entre -43 y -37 centibares. Sin embargo, cabe destacar que cuando la
] conductancia, en esta especie alcanzé, por el envés, el valor més alto, es
__ Enla primera época seca del afio, el comportamiento de los factores decir 160 mmol/m2/seg., el potencial hidrico del suelo registré el valor de -
climéticos indujo un comportamiento de la conductancia foliar en Espeletia 38.5 centibares en el substrato del Padramo-rocoso. (Anexos) Fig. 18 .f.
grandiflora completamente diferente al de las épocas de lluvia, en cuanto que
seredujo fuertemente el niimero de oscilaciones. Podria decirse que tanto los Situacién explicable, de acuerdo con la hipétesis que se plantea en
factores climaticos como la conductancia y la transpiracién tuvieron mar- este estudio, en razén de las reservas de agua que mantienen las plantas de
chas diarias m4s monétonas, Fig. 38 a,b. El 17 de enero de 1995, la Espeletia almacenadas en los tejidos que conforman la médula del tronco.
conductancia se mantuvo directamente relacionada con la humedad relativa Hipétesis cuya validez se demuestra més adelante, a manera de una de las
e inversamente con la radiacién global por la haz; es decir, de acuerdo con los _ conclusiones relevantes de este estudio.
modelos de correlaciones parciales para el Paramo rocoso, por la haz y el : . vl iracién foli
envés y, en consonancia con lo que se observa en (Anexos), Fig. 18 a,b. Esto mismo, conduce a que la conductancia y la transpiracién foliar
de las plantas de Espeletia grandiflora sean mas susceptibles a los cambios
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Fig. 39. Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia y la transpiracién, por el
envés vs. radiacion global en los dfas en que se efectuaron los estudios y mediciones
Fig. 38. Espeletia grandiflora. (a-d) Marchas dela conductancia y de la transpiracién en la comunidad Paramo-rocoso. Correlaciones simples (Pearson): Conductancia vs
en un dia del primer periodo seco (Enero 17, 1995) y en un dia del primer perfodo transpiracién =(0.8705); Conductancia vs Radiacién global =(0.7047); Transpiracién
de transicién (Marzo 6, 1995) en la comunidad Pdramo-rocoso. vs Radiacién global =(0.8070).
- 1
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repentinos de los factores climaticos, tales como la radiacién global, la
humedad relativay la velocidad de los vientos, unas veces transportadores
del aire hiimedo y otras veces de aire mas seco. Por la misma razén, no es
sorprendente que en la comunidad Paramo-rocoso, junto a poblaciones de
individuos de Espeletia grandiflora, almacenadores de agua en la médula del
tronco, convivan plantas de Puya goudotiana con reservas de agua almace-
nadas en las hojas, Fig. 40, de aspecto crasifolio.

El comportamiento de la conductancia vs. factores climaticos, por la
haz, difiri6 notablemente del comportamiento por el envés; lo cual es cohe-
rente con el caracter hipostomético de las hojas de Espeletia grandiflora. No
obstante, en esa fecha (17 de enero de 1995) de la primera época seca del
ano, la conductancia por la haz alcanz6 valores por encima de los 200 mmol/
m2/seg. Las variaciones de la conductancia estuvieron directamente rela-
cionadas con las de la humedad relativa e inversamente con las de la radia-
cién global. Con las variaciones del potencial hidrico del suelo la relacién
fue también directa, mientras que con respecto al viento, la relacién fue in-
Vversa por el envés y directa por la haz. (Anexos) Fig.18 g h.

Eldia 6 de marzo de 1995, cuando volvieron las lluvias, se efectuaron
nuevamente mediciones en la comunidad Paramo rocoso. El comportamien-
to de la conductancia vs. factores ecoclimaticos se caracterizé, otra vez, por
las oscilaciones frecuentes por el envés y pronunciadas por la haz. Por la haz
0scil6 entre 0 y 260 mmol / m?/seg. Por el envés, las oscilaciones no fueron tan
at}?:ntuadas pero frecuentes, en contraste con la transpiracién que oscilé tam-
bién fuertemente por esta cara foliar. (Anexos) Fig. 19 c-d.

. A diferencia de la época seca, en el siguiente periodo de iniciacién de
luvias, el 6 de marzo de 1995, unas veces la conductancia estuvo directa-y
otras veces, inversamente relacionada con la humedad relativa que oscilé
entre el 66% y el 73%. Cada vez que se produjeron descensos de la humedad
relativa se incrementé 1a transpiraci6n, por el envés, hasta alcanzar valores
de 4.5 mmol/m?/ seg. La radiacién global guarda estrecha relacién inversa
con la conductancia, la que alcanzé valores altos, del orden de 220 mmol/
m2/seg.; al tiempo que al aumentar el contenido de agua del suelo, dismi-

nuyc? el potencial hidrico negativo del suelo y alcanzé valores cercanos a -1,
centibares. (Anexos) Fig.19 a-h.

Sin embargo, cabe sefialar que, en general, la conductancia alcanza
valores similares (220 mmol/m?/seg.), atin cuando el potencial hidrico del
suelo registré valores de hasta -42 centibares, el dia 17 de enero de 1995; o
sea, en la primera época seca del afio. Esto indica, una vez mas, que en el
caso de Espeletia grandiflora 1os factores macroclimaticos que indirectamen-
te influyen sobre las tasas de la conductancia estomética, son la radiacién
global, la humedad relativa y la velocidad del viento.

———y
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Fig. 40. Paramo de El Granizo, comunidad Paramo-rocoso. Obsérvese la presencia
de individuos de Puya goudotiana, Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides, en-
tre otras especies caracteristicas de esta comunidad. (Foto L.E. Mora-0).
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Pero los factores mas estrechamente relacionados, con las variacio-
nes de la conductancia, son los que aqui se denominan factores
ecoclimdticos de influencia directa sobre las hojas de las plantas, las varia-
ciones de estos factores son inducidos, a la vez, por los factores
macrocliméticos mencionados. Los factores ecocliméaticos inciden, a la Vez,
sobre la temperatura de la hoja y sobre el potencial hidrico 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, la radiacién incidente y la velocidad del viento.

Lainterrelacién mds directa del potencial hidrico del suelo y de la tempe-
ratura de la hoja con las variables fisiolégicas dependientes transpiracién y
conductancia es puesta en evidencia por la mayor magnitud de los coeficientes
de correlacién parcial y también por la de los coeficientes de correlacion de
Pearson. De allf también dependeel gradode la interrelacién de los promedios
de las mencionadas variables vs. los promedios de la conductancia y de la
t1'.i—l.nspiracic'm correspondientes a cada especie, cara foliar y comunidad. (Véase
Figs.9-14). Por otra parte, estos mismos factores ecoclimaticos, inciden sobre el
potencial hidrico del suelo y la temperatura de la hoja.

. Los pardmetros ecocliméticos estan también entre si estrechamente
mterrtilac1onados y constituyen lo que en este trabajo se ha denominado
como “subconjunto de factores ecocliméticos”.

_ Estos mismos factores se seleccionaron escalonadamente y luego se
configuraron tablas de las correlaciones parciales de la conductancia y/
o transpiracién vs, subconjunto de variables ecocliméticas. En el intento
de someter a Prueba la significacién estadistica de la influencia sobre la
conductancia ¥ la transpiracién de las variables cuyos coeficientes resul-
_taron. l?s mas elevados, se elaboraron regresiones lineales en las cuales, se
incluiria una de tajes variables, con el objeto de apreciar el grado de inci-

dencia sobre la conductancia y la transpiracién, 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 alcanz6 valores que oscilaban
entre el 76% y el 66%, la conductancia se acercaba a valores inferiores de 30
mmol/m2/seg. Solamente cuando se present6 un descenso y se alcanzé el
60% (%e humedad relativa, la conductancia subi6 260 mmol/m2/seg., inde-
pendientemente del descenso de la radiacién global, con la cual se puede
decir que se present6 una relacién inversa, por su efecto 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 reflexién y la penetracién
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de las ondas luminicas de alta energia al mesofilo foliar. Cabe destacar que
mediante la reflexién hacia la atmdsfera se evita el deterioro del sistema
fotosintetizador y, ademads, se impide la fotoinhibicién, segin la hipétesis
formulada por Lang & Schindler (1994) y los resultados obtenidos en este
trabajo que se discuten mas adelante. (Véase Fig. 60 a,b).

La marcha de la conductancia, en un dia de la primera época de inicia-
cién de las lluvias, el 6 de marzo de 1995, tampoco presenté relacién alguna
con el potencial hidrico del suelo. Cuando los valores de éste eran bastante
bajos, la conductancia presenté valores altos, unas veces y, valores bajos,
otras veces. (Anexos) Fig.19 a-h. El comportamiento de la transpiracién, en
general, indica que, por otro lado, en la no-correlacién de la transpiracién con
la conductancia, Fig. 38 ¢, por la haz, desempefié papel importante la varia-
cién de la velocidad del viento, en cuanto produjo descensos momenténeos
de la humedad relativa que incidieron solamente en el aumento de la transpi-
racién. Lo mismo parece haber ocurrido ese mismo dia por el envés, por
cuanto a pesar de los altos niveles de la humedad relativa (entre 76% y 60%),
se presentaron aumentos de la transpiracién. (Anexos) Fig. 19 a-h.

Sin embargo, predominé la relacién positiva entre la transpiracién y
la conductancia en general, en el PAramo-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 present6 el 13 de agosto de 1994, en las horas de la tarde, a las 15.24, Fig.
36 b, cuando la conductancia descendi6 a 0 y la transpiracién ascendié
hasta 4.25 mmol/m?/seg. por el envés. Tal comportamiento puede explicar-
se por la coincidencia del descenso brusco de la humedad relativa al 47%
desde el 53%, con el descenso a 0 metros de la velocidad del viento, con la
reduccién del potencial hidrico del suelo a -3.5 centibares y con el manteni-
mionto dela temperatura de la hoja por encima de los 16°C. (Anexos) Fig.16
a-h y (Anexos) Fig. 20 e-f.

El 29 de septiembre de 1994, la tasa de transpiracién por la haz, a las
12.27 a.m., alcanzé 0.35 mmol/m2/seg., mientras la conductancia descendié
a 10 mmol/m?/seg. Fig. 37 a. El aumento de la tasa de transpiracién coincide
con el ascenso de la velocidad del viento de 0 a 0.8 m/seg. (Anexos) Fig. 27 a-
f, y la humedad relativa del aire desciende de 45% a 38%. Cabe destacar que
en este dia la humedad relativa se mantuvo ef niveles inferiores al 45%,
mientras la radiacién global oscil6 entre 600 y 2600 mmol/seg/m2, (Anexos)
Fig. 27 ¢,d. La temperatura de la hoja se mantuvo por encima de 17°C, (Anexos=
Fig. 19 c-d. El 17 de enero de 1995, se caracterizé por las relativamente bajas
temperaturas del ambiente y de la hoja. Las primeras no sobrepasaron los
13.6°C y la de la hoja oscilé entre 10.5 y 12.5°C, (Anexos) Fig. 20 e-f.

La conductancia, resulté, el dia 17 de enero de 1995, directamente
relacionada con la transpiracién, tanto por la haz como por el envés, Fig. 37
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a,b y la conductancia y la transpiracién, por el envés foliar, mostraron la
tendencia a mantener relacién directa con la humedad relativa, (Anexos)
Fig.18 a, al contrario de lo sucedido por la haz, cuando la relacién fue nega-
tiva, (Anexos) Fig. 28 b. Esta misma relacion se present6 entre las dos varia-
bles fisiol6gicas y el potencial hidrico del suelo, particularmente, por el
envés. (Anexos) Fig. 18 e f.

En la primera época de iniciacién de las Huvias del afio, 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 radiacién
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
dia 6 de marzo de 1995, ascendié a 260 mmol/m?/seg., mientras la hume-
dad relativa era de 60%, la tensién de agua del suelo -1 centibares y la
velocidad del viento 1.6 m/seg. (Anexos) Fig. 19 a-h.

Enlos (Anexos) Tablas 15 a,b, aparecen las correlaciones parciales de
l? conductancia vs. la humedad relativa, vs. la radiacién global, vs. la radia-
cién incidente y vs. la temperatura de la hoja, entre otras. Las relaciones
entre estos parametros climaticos y la conductancia resultaron asi: coinci-
dentes, por la haz y el envés, para la temperatura de la hoja y humedad
relativa y opuestas para la radiacién global y la radiacién incidente.

Enla (Anexos) Tabla 16 a,b presenta las correlaciones parciales de la
transpiracién vs. los pardmetros climiticos, que acaban de mencionarse.
CE?mo puede observarse las relaciones entre estos parametros y la transpira-
cion resultaron opuestas, por la haz y por el envés foliar.

En las Tablas de los Anexos 15 a,b y 16 a,b de las correlaciones parcia-
les .de la conductancia y de la transpiracién vs. el conjunto de todas las
variables ambientales, inicamente en la comunidad Paramo rocoso, porla
h«::lz foliar, el coeficiente de la correlacién parcial de la variable indepen-
diente potencial hidrico del suelo resulté. negativo.

. En la Fig. 39, se muestran las marchas diarias, correspondientes a los
d}fls en que se llevé a cabo el estudio de la conductancia, de la transpira-
cion, por el envés y de la radiacién global. La correlacién parcial por el
envés, de la transpiracién vs radiacién global (r=02874) resulté mayor que
la correlacién de la conductancia por el envés, vs. radiacién global (=0.1412).
La correlacién conductancia vs. transpiracién tampoco fue elevada
(r=0.5409), (Anexos) Tablas 15 a,b; 16 a,b.

4.2.3 Vegetacion de Turbera.- TEGH(E). El substrato de la comuni-
dad Vegetacién de Turbera se caracteriza por el alto contenido de agua y los
consiguientes bajos niveles de la tensién o potencial hidrico. Solamente en
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la primera época seca del aiio descendié del nivel de -4 centibares. Predomi-
no la condicién de saturacién de agua del suelo, con valores iguales o muy
cercanos a 0 centibares del potencial hidrico del substrato.

En la segunda época de iniciacién del periodo de Huvias del afio se
realizaron mediciones en el campo, el 22 de septiembre de 1994. Entre los
resultados se obtuvo que la conductancia varié, inversamente, en relacién
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
radiacién global también estuvo inversamente relacionada con la
conductancia y la transpiracién y, como fue lo comiin, en las épocas de
transicién, tanto por la haz como por el envés, se presentaron fuertes oscila-
ciones, de las tasas de la conductancia y de la transpiracién, Fig. 41a,by
Fig. 3 a-f.
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Fig. 41. Espeletia grandiflora. (a-d) Marchas de la conductancia y de la transpiracién,
en dias del segundo periodo de transicién (Septiembre 22, 1994), del primer perio-
do seco del afio (Enero 18, 1995) y del primer perfodo de transicién (Marzo 13,
1995), en la comunidad Vegetacién de Turbera.
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En los momentos de mayor descenso de la humedad relativa, 20%, las
transpiracién alcanzé valores superiores a 3.5 mmol/m2/seg. por el envés;
pero cuando la humedad relativa alcanzé valores superiores a 75%, tanto
para la conductancia como para la transpiracién se obtuvieron valores muy
bajos, cercanos a 0. Pero, nuevamente, el factor velocidad del viento, influyé
para el descenso momenténeo de la humedad relativa y el consiguiente in-
cremento de la transpiracién Fig.10 a-f.

) Enla primera época seca del afio, ni la marcha diaria de la conductancia
nide la transpiracién por el envés, presentaron la monotonia caracteristica
para esta época del afio. Por el contrario, en las horas del medio dia, la transpi-
racién y la conductancia, presentaron valores que respectivamente oscilaron
entre 0.05 y 0.4 mmol/m2/ seg., y entre 0 y 2.5 mmol/seg/m2, Fig. 41 c,d. Por
otra parte, la conductancia y la transpiracién variaron inversamente con res-
Pectoalahumedad relativa y a la radiacién global, tanto por la haz como porel
envés. El dia 18 de enero de 1995, cuando se realizaron las mediciones, se
caracterizé por la alta radiacién global a lo largo de todo el dia, la cual oscil6,
entre 2200 y 1900 umol /m2/seg. por la haz y por el envés, (Anexos) Fig. 10 ¢,d.

En ese mismo dia, 18 de enero de 1995, la elevada radiacién global

uy6 para el descenso de los porcentajes de la humedad relativa, los cuales
oscilaron entre el 44.5% y 39.5%, por el envés y entre 42% y 38% por la haz. La
ta radiacién global, junto con el viento influyeron en las oscilaciones mo-
Mentineas. Una vez mas, el potencial hidrico del suelo, no tuvo incidencia
sobre e] comportamiento de la conductancia y de la transpiracién momenta-
neas. Por el contrario, la conductancia present6 altas tasas de hasta 250
mmol/m2/ seg. cuando el potencial hidrico alcanzé -4 centibares. Cuando
” tasas de la conductancia fueron de 180 mmol/m?/seg. el potencial hidrico
5 scendlé a2 centibares, Fig. 3 e,f. Por otra parte, la transpiracién ascendié a
) tm'nol/ m?/seg., cuando el potencial hidrico del suelo alcanzé el nivel de -
Centibares, Sin embargo, en otros momentos, cuando el potencial hidrico fue

e-2 centibares, |a transpiracién alcanz6 la tasa de 3 umol/ m?/seg. Fig. 41 a
¥ (Anexos) Fig. 10 e/f.

se hici?r‘ 1a primera época de transicién, el dia 13 de marzo de 1995, cuando
tanto 1a t:n nuf!val.nente mediciones en el. campo, se pudo establecer que
correlag ranspiracién como la conductancia osm.laron, guardando estrecha
on, tanto por la haz como por el envés, Fig. 42 a,b. Pero nuevamente
oatr‘::;imta.ncia volvié a variar, unas veces guard_ando relacion .directa y
Cés inversa con respecto a la humedad relativa, (Anexos) Fig. 22 a,b,
O Sea, en coincidencia con lo ocurrido en otras épocas de transicién hacia el
primer periodo de lluvias del afio.

También 1a radiacién global varié inversamente con relacién a la
conductancia y 1a transpiracién tanto por la haz como por el envés, aunque

COoNTRIBUCION AL EsTuDIO COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA. . . 99
TURBERA (MARZO 13 de 1985) TURBERA (MARZO 13 de 1865)
Espeietia grandifona (haz Espelotia grandificra (evon)
= EN n
2 /A A it
" ] 3 »ENOA YAV AN MR . "
.'t‘A l : y! ‘L- LY ‘: X v A=
A A AL LS - AW .
AY4 N %
183 WA WM P TLIS AT WM 1M WAtE WD A3 WM 1AL & ad
W IBE W NE N “’w- S T W WUE ue

W AW WQ MO U LW L3 AR WO UM W UM e

W O W 1S RIS 13N WO WU WY KE UN uF

() |— o — | ® HORA

Fig. 42. Espeletia grandiflora. (a-b) Marcha de la conductancia y de la transpiracién,
en un dia del primer periodo de transicién (Marzo 13, 1995) en la comunidad
Vegetacién de Turbera.

a veces, esta relacion se invirtié, (Anexos) Fig. 22 ¢,d. La velocidad del vien-
to varié de manera inversa. Probablemente, el viento, mientras esto ocurria,
movilizaba masas de aire cargado de humedad, ya que la transpiracion se
intensificaba, cuando la velocidad del viento disminuia. El potencial hidrico
del suelo siempre se mantuvo a lo largo de todo el dia en el punto de satura-
cién, por lo cual en la figura no aparece la grafica correspondiente a este
parametro, (Anexos) Fig. 31. Las temperaturas mas altas de la hoja se midie-
ron, tanto por la haz como por el envés, el 18 de enero dia de la primera
época seca del aino, en la comunidad Turbera. (Anexos) Fig. 23.

En la Fig. 43 a,b,c, se pueden observar diferentes aspectos de la comu-
nidad Vegetacion de Turbera, en otros paramos cercanos al Paramo de “El
Granizo”; tales como: Paramo de Chisaci (a), Piramo de Sumapaz (b), y
Paramo de El Verjon (c). La saturacion hidrica del suelo durante la mayor
parte del afio es caracteristica general, al igual que la frecuente presencia de
cojines de Werneria humilis, Oreobolus clefii, Oreobolus goeppingeri, Plantago
rigida, entre otras especies.

A lo largo de los dias en que se efectuaron las mediciones, la
conductancia y la transpiracién, en general, presentaron correlacién posi-
tiva, tanto por la haz como por el envés, Fig.41. El dia 18 de enero de 1995,
las tasas de conductancia descendieron por la haz, particularmente, en la
mafiana, a niveles muy bajos, en presencia de la alta radiacién global de
2000 a 2400 mmol/seg/m? y de baja humedad relativa, de la atmésfera;
especialmente, en las horas del medio dia, cuando oscil6 entre 36% y 38%,
(Anexos) Fig. 3-d.

En ese mismo dia, el 18 de enero, el potencial hidrico del suelo, no
obstante tratarse de un dia de la primera época seca del afio, presentd en
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Fig. 43. Comunidades “Vegetacion de Turbera”, localizadas en Paramos cercanos
al Paramo de El Granizo, (a) Piramo de Chisacd, (b) Paramo de Sumapaz, (c)
Paramo de El Verjon. (Fotos L.E. Mora-0)
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algunos momentos, valores relativamente cercanos al punto de saturacién
hidrica del suelo que oscilaron entre -4 y -2.4 centibares, (Anexos) Fig.10e-f.
En concordancia con la elevada radiacion global, de ese mismo dia, 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 17°C y 23°C respectivamente, (Anexos)
Fig. 23c,d, por el envés y entre 18°C a 16°C y 23°C por la haz.

Unicamente, se presenté una incongruencia entre el comportamiento
de la conductancia y el de la transpiracién en los dias en que se efectuaron
las mediciones en la comunidad Vegetacion de Turbera. El desfase ocurrié
enla primera época seca del afio de 1995, el dia 18 de enero, a las 14.10,
cuando la conductancia alcanzé valores de 25 mmol/seg/m?y la transpi-
raciéon mas de 3.0 mmol/seg/m?2, por el envés, Fig. 41 a,d. Este desfase coin-
cidié con un ligero aumento de la humedad relativa de 40% a 42%, en un dia
de por si caracterizado por la baja humedad atmosférica. Simultdneamente,

Marcha diaria de la conductancia y de la transpiracién por el envés
vs radiacién global de Espeletia grandiflora en la comunidad Turbera
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Fig. 44 a. Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia y de la transpiracién vs.
marcha de la radiacién global, por el envés en los dias en que se efectuaron las
mediciones, en la comunidad Vegetacién de Turbera. Correlaciones simples
(Pearson): conductancia vs transpiracién =(0.7634); conductancia vs radiacién glo-
bal =(0.4594); transpiracién vs radiaci6n global =(0.5568).
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el potencial hidrico del suelo pasé de -4 a -3 centibares, mientras la radia-
cién global se mantuvo en niveles elevados, al igual de lo que ocurriera en
toda la mafiana de ese dia y oscil6 entre 2200 y 1900 mmol/seg/m?. (Anexos)
Fig. 10 a-f. Por lo demads las coincidencias predominaron sobre las incon-
gruencias a lo largo de toda la marcha en los dias en los que se llevé a cabo
el estudio de campo en la comunidad Vegetacién de Turbera, Fig. 44 a,b.
Viento 4 m/seg. al medio dia, coincidié Radiacién global 2500, Humedad
relativa 44%, por el envés.

La correlacion parcial de la conductancia vs. la transpiracion, por el
envés foliar, fue de r=0.8258, mientras que la correlacién parcial conductancia
vs. Radglob y transpiracién vs. Radglob fueron, respectivamente, de sola-
mente r=0.0268 y r=0.0725. (Anexos) Tabla 15b y 16 b.

Las correlaciones parciales de la conductancia, por la haz y por el
envés, con respecto a la radiacién global y a la velocidad del viento result.a—
ron opuestas, en particular, con respecto a la radiacién global. En cambio,
coincidieron las correlaciones parcial para la transpiracién vs. humedad

Velocidad del viento mensual multianual (Estacion central)

¥Xms/Hora
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Fig. 44 b. Obsérvese los valores altos de la velocidad del viento en lgs meses de
noviembre y diciembre de 1992, en octubre y noviembre de 1993, julio - octubre
1994 y marzo 1995.
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relativa; transpiracion vs. temperatura del suelo y transpiracion vs. tempe-
ratura de la hoja y potencial hidrico del suelo por ambas caras. Llama la
atencion esta coincidencia si se tiene en cuenta el caracter hipostomatico de
las hojas de Espeletia grandiflora. (Anexos) Tablas 15a,b y 16 a,b. Quizas
estos resultados tengan alguna relacién con el comportamiento opuesto de
la correlacion parcial de la conductancia y de la transpiracion vs. radiacién
global, por una y otra cara de la hoja hipostomatica de E.grandiflora, negati-
va, por la haz y positiva por el envés.



5. ANALISIS DE LA INCIDENCIA DE LOS

FACTORES ECOCLIMATICOS SOBRE LA

CONDUCTANCIA Y LA TRANSPIRACION
FOLIARES

Las siibitas y pasajeras variaciones de los valores de las intensida-
des de los pardmetros ecocliméaticos y del potencial hidrico del suelo, ca-
racteristicas del Paramo, siempre estuvieron acompaiiadas de variaciones

de la conductancia y de la transpiracién en cada una de las dos especies
estudiadas.

Las variaciones de los valores medidos a lo largo de las marchas dia-
rias de las de cada uno de los parametros climéticos, se reflejan en los
promedios diarios y estos tiltimos en los promedios de la totalidad de los
dias durante los cuales se efectuaron las mediciones, en cada una de las
tres comunidades. En las Fig.2,Figs.9-14 a,b se representan estos ltimos y
sus respectivas interrelaciones para la especies, en las respectivas comuni-
dades Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora y con respecto a los
factores ecoclimaticos siguientes: radiacién incidente, humedad relativa,
temperatura de la hoja, temperatura del aire y temperatura del suelo. En las
Fig.2 a,b se muestran los mismos promedios, por la haz y por el envés, de la
radiaci6n global y en referencia a las dos especies estudiadas.

En las (Anexos) Tablas 13 a,b y 14 a,b, aparecen las correlaciones
parciales de, respectivamente, la conductancia, por la haz (Anexos) Tabla
13 a y por el envés (Anexos) Tabla 13 b y de la transpiracién, por la haz
(Anexos) Tabla 14 a y por el envés (Anexos) Tabla 14 b 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 transpiracion 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 transpiracién en cada una de las comunidades, para
cada una de las dos especies y caras foliares y con respecto a las variables
macroclimdticas humedad relativa, radiacién global, temperatura del am-
biente, temperatura del suelo y viento. Asi mismo se muestra la incidencia
sobre la conductancia y transpiracién, cuya respectiva informacidn se obtu-
voenbase alas mediciones efectuadas en cada una de las comunidades y
en referencia la haz y al envés de cada una de las especies, Pentacalia
vaccinioides y Espeletia grandiflora del conjunto de variables climéticas.

En lo que concierne a los promedios totales de los valores de las inten-
sidades de los factores ecoclimaticos se presentaron algunas diferencias, en
referencia a cada una de las dos especies en las cuales se estudié el compor-

tamiento de la transpiracién y de la conductancia, en cada una de las tres
comunidades.

. Sin embargo, las diferencias son mas notorias cuando los datos se
discriminan por comunidades y se comparan los promedios correspondien-
tes acada una de las tres comunidades y para cada una de las caras foliares
de las dos especies.

Enla Tabla 3 se presentan para cada una de las dos caras foliares de
Pentacalia vaccinipides y Espeletia grandiflora el promedio de cada uno de los
factores ecocliméticos, obtenido de las mediciones efectuadas en cada una
delas tres comunidades, durante el total de los dias en que se realizaron los

trabajos de campo del presente estudio.

. Las fuertes Y pasajeras fluctuaciones de la intensidad de los factores
ecoclimaticos caracteristicos del ambiente pdramo, producen también fuer-
tes y pasajeras o atin momenténeas oscilaciones en la intensidad de la
conductanciay dela transpiraci6n. Entre los factores ecoclimdticos que ex-
perimentan las oscilaciones mas fuertes y frecuentes, se destacan la veloci-
dad del viento, la radiacién incidente, la temperatura del aire, la humedad

relativa, y la temperatura de la hoja.

Las oscilaciones de estas wltimas cuatro variables coinciden y resul-
tan de las variaciones de la radiaci6n global, factor crucial en la configura-
ci6n del complejo sistema de variables, entre si fuertemente interrelacionadas

que origina el ecoclima del habitat de las plantas de una u otra de las espe-
cies en estudio.

A diferencia de lo que sucede en los paramos de los Andes Centrales
secos o en La Puna, de Bolivia y Peru en donde predomina la elevaday
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estable radiacion global, sobre todo hacia la vertiente occidental, en los
piramos de los Andes hiimedos 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 pdramo, ya que para
colocarlas, por encima de los niveles mds altos de las montafias, como suce-
de enlos Andes Centrales, el impulso generado por las corrientes convectivas,
menor que en los Andes centrales, por lo general, no es suficiente. Salvo en
los dias de intensa insolacién de las épocas secas del afio.

De alli que permanezcan durante periodos largos del dia, suspensas
en diferentes niveles altitudinales, particularmente en el paramo, donde
impiden la estabilidad de la intensidad del brillo solar o radiacién global.
Sélo 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 momentineamente el firmamento, logran
despeje momentaneos y vuelve a brillar el sol, durante periodos del dia de
duracién variable y limitada. Mas cortos en las épocas himedas y de dura-
cién mas larga, en las épocas secas del afo. Fig. 44 b.

Tal comportamiento de la radiacién global incide de manera diversa
sobre los parametros macro-y ecocliméticos y, en especial, sobre la tempera-
tura del suelo, la temperatura de la hoja en el factor potencial hidrico del
suelo, de especial significancia en la regulacién de la conductancia y de la
transpiracion 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,
estan estrechamente correlacionadas. Las fluctuaciones de la radiacién 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 macrocliméticos. Periodos diurnos prolongados con cielo comple-
tamente despejado, ocurren, por lo mismo, muy raras veces en las altas mon-
tafias tropicales himedas de Colombia, a diferencia de lo que sucede en las
cimas elevadas de las altas montarias de los Andes secos del Ecuador, Pert
y Bolivia con tasas elevadas y estables, a lo largo del dia, de radiacién solar.

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

Pero todos los factores ecoclimaticos mencionados, con mayor o menor
intensidad, segtin las condiciones macro-y ecoclimaticas predominantes, ejer-
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cen, aunque no siempre, directa o indirectamente incidencia sobre el com-
portamiento de la conductancia y de la transpiracion. Asilo demuestran los
coeficientes de las correlaciones parciales de la conductancia y de la transpi-
racién vs. las variables ecoclimaticas en referencia a las dos especies, por
ambas caras foliares. (Anexos) Tablas 13 a-16 b. En algunos casos sin embar-
g0, puede suceder que los factores macroclimaticos ejerzan fuerte influencia
directa sobre la temperatura de la hoja o del suelo. Sin embargo, por lo gene-
ral, lared compleja de interinfluencias de los factores climéticos sobre las
variables fisiolégicas podria, a groso modo, resumirse asi:

La radiacién incidente esta estrechamente interrelacionada con la
radiacién global, pero influye, a la vez, sobre la temperatura de la hojaen la
cual se efecttien las mediciones de la conductancia y de la transpiracién.
Por otra parte, de las fluctuaciones de la intensidad de la radiacion 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 momenténeas del potencial hidrico de las
capas del suelo, mds préximas a la supereficie.

o Por lo mismo, en general, los aumentos de las intensidades de la ra-
diaci6n global que intermitentemente se presentan en los paramos produ-
cen incrementos o descensos de las intensidades de las variables
ecoclimaticas, potencial hidrico del suelo, radiacién incidente, temperatu-
ra del ambiente, temperatura de las superficies foliares y temperatura del
suelo. Pero, por otro lado, las intensificaciones de la radiacion global impli-
can, por lo general, descensos de la humedad relativa del aire; mientras que

lag ;)aidas ¥ atin ligeros atenuamientos producen efectos inversos (Figs. 22,29
y 32).

51  ANALISIS DELAS VARIACIONES DE LA CONDUCTANCIA Y
LA TRANSPIRACION POR LA HAZ Y POR EL ENVES FOLIAR
DE LAS DOS ESPECIES, EN CADA COMUNIDAD VS.
FACTORES AMBIENTALES.

A continuacién se analiza para cada una de las dos especies estudia-
das las respuestas de la conductancia y transpiracién foliar, por la haz y
por el envés de 1a hoja, de Pentacalia vaccinioides y de la Espeletia grandiflora,
en cada una de las tres comunidades, a las fluctuaciones de cada uno de los
factores ecocliméticos de mayor impacto.

El andlisis se basa en la comparacién de los comportamientos de los
coeficientes de las correlaciones parciales de las variables macro-y
ecoclimaticas y se complementa con los resultados de las regresiones linea-
les simples o miiltiples de la conductancia y de la transpiracién vs. los
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factores ecoclimaticos 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 transpiracion.

También se evaluan, en cada comunidad, comparativamente, las mar-
chas diarias de la conductancia, en los doce dias 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 transpiracién, con ayuda de las gréficas que acompa-
fian 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 comunidades.

Finalmente, se muestran y evalian comparativamente, para la
conductancia y la transpiracion, 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 Vegetacién de Turbera, las correlaciones parciales, de
la conductancia y de la transpiracién, por la haz de la hoja vs. los factores
ecoclimaticos: potencial hidrico del suelo y temperatura del ambiente, fueron
negativas. Por el envés, las correlaciones parciales de la conductanciay de la
transpiracién vs. temperatura del ambiente y de la hoja, fueron también nega-
tivas. Para la transpiracién el potencial hidrico present6 correlacién parcial
negativa, por el envés. Por esta misma cara foliar la correlacién parcial
conductancia vs. viento presenté coeficiente positivo; también la correlacién
transpiracién vs. velocidad del viento, por el envés, resulté positiva.

Los aumentos de la velocidad del viento contribuyeron a producir
niveles relativamente altos en las tasas de la transpiracién, por el envés.
Otras veces, las tasas de las dos variables dependientes, conductancia y
transpiracién, descendieron cuando se intensificé la radiacién global, des-
cendié la humedad relativa y se intensificé la velocidad del viento, como se
desprende de las respectivas marchas diarias de la conductancia vs. radia-
cién global. Véase también Fig. 29, que muestra la marcha diaria de la
conductancia a lo largo de los dias en los cuales se efectuaron las medicio-
nes vs. radiacién 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 pardmetros fisiolégicos vs. hume-
dad relativa, radiacién 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 ecoclimaticas. Se afiade, finalmente, a titulo informativo las
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correlaciones parciales conductancia vs. transpiracién y vice-versa de las
variables fisiolégicas pero independientemente de las correlaciones parcia-
les de los factores climaticos.

Tales correlaciones parciales explican, entre otros, las diferencias de
los promedios de las tasas de intensidad de los factores macro-y
ecocliméticos para cada una de las tres comunidades y la relacién de cada
factor, positiva o negativa, sobre las tasas de la conductancia y de la trans-
piracién, por la respectiva cara foliar. Figs. 9-14.

El comportamiento de la conductancia y de la transpiracién vs. los
factores ecocliméticos fue diferente en las tres comunidades, tanto por la
haz, como por el envés de la hoja. Asi, mientras en la comunidad Vegeta-
cién de Turbera la conductancia y la transpiracién vs. humedad relativa
variaron en relacién directa, por ambos lados de la hoja, en el Frailejonal-
Pajonal, esto solamente ocurrié para la conductancia vs. humedad relativa,
por la haz. Por otra parte, en el Frailejonal-pajonal el comportamiento de la
c?nductancia vs. la humedad relativa, por el envés de la hoja, difiri6 tam-
bién notablemente con respecto al del PAramo-rocoso y, en particular, al de
la Vegetacién de Turbera, donde la relacién fue positiva, mientras que en el
Frailejoal-pajonal fue negativa. (Véase también Figs. 9-14b; 45 a-46 b).

Con respecto a la transpiracién vs. humedad relativa, por el envés,
llama la atencién la relacién negativa, que se presenté en las comunidades
Frailejonal-pajonal y el PAramo-rocoso. La razén para ello pareceria radicar
€n que mientras en el Frailejonal-pajonal los descensos de la radiacién glo-
bf:ll estuvieron acompariados de incrementos de la humedad relativa y de
simultineos descensos de las temperaturas de las hojas y del ambiente, en
la Vegetacién de Turbera los descensos de la radiacién global no siempre
Produjeron incrementos de la humedad relativa. Pareceria que esto se debid
a los vientos transportadores de aire seco al sitio donde se hicieron las me-

d.iciones; y alincremento de la temperatura del aire y de la hoja. (Anexos)
Fig.10 g h.

Sin embargo, cuando por el contrario, los incrementos de la radiacién
global en la comunidad Vegetacién de Turbera produjeron descensos de la
humedad relativa, sorprendentemente, ello no siempre implic6, como era de
esperarse, aumentos de la intensidad de la transpiracién y de la
conductancia. Sin embargo, la ocurrencia de vientos momentéaneos fuertes
(4 m/seg.), y la disminucién del valor negativo del potencial hidrico 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 también haber contribuido a la produccién de este mismo efec-
to. (Anexos) Fig.11 e-f.
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Fig 45 (a,b). Variacién de los promedios de la conductancia entre especie (haz y
envés foliar) y por comunidad.
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Fig 46 (a,b). Variacién de los promedios de la transpiracién por especie (haz y
envés foliar) y por comunidad.
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En contraste, en el Frailejonal-pajonal los aumentos de la radiacién
global siempre estuvieron acompanados de incrementos de la conductancia
y de la transpiracién, 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 coincidi6 con los
descensos de la humedad relativa; otras veces, con aumentos de la misma.
También, a veces cuando el viento dejé de soplar, aumenté la humedad rela-
tiva, (Anexos) Figs. 1-2 y (Anexos) Fig. 21. Sin embargo, en total, como mues-
tran los promedios, Figs. 9-14 tanto de la transpiracién y de la conductancia
+ES en el Freailejonal-pajonal, cuando los incrementos de la radiacién glo-
bal produjeron descensos, asi sean minimos, de la humedad relativa, la
conductancia se incrementdé. (Véase también (Anexos) Tablas 13 a,b).

En el Paramo-rocoso la radiacién global y la radiacién incidente pre-
sentaron relaciones positivas, por la haz y por el envés. Las relaciones trans-
piracién vs. humedad relativa, y conductancia vs. humedad relativa por
ambos lados de la hoja, resultaron también positivas. Véase (Anexo) Tablas
13by 14 ay Figs. 10 a,b; 45 a,b; 46 a,b. Por otra parte, periodos de humedad
relativa superior al 65% alternaron con stibitos descensos de la humedad
del aire (50%-39%).

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

En el Frailejonal-pajonal las correlaciones parciales de la
conductancia y de la transpiracién por ambas caras foliares en las tres co-
munidades fueron negativas, (Anexos) Tablas 13 b; 14 a,b; salvo el caso de
la comunidad Vegetacién de Turbera en la cual la correlacién parcial trans-
piracién vs. temperatura de la hoja, por la haz, fue de 0.038. Todo en coinci-
dencia con las relaciones entre las tasas promedio (+ES) de la conductancia
y de la transpiracién vs. los promedios (+ES) de la temperatura promedio
(ES) de 1a hoja, por las dos caras foliares. También la temperatura promedio
de la hoja presenté correlaciones parcial positiva con respecto a la transpi-
racién por el envés.

No obstante las reducidas diferencias entre los valores de las intensi-
dades de la conductancia y de la transpiracién (minimos, medios, maximos
y promedios), correspondientes a las dos caras de la hoja anfiestomatica de
Pentacalia vaccinioides (véase Tabla 3), existen sobre todo diferencias entre
los valores de los promedios (+SE), tanto de la transpiracién como de la
conductancia, de los valores de tales promedios (+SE) obtenidos para cada
una de las tres comunidades, en las cuales se llevé a cabo este estudio.
Particularmente, son notables las diferencias de los promedios (+SE), entre
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el Paramo-rocoso y las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetacién de
Turbera, respectivamente. Figs. 45 a,b; 46 a,b.

De acuerdo con una de las conclusiones que se plantean como resulta-
do de este trabajo, tales diferencias est4n, relacionadas con el comportamien-
to del potencial hidrico en cada una de las tres comunidades, Fig. 14 a,b.

Por otra parte, dentro del conjunto de las variables climéticas que en
cada comunidad influyen en la fluctuacién de las intensidades de la
conductancia y la transpiracion, es necesario establecer categorias segtin la

magnitud de la incidencia sobre la regulacién de las intensidades de las
mencionadas variables fisiolégicas.

El conjunto total de variables consideradas en este estudio, incluye 8
variables independientes. Este conjunto de variables independientes inclu-
ye una primera categoria, conformada por los pardmetros macroclimaéticos:
radiacién global, humedad relativa del aire, temperatura del aire y el viento.
La segunda categoria incluye las variables ecocliméticas: radiacién inci-
dente, temperatura del suelo, temperatura de la hoja y el potencial hidrico
fiel suelq. Este tiltimo pardmetro, al igual que la temperatura de la hoja, esta
influenciado por las dos categorias de variables mencionadas.

Las variables ecocliméaticas estan fuertemente interelacionadas y se
complementan de acuerdo con el sitio donde crecen las plantas y se efectien
las mediciones. Las variables dependientes conductancia y transpiracién

foliar esfén también estrechamente interrelacionadas (Anexos) Tablas 1-12;
correlaciones de Pearson.

La transpiracién depende directamente de la conductancia, de acuerdo
conla ecuacion: H,0=gH,0, H O(mmol/H,0m 5%). En donde gH,Oes la
conductancia del vapor de agua, expresada en valores de flujo molar.
pct,O, representa la diferencia de la presién de vapor, expresada en molé-
culas de agua por volumen, (Larcher, 1995).

Las variables ecoclimaticas estan estrechamente interrelacionadas con
las variables macroclimaticas ¥, en algunos casos, variables pertenecientes
aunay o.tra gE}tegoria pueden interactuar e influenciar la conductanciay/o
la transpiracién, por una o por ambas caras foliares. Esto mismo es lo que se

muestra en las regresiones lineales de la conductancia y de la transpira-
cién, Tablas 10 a-13 b.

En este esh'.tdio las variables independientes de mayor “fit” o poder
productivos, variaron de una especie a otra, de una a otra comunidad y
segun la cara foliar. Segiin la magnitud, mayor, media o menor del coefi-
ciente pueden agruparse en variables de coeficiente alto, intermedio o bajo.
Entre las primeras estaria el potencial hidrico del suelo y la temperatura de

CONTRIBUCION AL EsTUDIO COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA. . . 115

la hoja. Entre las segundas, la temperatura del suelo, la temperatura del
ambiente, la humedad relativa y la radiacién incidente. Entre los de baja
influencia estarian la radiacién global y la radiacién incidente. Sin embar-
go, estos grados de incidencia sobre las variables fisiolégicas tampoco es
uniforme. En una comunidad son ciertas variables; en otra comunidad pue-
den ser otras. Esto también es valido para las regresiones lineales de las
respectivas comunidades.

Sin embargo, para obtener al menos una aproximacién al conocimiento
de la compleja red de interrelaciones de las variables macrocliméticas y
ecoclimdaticas con la conductancia y transpiracién, en cada comunidad, se
recurrié al calculo de la correlacién de cada variable macro - climdtica vs.
cada una de las variables fisiolégicas mientras el valor de cada una de las
otras variables macro - o ecocliméaticas permanecia constante. Es decir, la
determinacién de las correlaciones parciales de la conductanciay/o la trans-
piracién, respectivamente vs. cada una de las variables macro - y ecocli-
méticas. Siempre se incluyd la variable macroclimatica 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 conjuntos de correlaciones
parciales de la conductancia y de la transpiracién vs. conjunto completo
de ocho variables independientes macro-y ecocliméaticas de cada comuni-
dad resultan las variables cuyos coeficientes de correlacién parcial son méds
altos. Por ejemplo, en la comunidad Paramo rocoso, por el envés, para la
correlacién parcial transpiracién 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
transpiracion 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 comunidad Vegetacién de Turbera, presenté
valor elevado la correlacién parcial transpiracién vs. temperatura del am-
biente. También correlacién 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 mds altos: salvo la
correspondiente al potencial hidrico por el envés, en la comunidad Vegeta-
cién de Turbera. los coeficientes de las correlaciones parciales, porlahazy
por el envés, de esta misma variable (T,) en la comunidad Frailejonal-pajonal,
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fueron también bajas. PRPVH: T, =-0.2655; PRPVE: T, =-0.3007; TPVH: T, =-
0.2012; TPVE: T, =0.0207; FPPVH=-0.0775; FPPVE, T,=0.0978. Tabla 6b.

Enlas Tablas 10 a,b y 11 a,b (Pentacalia vaccinioides) 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 comunidad, por la haz y por el envés foliar, las respuestas
de la conductancia y de la transpiracién al influjo de variables que resulta-
ron ser de mayor significancia fisiolégica y estadistica, en referencia a la
conductancia y la transpiracién de cada especie, lado foliar y comunidad
respectivamente. En algunos casos estas condiciones climéticas correspon-
dieron directamente a las variables macroclimaticas, radiacién global, hu-

medad relativa, temperatura del ambiente, temperatura sueloy velocidad
del viento.

La_a influencia de la variable independiente, potencial hidrico del sue-
se eyu%encia en las respuestas de la transpiracién y de la conductancia a
las variaciones de dicha variable. Véase regresiones de la conductancia y de
la transpiracién vs. ambientales independientes en las que figura la varia-
ble potencial hidrico del suelo. Tabla 10 a;11b.

lo,

hidri Por otra parte, se pudo establecer que las variaciones del potencial
rico del suelo dependen en mayor grado y en su orden de las siguientes
variables: temperatura del suelo (Tsuelo), humedad relativa de la atmésfera

(Hrfel),. temperatura del ambiente (Tamb), radiacién incidente (Radin) y
radiacién global (Rglob).

Cabe destag:ar la alta incidencia de la temperatura del suelo (Tsuelo)
acentcﬁ:f\‘foitamemo del potencial hidrico del suelo. Tales incidencias se
n las épocas de sequia 0 de menor precipitacién en el Paramo y se

éxpresan a través de la magnitud y frecuencia de los descensos momenta-
neos de los valores del potencial hidrico de las capas superficiales del sue-

lo. Est? ocurri6, en particular, durante el mes de enero de 1995, en la
comunidad Piramo-rocoso.,

en el

Por otra parte, las diferencias entre los valores promedios totales
de la conductancia y de la transpiraciéon (MzSE) , correspondientes a
cada una de las tres comunidades, estén relacionadas, con los balances
respectivos de los efectos promotores vs. los efectos inhibidores de las
tasas de la conductancia y de la transpiracién, producidos por las varia-

ciones c.iel potencial hidrico del suelo para cada comunidad especie y
cara foliar.

Tambiép Pueden provenir del efecto directo independiente o a tra-
vés de las variaciones inducidas en la temperatura de la hoja (Thoja), por
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la temperatura del aire, la radiacién global e incidente y la temperatura
del suelo, a través del impacto sobre el potencial hidrico del suelo. En
algunos momentos, también la velocidad del viento puede ejercer influen-
cia sobre la humedad relativa e indirectamente sobre el potencial hidrico.
De todas maneras la red de interacciones de los factores climéticos es
compleja.

El impacto de las variaciones de los parametros climéticos, ya men-
cionados sobre los descensos o incrementos momentédneos del potencial
hidrico del suelo se presenté en las tres comunidades y alcanzé mayor mag-
nitud, particularmente, en la primera época seca del afio. Por ejemplo, como
se observa en las (Anexos) Fig.2, el 19 de enero de 1995, en la comunidad
Frailejonal-pajonal, el potencial hidrico de las capas superficiales del suelo,
vari6 de -23 a -14 centibares.

Ese mismo dia, simultdneamente la radiacién global, alas 10.39 a.m.
inicié un descenso de 1200 a 800 umol/seg/m? y se mantuvo a menos de
1000 umol/seg/m?2. Al mismo tiempo, la humedad relativa, ascendié de 51%
al 58%. Por la haz, a las 10.41 a.m. la radiacién global ascendié a 1400
umol/seg/m?y descendié a 900 umol/seg/m?y m4s tarde a 700 umol/seg/
m? Mientras tanto, el potencial hidrico de los horizontes superficiales del
suelo varié entre -21 y -4 centibares.

En el PAramo-rocoso, el 17 de enero de 1995, a las 12.47 p.m. la radia-
cién global ascendié a 400 umol/seg/ m? a 1900 umol/seg/m? a las 13.15
p-m. Simultineamente, la humedad relativa, descendié a 55% y a esa misma
hora, el potencial hidrico del suelo pasé de -45 a -47 centibares por el envés.
Por la haz, se observé un comportamiento similar. Fig. 15 a-h.

En la comunidad Vegetacién de Turbera el dia, enero 18 de 1995, la
radiacién global ascendié de 600 a 2400 umol/seg/m? y se mantuvo a ese
nivel. Entre tanto, la humedad relativa descendié del 51% al 45%, mientras
el potencial hidrico del suelo a las 10.55 a.m. era de -1 centibar, peroya a las
11.23 a.m. aumentoé a -3.5 centibares; pero pronto, a las 11.30, comenzd a
descender hasta alcanzar -2.5 centibares a las 11.39 a.m. La radiacién glo-
bal ascendié6 a 2.500 umol/seg/m?, la humedad relativa del aire al 51%, y el
potencial hidrico del suelo a -3.5 centibares y, en seguida oscil6 entre ese
valor y -2.5 centibares. La radiacién global simultineamente oscil6 entre
1200, 2400 y 2200 umol/seg/m?, por el envés. Sin embargo, cabe sefialar
que en la comunidad Paramo-rocoso, fue donde el potencial hidrico del
suelo se mantuvo mas estable, Fig.16 a-h, particularmente, durante los pe-
riodos de iniciacién de las épocas de lluvias que alternan con las épocas de
sequia del afo.

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

De tal modo que, de acuerdo con las condiciones climaticas dominan-
tes en el momento de efectuar las mediciones en una comunidad, en una
especie y en referencia a una cara foliar dadas, variar4 el potencial hidrico.
Asise observaenlas Figs. 15,16, si se compara el comportamiento del poten-

cial hidrico por la haz y por el envés foliar de Pentacalia vaccinioides, en la
comunidad Vegetacién de Turbera.

Por lo mismo, si se pregunta, cuales fueron los factores climaticos y en
qué medida tales factores tuvieron mayor incidencia en la conductancia ?
De acuerdo con el comportamiento de los coeficientes de las correlaciones
parciales ya discutidos y con las regresiones lineales de la conductancia vs.
factores climaticos, (Tablas 10 a,b.) la respuesta a tal pregunta es: Los fac-
tores ambientales que en una u otra comunidad tuvieron mayor impacto en
las altas tasas de la conductancia o de la transpiracién resultaron ser dife-
rentes. En la comunidad Frailejonal-pajonal las altas tasas de conductancia,
por el envés foliar, de la especie Pentacalia vaccinioides, dependieron, en su
o€de.n, de la velocidad del viento, de la radiacién incidente y del potencial
hidrico del suelo, (Véase Tablas 6 a,b).

De igual manera, si solamente se tiene en cuenta el impacto y variacio-
nes del potencial hidrico de las capas superficiales del suelo como factor
;I:Inl:znltfil regtzﬂz.aqor de las tasas de la conductancia y de la transpiracién de

al1a vaccinioides, en las tres comunidades y se excluye el producido por
otros factores ambientales y sus respectivas variaciones, surge la pregunta:

) Por qué, entonces el valor promedio (+ES) de la conductancia, por el
?&:ﬁs de las hojas de Pentacalia vaccinioides, en la comunidad Vegetacién de
h tm‘era_,'es menor que en la comunidad Frailejonal-pajonal, si el grado de

aturacién del agua del suelo siempre fue mayor en la Vegetacion de Turbera

queen e.l Frailejonal-pajonal, tal cual se desprende los valores que aparecen
en las Figs. 45 a,b yFig.47ab?

Podria tambié
(M<SE) dela transp
en el Pdramo-rocos
del substrato mayo

n surgir la pregunta: Por qué los valores promedio
iracién, por la haz de las hojas, de Pentacalia vaccinioides,
0 y en el Frailejonal-pajonal con un contenido de agua
T, son muy cercanos ? (Fig. 46 a,b y Fig. 47 a,b).

o Si bien la complejidad de las interdependencias de las variables
climéticas }mphcadas dificulta todavia disponer de una respuesta definiti-
va a estos Interrogantes, con base en la informacién obtenida en este estu-
dio, se puede plantear, como hipétesis de trabajo, la siguiente:
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Fig 47 (a, b). Variacién de los promedios del potencial hidrico del suelo por especie
(haz y envés foliar) y por comunidad.

Los montos de los promedios +ES de las tasas de la transpiracién y
de la conductancia dependen del balance de grado de intensidad de las
fluctuaciones momentaneas de las variables climdticas promotoras contra
el grado de intensidad de las fluctuaciones momenténeas de las variables
inhibidores de la conductancia o de la transpiracién. 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 unas y
otras variables climdticas.

Este balance puede ser complementado mediante la confrontacién
de los coeficientes de las correlaciones parciales de cada factor ecoclimético
con los montos de los promedios de las tasas de conductancia y transpira-
cién, obtenidos en las mediciones efectuadas, a lo largo de los dias en que se
realiz6 este estudio. (Figs. 9 a-14 b).

Los coeficientes de las correlaciones parciales correspondientes a la
transpiracién por la haz de Pentacalia vaccinioides vs. factores ecoclimaticos
en las comunidades Frailejonal-pajonal y Poramo-rocoso, (Tabla 8 a,b) ex-
Plican el elevado promedio de la mencionada variable fisiolégica (transpi-
racién). En particular los valores altos de los coeficientes de las correlaciones
parciales promotoras de la transpiracién como la radiacién incidente; cuya
mf!dlana y promedio (+ES), por otra parte, fueron mayores en la comunidad
Péramo rocoso que en la comunidad Frailejonal-pajonal.

. También la temperatura de la hoja, mediana y promedio, fue mayor en
el' Paramo rocoso, lo mismo que la velocidad del viento. También los prome-
dios de las intensidades de los factores macrocliméticos, radiacién global,
humedad relativa y el factor ecoclimitico, radiacién incidente, fueron mas
favorables en el Paramo-rocoso. (Tabla 3 y Figs. 8a-14b).

Estos anlisis se efectuaran en el capitulo siguiente y los respectivos
l‘esu;tt.ldos se confrontaran y discutirdn con los que se obtengan para Espeletia
grandiflora en referencia a la determinacion de las incidencias de las mis-

mas Vana}bles ecocliméticas en el comportamiento de la conductancia y de
la transpiracién

5.1.2 Espeletia grandiflora

Tgmbién, como en el caso de Pentacalia vacciniodes, las variables
macrocliméticas, humedad relativa y radiacién global, presentaron las més
elevadas correlaciones simples o independientes (Pearson) entre si. Lo mis-
mo, vs. cada una de las variables ecoclimaticas, temperatura del ambiente,
temperatura de la hoja, temperatura del suelo, viento y potencial hidrico del
suelo: (Anexos) Tablas 7-12. También los valores de las correlaciones inde-
pendientes de la radiacién global y de la humedad relativa vs. potencial

hidrico del suelo resultaron negativas en las tres comunidades y por ambos
lados de la hoja.

El potencial hidrico del suelo presentd en todas las comunidades el
valor de la correlacién simple o independiente (Pearson) mds alta con res-
pectoa la humedad relativa; seguido por el de las correlaciones del mismo
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factor con las variables: velocidad del viento y temperatura del suelo y del
ambiente. Esto ultimo en la mayoria de los casos.

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

El coeficiente del potencial hidrico (T,, T,) en las regresiones lineales
simples (Anexos) Tabla 12 b, conductancia vs. potencial hidrico 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. transpiracién resultd, en la misma comunidad Paramo-
rocoso, por ambas caras de la hoja, negativo. En la comunidad Frailejonal-
pajonal fue positivo en el caso de la regresién transpiracién vs. radiacién
incidente y potencial hidrico, 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 ecoclimaticos y de la transpiracién vs. factores macro-y ecocliméticos, se
llega a la conclusién, segun la cual, los coeficientes de las correlaciones
parciales del potencial hidrico del suelo (T,, T,), en la comunidad Paramo
rocoso, por la haz, son negativos.

Para el caso de la conductancia y de la transpiracién, por el envés, en
todas las comunidades los mismos coeficientes resultaron positivos. Tam-
bién ocurrié esto con el coeficiente de correlacién parcial de la conductancia
vs. humedad relativa. Ademads, sélo para el caso del Poramo rocoso, por la
haz, el coeficiente de la correlacién parcial conductancia vs. humedad relati-
va resulté relativamente alto; contrariamente a lo que podria esperarse. Pro-
bablemente, esto explica la razén por la cual en esta comunidad, los coeficientes
de las correlaciones parciales, respectivamente, de la conductancia vs. poten-
cial hidrico del suelo, y de la transpiracién vs. potencial hidrico del suelo
resultaron negativos, por la haz. Tablas 15 a,b; 16 a,b.

En el Pdramo-rocoso el coeficiente de las correlaciones parciales trans-
piracién vs. temperatura del suelo y conductancia vs. temperatura del suelo
fueron las mds altas dentro del respectivo conjunto de variables indepen-
dientes correspondientes a la comunidad. Esto mismo ocurrié en la comuni-
dad Vegetacion de Turbera, pero sélo por el envés foliar, tanto para la
conductancia como para la transpiracion. Tablas 15 a,b; 16 a,b.

En las comunidades Frailejonal-pajonal, Paramo rocoso y Vegetacién
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 correlacién conductancia vs. temperatura del
suelo, por el envés, en la comunidad Vegetacién de Turbera.
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En el caso de la comunidad Paramo-rocoso, los coeficientes de las
correlaciones parciales de la conductancia vs. variables ambientales se pre-
sentaron tres correlaciones parciales de coeficientes negativos, a saber:
conductancia 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, transpiracién vs. variables ambienta-
les interrelacionadas, en esta misma comunidad, solamente se presentaron
dos correlaciones parciales de bajos coeficientes negativos. A saber: transpi-
racién vs. humedad relativa (r=-0.0830) y transpiracién vs. temperatura del
suelo (r=-0.1236). (Anexos) Tabla 16 b.

En el Paramo-rocoso, el potencial hidrico del suelo medido con la
ayuda de dos tensiémetros, presenté correlacién parcial de coeficiente po-
sitivo con respecto a la transpiracién, lo mismo que la radiacion global, la
radiacién incidente, la temperatura del ambiente, la temperatura de la hoja
y la velocidad del viento; para Espeletia grandiflora, cuando las mediciones
se hicieron por el envés foliar. (Anexos) Tabla 16 b.

. Cabe destacar que el monto del balance de los coeficientes de las corre-
laciones parciales, positivas vs. los montos de los coeficientes negativos, de
cada una de las variables consideradas, para cada comunidad, por la haz y
por el envés, es directamente proporcional al monto de los promedios de las
tasas de conductancia y la transpiracién correspondientes a cada una de las
tres comunidades, por lahaz y por el envés foliar, de cada especie, respectiva-
mente, registrados en la Tabla 3 y (Anexos) Tablas 15a,by 16 a,b.

Exceptuada la comunidad Paramo rocoso y las mediciones efectua-
das por la haz, las correlaciones parciales de la transpiracién y de la
conductancia vs. potencial hidrico del suelo son positivas, a diferencia de
lo que ha sucedido en Pentacalia vaccinioides. Todo, en consonancia con los
montos de los promedios de la conductancia y la transpiracién obtenidos a
lo largo del estudio, en las dos especies, en las tres comunidades y para las
mediciones efectuadas, por una y otra cara foliar. Tablas 15 a,b; 16 a,b.

El coeficiente de la correlacién parcial negativa transpiracién vs.
potencial hidrico en la comunidad Paramo rocoso, coincide con el bajo pro-
medio de las tasas de transpiracién, resultantes de las mediciones efectua-
das en esa comunidad, que aparecen en la Fig.49 a,b. Lo propio es aplicable

al promedio de la conductancia, en la misma comunidad, 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 transpiracién foliares vs. una variable ambiental inde-
pendiente, de mejor “fit” estadistico. Tal variable en la mayoria de los ca-

CoNTRIBUCION AL EsTubDIO COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA. . . 123

a) Variscion de los promedios de s conductancle sntre sspecie (He2 follas) y par mes

140 - - -

920 +-—— - -

100 .

COMDUCTANGA:

0 -

20 o-— - -

b

o~

Coere B - waree Sssceners

—m—( granditiors 20 91080822 B T aenmon 15.88337143
P vacemioiges, L o 530ea2Te 3007484100
eses
b) én do los p dios de la Ia entre sspecle (snvés folisr) ¥ por mes

[
, f

-
|

80 b

p

ranadiors_ ! ezootz 1378627836 131.2954280
@=p vaccmioes . _ —_a25302000 T EXERTIY I T2lezs97e

Fig 48 (a,b). Variacién de los promedios de la conductancia por especie (haz y
envés foliar) y por meses de diferentes épocas del aiio.

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

Se considera de interés sefialar que si se resuelven las ecuaciones de
cada regresién, los resultados de las respectivas soluciones resultan pro-
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porcionales a los promedios (+ES) para la conductancia y la transpiracién,
de cada especie, para cada comunidad y lado foliar. Lo propio ocurre con la
regresion simple lineal, temperatura de la hoja vs. radiacién global y poten-
cial o tensién hidrica del suelo vs. respectivos factores ambientales, segin
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 hidrico del suelo en la regulacién de la conductancia y
de la transpiracién, en uno u otro sentido se explica por la complejidad de
las influencias que sobre este factor ejercen todos los parametros
macrocliméticos y ecoclimaticos. Por lo mismo estos factores, también enel
caso de las diferentes regresiones simples de la conductancia y transpira-
cién resultaron ser las mas frecuentes. El potencial hidrico fungié como
variable independiente en tres regresiones; al igual que la temperatura de la
hoja. El coeficiente de regresién del potencial hidrico, en todos los casos fue
positivo y el de la variable temperatura de la hoja, siempre negativo.

Tanto la temperatura de la hoja como el potencial hidrico momenténeo
del substrato resultan de la interactuacién de los pardmetros que en un mo-
mento dado determinan la situacién momentinea macro-y ecoclimatica pre-
dominante en la respectiva comunidad del paramo. En particular, de la
temperatura del suelo, de la humedad relativa de la atmésfera, de la tempera-
tura del aire y de la radiacién global, como ya muestran las Tablas 4 ab;5ab.

Ademas, la humedad relativa esta estrechamente correlacionada con
la radiacién global, variable, a la vez estrechamente relacionada con la ra-
diacién 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 transpiracién de E.grandiflora, en
relacién con el de P.vaccinioides de estas mismas variables en las tres comu-
nidades, de una parte, y las interrelaciones de este comportamiento con las
variaciones de los promedios (+ES) del potencial hidrico del suelo (T, T, de
otra parte, segiin se muestra en las Figs. 50 a,b y en las Tablas 15 a, b, se
propone la hipétesis siguiente:

A las reservas de agua acumuladas en el parénquima de la médula
del eje caulinar y en el meséfilo de las hojas de Espeletia grandiflora, suma-
das a las caracteristicas morfolégicas y anatémicas de las hojas, esta-
bilizantes de la capa limite; sobre todo, por el envés foliar, se debe la
estabilizacién del continuum: suelo-planta-hoja. Esta estabilidad determi-
na la mayor regularidad de las respuestas de las plantas de esta especie a
las variaciones de los factores climaticos. Tal regularidad, a la vez, contras-
ta, con la diversidad de respuestas, a los mismos factores climdticos de
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Fig 50 (a,b). Variacién de los promedios del potencial hidrico del suelo por especie
(haz y envés foliar) y por meses de diferentes épocas del afio.
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especies de plantas holoxeromérficas (Mora-Osejo et al 1994) que, como
Pentacalia vacinioides almacenan volumenes limitados de agua en los tejidos
foliares. Fig. 51.

A diferencia de E.grandifolia, la especie holoxeromérfica P.vaccinioides,
no dispone de reservas significativas de agua en el tallo, ni caracteristicas
morfolégicas particulares, estabilizantes de la capa limite entre la superfi-
cie foliar y la atmésfera, como ocurre por el contrario, en E. grandiflora (Mora-
Osejo et al 1994).

Esta misma hipétesis pretende explicar también la reducida ampli-
tud de las variaciones en cada una de las comunidades de los valores pro-
medio (MxSE) de la conductancia y de la transpiracién foliar de Espeletia
grandiflora. Figs. 48 a,b y 49 a,b.

INTERRELACION ENTRE ZSPECIE Y LADO DE LA HOJA
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Fig 51 a. Conductancia. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelacién
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
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Fig 51 b. Transpiraci6n. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelacién
entre las dos especies y lado foliar (por la haz y por el envés foliar).

Porotra parte, la combinacién de varios factores climaticos y edaficos,
en particular, la ocurrencia, a lo largo del dia, de largos periodos con altas
intensidades de radiacién, con incrementos prolongados de la temperatura
fle la atmésfera y descensos de la humedad relativa del aire, induce fuertes
Incrementos, a veces momentaneos, otras veces prolongados, del potencial
hidrico del suelo.

Si embargo, la conductancia y la transpiracién foliar de Espeletia
grandiflora, no suelen ser afectadas por tales descensos, (Anexos) Fig. 24
e,f. Desde luego, cuando la temperatura de 1a hoja y del aire experimentan
simultineamente fuertes e intempestivos incrementos, como ocurrié el dia
19 de enero de 1995, durante la primera época seca del afio, en la comuni-
dad Frailejonal-pajonal, la conductancia y la transpiracién de Espeletia
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grandiflora descienden a niveles bajos. Fig. 13 a,g. En ese dia, la tempera-
tura de la hoja en las horas cercanas al medio dia, alcanzé 19°C y la del
ambiente 17.5°C. (Anexos) Fig.14 g,h. En cambio la conductancia y las
transpiracién 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 aiio, por ejemplo, las que suelen presentarse en los
primeros meses del afio y en sitios donde el suelo no dispone de reservas
permanentes de agua, como sucede en la comunidad Pdramo-rocoso; en
contraste con los suelos de las comunidades, Frailejonal-pajonal y de la
Vegetacién de Turbera.

En la comunidad Frailejonal-pajonal, las hojas de Espeletia grandiflora,
presentan por el envés, tasas altas de conductancia estomdtica que oscilan
entre 150 y 200 umol/seg/m? asi los valores del potencial hidrico del suelo
oscilen entre -1 y -5 centibares, (Anexos) Fig.24 e f. Mientras que las mismas
horas, del mismo dia (10.09.94), la conductancia foliar, por el envés de
Pentacalia vaccinioides oscilé de acuerdo con las fluctuaciones de la radia-
cién incidente (factor ambiental con bajo indice de colinealidad, dependien-
te, en mayor grado de la posicion de la planta y de las hojas con respecto al
sol, en las cuales se efectiien las mediciones) y el potencial hidrico del
suelo. (Anexos) Fig. 1 e f.

Es decir, a mayor potencial hidrico, menor conductancia y vice-ver-
sa. Esto ocurre también en algunas comunidades, especies y lado foliar,
frecuentemente bajo el impacto combinado de las variables: humedad rela-
tiva, temperatura de la atmésfera, radiaciones global e incidente y veloci-
dad del viento sobre otros factores climéaticos, tales como, la velocidad del
viento, la temperatura del suelo (factor estrechamente interrelacionado con
el potencial hidrico del suelo) y temperatura de la hoja. Tablas 12b; 13 a,b.
(Anexos) Fig. 1 e,f, Sep.10.94.

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

A continuacidn se sefialan las dos variables, cuya combinacién, se-
gin la comunidad, tuvieron la mayor incidencia sobre el potencial hidrico
del suelo. Al menos una de tales dos variables, obtuvo el mas alto valorde la
correlacién 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 sintesis, en el caso de Pentacalia vaccinioides en cinco casos, de los
seis posibles, la temperatura del suelo fue una de las dos variables que
incidié sobre el potencial hidrico del suelo de la comunidad respectiva. La
variable macroclimética humedad relativa incidié en tres de los seis diferen-
tes. En referencia a Espeletia grandiflora, 1a variable independiente, tempera-
tura del suelo medi6 en cuatro de los seis posibles casos. Mientras que, la
humedad relativa tuvo mayor influencia que Pentacalia vaccinioides e influyen
en cinco casos sobre el potencial hidrico del suelo. Tablas 14 a,b; 15 a,b.

De todos modos, son estos dos factores ambientales, la temperatura
del suelo y la humedad relativa los de mayor significacién en la incidencia
sobre el potencial hidrico, en cuanto abarcan una mayor diversidad de con-
digit?nes morfolégicas, segiin la especie y cara foliar y situaciones ecocli-
maticas, edaficas y macroclimdticas, propias de las tres comunidades.

Enlasdos especies, por la haz y el envés foliar y en todas las comuni-
dades la variable macro-climética de impacto unico y definitivo sobre la
temperatura dela hoja fue la radiacién global como lo muestran claramente
le}s Tablas que contienen las regresiones lineales simples para las dos espe-
cies, porlahaz y el envés y para las tres comunidades.

El 6 de marzo de 1995, al igual que el 10 de septiembre de 1994, la
conductancia foliar por el envés de las hojas de Espeletia grandiflora, en la
C?mynidad Péramo-rocoso, oscilé inversamente con respecto al potencial
hidrico del suelo, Cuando éste alcanzaba valores cercanos a 0 centibares, la
conductancia disminuia; particularmente, al medio dia. Tan pronto, volvia
a aumentar, disminuian las tasas de la conductancia, Fig. 18 e,f; Fig.33 e,f.
El descenso més fuerte de las tasas de conductancia coincidié con el incre-
mento dela temperatura del suelo, fuertemente relacionado con el incre-
mento del potencial hidrico del suelo.

Cuando ocurrieron fuertes aumentos de la temperatura de la hoja, y
ascensos simultdneos de la radiacién global, también se presentaron des-
censos de la conductancia foliar, pero la conductancia descendid a 0 cuan-
do se produjo un mayor aumento prolongado del potencial hidrico del
suelo, entre las 13,43 p.m, ylas 15,20 p.m. dela tarde, de ese mismo dia, 6
de marzo de 1995; no obstante que la radiacién incidente se mantuvo a 200

umol/m?/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 PAramo-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 0 mmol/m?/seg. Mientras tanto el potencial hidrico
del suelo se mantenia entre valores de -40 y -50 centibares, no soplaba el
viento y la temperatura del suelo se mantenia cercana a los 10°C. La tempe-
ratura de la hoja comenzé a ascender al medio dia y alcanz6 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 descendié y
alcanz6 valores mas bajos, hubo momentos en los cuales la radiacién inci-
dente alcanzé valores de 240 mmol/m?/seg. (Anexos) Fig. 6 e,f.

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

Desde luego, las tasas mds bajas de la conductancia ocurrieron en las
horas de la mafiana, cuando se presentaron los mayores aumentos del valor
negativo del potencial hidrico del suelo, acompainados 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 relacién positiva con las intensidades de la varia-
ble radiacién global, pero independientemente de las oscilaciones del po-
tencial hidrico del suelo. Las tasas mas 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-
tdneas de los factores climaticos y las correspondientes respuestas de la
conductancia parecieran apartarse del comportamiento normal.

Sin embargo, el balance global de las variaciones momenténeas de las
intensidades climéticas, promotoras de las intensidades de la conductancia
y de la transpiracién, en cada una de las tres comunidades vs. las variacio-
nes inhibitorias de las mismas, explican lo ocurrido, en unay otra comuni-
dad, en los dias en que se efectuaron las mediciones.

Como ejemplo de la correlacién negativa de un factor climdtico vs. la
conductancia, podria sefialarse la secuencia de variacién desde un 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: PAramo-rocoso 15°C, Frailejonal-pajonal 16°C y Vegetacién de Turbera
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FRAILEJONAL PAJONAL PENTACALIA VACCINIOIDES HAZ

CASES INCLUDED 69 MISSING CASES 2

ROCO50 PENTACALIA VACCINIOIDES HAZ

CASES INCLUDED 52 MISSING CASES 0

REGRESION LINEAL SINPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ)

PREDICTOR

VARIABLES COEPFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 11.8675 0.50124 23.68 0.0000
RADGLOB 0.00407 4.884E-04 8.33 0.0000
R-SQUARED 0.5089 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 3.98126
ADJUSTED R-SQUARED 0.5016 STANDARD DEVIATION 1.99531
SOURCE DF ss Ms F P
REGRESSIOR 1 276.429 276.429 69.43 0.0000
RESIDUAL 67 266.745 3.98126

TOTAL 68 543.173

REGRESXON LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (TEOJ) PARAMO

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTART 15.8485 6.75211 21.07 0.0000
RADGLOB 0.00185 5.,261E-04 3.52 0.0008
R-SQUARED 0.1760 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 8.58831
ADJUSTED R-~SQUARED 0.1618 STANDARD DEVIATION 2.93058
S0URCE DF ss MS P P

REGRESSION 1 106.418 106.418 12.39 0.0008
RESIDUAL 58 498.122 8.58831

TOTAL 59 604.539

CASES INCLUDED 60 MISSING CASES 3

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ)
VEGETACION DE TURBERA EAZ

PREDICTOR

VARIABLES COEFPICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTART 15.2392 0.38871 39.20 0.0000
RADGLOB 0.00162 2.339E-04 6.90 0.0000
R-SQUARED 0.4881 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 2.07055
ADJUSTED R-SQUARED 0.4778 STANDARD DEVIATION 1.43894
SOURCE pF ss M8 F P
REGRESSION 1 98.6996 98.6996 47.67 0.0000
RESIDUAL S0 103.527 2.07055

TOTAL s1 202.227

Tabla 18a. Pentacalia vaccinioides (haz foliar). Regresién lineal simple de Thoj vs
radiacién global factor ecoclimatico seleccionado, paso a paso, por presentar ma-

yor influencia sobre la Thoj para cada una de las tres comunidades.
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PAJONAL PENTACALIA VACCINIOIDES ENVES

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMNPERATURA DE LA HOJA (THOJ) FPRAILEJOHAL

CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 0

PESTACALIA VACCINIOIDES ENVES

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 12,3321 0.43119 28.60 0.0000
RADGLOB 0.00316 3.912E-04 8.07 0.0000
R-SQUARED 0.4966 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 3.27040
ADJUSTED R-SQUARED 0.4850 STANDARD DEVIATION 1.80842
SOURCE DF 8s MS F P
REGRESSION 1 212.950 212.950 65.11 0.0000
RESIDUAL 66 215.846 3.27040

TOTAL 67 428.797

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ) PARANO ROCOSO

CASES INCLUDED 62 MISSING CASES 0

TURBERA PENTACALIA VACCINIOIDES ENVES

CASES INCLUDED 56 MISSING CASES 0

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 15.4379 0.69090 22.34 0.0000
RADGLOB 0.00204 4.815E~-04 4.24 0.0001
R=-SQUARED 0.2309 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 7.20530
ADJUSTED R~SQUARED 0.2181 STANDARD DEVIATION 2.68427
SOURCE DF SSs MS F P
REGRESSION 1 129.824 129,824 18.02 0.0001
RESIDUAL 60 432.318 7.20530

TOTAL 61 562.142

REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ)VEGETACIOR DE

PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 16.0591 0.42886 37.45 0.0000
RADGLOB 0.00127 2.723E-04 4.68 0.0000
R=SQUARED 0.2888 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 2.73206
ADJUSTED R-SQUARED 0.2756 STANDARD DEVIATION 1.65289
SOURCE DF ss MS F P
REGRESSION 1 59.8971 59.8971 21.92 0.0000
RESIDUAL 54 147.531 2.73206

TOTAL 55 207.428

Tabla 18b. Pentacalia vaccinioides (envés foliar). Regresion lineal simple de Thoj vs
radiacién global, factor ecoclimdtico seleccionado 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) PRAILEJONAL REGRESION LINEBAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DB LA HOJA (THOJ)
PAJONAL ESPELETIA GRANDIPLORA HAZ PRAILEJONAL PAJONAL ESPELETIA GRANDIFLORA ENVES

PREDICTOR PREDICTOR

VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 12.0635 0.57809 20.87 0.0000 CONSTANT 12.6131 0.55076 22.90 0.0000
RADGLOB 0.00319 4.241B-04 7.53 0.0000 RADGLOB 0.00292 4.205E-04 6.95 0.0000
R-SQUARED 0.5806 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 4.23443 R-SQUARED 0.5179 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 4.47459
ADJUSTED R-SQUARED 0.5703 STANDARD DEVIATION 2.05777 ADJUSTED R-SQUARED 0.5072 STANDARD DEVIATION 2.11532
SOURCE DP ss MS F P SOURCE DF ss Ms F P
REGRESSioN 1 240.300 240.300 56.75 0.0000 REGRESSION 1 216.323 216.323 48.34  0.0000
RESIDUAL 41 173.612 4.23443 RESIDUAL as 201.357 4.47459

TOTAL 42 413.911 TOTAL 46 417.680

CASES INCLUDED 43 MISSING CASES 0 CASES INCLUDED 47 MISSING CASES 0

RBGRESION LINBAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DB LR BOJA (THOJ) PARANO

REGRESION LINBAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ) PARAMO ROCOSO ROCOSO ESPELETIAR GRANDIFLORAR ENVES

BSPELETIA GRAHNDIFLORA HAZ

PREDICTOR PREDICTOR
VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T -E--
CONSTANT 13.8904 0.65757 TTT21.12 . 0.0000 CONSTANT 15.0478 0.57861 26.01 0.0000
RADGLOB 0.00202 5.1038-04 3.95 0.0002 RADGLOB 0.00112 3.702E-04 3.01 0.0038
R-SQUARED 0.2151 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 6.38503 R=-SQUARED 0.1374 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 8.05117
ADJUSTED R~-SQUARED 0.2013 STANDARD DEVIATION 2.52686 ADJUSTED R-SQUARED 0.1223 STANDARD DEVIATION 2.83746
SOURCE DF ss MS F P SOURCE DF ss MS F P
REGRESSION 1 99.7355 99.7355 15.62 0.0002 REGRESSION 1 73.1174 73.1174 9.08 0.0038
RESIDUAL 57 363.947 6.38502 RESIDUAL 57 458.516 8.05117
TOTAL 58 463.682 TOTAL 58 532.034
CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 5 CASES INCLUDED 59 MISSING CASES 0
:ﬁ:::::“ LINEAL SIMPLE DE LA TEMPERATURA DE LA HOJA (THOJ)VEGETACION DE REGRESION LINEAL SIMPLE DE LA TEKPERATURA DE LA HOJA (THOJ)VEGETACION
BSPELETIA GRANDIFLORA HAZ DE TURBERA ESPELETIA GRANDIFLORA ENVES

vapoicTor PREDICTOR
-OLIABLES  COPPFICIENT  STD ERROR STUDENT'S T P VARIABLES COEFFICIENT STD ERROR STUDENT'S T P
CONSTANT 12 2891 o asess  o2o.63 e.oooo I | Jomm===ess sssseso-oo- ss-sesees mooemoeeeee oom——-
RADGLon” 1a.4071 0, 38629 29.82 oron0e CONSTANT 14.7794 0.44313 33.35 0.0000

-00197 3.206E- . . RADGLOB 0.00187 2.880E-04 6.50 0.0000
R-SQUARED . . MSE 4.47186
ADJUSTED R-SQUARED 239,22 ‘;ﬁiigng":‘;viﬁg‘;ﬁi (MSE) 2.11468 R-SQUARED 0.3903 RESID. MEAN SQUARE (MSE) 4.11625

ADJUSTED R-SQUARED 0.3811 STANDARD DEVIATION 2.02885
SOURCE DF ss MS P P
.......... s s SOURCE DF ss MS F P
REGRESSION 1 169.088 169.088 37.81  0.0000 m--——mesce  ees mmmmcmc-o- mmc—mmcmem cmmme —meeee
RESIDUAL 60 268.312 4.47186 REGRESSION 1 173.915 173.915 42.25  0.0000
TOTAL 61 437.400 RESIDUAL 66 271.672 4.11625
TOTAL 67 445.587

CASES INCLUDED 62 MISSING CASES 0
CASES INCLUDED 68 MISSING CASES 2

Tabla 19a. Espeletia grandiflora (haz foliar). Regresién lineal simple de Thoj vs ra- Tabla 19b. Espeletia grandiflora (envés foliar). Regresién lineal miiltiple de Thoj vs
diacién global factor ecoclimético seleccionado paso a paso por presentar mayor radiacién global factor ecoclimdtico seleccionado paso a paso por presentar ma-
influencia sobre la Thoj para cada una de las tres comunidades. yor influencia sobre la Thoj para cada una de las tres comunidades.
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17°C. Conductancias: Paramo-rocoso, 16.86 umol/m?/seg. Frailejonal-
pajonal 16.36 umol/m?/seg. y Vegetacién de Turbera 16.22 umol/m?/seg.
Tabla 1. Secuencia coincidente 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 radiacién 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. radiacién global.

La mencionada serie descendente: Pdramo-rocoso, Vegetacién de
Turbera, y Frailejonal-pajonal, de los promedios de la conductancia, por el
envés, de la hoja de Espeletia grandiflora en las comunidades: Paramo-roco-
so, Vegetaci6n de Turbera y Frailejonal-pajonal, se explicaria, también por el
balance de los coeficientes negativos vs. coeficientes positivos de las corre-
laciones parciales de los factores facilitadores vs. factores inhibidores, en
cada comunidad y cara foliar, tanto para la conductancia como para la trans-
piracién. A la secuencia descendente de los resultados de dicho balance,
para la conductancia, por la haz foliar de E.grandiflora, (Tabla 7a) en cada
comunidad: Paramo-rocoso -0.1688; Veg. de Turbera - 0.3696 y Frailejonal
Pajonal - 0.4149, guarda relacién con la secuencia de los promedios de las
tasas de la conductancia, por la haz de E. grandiflora: Paramo-rocoso 23.13;
Vegetacién de Turbera - 20.47 y Frailejonal pajonal 20.25 mmol/m?/seg.

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

Los valores negativos promedio mas altos del potencial hidrico del
Sl..le.lo se presentaron en el PAramo-rocoso, tanto cuando se hicieron las me-
diciones en plantas de Pentacalia vaccinioides, como de Espeletia grandiflora.
Las medis?iones de los valores se efectuaron en el mismo sitio y simultdnea-
mente, al igual que las de los demas factores ambientales y de la conductancia

y de la transpiracién en el campo, por los dos lados de las hojas, de una y
otra especie, Fig. 47 a,b; Fig. 50 a,b.

Los suelos de la comunidad Vegetacién de Turbera, en algunos casos,
se encontraban en estado de saturacién de agua; otras veces, presentaron
valores muy cercanos al punto de saturacién. El suelo de la comunidad
Frailejona}-pajonal present6 valores no alejados del punto de saturacién, en
comparacion con los de la comunidad Paramo-rocoso en donde se midie-
ron los valores negativos mas altos. Fig. 47 a,by Fig. 50 a,b.

6.1 COMPORTAMIENTO DELA CONDUCTANCIA YDELA
TRANSPIRACION EN RELACION CON EL POTENCIAL
HfDRICO DEL SUELO EN PENTACALIA VACCINIOIDES

‘ .La. conductancia foliar de la especie anfiestomaética, Pentacalia
vaccinioides, presenté, en la comunidad Paramo-rocoso, los promedios
globales (M+SE) mas bajos, (41.5226 mmol/ seg/m? (+ES) por la haz y
37.5906 mmol/seg.m? (+ES) por el envés. Alli también el potencial hidrico
del suelo alcanz6 el valor promedio de -6.9071 centibares, (+SE) por el

envés y, de -6.8676 centibares, (+SE) por la haz, Tabla 3, Tabla 20. Figs. 45
a,b; y47a,b.



138 AcApemMia CoLoMBIANA DE CIENCIAS EXACTAS, Fisicas Y NATURALES

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 comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetacién de Turbera, no
estan muy alejados. Por otra parte, el promedio global de la conductancia,
en estas mismas comunidades fue mucho mayor que el correspondiente a la
comunidad Paramo-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-

cién de Turbera, de -0.8571 centibares (+ES), por la haz y -0.9074, por el
enveés

En la comunidad Paramo-rocoso, particularmente, por el envés de la
hoja, la transpiracién se comporté de manera similar a la de la conductancia.
El promedio de la transpiracién fue de 0.623743 mmol/m?/seg., +(SE) lige-
ramente més bajo que el obtenido por la haz en la misma comunidad, igual
a0.666132 mmol/seg/m? +(SE). Por la haz, en la comunidad Vegetacién de
Turbera, se obtuvo el valor promedio global mas alto de la transpiracién de
Pentacalia vaccinioides, 1.055018 mmol/m?/seg. (+SE). Por el envés, los valo-
res promedio de la transpiracién obtenidos en las comunidades Frailejonal-

Conduct.| Corr.parciales | Bal.coef.+y- | Balance | Potenc.
Pentacalia | promed. | Conductancia Corr.par. global hidrico
Haz (a) +ES vs.: Conduct. vs.: correl. (y) suelo
T, Thoja |Radin.T°amb| par.var.
Viento ecoclim.
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)
PRE 37.5%06 | -0.2151 | -0.1913 -0.4595 -0.8659 -6.9071
TE 80.9561 | 0.0675 | -0.3092 -0.1613 -0.4055 -0.9074
FPE 821936 | 0.1568 | -0.3281 0.0263 -0.145 -3.6824

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

Tanto las correlaciones parciales, de la conductancia como de la
transpiracién vs. el conjunto de variables ecoclimaticas indican que, en
uno y otro caso, los coeficientes negativos mas altos del potencial hidrico
del suelo, correspondieron a la comunidad Paramo-rocoso. Es decir, en
confirmacién de los previsto en la ya enunciada hipétesis.

Entre los resultados del balance global de los coeficientes de las co-
rrelaciones parciales, negativos y positivos, conductancia vs. variables
ecoclimdticas, 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-
ciéon 0.0 de agua del suelo y a medida que ascienden los valores de la
conductancia.

Transp. | Corr.parciales Bal.coef.+y- | Balance | Potenc.
Pentacalia | promed. | Transpiracién Corr.parc. global | hidrico
Haz (a) =ES vs.: Transpir. vs. | correl. W)
Radin,T°amb | parcial | suelo
T, Thoja Viento var.eco.

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

FPH 0.6696 | 0.0009 | -0.2188 -0.0069 -0.2110 | -2.6986

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 transpiracién por la haz (a) y el envés (b)
foliar de Pentacalia vaccinioides, para cada comunidad. Idem: correlaciones parcia-
les, transpiracién 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 transpiracién vs. factores ecocliméticos; balance global de las
correlaciones parciales mencionadas atrds. 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, sucedié 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 ecoclimaéticos,
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. T,, por el envés, Tabla 20. Sin embargo, en este caso, la
secuencia ascendente de los valores promedios de la conductancia, coinci-
de con la secuencia ascendente 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 Parciales conductancia vs. T,, muestran tam-
bién el grado en que afect6 este paradmetro a la intensidad de la transpira-

cion. Mientras los coeficientes positivos de la misma correlacién parcial,
muestran lo contrario.

Enelcasodela especie Pentacalia vaccinioides el valor negativo, mas
! .del coeficiente de la correlacién parcial conductancia vs. potencial
hidrico (T,) por la haz (-0.2182) y el envés(-0.2151), se presenté en el Péra-
mMO-10C0s0, Tablas 6 y 20). En esta comunidad y, en referencia a la misma
especie, por la haz, el coeficiente mas bajo de las correlaciones parciales,
condgctancia Vs. variables ecoclimaticas, correspondié a la variable inde-
pendnepte velocidad del viento, (-0.0269) Esto también es vdlido para la
comunidad Vegetacién de Turbera, (0.0224). Por el contrario, esta relacién
dg las dos correlaciones parciales conductancia vs. T, y velocidad del
viento, en la comunidad Frailejonal-pajonal, resulté opuesto.

alto,

Esto dltimo ests de acu

. erdo con los promedios globales mas bajos
correspondientes a este

oo S | pardmetro. Fig.14 (a,b). Los valores m4s altos de los
coehmer‘\te's Positivos de esta correlacién parcial se midieron en la comuni-
dad ,Fl:a,llepnal'Pa]'onal; particularmente, por el envés foliar de Pentacalia
vaccinioides. También dentro del conjunto total de las correlaciones parcia-
les de la conductancia y de la transpiracién vs. variables ambientales, la

;lea:o:ljial? del viento m/ seg. se comport6 de la manera descrita, Anexos Ta-

. De la§ regresiones lineales muiltiples, potencial hidrico del suelo vs.
variables climéticas, en referencia a cada una de las comunidades, se des-
pf‘en'de que el factor de mayor impacto sobre las variaciones del potencial
hidrico del suelo fue la temperatura del suelo, Tablas 14a-15b. En la comu-
nidad en la cual este parsmetro alcanzé los valores mas altos y tuvo la
mayor 1.11cxdenC1a, fue la comunidad Paramo-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 parciales potencial hidrico
del suelo (y) vs. factores climaticos y también de las Tablas 5 a,b de las
correlaciones parciales temperatura del suelo vs. factores climaticos.

Por lo mismo, las elevadas temperaturas del suelo que se presentaron
en el Piramo-rocoso, sobre todo en la primera época seca del afio (enero)
contribuyeron a que alli ocurriera los mayores valores negativos del poten-
cial hidrico, como era de esperarse. Ademas, como expone Kreeb (1974), los
suelos secos se calientan mas rapidamente que los suelos himedos o
pantanosos como los de la comunidad Vegetaci6én de Turbera, También esto
ocurrié, aunque en menor medida, en la comunidad Frailejonal-pajonal,
como también lo demuestran las regresiones lineales de las Tablas 14a-15b.

Entre los factores ecocliméticos que afectaron tanto la conductancia
como la transpiracién, merece especial atencién la variable temperatura de
lahoja, variable estrechamente interrelacionada con la radiacién global. En
particular, en este estudio tuvo incidencia negativa significativa, en las
comunidades Frailejonal-pajonal y Paramo-rocoso sobre la conductancia
de Pentacalia vaccinioides, por la haz y el envés foliar. Si bien, en la comuni-
dad Vegetacién de Turbera, como lo muestran las Tablas 6 a,b; fue débil por
la haz (r=0.0500) y fuerte, por el envés (r=-0.3092). En las dos primeras co-
munidades mencionadas, Frailejonal-pajonal y PAramo-rocoso, también tuvo
fuerte incidencia negativa sobre la transpiracién, 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-pajonal la incidencia fue fuerte (r=-0.2590), Tabla 8 a,b Alli, tam-
bién a esta variable independiente, le correspondieron los coeficientes ne-
gativos mas altos de la regresién lineal miiltiple, conductancia vs. factores
ambientales de mayor impacto. Tablas 12 a,b.

El promedio mas alto de la conductancia por la haz foliar de Pentacalia
vaccinioides, correspondié a la comunidad Turbera, en la cual se obtuvo el
promedio mds alto de saturacién de agua del suelo (y=-0.8571 centibares) y el
promedio mds bajo en la comunidad Paramo-rocoso, con el promedio mas
bajo de saturacién de agua del suelo (y=-6.8676 centibares). El promedio de
la conductancia obtenido para la comunidad Frailejonal-pajonal, estuvo muy
cerca del correspondiente a la comunidad de Turbera. No obstante, la sepa-
racién o déficit del contenido de agua del suelo, (y=-2.6986 centibares) del
nivel de saturacién (r=0.0). Probablemente, las desfavorabilidades menores
del balance de los coeficientes positivos y negativos de las correlaciones
parciales, conductancia vs. radiacién incidente, temperatura del ambiente y
velocidad del viento y de la del aqui denominado balance global de las corre-
laciones parciales, conductancia vs. factores ecocliméticos, que se present6
en esta comunidad, con respecto, alas comunidades Vegetacién de Turbera
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y Paramo-rocoso, pudo haber influido en el promedio alto de la conductancia,
en la comunidad 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 ecoclimaticos; salvo el caso del balance global correspondiente a la
comunidad Frailejonal-pajonal, por la haz. Sin embargo, de modo mas claro
y marcado, las secuencias descendientes de-los promedios de los valores
del potencial hidrico del suelo, por la haz y por el envés, guardan relacién
inversa con los valores promedio de las tasas de la conductancia por
comunidad y cara foliar. (Tabla 20). O sea, entre mayor sea el déficit de
humedad del suelo ¥, por tanto, mayor el valor negativo del potencial hidrico,
menor el promedio de las tasas de conductancia de Pentacalia vaccinioides.

P Esto ultimo se cumple también para el caso de la transpiracién de
entacalia vaccinioj,

des, tanto por la haz como por el envés.

enVés,Erc‘lzelf:::imiia al sentido o direccién de las. secuencias por la haz y el
Ci6n vs. vagial ;1 ances g.lol:za'les de las correlamon'es parciales, transpira-
Frailejonal e esl ecoclimaticas, los correspondne'ntes ala comumdafi
do descendgnlona » tanto por la haz como por el envés, se apartan del senti-

te esperado de tal secuencia, Tabla 21.

transpli-:al:i?é:ltlvamente pequefia diferencia entre los valores promedio de la
MO-Tocon c;dppr la h.az, en las comunidades Frailejonal-pajonal y Para-
balance lc;lf A ria exphca'rse, si se tiene en cuenta que el valor negativo del
g'obal, y del parcial (Rinc, Tamb, Vie), también negativo, resultaron

ra la comunidad Frailejonal-pajonal. Lo propio ocurre en refe-
embargo, com mas, la correlacién conductancia vs. T, es positiva. Sin
’tamiento’del valse despren_de de la Tabla 21, la razén principal es el compor-
dad Frailejone] or Promedio del potencial hidrico del suelo para la comuni-
Jona -pajonal por comunidad. A medida que este parametro se

aproxima al nj i |
aproxi I nivel saturacién de agua del suelo, aumentan los promedios
asas de transpiracién.

También e]

Valol. IO . . o2 i
dad Vegetacién promedio de la transpiraciéon es mayor en la comuni

e Turbera, por la haz, que en el Frailejonal-pajonal por la haz.

correla(f:lil;:lo}::zg;te' en rgferfencia ala comunid.ad Frailejonal-pajonal, la
indica desf. 1al .transplracl(m vs. tensién hidrica del suelo T, (r=-0.2038)
mdica des aVOral?lhdad de este factor respecto a tasas promedio, por comu-
nidad y cara foliar. Esto implica que para explicar las mayores tasas de
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transpiracion foliar de Pentacalia vaccinioides, en esta comunidad, por la haz,
con respecto a las de la misma especie y cara foliar, en la comunidad Péra-
mMo-rocoso, es necesario analizar el impacto de otros factores o variables.
Tales factores serian, 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, transpiracién vs. radiacién
incidente, temperatura del ambiente y viento y, por iltimo, balance global
de las correlaciones parciales de la transpiracion vs. factores ecocliméticos.
Tabla 21.

Asi mismo, para explicar la razén por la cual, el promedio de las
tasas de transpiraciéon de Pentacalia vaccinioides, en la comunidad Frailejonal-
pajonal por el envés, es mayor que el promedio de la transpiracién, de la
misma especie y por la misma cara foliar en el Pdramo-rocoso, habria que
recurrir al andlisis de los balances global y de los coeficientes de correlacién
parcial, traspiracion vs. radiacién incidente, transpiracién vs. temperatura
ambiente y transpiracién vs. velocidad del viento. Por otra parte, habria que
tener en cuenta el coeficiente de la correlacién parcial transpiracién vs. ten-
sion hidrica del suelo.

Como resultado de este andlisis, se llega a la conclusién que el menor
potencial hidrico del suelo de la comunidad Frailejonal-pajonal, con respec-
to al de la comunidad Paramo-rocoso y la favorabilidad del balance global
son los factores responsables. La influencia positiva sobre la transpiracién
por el envés del potencial hidrico del suelo de la comunidad Frailejonal-

ajonal, se expresa, en este caso, en el coeficiente positivo y relativamente
alto (r=0.1626) de la transpiracién vs. el potencial hidrico del suelo.

Si se aplica el procedimiento anterior para examinar la razén por la
cual el promedio de la transpiracién por el envés foliar, en la comunidad
Vegetacién de Turbera, es mayor que el de la comunidad Frailejonal-pajonal,
se tendria que, en este caso, la mayor favorabilidad de la correlacién par-
cial, transpiracién vs. potencial hidrico y transpiracién vs. Thoja, serian
los factores responsables. La diferencia entre el bajo promedio del poten-
cial hidrico de la comunidad Vegetacién de Turbera con respecto al relativa-
mente alto promedio del potencial hidrico en el Padramo-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 CONDUCTANCIAYDELA
TRANSPIRACION EN RELACION CON EL POTENCIAL
HiDRICO DEL SUELO EN ESPELETIA GRANDIFLORA

Como ya se expuso, el comportamiento de la conductancia y de la trans-
piracion foliar de la especie hipostomética Espeletia grandiflora, en las tres




144 AcapeMia CoLomBIANA DE CIENCIAS EXACTAS, FisiCAs Y NATURALES

comunidades, contrasta con el descrito para Pentacalia vaccinioides. En primer
lugar, llama la atencién los valores promedios obtenidos para la conductancia
y la transpiracién estomaticas en la comunidad Paramo-rocoso.

A la inversa de Pentacalia vaccinioides, fue en el PAramo-rocoso donde
se obtuvieron las tasas promedio mas altas, por el envés, de la conductancia
y de la transpiracién foliar de Espeletia grandiflora. No obstante estos resul-
tados, el promedio total del potencial hidrico del substrato (+SE) del Para-
mo-rocoso, en el momento de efectuar las mediciones de la conductancia y
la transpiracién por el envés, fue de -5.564 centibares, (+SE). En el Paramo-
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 conductancia (+SE) solamente ascendié a 115.023 mmol/

INTERRELACION ENTRE ESPECIES Y MES
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Fig 52 a. Conductancia. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelacién
entre las dos especies y los meses Enero, Marzo y Septiembre.
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m?/seg., y en la Vegetacion de Turbera a 126.921 mmol/m?/seg. (Fig 45 a,b).
Porlahaz, el promedio, mas menor el error estandar (+SE), de la conductancia
y de la transpiracién, en las tres comunidades, varié de manera similar al
descrito para el envés foliar.

Los descensos fuertes del contenido de agua del substrato que se acen-
tdan en los dias de las épocas secas del afio en el Paramo, no afectaron los
promedios globales de las tasas de conductancia y transpiracién de las
plantas de Espeletia grandiflora, correspondiente a varios dias de cada una
de las épocas secas y humedas del afio. Siempre tales tasas resultaron ma-
yores que las de Pentacalia vaccinioides, Fig. 51. Pero atin en la época mas
seca del afio que se presenta en el mes de enero, en el Piramo de El Granizo,
tanto las tasas de la conductancia como de la transpiracién de Espeletia
grandiflora, fueron mayores a las de Pentacalia vaccinioides, Fig. 52a.

INTERRELACION ENTRE MES Y ESPECIES
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Fig 52 b Transpiracion. Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelacién
entre las dos especies y los meses Enero, Marzo y Septiembre,
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Los resultados anteriores explicarian por qué la especie Espeletia
grandiflora, al igual que otras especies de Espeletia, por ejemplo, E.schultzii
de la Cordillera de Mérida, Venezuela, prospere también en localidades de
substrato rocoso del Paramo de Mucubaji, Fig. 53a.

También estos resultados explican la razén por la cual, Espeletia
grandiflora, una de las especies dominantes en los paramos del Macizo de
Bogotd, alcance alturas de hasta 4000 m. Fig. 53b, en donde, en particular,
en las horas de la noche y primeras de la manana, se produce aridez por
congelamiento del suelo. Ademas, a tales alturas esta especie puede tam-
bién prosperar en substratos rocosos. Asi, alli se presenten a menudo
baﬁfs temperaturas del suelo, particularmente, en las primeras horas de la
Manana. Las temperaturas bajas dificultan la absorcién de agua por las
raices como pudieron comprobarlo Goldstein, et al 1984. Sin embargo, a
menudo crecen en sitios de menor altura, en substratos rocosos, como ocu-
‘e en el caso del sitio donde crece, la comunidad Paramo-rocoso, del

P‘ ” 1 - .
3;£a;1400de El Granizo”, lugar donde se llevé a cabo este trabajo. Figs. 26,

foliar gerlo dell‘_\és, los promedios globales obtenidos para la conductancia
béstanta .Spleetza grandiflora, por la haz, en las tres comunidades, fueron
seg.+ES s\;mllare‘f‘;ﬁl promedio por comunidad varié entre 16 mmol/m?/
mxnol/r;l:/egEtaC}Dn de Turbera, 20.47+ES, Frailejonal-pajonal 20.25+ES
conductan, Seg- Péramo rocoso 23.13+ES, Fig.45a. El promedio global de la
e menorcla por la haz de Espeletia grandiflora, de hojas h’lp.ostomatlcag,
UHCcinioidesqlée el Pr‘{medio global de la especie anfiestomatica Pentacalia
* N cambio, por el envés sucedi6 lo contrario, Fig.45b.

Mer = . :
las tagag dec{e Senalarse que la secuencia descendente de los promedios de
Comunidag a conductancia +ES, correspondientes a cada una de las tres
otra, nj djr es, Por la haz de Espeletia grandiflora no coincide con ninguna
dode1la coec(;a‘nbmversalnente. Sin embargo, el valor promedio mas eleva-
Nductancia, t S incidid 1

. anto por la haz como por el envés, coincidio con la

mayor aride ; P P ,

rocoso, alores negativos del potencial hidrico, es decir, en el Paramo-
Las ma

ores . ; . .

das pPorla h Y tasas de conductancia de Espeletia grandiflora, obteni

con los Valorz ¥ €l ef“résf en la C_Ornunidad Péramo-roc{oso,’ C(?incidieron
lo. El siguiente negativos promedio mas altos del potencial hidrico del sue-
comunidag Frar_rlle}'lol‘ Valo_r negativo del potencial hidrico cor'respondlo ala
Sin embargo 1l e]onal‘li’a]'Dnlal, también por ambas caras foliares, Tabla 22.

-+ '@ conductancia por ambas caras fue ligeramente menor en
idad con respecto a la obtenida en el Paramo-rocoso, por ambas

alo contrario de lo que acontecié en Pentacalia vaccinioides.

esta comun
caras. O se

|
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Fig. 53. Espeletia schultzii, (a) Paramo de Mucubaiji. Cordillera de Mérida (Venezue-
la) (Foto H. Sturm); Espeletia grandiflora (b) en la Vegetacion de Turbera, Paramo
de Chisaca. Cordillera Oriental de Colombia (Foto L.E. Mora-O).
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Conduct.| Corr.parciales | Bal.coef.+y- | Balan. | Potencial
Espeletia | promed. | Conductancia corr.par. global | hidrico
Haz (a) +ES vS.: Conduct.vs.: | correl. @)
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. 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,
conductancia vs. factores ecocliméticos; balance global de las correlaciones par-
ciales T, Thoja y correlaciones parciales de la conductancia vs. factores

ecoclimiticos; promedios del potencial hidrico del suelo (y), por comunidad.
(Véase Tabla 3).

_ Las tasas promedio de conductancia obtenidas en la comunidad Ve-
getacion de Turbera fueron menores que las corréspondientes al Paramo-
0C0so, por ambas caras foliares y mayores que las obtenidas para la
comunidad Frailejonal-pajonal, por ambas caras foliares.

Este comportamiento particular, en ambos casos (por la haz y el en-
vés) se explicarfa asi: En primer lugar, los coeficientes de las respectivas
correlaciones parciales conductancia vs. potencial hidrico (tensién hidrica)
del ?‘,‘elO (T), correspondientes a cada comunidad y cara foliar, resultaron
POsItivos, excepto en el caso del PAramo-rocoso por la haz foliar.

Los coeficientes de esta correlacion resultaron positivos y de mayor
por e.l envés que por la haz. Esto indicaria también que en esta especie
de hojas hlPOStOméticas, en general el déficit de saturacién de agua del
suelo, expresado en los valores negativos del potencial hidrico del suelo
favorece la conductancia y la transpiracién. Los valores negativos del po-
tencial hidrico, enla mayoria de las veces no desfavorecen la conductancia
y la transpiracién hipostomatica y cuticular, mientras no se sobrepase un

valor
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cierto limite en el grado de saturacion de humedad del suelo, el cual, proba-
blemente, sea menor para el caso de la conductancia y la transpiracién
cuticulares.

En contraste con la favorabilidad del factor ambiental, potencial
hidrico del suelo (), el cardcter 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 Paramo de El Granizo.

El promedio maés alto de las tasas de conductancia estomdtica de
Espeletia grandiflora, por el envés, en el Paramo-rocoso, se explica por el
valor positivo del balance global de las correlaciones parciales de los facto-
res ecoclimaticos (0.2159). También por el balance positivo de las correlacio-
nes parciales, conductancia vs. radiacién 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. tensién hidrica del
suelo. Tablas 22 y 23.

Espeletia| Transp. Corr.parciales Bal.coef.+y- | Balance | Potencial
Haz (a) | promed. | Transpiracién vs.:| Corr.parc. global | hidrico
+ES Transpir.vs | Correl. W)
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 transpiracién porla haz (a) y el envés (b)
foliar de Espeletia grandiflora, para cada comunidad. Idem: correlaciones parciales,
conductancia 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 conductancia vs. factores ecoclimaticos; balance global de las correlaciones
parciales mencionadas atrds. Promedios del potencial hidrico del suelo (y) por
comunidad, registrados en la Tabla 3 y Fig. 47 a,b.
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El promedio global de las tasas de la conductancia obtenido en el
P4aramo rocoso para la especie hipostomética Espeletia grandiflora, por el
envés de la hoja, es el més 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 transpiracién,
por la haz, de E.grandiflora, en cada una de las dos comunidades: Frailejonal-
pajonal y Vegetacién de Turbera no existen diferencias considerables con
respecto a los correspondientes, al PAiramo-rocoso, por la misma cara foliar.
(Figs. 46 a). Por la haz, el valor promedio de la tasa de la transpiracién
cuticular de la hoja de Espeletia grandiflora, en la comunidad Paramo-roco-
so, fue ligeramente mas baja que en las otras dos comunidades, Fig.46. El
promedio mas alto se obtuvo para la comunidad Vegetacién de Turbera, al
que siguié el valor promedio obtenido en la comunidad Frailejonal-pajonal.

La Secuencia atrds descrita coincide con la que se obtuvo para la
transplf?Clén, por lahaz y por el envés foliar, de la especie anfistomética
fentacalza z.Jaccinioides, Fig. 46 a,b. Secuencia estrechamente relacionada con
a secuencia del potencial hidrico del suelo. Tabla 23.

Cuticulsam embargo, como se desp.rende d'e la Tabla 23, la transpiracién
favorab}-lligor la haz foliar c?e Espeletia grt.zn.dlﬂora, mantiene esta relaciéon de
sob 1 a_d, al menos mientras el déficit de saturacién de humedad, no
>0 DTE€pase ciertos limites. Posiblemente, cuando tal limite se sobrepasa la
reSllllletra‘;I'a de l'as. reservas de agua almacenadas por la médula, en este caso,
medad d:l‘SuﬁClentes. D.e’todos modos, entre mas alto sea el déficit de hu-
del suels sue}o es también mads alto el valor negativo del potencial hidrico
dad por l,a );\ maés b'a]o el promec'ho de lg tasa de transpiracién, por comuni-
también on alz foliar de Espeletuz grandiflora, (Véase Tabla 23). Esto se refleja
ciones arc'e 1Comportamlen'to dela seF}xencia de los valores de las correla-
diente Parciales conductancia vs. tensién hidrica del suelo (T,) correspon-
$ a cada una de las tres comunidades, por la haz.

transp];::a‘c’fi}or positivo Flel tzalz_mce global de las correlaciones parciales,
balan e d:eorll Vs. potencial hidrico c}el suelo (T,), transpiracién vs. Thoja y
ecoclimati as .corrt.elacmnes parciales de la transpiracién vs. factores
promedio CZS, sintetiza los aportes de favorabilidad con respecto a los
En el casosd 61! las tasa§ de transpiracién por comunidad, por la haz foliar.
compone te acomunidad Vegetacién de Turbera, los aportes de todas las
ces, bor ln }TS del balance global produjeron el valor més alto de los balan-
© 63%) oa laZ Y por el envés para dicha comunidad (0.4316) por la haz y
cc; l:c’l I €l envés. Este valor estuvo seguido por los correspondientes ala

munidad Paramo-rocoso (0.0275) por la haz y (0.6335) por el envés. Cabe
destacar que salvo el caso de la comunidad Paramo-rocoso, por la haz, en
todas las dem4s comunidades, los coeficientes respectivos de las correla-
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ciones parciales, transpiracién vs. potencial hidrico, resultaron positivas,
al igual de lo sucedido para la conductancia, Tablas 22 y 23.

En sintesis, podria decirse que los promedios (+ES) de la transpira-
cién estomatica por el envés de las hojas de Espeletia grandiflora, en las tres
comunidades, se cifieron al mismo patrén de la conductancia. En el Para-
mo-rocoso el promedio global presenté los valores mas altos. Como en el
caso de la conductancia, por el envés. Los valores promedio de la transpira-
cién obtenidos en las comunidades Vegetacién de Turbera y Frailejonal-
pajonal, muestran escasa diferencia, pero los valores correspondientes ala
comunidad Vegetacion de Turbera superaron a los pertenecientes a la comu-
nidad Frailejonal-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 transpiracién, por el envés, fue
en la comunidad Paramo-rocoso. Es decir, lo contrario de lo ocurrido por la
haz.

Este comportamiento de la transpiracién muestra que también en
este caso el mayor o menor contenido de agua del suelo no tiene influencia
significativa en el patrén de mayores o menores tasas de la transpiracién de
Espeletia grandiflora, en las tres comunidades, sobre todo, si no se trata de
descensos prolongados del potencial hidrico del suelo, o de sequias que
afecten las capas mas profundas del suelo.

Las coincidencias en las secuencias de los valores promedios de las
tasas de transpiracién, correspondientes a las tres comunidades, con las de
los valores promedio del potencial hidrico del suelo ( por la haz) y la se-
cuencia de los coeficientes de las correlaciones parciales, transpiracion vs.
tensién hidrica del suelo (T,), sumado a la consideracién 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 correlaciones parcia-
les, transpiracién vs. factores ecocliméaticos, explican el comportamiento de
la transpiracién por la haz y por el envés foliar en Espeletia grandiflora. En
particular, resulté claro que, por el envés foliar, el valor promedio del poten-
cial hidrico del suelo (¥) no tiene la relevancia que se demostré tenerla
para el caso de Pentacalia vaccinioides.

Aligual que en el caso de la conductancia el balance global del conjun-
to de las correlaciones parciales transpiracién vs. factores ecocliméticos, co-
munidad por comunidad, sintetiza los efectos favorables y desfavorables
para el promedio de las tasas de transpiracién, por la haz y el envés foliar, en
las tres comunidades, en particular, por el envés foliar, como ya se menciond.

En el caso de la transpiracién estomadtica por el envés foliar, la
secuencia ascendente de los valores del balance global para cada comuni-
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dad, coincidié con la secuencia ascendente de las tasas promedio de trans-
piracién. Por consiguiente tendria mayor coherencia explicativa, atribuir la
causa principal de las variaciones de las tasas de transpiracién, a las varia-
ciones del balance global de las correlaciones parciales transpiracién vs.
factores ecoclimiticas que a los valores promedio del potencial hidrico del
suelo, correspondientes a cada comunidad. O sea, al contrario de lo que
sucede por la haz donde en la regulacién de la transpiracién cuticular, in-

fluyen las variaciones del potencial hidrico del suelo de acuerdo con lo ya
expuesto.

A la luz de estos resultados obtenidos en este estudio, en general,
convendria distinguir, para mayor claridad, cuatro clases de descensos del
potencial hidrico del suelo, a saber: a) descensos prolongados del potencial
hidrico; b) descensos pasajeros, que no sobrepasen un dia de duracién, c)
descensos periédicos de apenas algunas horas, y d) descensos de unos mi-
nutos de duracién. Los primeros afectarian, sobre todo, a los suelos aridos
de las regiones desérticas; mientras los segundos y los terceros afectan a los
suelo’s de las regiones con climas caracterizados por periodos anuales de
Sequla’y de lluvia, como es el caso de los “Bosques Andinos” y de los para-
mos himedos de las altas montafias tropicales de Colombia.

Los descensos momentaneos del agua del suelo y, por consiguiente, el
aumento momenténeo del potencial hidrico del mismo, dependen de las
Val'lamt.mt’es. de factores macro-y ecocliméticos. Entre los factores
gleast;r:clﬁnahcos, enel caso del paramo de El Granizo, se pudo establecer, en
relaﬁ;: Olde estg trabajo, que sobresalen, la radiacién globa}, la humedad
b y &:vellomdad del viento. Entre los factores ecoclimaticos, la tempe-
ion m};:g; uta de l'a atmésfera, la temperatura puntual del suelo y la radia-
lineales deln e. ASI. lo xznugstran tamblé'n los re.sulta}dos de las regresiones
p 1 potencial hidrico vs. 1as variables climéticas, entre las cuales, la

€ mayor impacto fue la temperatura del suelo. Tablas 14a, 14b; 15a, 15b.

Esto r.nismo se puede inferir de las Tablas 4 a,b y 5 a,b que contienen
{‘relacxones parciales temperatura del suelo vs. variables climaticas. A
rfa‘ble potencial hidrico del suelo, le corresponde el coeficiente de co-
rrel'acmn parcial mis alto, en el caso de la comunidades Frailejonal-pajonal
y ParamOjTOCOSO, porlahazy por el envés foliar de Pentacalia vaccinioides y
de Espeletia grandiflora. En la comunidad Vegetacién de Turbera, la correla-

c10n parcial temperatura del suelo vs. potencial hidrico del suelo obtuvo los
valores mais altos.

las co
lava

En la comunidad Paramo-rocoso, no solamente se presentaron los
mas fuertes aumentos momentaneos del potencial hidrico del suelo; tam-
bién se elevaron las frecuencias de los valores altos de tales potenciales. En
esta comunidad, las temperaturas del ambiente mds altas fueron mas fre-
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cuentes que en las otras dos comunidades. Lo mismo sucedié con respecto
ala temperatura del suelo, (Tabla 3). Esta tltima variable influy6 en forma
definitiva sobre el potencial hidrico de esta comunidad 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 Vegetacién de Turbera, seguida de cerca
por la del Paramo-rocoso. Por otra parte, en esta tiltima comunidad se obtu-
vo el promedio global més bajo (55.41% +SE) en comparacién con las otras
dos comunidades. El promedio correspondiente a la comunidad Frailejonal-
pajonal, fue ligeramente mas alto (59.30%=SE), Fig. 4 b. Estos comporta-
mientos son el resultado de los frecuentes aumentos intermitentes, de la
intensidad de la radiacién global, en el Pdramo rocoso, en contraste con lo
sucedido en las otras dos comunidades.

De la mayor o menor frecuencia de los valores elevados del potencial
hidrico del suelo, diferentes a cero (0), (punto de saturacién) dependieron
en alta proporcién los promedios globales del potencial hidrico del suelo.
Por otra parte, tales fluctuaciones, a la vez, fueron inducidas por las oscila-
ciones, en particular de la intensidad de la radiacién global, de la tempera-
tura del suelo, y de la velocidad del viento; como ya se discuti6 atrds, al
referirse a los resultados de regresién lineal del potencial hidrico del suelo
vs. el factor ambiental de mejor “fit” de las variables ecocliméticas seleccio-
nadas. Es decir, en sintesis, los mismos factores ya sefialados para Pentacalia
vaccinioides.



7. DISCUSION DE LOS RESULTADOS

Mediante la absorcién del agua del suelo por las raices y la simult4-
nea regulacién de la transpiracién estomética las plantas mantienen el flujo
continuo y regulado del agua a través de todos los érganos. El gradiente del
potencial hidrico interno de plantas (¥,) impulsa el flujo del agua de las
raices a las hojas e impide que se interrumpa la columna interna del liquido.
De tal manera que como lo sostiene Crafts (1968), el cuerpo de agua dentro
de las plantas es continuo y como tal unitario. La transpiraci6n regula el
desplazamiento ascendente de la columna interna de agua, promueve la
apertura de los estomas y facilita la captura del CO, para la fotosintesis.

La transpiracién es la fuerza impulsora de la columna continua de
agua, suelo-planta-aire. La transpiracién es afectada por los mismos facto-
res externos que afecten el grado de la pendiente del gradiente de la presién

del vapor de agua que exista, entre la superficie transpirante de la planta y
el aire.

De alli que como lo expone Larcher, (1995), la intensidad de la trans-

piracién se eleve en la medida que aumente la sequedad del aire y aumente
la temperatura de éste.

De acuerdo con el mismo autor (Larcher l.c.) tanto la radiacién global
como la radiacién incidente pueden producir bajos, medios y altos
calentamientos de las superficies foliares. Los calentamientos no tan fuer-
tes, producen aumentos del gradiente de la presién del vapor de agua, tras
lo cual ocurre transpiracién. La transpiracién puede entonces ocurrir, ain
si la humedad relativa del aire es elevada, inclusive si alcanza el grado de

saturacion; lo cual es importante para el transporte del agua y de los mine-
rales en regiones hiimedas.

En Pentacalia vaccinioides y Espeletia grandiflora esto puede ocurrir en
momentos durante los cuales el incremento de la radiacién global o de la
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Fig 54. Pentacalia vaccinioides, (a). Envés Interrelacién de la marcha de la
conductancia con las marchas de la radiacién incidente; (b) de la transpiracién, en
la comunidad Vegetacién de Turbera.

CONTRIBUCION AL EsTubD1io COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA. . . 157

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

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

El viento desempenia 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 presién de vapor de agua.

Por la misma razén, durante periodos prolongados de sequia, enlas
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 transpiracién y la conductancia se reducen. Esto indica, en
general, que la conductancia no depende solamente de la simple turgencia
hidraulica inmediata de los tejidos del tallo y de las hojas, ni de los poten-
ciales hidricos (¥,) inmediatos de la hoja, sino también de las condiciones
de humedad del suelo y de la atmésfera, seguin lo establecido por Fischer et
al, (1970); Schulze & Kiippers, (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 hidricos (¥,) de la planta disminuian progresi-
vamente, a lo largo de un periodo de varios dias. En cambio, la reduccién
del potencial hidrico del suelo (¥,) durante el curso de un solo dia, no alcan-
zaba a afectar negativamente la conductancia foliar; sobre todo, cuando los
valores de turgencia de la hoja se aproximaba a (0). También Ulmann, 1985,
encontré respuestas estomaticas al descenso del potencial hidrico (¥) de
toda la planta durante periodos prolongados y concluyé que son los des-
censos prolongados del potencial hidrico del suelo (¥,) los que generan
estrés en toda la planta.

Asi mismo, Bates & Holl, (1981), pudieron constatar que en Vigna
ungiculata la conductancia foliar disminuia, en la medida que se acentua-
ba el déficit hidrico del suelo. Sin embargo, el potencial hidrico (¥,) de las
hojas permanecia constante. Turner, et al (1985) y Gollan, et al (1985),
confirmaron estos hallazgos, con base en los resultados de experimentos
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Fig 56. Espeletia grandiflora, (a) Envés. Interrrelacién de la marcha de la conductancia
con las marchas de la temperatura de la hoja; (b) de la radiacién global, en comu-
nidad Vegetacién de Turbera.

realizados en plantas de Helianthus annus y Nerium oleander. Ademas, es-
tos mismos autores pudieron demostrar que las conductancias foliares y
la fotosintesis decrecian cuando habian sido consumidas las dos terceras

Fig 55. Pentacalia vaccinioides (a) Envés. Interrelacién de la marcha de la conductancia
con las marchas de la temperatura de la hoja; (b) de la radiaci6én global, en la
comunidad Vegetacién de Turbera.

partes del agua del suelo. Kiippers, et al (1988) constataron que los conte-
nidos de agua foliar de Vigna ungiculata, no habian experimentado cam-
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Fig 57. Espeletia grandiflora (a) Envés. Interrelacién de la marcha de la conductancia
con las marchas de la Radiacién incidente; (b) de la transpiracién, en la comunidad
Vegetacién de Turbera.
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Fig. 58 Pentacalia vaccinioides, (a) Envés; Espeletia grandiflora, (b) Envés. Irterrelacién
de las marchas de la conductancia con las marchas de la humedad relativa, en la
comunidad Vegetacién de Turbera.
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bios cuando se habia consumido el 6% del agua del suelo. Berard &
Thurtell, (1991), registraron tasas reducidas de la fotosintesis del maiz
como consecuencia del descenso de la conductancia foliar, cada vez que se
producian disminuciones prolongadas de la humedad del suelo, mientras

que el potencial hidrico de la hoja, rodeada de un ambiente atmosférico
hiimedo, permanecia constante.

Sin embargo, segtin 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 produccién primaria neta, sino la
humedad del suelo generadora del potencial hidrico “sentido” por las plan-
tas. Petersen, et al (1991), encontraron, bajo condiciones de suelo muy hu-
medo, al igual que Moreshet & Falkenflug (1978), que la conductancia
estomatica de las “hojas de sol” del algodén estaba linearmente relaciona-
da con la “Densidad de Flujo Solar”. Mientras Ackerson, et al (1997) de-
fnostraron que la conductancia estomatal, en primer lugar, responde a la
intensidad de la radiacién incidente sobre la superficie foliar. La respuesta
estomatal a la radiacién incidente puede ser modificada cuando la hume-

dad del suelo desciende durante un periodo de muchos dias, segin lo afir-
man los autores mencionados.

~ Losestudios de Goldstein, et al (1984), en 7 especies de Espeletia de
bioforma caulirésula gigante, en los PAramos de Venezuela, permitieron es-
tablecer la capacidad de almacenamiento de agua por la médula caulinar y
el papel del agua almacenada en las relaciones planta-agua. Los menciona-
dos autores encontraron que el agua almacenada en la médula era capaz de
sostener la intensidad promedio de la transpiracién hasta 2.5 horas conti-
huas, periodo sujeto a variaciones segin las especies.

Ademas, pudieron comprobar que en las especies del género Espeletia
que crecen a mayor altura sobre el nivel del mar y, por consiguiente, en sitios
mas frios, la capacidad de la médula de almacenar agua, denominada tam-
bién capacitancia, es mayor que en las especies que crecen a menores altu-
ras por lo tanto, bajo condiciones ambientales menos extremas.

La relacién, volumen medular rea foliar (PV/LA) segun Goldstein
et al (1984) indicaria la capacidad relativa de almacenamiento de aguaenla
médula de los individuos adultos de cada especie. Esta relacién influiria en
las fluctuaciones del potencial hidrico de la hoja. En las especies que pre-
sentan los valores mas altos del PV /LA las fluctuaciones del potencial hidrico
no serian tan fuertes. Con el valor de esta relacién estarian también estre-
chamente correlacionados el valor del punto 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) interpretan la capacitancia espe-
cifica de cada especie de bioforma caulirrésula de las Espeletinge como una
respuesta adaptativa a la baja disponibilidad de agua del suelo, producto
de las bajas temperaturas que ocurren en los paramos, durante la noche y,
particularmente, en las primeras horas de la mafiana cuando eventualmen-
te pueden producir el congelamiento del agua del suelo.

Por lo mismo, aquellas especies caracterizadas por presentar bioforma
caulirrésula gigante son las que poseen también la capacitancia mayor. Pro-
piedad adaptativa lograda a través del proceso evolutivo que hizo posible
que especies de este género, poco a poco, conquistardn 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 mafiana,
los suelos se enfrien y alcancen temperaturas tan bajas que llegan a limitar
o, inclusive, impedir la absorcién de agua por las raices.

Otra caracteristica 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, equivalentes a aproximadamente
5°C. Cuando ocurren tales incrementos, la intensidad de las tasas de la
transpiracion no aumenta si la resistencia estomética se mantiene en nive-
les normales. Esto podria constituir otro ejemplo de un mecanismo
adaptativo favorable de Espeletia timotensis, especie propia de hébitats don-
de la irradiacién puede alcanzar intensidades muy altas, pero en dondela
temperatura promedio del aire es de sélo 3°C y la temperatura méxima est4
por debajo de los 10°C.

Meinzer y Goldstein (l.c.) sostienen que en un medio como el pdiramo
donde las bajas temperaturas podrian inhibir el crecimiento, el aumento de
la temperatura promedio de la hoja incrementa la translocacién de asimx}a— )
dos y el crecimiento de las hojas. Ademads, en un medio donde las ba]gs
temperaturas nocturnas limitan la disponibilidad de agua, la pubescencia
representa otra adaptacion favorable.

A estas adapataciones de Espeletia se agregaria la capacidad de evitar
el sobre-enfriamiento, cada vez mdés probable, a medida que auf:nenta !a
altura s.n.m., donde habitan las diferentes poblaciones de Espeletia timotensis.
Rada, et al (1987) llegaron también a esta conclusion, en E.schultzii que
abunda a lo largo del gradiente altitudinal, 2600 a 4200 m.s.n.m., en los
paramos de Venezuela. (Fig. 53a).

En el Paramo El Granizo, situado a solo 3.200 m.s.n.m se pudo esta-
blecer que las hojas densamente pubescentes de Espeletia grandiflora, experi-
mentan, en especial en las horas del medio dia, fuertes incrementos de la
temperatura foliar, tanto por la haz, como por el envés. Se midieron, respec-
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tivamente, temperaturas méximas de 22°C, 29°C y 22°C, en las comunida-
des, Frailejonal-pajonal, PAramo-rocoso y Vegetacién 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, ascendié 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
hoja se comportd, en todos los casos, en sentido inverso: a menor tempera-
tura de la hoja, mayor transpiracién y mayor conductancia. También, en
general, esto ocurrié en Pentacalia vaccinioides y en E.grandiflora, solamente
cuando la temperatura de la hoja fue excesiva y la humedad relativa del
aire, descendi6 a niveles muy bajos, como efecto de los fuertes aumentos de
las radiaciones global e incidente. La transpiraci6n y la conductancia des-
cendieron y se mantuvieron en niveles bajos. Figs. 54a-67b.

. De acuerdo con los coeficientes de las regresiones lineales de la trans-
piracién vs. factores climéticos, en Pentacalia vaccinioides, en el Pdramo-ro-
cosoy enla Vegetacién de Turbera, por la haz foliar, el coeficiente temperatura
de la hoja fue positivo. Empero, en todos los demés casos, negativo. En las
Tablas 14 a,b, que muestra las correlaciones parciales: transpiracién vs.
factores ambientales se puede constatar los altos valores correspondientes
a las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetacién de Turbera, en contras-
te con los de la comunidad P4ramo-rocoso, por lahaz y por el envés y con

los ;:oeficientes bajos correspondientes a la variable potencial hidrico del
suelo.

Probablemente, por esta razén, en el caso de la regresion lineal de la
conc.lu.ctancia vs. factores climiticos, por la haz foliar, de Pentacalia
vaccinioides, en la comunidad Frailejonal-pajonal y, por el envés, en la comu-
nidad Vegetacién de Turbera, la variable temperatura de la hoja obtuvo un

“fit” adecuado en combinacién, respectivamente, con la velocidad del vien-
toy con la temperatura del suelo.

Con respecto a la transpiracién, por la haz, esto no ocurrié6 en la co-
munidad Paramo rocoso, atin, en combinacién con la temperatura del suelo.
Tabla 11 a. En cambio, se repitié con la conductancia, en combinacién con el
potencial hidrico del suelo, en las comunidades Frailejonal-pajonal y Para-
mo-rocoso, por el envés foliar. Tabla 11 b.

Las correlaciones parciales, m4s altas y negativas, entre la
conductancia y/o transpiracién vs. (exclusivamente) factores ecoclimaticos,
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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 dia. La temperatura méxima se obtuvo hacia las 16 p.m.
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Fig 60. Espeletia pycniophylla. (a) Pdramo del Volcan Galeras. Flanco oriental. Obsér-

vese la reflectancia de la luz solar de hojas de las plantas de Espeletia pycnophylla. Al
de Atriz en el cual i i s P . -
fomian el Velle yedtas 8 Anrn A el de S Juan S Pastol (Foto Fig. 61. Espeletia grandiflora. Obsérvese el manto de necromasa foliar que recubre

L.E. Mora-0.) (b) Roseta florecida de Espeletia pycnophylla. Obsérvese la densa : 5 . : bli
i+ de las hoias. (Foto ING i : ; el eje caulinar y la roseta terminal de hojas adultas envueltas por la neblina, en un
pubescencia de las hojas. ( EOMINAS - Observatorio Vulcanolégico y o humedo; en el Péramo, (Phramo de Chisacd, (Foto L £, Mora-0).

Sismolégico de Pasto 2000).
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Relacidn entre la humedad relativa del aire, la temperatura del aire y la temperatura
del envés dela hoya de Puya nitida.
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Relacién entre la humedad relativa del aire, la temperatura de aire y la temperatura
de la haz de la hoja de Puya nitida.
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Fig 62 Puya nitida. (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 el envés (b). Al medio dfa y en la tarde, 1a humedad relativa del

aire experiment6 fuerte descenso, mientras que la temperatura de la hoja se matuvo
por encima de la del aire, en el mismo intervalo.
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Relacion entre la humedad relativa del aire. la T2 del aire
y la T2 foliar de la haz de Clethra fimbriata
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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 dia, 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 habito arborescente antoblastica, caracteristi-
ca de las Espeletinae de bajas alturas. Obsérvese las Unidades de Crecimiento

Vegetativo v Floracion (UCFs) de patrén antobldstico sensu (Mora-Osejo, 1987) ¥y Fig. 65. Coespeletia moritziana. Cordillera de Mérida. La elevada capacitancia carac-
el diametro reducido de las ramificaciones, indicativo de baja capacitancia. (Foto teristica de esta especie, le permite alcanzar alturas superiores a 4.000 m.s.n.m. v
L.E. Mora-Q), crecer sobre substratos rocosos (Foto H. Sturm).
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Fig. 66.

;i:olasop;antas adultas, desprovistos de necromasa. (Paramo de Palacio. Foto L.E.
ra-0).

Coespeletia uribeii. Obsérvese la gran altura que alcanzan los ejes caulinares

variable temperatura, de la hoja en la especie Espeletia grandiflora, y en la
m‘”f"m“ l}lgar en la comunidad Vegetacién de Turbera, por la haz y por el
enves. Alh‘ se midieron temperaturas de la hoja del orden de 22°C, Tabla 3,
(Anexos.),Flgs, 14 y (Anexos) Fig.23. En el Paramo-rocoso el coeficiente de la
CUrIEIaC‘OI} parcial de la misma variable, fue negativo por la haz y positivo
por el envés, tanto para la conductancia como para la transpiracién.

En I'eferencia a Pentacalia vaccinioides y al coeficiente de regresiéon
condtlxctanua Vs. temperatura de la hoja, en la comunidad Turbera, resulté
negativo, por el envés. También para la comunidad Frailejonal-pajonal, por
la haz. Para la regresion transpiracién vs. factores ambientales, se obtuvie-
ron los f’esultados siguientes: Pentacalia vaccinioides. Variable temperatura
dela 'ho]a: Comunidades Frailejonal-pajonal, Paramo-rocoso, coeficiente de
pendiente positiva. Comunidad Paramo-rocoso por la haz, coeficiente posi-
tivo. Comunidad Péramo-rocoso, por el envés, positivo. Tablas 10a-11b.

Para ampas caras foliares de Espeletia grandiflora se cumplié la pre-
dicciéon de Meinzer & Goldstein (1985) en relacion con el impacto inhibito-
rio de la temperatura de la hoja sobre la conductancia estomatica. En la
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Fig 67. Espeletia hartwegiana. Vista completa de la seccién longitudinal del eje
caulinar. Obsérvese el aumento en espesor, ascendente, de la médula almacenadora
de reservas de agua, caracteristica del crecimiento en espesor primario del tallo,
producido por el meristema terminal. Segiin 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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Vegetacién Turbera, el coeficiente de la varibale independiente de la regre-
sién, por la haz, conductancia foliar vs. temperatura de la hoja, fue negati-
vo, lo mismo que la correlacién parcial respectiva, cuando se restringi6 las
variables independientes al conjunto de variables ecoclimaticas. (Tablas 7a,
12a,). El comportamiento de la transpiracién vs. temperatura de la hoja

resultd igual al descrito, para la conductancia, por la haz, en la comunidad
Paramo-rocoso.

De modo que, por el envés, tanto para el caso de Espeletia grandiflora
como de Pentacalia vaccinioides, la mayor temperatura de la hoja con respecto
ala del ambiente, produjo el descenso de las tasas de la transpiracién y de la
conductancia. Por consiguiente, cuando quiera que se presenté una tempe-
ratura de la hoja mayor, con respecto a la temperatura del ambiente, dismi-
nuyeron las tasas de la conductancia; salvo, en la comunidad Paramo-rocoso,

por la haz de las hojas de las dos especies estudiadas, como se discutird
mas adelante.

_ Enelcaso de Espeletia grandiflora, la humedad relativa del aire, con-
tribuy6 a aumentar el efecto protector de la pubescencia, en cuanto evit6 que
se produjera un sobrenfriamiento de la temperatura de la hoja, por las dos
caras, durante la noche y, en particular, en las horas inmediatamente ante-

riores al amanecer, cuando se acenttia 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 montafia. La elevada humedad relativa del aire al
Interior de los bosques evita el congelamiento de los tejidos foliares du-
rante.las heladas nocturnas y contribuye a morigerar las fluctuaciones
ecoc}lméticas al interior de los ecosistemas boscosos de las montaias
tropicales hiimedas, en particular, el potencial hidrico del suelo. Tales
fluctuaciones se manifiestan con mucha mayor intensidad en lugares en
donde la vegetaci6n arbérea ya desaparecid, por efecto de la tala de los

bosques nativos de alta montafia y fue sustituida por potreros dedicados
a la ganaderia.

En trabajo reciente, Mora-Osejo, et al (en prensa) pudieron estable-
cer que esto mismo ocurre en los piramos durante la noche y, en particular,
en las horas que anteceden al amanecer, cuando la cada vez mas 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; 58 a,b).

La mayor temperatura del envés de la hoja, tanto para el caso de
Espeletia grandiflora como de Pentacalia vaccinioides, con respecto a la tempe-
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ratura del ambiente, tuvo como efecto la disminucién de las tasas de la
transpiracién 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 radiacién
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/m?/seg. (por
lahaz) y 1920 umol/m?/seg. (por el envés).

La tendencia que se observa en los promedios hacia una relacién
positiva o directa entre la conductancia y las bajas temperaturas de las ho-
jas en la comunidad Paramo rocoso, en las dos especies, posiblemente, au-
menta la capacidad de disponer del biéxido de carbono requerido para la
fotosintesis y, por consiguiente, para el crecimiento de las hojas, de acuerdo
con lo expuesto por Baruch & Smith (1979). Estos autores comparan._la
adaptabilidad de dos especies de Espeletinae venezolanas, E.schultzii y
E.atropurpurea, a 1a sequedad del suelo y a la fijacién de biéxido de carbono,
bajo condiciones de baja temperatura. E.schultzii mostré estar mejor adapta-
da a una y otra condicién. Sin embargo, en E.atropurpurea la produccion de
hojas en la época seca fue menor.

En sintesis, se tendria que en el pdramo, la relativamente alta nubosi-
dad oscilante, entre otros, induce las variaciones entre los valores maximos
y minimos de la radiacién global y, humedad relativa, que se suceden a lcf
largo de las marchas diarias de la conductancia y de la transpiracién, asi
como las diferencias oscilantes entre los valores méximos y los va.lo,reS
minimos de la temperatura del ambiente y las aiin mas fuertes fluctuaciones
entre las temperaturas maximas y minimas de la hoja, con respectoa las del
aire. Los valores registrados para Espeletia grandiflora, en el Paramo 1ocoso,
por ejemplo, fueron los siguientes: 10°-22°C por la haz y 11°-12°C por el
envés y en el caso de Pentacalia vaccinioides 10°-22°C, por la haz y 9°-22 C,
por el envés,

En las otras dos comunidades se presentaron situaciones similares
en las oscilaciones de la temperatura del ambiente. Las temperaturas dela
hoja oscilaron también de manera similar. Por ejemplo, en el PAramo 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 Paramo de “El Granizo” y, en
general, de los Paramos htimedos, tienen origen en las intermitentes varia-
ciones de la intensidad de la insolacién directa en las tres comunidades. De



176 Acapemia CoLomeianNa DE CIENCIAS ExacTas, Fisicas ¥ NATURALES

alli la clara interrelacién directa entre la radiacién global con el potencial
hidrico del suelo; con la temperatura del suelo, con la humedad relativa y la
interrelacién promedio aproximada directa con la temperatura del ambien-

~te, Figs. 2; 9-14. Los mismos factores directa-o indirectamente

relacionados con la conductancia y la transpiracién foliares.

Como se muestra en la Tabla 3, la pronunciada magnitud entre las

mtensidades maximas y las minimas de la insolacién directa sobre las dos .

car=s foliares se reflejan en los valores relativamente bajos de los promedios

respectivas intensidades de la radiacién que incide sobre la haz y
1 envés foliares.

1?arte dela radiacién incidente es reflejada hacia afuera, en el caso de
speletia grandiflora, por la pubescencia de la hoja, como ocurre, en general
£n la_s especies de las Espeletinae, caracterizadas por presentar amplios
gradj?ntes de distribucién altitudinal. Tal es el caso de Espeletia pycnophylla,
especie abundante en los Paramos del flanco oriental del Volcan Galeras,
Fig.60, a 3500 m.s.n.m., pero también en el Paramo de El Estero, a 2820
m.s.n.m. Fig.61a., situado en el sector suroriental de la “Laguna de La
Cclicha”, bordeado de occidente a oriente por el rio Guamués, que nace en la
misma laguna en cuyo sector occidental se encuentra la isla “La Corota”,
declarado oficialmente, hace yavarias décadas “Santuario de Flora y Fau-
l'lai'. En la Fig. 60b, se muestra una planta de Espeletia pycnophylla, cuyas
hojas resplandecen por la densa pubescencia, particularmente, por la haz,

en semejanza con las siluetas proyectadas por edificaciones de la ciudad de
San Juan de Pasto, Fig. 60a.

La capacidad de la reflectancia de la radiacién solar incidente por las

densamente pubescentes de E.grandiflora, anade otro factor que preci-
sateneren cuenta en la determinacién

hojas

) Como ya se mencions atras, (véase pag.51), de acuerdo con Lang &
Schindler (1994), entre otros autores, la pubescencia representa una res-
pue:-‘:tz.a adaptativa que impide se produzcan estres por la alta intensidad
lumlplca, aligual que fotoinhibicién y deterioro del aparato fotosintetizador
y’danos por la radiacién ultravioleta y por sobre-calentamiento durante los
d1a§ soleados. Melcher, et al (1994), demostré que la temperatura de las
hojas expandidas de 1a planta hawaiana Argyroxiphium sandwicense, no
obstalnte Su gran tamario, era similar o inclusive inferior a la temperatura
del aire, aun bajo condiciones de sol radiante. La pubescencia impediria
también la penetracién de la radiacién ultravioleta al interior de la hoja, al
igual que el espesor de |a hoja, como también, la anatomia foliar (Figs. 71y
72). Caracteristicas que conjuntamente con el cambio de contenido de
pigmentos y de la relacién clorofila a/b, modifican la sensibilidad con
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respecto a la radiacion ultravioleta, pero también el rendimiento fotosintético
(Panten et al (1996).

En la determinacién de las interrelaciones entre la radiacién 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.19a,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 paramos predominan bajas ten
turas, en particular, en los de gran altura, los fenémenos de insolak.\
reflectancia y atenuamiento de la transpiracién, inducidas por la pube.
cencia, comprueba el efecto adaptativo-positivo, de esta caracteris’ MoK
ha sido expuesto por diferentes autores, entre otros, Hedberg
Baruch & Smith, (1979) y Meinzer & Goldstein, (1985). Pero tax,
pubescencia puede tener efecto negativo en el proceso fotosintético, pox..
to disminuye la intensidad de la radiacién solar que alcanza los cloroplastos..
y, ademas, por cuanto aumenta la resistencia de la capa limite a la difusion
del CO2, como fue demostrado por Ehleringer et al (1976), citado por Baruch
& Smith (1979).

Los citados autores sostienen que el grado de acoplamiento entre la
temperatura de la hoja y la radiacién incidente, es mayor en las hojas
pubescentes que en las lampifas. Sin embargo, en estas Gltimas ocurriria una -
mayor absorcién de la radiacién solar. Como se observa en las Fig. 59 a,b,
tanto por la haz como por el envés, horas antes del amanecer y en las primeras
horas de la mafiana, la temperatura de la hoja, por la haz y por el envés, de
Espeletia grandiflora, se mantuvo ligeramente mas alta que la del ambiente.
Tan pronto brill6 el sol la situacién se invirtié y, hacia el medio dia, se Produ—
jo una diferencia notable entre la temperatura de la hoja y la del aire. En
cambio, en las hojas de Puya nitida, esto no sucedié por ninguna de las dos
caras de las hojas, Fig. 62 a,b. Puya nitida. En cambio, en las hojas maS_PEque'
fas y pubescentes de Clethra fimbriata, efectivamente si hubo diferencia eptr.e
la temperatura de las hojas y la temperatura del ambiente de magnitud simi-
lar ala que ocurriera en el caso de E.grandiflora. Fig. 63 a,b.

Este resultado pone en evidencia el efecto de retencién de la radia-
cién solar por la hoja, debido a la pubescencia, por ambas caras foliares. A
diferencia de lo que ocurre en las hojas glabras de Puya nitida, en donde, al
menos, en las primeras horas de la manana la temperatura de la hoja es
inferior a la temperatura del aire. Sin embargo, 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 enfrian, tanto por la haz como por el envés y, finalmente, la
temperatura de la hoja, por una y otra cara, se torna inferior a la del aire.

-

A\
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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 sucedié en Espeletia grandiflora, Fig. 59 a,b,
en las primeras horas de la manana tanto por la haz como por el envés foliar.

Hacia las horas del medio dia, cuando se elevé la intensidad de la
radiacién global y la temperatura de la hoja superé la del aire, en enero de
1995, al medio dia la temperatura del ambiente, alcanzé 36°C, mientras la
temperatura de la hoja, a esas mismas horas, de ese mismo dia, alcanzé
24.5°C, por la haz. Por el envés la temperatura de la hoja fue ain mas baja,
como era de esperarse y, apenas alcanzé 19°C.

_ Como puede observarse, en la Fig. 59 a,b, en las horas de la tarde la
diferencia es mayor, por el enfriamiento de las hojas favorecida por la pub-
escencia foliar. Las temperaturas de las hojas de las plantas de Puya nitida,
que a menudo convive con las de E.grandiflora en el Pdramo-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
y de la hoja se mantuvo hasta bien avanzada la noche. Fig.62 a,b.

En cambio, el comportamiento de las variaciones de la temperatura
de 1a hoja de Clethra fimbriata, de hojas pubescentes, coincidié con el de

E.grandiflora, en cuanto que la temperatura de la hoja fue también mayor en
las horas de 13 tarde, Fig. 63 a,b.

En resumen, estos resultados ponen en evidencia el efecto regulador
P_Uhescencia, por ambas caras de las hojas de las especies de las
tmae:‘entre otras especies de hojas pubescentes del paramo. Tal regu-
0l consiste en distribuir la radiacién incidente, en mayor o menor gra-
ntre radiacién absorvida por la hoja y en radiacién reflejada; resultados
que confirman lo expuesto por Hedberg, (1964) y por Baruch & Smith,
(1979) y Meinzer & Goldstein, (1985).

de la
Espele
lacié
do, e

Rada et al (1987), atribuyen a la necromasa que permanece adherida
nco el mismo efecto de evitacién del enfriamiento del tejido medular,
cenada de agua. La necromasa evitaria el sobre-enfriamiento del agua
cenada en la médula en las horas que siguen a la media noche, cuando
t temperatura en el paramo puede alcanzar niveles por debajo de 0°C,
F.l,g‘ﬁl- También la humedad relativa del aire contribuye al efecto de evita-
cion del congelamiento, en esas mismas horas.

al tro
alma
alma
la te

_ De alli que cuando el viento incrementa la humedad relativa del aire
moligera el sobre-enfriamiento de la hoja. Esto sucedié en Espeletia
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grandiflora, en todas las comunidades, excepto en el Paramo-rocoso, en don-

de contribuy6 al descenso de la temperatura por lahaz de las hojas de esta

especie. Alli la velocidad del viento (max.4m/seg.) no alcanzé a contrarestar
los efectos de las elevadas intensidades de la radiacién global (promedio
1096+85.59) y los efectos del descenso de la humedad relativa (promedio
57%=1.59). En cambio el viento contribuyé a disminuir la temperatura de
las hojas, por la haz y el envés de Pentacalia vaccinioides, en el PAramo rocoso
y también en las comunidades Vegetacion de Turbera y Frailejonal-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 dela
hoja, la cual en Pentacalia vaccinioides, fue mayor que en Espeletia grandiflora.

Dada la elevada influencia de la temperatura de la hoja sobre la transpi-
racién y sobre la conductancia, los mecanismos adaptativos que regulan las
variaciones y magnitud de tal factor ecoclimatico, finalmente, repercuten en la
regulacién de la difusién de gases entre las hojas y la atmésfera y viceversa. Ya
se trate de vapor de agua o de biéxido de carbono, en el caso de la fotosintesis.

Es decir, se trata de procesos reguladores de la transpiracién y de la
conductancia, a través de la regulacién de la temperatura de la hoja. De
acuerdo con los resultados obtenidos en este estudio, se confirma este enun-
ciado y podria ampliarse ademas con la hipétesis de trabajo siguiente.

La regulacién de la absorcién del agua del suelo por las raices depende
también del comportamiento del potencial hidrico del suelo. Asi como, en un
momento dado, la temperatura de la hoja, puede ser el factor decisivo en el
aumento o disminucién de las tasas de la conductancia y de la transpiracion,
esto mismo sucede con los niveles del potencial hidrico del suelo, en referencia
ala absorcién de agua del suelo por la planta. La mejor evidencia en so.porte de
esta afirmacion se obtiene a través del analisis de las marchas diarias de la
conductancia y de la transpiracién, durante la época seca del afo.

Si bien, la pubescencia foliar contribuye a regular los mcrementos.de
la temperatura de la hoja y como tal, constituye una caracteristica adapta_tlva
de la especie que la posee, existen también otras caracteristicas adaptativas
que amortiguan los efectos de las fluctuaciones intempestivas de ff'actor?s
ambientales. De tales caracteristicas adaptativas depende la supervivencia
de los individuos de las especies que las poseen.

En referencia a las plantas de las especies de Espeletia de hébito
caulescente y hojas en rosetas terminales y al factor ambiental, humedad del
suelo, la adaptacién que independiza a tales plantas de esta variable am-
biental, es la capacidad de almacenar agua en la médula del eje caulinar que
experimenta ensanchamiento permanente (Fig.67) por crecimiento en espe-
sor primario, de acuerdo con Weber (1963).
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A continuacién se discuten estos enunciados, apoyados en el ejemplo
de lo ocurrido durante las marchas de la conductancia y de la transpiracién
vs. factores ambientales y edéficos, en las tres comunidades y especies obje-
to de este estudio. En los andlisis de los ejemplos se pone especial atencién
a los comportamientos de la temperatura de la hoja, del aire y del ambiente
y al potencial hidrico del suelo.

Si se comparan las tasas de la conductancia y de la transpiracién
promedio (+ES) correspondientes a cada uno de los dias en que se efectua-
ron las mediciones en la comunidad P4ramo-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 hidrico del suelo alcanzé
valores por debajo de -50 centibares. En la Tabla 1 aparecen los valores
promedios de la radiacién global, de la radiacién incidente, de las tempera-
turas de la hoja, del suelo y del ambiente y de la velocidad del viento, corres-
pondientes al dia 17.01.95. (Véase también, Fig. 11 a-h).

Puede afirmarse que el comportamiento, en ese dia (17.01.95), de la
conductancia y de la transpiracién de Pentacalia vaccinioides, en el PAramo-
rocoso, contrasté con el de Espeletia grandiflora. Los fuertes aumentos mo-
menténeos del potencial hidrico negativo del suelo coincidieron o estuvieron
Inmediatamente seguidos por fuertes descensos de la conductancia y de la
transpiracién, por ambos lados de la hoja de Pentacalia vaccinioides. Fig.15.
Mientras que en Espeletia grandifiora, en ese mismo dia y lugar, ocurrié todo
lo contrario, como lo muestra claramente la Fig.28.

Las marchas diarias de la conductancia y de la transpiracién
estomatica de Pentacalia vaccinioides en la comunidad Frailejonal-pajonal el
dla. 19.01.95, fue similar a la del dia 17.01.95. en el PAramo-rocoso. (Anexos
) Fig.2 y Fig. 6 a-h. Sin embargo, si se comparan las Figuras arriba mencio-
nadas, se constata la diferencia. Es decir, mientras en el PAramo-rocoso el
potencial hidrico del suelo oscilaba entre -42 y -48 centibares, en el
Frailejonal-pajonal oscilé entre -14 y -23 centibares. Pero a medida que avan-
26 el dia, en el Pdramo-rocoso, aumenté el valor negativo del potencial
hidrico del suelo y se elevé la intensidad de la radiacién global de 500 a
1900 mmol/seg/m2. La humedad relativa del aire descendié del 70% al
50%y la velocidad del viento aument6 de 0.5 a 1.5 m/seg.

~ Enlacomunidad Frailejonal-pajonal el 19.01.95, a medida que avanzé el
dia, también se produjo una disminucién del valor negativo del potencial hidrico
del suelo, pero de menor rango, de -23 a -14 centibares (Anexos) Fig. 2 a-h.

En el Pdramo-rocoso la velocidad del viento también aumenté hacia
las horas del medio dia y alcanzé el maximo simultdneamente con el méxi-
mo de la radiacién global, a las 13.15 p.m. cuando el potencial hidrico del
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suelo habia experimentado un descenso de hasta -47 centibares. Por la haz,
se presenté una situacién similar, aunque la mayor velocidad del viento
registrada permitié que se produjera un aumento de las tasas de la
conductancia de 20 a 80 mmol/seg/m2; en ese mismo momento, cuando la
radiacién global aumenté de 800 a 2600 micrones seg/m2, y el potencial
hidrico 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 hojas de Pentacalia vaccinioides, el potencial hidrico
negativo del suelo oscil6 entre -23 y -14 centibares. Cuando el potencial hidrico
midié -23 centibares la conductancia fue de 30 mmol/cm?/seg. por el envés.
Pero cuando el potencial hidrico negativo aumenté a 14 centibares la
conductancia subié a 85 mmol/cm?/seg. En el momento en que la
conductancia alcanzé el valor mas bajo, a las 10.55 am., la radiacién global se
mantenia a niveles bajos de 800 mmol/seg/m?, la humedad relativa al 59% y
la velocidad del viento aumenté de 1.5 a 3 m/seg. (Anexos) Fig. 2 a-h.

Lo ocurrido en Pentacalia vaccinioides, de hojas anfiestomaticas, ese
mismo dia (19.01.95), en la comunidad Frailejonal-pajonal, por lahaz foliar,
permite captar la influencia decisiva del viento, sobre todo si el potencial
hidrico del suelo se mantiene mas 0 menos estable, como sucede, en la co-
munidad Frailejonal-pajonal, asi el suelo no estuviera completamente satu-
rado de humedad y se presentaran valores significativamente alejados del
punto de equilibrio.

El dia 19.01.95. cuando las mediciones de la conductancia y de la
transpiracién se efectuaban por la haz, el viento a pactir de las 10.33 a.m.
hasta las 10.41 a.m. alcanz6 la velocidad de 4 m/seg, mientras el potencial
hidrico del suelo oscilaba entre -1.5 y -1.4, la conductancia ascendi6 a 130
mmol/m2/seg. Este ascenso coincidié con el ascenso de la radiacién global
a 1300 mmol/seg/m?2 y el descenso de la humedad relativa al 61.5%.

El elevado valor negativo de la tensién hidrica del suelo el dia 17.01.95,
en la comunidad Pdramo-rocoso y la relativa baja velocidad méxima del
viento, sobre todo por el envés foliar, hicieron que la 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 logré que aumentara cuando se
presenté un incremento de la velocidad del viento de hasta 1.5 m/seg. En
cambio, en la comunidad Frailejonal-pajonal el comportamiento del poten-
cial hidrico del suelo, en particular, la estabilidad sumada a la mayor velo-
cidad del viento que alcanz6 4 m/seg., hizo posible un aumento de la
conductancia, coincidiente con la ocurrencia del valor maximo de la radia-
cién 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 Paramo-
rocoso, el potencial hidrico del suelo, alcanzé el mayor valor negativo y la
radiacién global, el valor médximo para ese dia, (700 micrones/seg/m?) por
el envés. La conductancia oscil6 entre 50-180 mmol/cm?/seg., mientras el
potencial hidrico 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 alcanzé la velocidad de 4 m/seg., la conductancia descendié a 100
mmol/cm?/seg., 0 sea que el viento en ese caso no tuvo un efecto directo e
inmediato de promocién de la conductancia, pero aumenté la humedad rela-
tiva del 58% al 72% y, disminuyé el valor negativo de potencial hidrico del
suelo, tanto por el envés como por la haz. Mientras tanto, la radiacién global
oscilaba entre 400 y 200 mmol/seg/m?. También a partir de las 12.08 a.m.,
comenzé a aumentar la conductancia de 0 a mds de 200 mmol/cm?/seg.,
aumento que coincidi6 con el descenso de la temperatura del aire y de la hoja,
a partir de ese momento. (Anexos) Fig. 12 a-h.

En sintesis, el valor negativo del potencial hidrico del suelo, el dia
17 de enero de 1995, en la comunidad Paramo-rocoso, a partir de las 12.06
a.m., comenzod a disminuir, simultdneamente con el aumento de la hume-
dad relativa del aire y la disminucién de la radiacién 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 hidrico del suelo;
pero la conductancia no aumenté de inmediato, puesto que los factores
decisivos en el aumento de la conductancia, fueron el fuerte aumento de la
humedad relativa del aire hasta el 73% y las disminuciones de la tempera-

tura del aire y de la hoja, en particular de esta tltima, de 12.5°C a 10°C (haz
y envés).

Tanto en la primera época seca del afio (diciembre, enero, febrero),
como en la segunda (julio, agosto y septiembre) la velocidad que alcanzan
los respectivos vientos Alisios predominantes y que soplan, respectiva-
mente, en direccién NE-SO y SE-NO, Fig.73b, constituyen uno de los facto-

res macro-y ecoclimiticos de mayor efecto sobre la conductancia y la
transpiracién. Fig.44 b.

El dia 18.de enero de 1995, en la comunidad Vegetacion de Turbera, a
las 14,02 p.m., el viento alcanzé una velocidad de 7 m/ seg. y produjo el
descenso de la humedad relativa, de 44% a 40.5% y, bajo condiciones de
relativa estabilidad de la radiacién global, por lahaz y por el envés, indujo
la disminuci6n del valor negativo del potencial hidrico del suelo de -4 a -2
centibares y el aumento de 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 disminucién de la humedad relativa en el
rango ya sefialado. (Anexos) Fig.15 a-h.

Si se efectian analisis dirigidos a esclarecer el impacto de las varia-
bles climéaticas 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 climaticas (por especie, comunidad y cara foliar) con los
correspondientes a la temperatura de la hoja, se alcanza a apreciar que el

sentido de tales interrelaciones no es claro, si el andlisis se hace variable
por variable.

Sin embargo, como lo muestran las Tablas 18 a,b; 19a,b, de regresién
lineal simple de la temperatura de la hoja vs. radiacién global, es este el
factor que tiene mayor impacto sobre la regulacién de la temperatura fle la
hoja, porlahazy por el envés, en todas las comunidades y para las distintas
especies estudiadas.

Sin embargo, no sobra insistir que entre todos los Parafnetros
climaticos, quizas sea la radiacién global, el factor que en l0s paramos
hiimedos de Colombia esté més sujeto a variaciones intempestivas, cause-
das por los desplazamientos también intempestivos de las nul?es que mtelr-
ceptan la radiacién solar. De alli que de la elevada nubosidad y de a
ocurrencia de variaciones por desplazamiento intempestivo dela nubost-
dad, sumado al efecto de la radiacién solar, hacen de estos fenomenos ios
reguladores decisivos del macro-eco-y microclima del Pé“}mo y como tales
del funcionamiento de los ecosistemas presentes en este bioma.

Por otra parte, las correlaciones parciales de la tem?eratura dela h?]ai
vs. factores ecoclimaticos (radiacién global, radiacion incidente, tempera 1il
ra del ambiente, velocidad del viento y humedad relati.va), rfxuestrané.en ta
mayoria de los casos, que la radiacién global es la variable indepen 1er£ e
de mayor impacto sobre la temperatura de la hoja en todos !os cas.o_s.'d a
radiacién global, en especial, por la haz de las hojas de Pentacalia vaccinioldes
y de Espeletia grandiflora, Tablas 17 a,b; 18 ab.

También las regresiones lineales confirman esta Fonclusmn. Solan}en-
te en el caso de Pentacalia vaccinioides, por el envés fol{ar, en !as Com‘;“_“da'
des Frailejonal-pajonal y Pdramo-rocoso, no se cumpli6. Alli el coeficiente
de la correlacién parcial o médulo correspondiente a la .temperatura del
ambiente fue elevado, atin mas alto, que eldela radiacién global, como
ocurriera en el PAramo-rocoso, por el envés foliar de esta misma especie.

Por otra parte, salvo el caso de Pentacalia vaccinioides, por el envés, en
la comunidad Frailejonal-pajonal, en todos los demds casos el coeficiente de



184 AcaDeEMIA CoLOMBIANA DE CIENCIAS EXACTAS, FisiCAs Y NATURALES

la correlacién 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, seguin 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 radiacién global o incidente. Por
otro lado, la humedad relativa contribuye a la disminucién de las tempe-
raturas hasta alcanzar niveles que incidan en el incremento de la
conductancia.

Tanto en Espeletia grandiflora como también en Pentacalia vaccinioides,
la radiacién global y la radiacién incidente tuvieron mayor influencia por
la haz que por el envés sobre las respuestas de la temperatura de la hoja, en
las tres comunidades. Sin embargo, las temperaturas foliares, por lahazy
por envés, en las comunidades Frailejonal-pajonal y Paramo-rocoso nunca
fueron altas.

También el viento contribuyé al descenso de la temperatura de la hoja
en los casos siguientes: Espeletia grandiflora, comunidad Paramo-rocoso por
lahazy por el envés foliar; Pentacalia vaccinioides, por el envés en la comuni-
dad Frailejonal-pajonal.

La temperatura del suelo siempre himedo y anegado, tuvo fuerte in-
cidencia positiva en la comunidad Vegetacién de Turbera, sobre la
conductancia y la transpiracién. Alli se midieron las temperaturas prome-
dio mds altas del substrato. Alli también, se presentaron los valores més
altos de las soluciones de las ecuaciones de regresién lineal simple: tempe-
ratura de la hoja vs. radiacién global. También en la Vegetacion de Turbera,
el balance de la influencia positiva o negativa de los factores ecoclimaéticos,
tanto por la haz como por el envés, sobre la conductancia y la transpiracién
resultaron mas altos. Esto mismo es valido para Pentacalia vaccinioides por
ambos lados de la hoja, Tablas 4 a,b y 5 a,b. En esta comunidad la tempera-
tura del ambiente resulté ser el factor de mayor influencia sobre la tempera-
tura del suelo, como pudo comprobarse en este estudio, tanto para Espeletia
grandiflora como Pentacalia vaccinioides. Tablas 4 a,b y 5 a,b.

Las especies recientes de las Espeletinae consideradas mas afines a las
especies ancestrales desaparecidas, no presentan todavia pubescencia abun-
dantey tampoco poseen grandes reservorios de agua en la médula del tallo;
por lo mismo crecen a menor altura s.n.m., donde no estadn expuestas a la
“sequedad” por sobre-enfriamiento del suelo. En el medio en el cual estin
adaptadas no ocurren temperaturas por debajo de 0°C. A veces prosperan,
inclusive, por debajo del limite superior del Bosque Andino; como sucede
con Tamania chardonii (Fig.64), especie que crece en los Bosques-andinos
cercanos al Piramo de Tama, situado en la Cordillera Oriental, en la regioén
limitrofe de Colombia y Venezuela.
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Pero entonces, cémo explicar el comportamiento de la especie venezo-
lana Espeletia marcana, que como bien lo anota Goldstein et al, 1.c. (1984) se
aparta de esta regla? E.marcana crece en sitios bajos de la cordillera pero
presenta un valor alto del indice PV/LA, (capacitancia). Por consiguiente,
en esta especie no se cumple el patrén general de variacién de la capacitancia
que puede enunciarse, asi:

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 4rea de dispersién de la especie.

Por otra parte, Cuatrecasas (1976), creé el género Coespeletia e inclu-
y6 a E.marcana en el nuevo género, en razén de la afinidad natural de esta
especie con las demds especies que lo componen. Se trata de las especies que
evolucionaron a partir de ancestrales que crecian en sitios de baja altura,
s.n.m., posiblemente dotadas de caracteres morfolégicos similares a los de
Espeletia marcana, incluida la elevada capacitancia, propia de esta especie.
Poco a poco, surgieron especies de este género que alcanzaron alturas s.n.m.,
cada vez mayores, como Coespeletia moritziana, procedente de la Cordillera
de Mérida, donde alcanza alturas de mas de 4000 m.s.n.m. y, crece sobre
substratos rocosos, Fig.65.

También Coespeletia uribeii (Fig.66), alcanza en el P4ramo de 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, 12 m. de altura, Fig.55. Las hojas se des-
prenden pronto, como en las Espeletinae de niveles altitudinales més bajos y
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, almacenen y conformen reservas de nutriente.s
en la necromasa foliar, utilizables en épocas de escasez como puede ocurrir
a mayores alturas.

Con apoyo en los hallazgos de Goldstein et al (1984), enlos de otros
autores y en los resultados obtenidos en este estudio, se formula, 2 manera
de hipétesis de trabajo, la siguiente explicacién sobre la elevada capacitar‘\cia
de Espeletia marcana y otras especies propias de pisos altitudinales relativa-
mente bajos.

La capacitancia de las especies de las Espeletinae, sensu Cuatrecasas
(1976), de bioforma caulirrésula, representa una respuesta adaptativa que
surgié pronto en el proceso de evolucién del grupo, persisti6 durante tal
proceso y permitié a las plantas de tales especies superar las condiciones
de aridez del suelo de la zonas de baja altura de las cordilleras, producidas
por las condiciones climéticas que predominaban mientras se cumplian las
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fases finales del proceso de levantamiento de las cordilleras andinas en el
Pleistoceno.

Probablemente, la misma elevada capacitancia fue la que permitié a
las Espeletinae de bioforma caulirrésula resistir la sequia del suelo que debié
ser muy severa, particularmente la que se presenté hace veintiun mil afios
A.C. y que se prolongé hasta comienzos del periodo glaciar, o sea, hasta
hace unos trece mil afios, segiin Van der Hammen (1974).

De acuerdo con la tesis expuesta, esta misma adaptacién es la que
permite a las Espeletinae de bioforma caulirrésula, tolerar los periodos de
sequia anual del suelo, en particular, los del primer periodo anual que sue-
len ser mas pronunciadas y tienen lugar durante los meses de enero, febrero

y a veces también en los primeros dias de marzo, en la Cordillera Oriental de
Colombia.

También en los péramos de Venezuela, de acuerdo con Monasterio &
Reyes (1980) el tinico periodo de sequia pronunciada ocurre en los meses de
enero, febrero y primeros dias de marzo. La humedad del suelo desciende al
valor minimo e inclusive en el mes de enero, alcanza el punto de marchita-
miento permanente en superficie y, en el mes de marzo, en profundidad.

En conclusién, la capacidad de almacenamiento de agua en la médu-
la del tronco de las especies de bioforma caulirrésula o, capacitancia, es una
respuesta adaptativa de las Espeletinae, que permiti6 a este grupo de plantas
superar la deficiencia del agua del suelo causada por las bajas temperatu-
Tas que con mayor frecuencia se presentan en las grandes alturas. Opinién
que no solamente es sostenida por Goldstein et al. (1984), sino también por
Hedberg (1964), Monasterio, (1986) y Larcher (1975).

De acuerdo con Pérez, (1987) las propiedades del suelo que afectan
el contenido de agua del mismo y los valores de la capacidad de campo,
medidos al finalizar la estacién seca, mas acentuada en los paramos de
Venezuela que en los de Colombia, hace suponer que la aridez del suelo,
durante ese periodo, es un factor ecolégico importante en la determinacién

del limite superior, de las rosetas gigantes del PAiramo de Piedras Blancas,
Venezuela.

Sin embargo, Coespeletia lutescens y otras especies de habito
caulirrésula del paramo, estin adaptadas para sobrevivir durante perio-
dos de baja aridez de los suelos del paramo, 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 recuperacién del
agua consumida por transpiracién, durante periodos de duracién corta.
Tales periodos en el Pdramo de Piedras Blancas, ocurren en horas tempra-
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nas de la mafiana, cuando la temperatura del suelo es muy baja y la deman-
da evaporativa es alta.

Este caracter morfolégico adaptativo fue seleccionadoa lolargo de la
evolucién de las Espeletinae a espensas de otras adaptaciones fisiol6gicas,
esas si, adecuadas para sobrevivir periodos largos de estres por sequia,
como lo observa Goldstein, et al (1985a, citado por Pérez (1987). De acuerdo
con este mismo autor (Pérez, 1.c.) las Espeletinae que viven en los paramos
poseen en si, baja tolerancia a la deshidratacién, por lo mismo se las puede
definir como plantas que evitan la sequia y no como plantas resistentes a la
deshidratacién. Por consiguiente, en afios extremadamente secos, Cal“_ilda‘
des inadecuadas de agua almacenadas en la médula, pueden conducir al
marchitamiento e inclusive, muerte de las rosetas de Coespeletia lutescens'y
con mayor razén de las plantulas de esta especie, como también lo corrobo-
ran Meinzer et. al (1985 citado por Pérez, 1987).

Por consiguiente, en los mas elevados niveles altitudinales del péré-
mo, los suelos de la mayoria de las posibles localidades tienen tan baja
capacidad de sostener el agua en el suelo, que pequefias rosetas de Espeletia
yano pueden sobrevivir a los periodos de aridez anual.

De acuerdo con los resultados de este estudio, se puede atribuy‘ tam-
bién a la capacidad de almacenar agua en la médula de las Espeletinae de
bioforma caulirrésula, la rdpida recuperacién de las tasas de la
conductancia y de la transpiracién, tras haber sufrido descensos 0 suspen-
siones totales momentéaneas en respuesta a las condiciones desfavorables
que resultan de las variaciones intempestivas de uno o de varios factores
ambientales que finalmente conducen a la disminucién del potencial hidrico
del suelo, en particular, de los poros intersticiales de didmetro muy reduci-
do y luego de los intercapilares de mayor didmetro, Larcher, 1995.

Entre tales variaciones, cabe destacar los aumentos repentinos dela
intensidad de las radiaciones global e incidente, que a la vez proc%uc.en
aumentos de la temperatura del suelo, y del ambiente. Sobre todo, variacio-
nes intermitentes, a veces s6lo momenténeas, del contenido de agua del
suelo que inducen cambios simulténeos del potencial hidrico d’el §uelo, como
lo muestran las regresiones lineales miiltiples del potencial hidrico del sue-
lo vs. factores climaticos. Por el método de seleccion escalonada se cox}flg“'
raron, para cada comunidad, la regresion lineal respectiva. Las' variables
climéticas de independientes de mayor frecuencia en las regresiones f.ue-
ron, como era predecible la temperatura del suelo y la humedad relativa.
Tablas 14 a,by 15 a,b.

En sintesis, a la capacidad de almacenar agua en la médulg d'e las
Espeletinae de bioforma caulirrésula, se atribuye también el mantenimiento
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del balance hidrico de la planta, no obstante los déficets momentaneos de
humedad del suelo que se expresan en los elevados valores del potencial
hidrico del mismo; sobre todo, en la primera época seca del ano, en los
paramos himedos de Colombia, de baja altura, como el Paramo 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 afio 1995, no se presentaron precipitaciones y,
durante el mes de marzo siguiente, el promedio de horas de lluvia fue de sélo
1,43/hora. En consecuencia, durante el mes de enero se registraron valores
elevados del potencial hidrico negativo del suelo, en las tres comunidades.

También ocurrieron aumentos momentaneos del potencial negativo
hidrico del sueloen la segunda época seca (mes de agosto) e inclusive en las
épocas de transicién, hacia la iniciacién del primero y segundo periodo de
Nuvias del afo. Sin embargo, los mayores aumentos se registraron en el
Pé.ramOwrocoso, a los que siguieron los de las comunidades Frailejonal-
pajonal y Vegetacién de Turbera.

En el Paramo-rocoso fuertes aumentos y descensos del potencial
hidrico del suelo coincidieron con fuertes oscilaciones de la conductancia y
de la transpiracién de Espeletia grandiflora. Los aumentos sucedieron simul-
taneamente con incrementos notables de la intensidad de la radiacién glo-
bal, de la radiacién incidente, de la temperatura del suelo y del ambiente.

Los (Anexos) Tablas 16 a,b; 17 a,b, muestran que los coeficientes que
resultaron mas altos en las correlaciones parciales de la conductancia y,
respectivamente, de la transpiracién vs. variables ambientales fueron los
de las variables, potencial hidrico del suelo, radiacién incidente, tempera-
tura del ambiente y temperatura del suelo.

En las Figs.48 a,b; 49 a,b, aparecen los valores promedios obtenidos
para la conductancia y la transpiracién foliar de Espeletia grandiflora (por
lahaz y por el envés), en las tres comunidades. La rapida recuperacién de la
conductancia y de la transpiracién exhibida por E.grandiflora se atribuye
aqui al alto nivel de capacitancia de esta especie. El potencial hidrico del
suelo resulté ser el factor ambiental de mayor significancia en la regulacién
de la conductancia y de la transpiracién.

Las especies de plantas que poseen caracteristicas adaptativas, tales
como la de almacenar agua en los diferentes 6rganos vegetativos, son las
que pueden sobrevivir en substratos susceptibles a experimentar descensos
intermitentes de mayor o menor duracién y volumen del contenido de hu-
medad. Tales descensos suelen ser ocasionados por la evaporacién del agua
del suelo al aumentar la temperatura del suelo y del amnbiente. A la radia-
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cién solar mas o menos intensa, durante periodos breves o prolongados,
como es de ocurrencia frecuente en los pdramos himedos 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 fenémeno de la sequedad térmica
del suelo, en particular, a media noche, cuando las bajas temperaturas al-
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 adaptacion sobre-
vivir en sitios de elevada altura y sobre substratos rocosos, susceptibles de
experimentar mas rapidos y elevados calentamientos. Fig.67.

Es en tales sitios, a diferencia de otras especies carentes de tales
adaptaciones, donde pueden prosperar las especies de Espeletia, con alta
capacitancia. Es alli también donde presentan las tasas mas altas de
conductancia. Por el contrario las especies con voltimenes de almacena-
miento de agua reducidos, como Pentacalin vaccinioides, presentan el com-
portamiento opuesto, tanto en relacién con la conductancia como con la
transpiracion. Es decir, es precisamente en esos sitios donde estas varia-

bles fisiologicas presentan las tasas mas reducidas de conductancia y
transpiracion.

Mediante el analisis de varianza ANOVA, se verificé lo expuesto. Es
decir, mientras Espeletia grandiflora, presenta en el Pdramo-rocoso, caracte-
rizado por substratos de bajos contenidos de agua, las mas altas tasas de
conductancia y transpiracion, por el contrario, Pentacalia vaccinioides con
reducidas reservas de agua en el parénquima foliar, presenta, en la comuni-
dad Paramo-rocoso, las tasas mas bajas, tanto de la conductancia como de
la transpiracion, Figs. 68 y 69.

Cabe senalar que el andlisis de varianza ANOVA se refiere a la
conductancia y transpiracién totales de cada una de las dos especies estu-
diadas, configurado, en el caso de Espeletia grandiflora por la suma de la
transpiracién y de la conductancia cuticular (haz) y estomadtica (envés). En
Pentacalia vaccinioides, se trata de la transpiracién y conductancia estomaticas,
que resultaron inferiores a las de Espeletia grandiflora, tanto la conductancia
total, como la transpiracién total de Pentacalia vaccinioides. La componente
adaxial de la conductancia y de la transpiracién de P.vaccinioides, resultd,

mayor en Pentacalia vaccinioides con respecto a las de Espeletia grandiflora,
Figs.51 a,b.

Pero si se hace un analisis igual al que se ilustra en la Fig.68, pero en
referencia al comportamiento de las dos variables fisiolégicas bajo la
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Fig 68 Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelacién de los promedios
de la conductancia foliar en cada una de las comunidades Frailejonal-pajonal, P4ra-
mo-rocoso y Vegetacion de Turbera de las dos especies. Observese el comporta-
miento opuesto de la magnitud de los promedios de cada especie, correspondientes
a cada comunidad, en particular, los pertenecientes al Pdramo-rocoso.

interaccién entre épocas secas (meses de enero y septiembre) y épocas de
lluvia (mes de marzo) del paramo de El Granizo, cuando el suelo se encuen-
tra practicamente saturado de humedad y el potencial hidrico es igual o
muy cercano a cero (0) centibares, se podra demostrar que entonces sucede
lo contrario. Pentacalia vaccinioides presenta no solamente altas tasas de trans-
piracién y conductancia sino que 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'y Pentacalia vaccinioides. Interrelacién de 10s pr
-pajonal, Pé-

de la transpiraci6n foliar en cada una de las comunidades Frailejonal
ramo-rocoso y Vegetacién de Turbera de las dos especies. Obsérvese el comporta-
miento opuesto de la magnitud de los promedios, correspondientes a cada
comunidad en particular, los pertenecientes al Paramo-rocoso.

Como se desprende del anilisis de las (Anexos) Figs.25 a,b; lfl intensi-
dad de la radiacién solar en tales épocas y meses del afio, disminuyo notable-
mente. En el caso de Pentacalia vaccinioides desde 1435.288 mmol/m?/seg.,
(promedio de la radiacién global correspondiente al mes de enero), a 935.639
mmol/m?/seg. en el mes de marzo del mismo afio, 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 radiacién 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
dltimos 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. Sin embargo, en la especie Espeletia grandiflora la humedad relativa
experimenté ligeros incrementos, en particular, por el envés, en donde se
pas6 del 54.96% a 58.675%. También la temperatura del suelo auments lige-

ramente, tanto por la haz como por el envés. (Anexos) Fig. 27 a,b; Fig.30 a,b;
Fig. 31 a,b.

Todos los mencionados factores eco-climéticos, condujeron al aumento
nota_bl.e }iel potencial hidrico del suelo el cual pasé, en el caso de Pentacalia
vaccinioides, por la haz de -20.115 (enero) a -0.8139 (marzo) y por el envés de
-19.931 (enero) a -0.7678 (marzo); en Espeletia grandiflora, por la haz de -

15.739 (enero) a -0.9798 (marzo) y por el envés de -14.58 (enero) a -1.0625
(marzo).Fig.50 a,b.

' La temperatura del suelo, desde luego influyé sobre el comporta-
miento de las variaciones del potencial hidrico sobre todo, en las comu-
mdades' en referencia a los meses de enero y marzo, a pesar que los
promedios en el caso de Espeletia grandiflora fueron muy cercanos, sobre
tqdo, por el envés. Por la haz se presentaron incrementos de los prome-
dios en referencia a Pentacalig vaccinioides, sobre todo en el mes de septiem-
bre, cuando la temperatura del suelo ascendi6 a 22.9°C y en los meses de

enero y marzo, apenas a 10.5° ° i igs-
(Anexs) Fras pen: 5°C y 12.03°C respectivamente. (Figs. 50 a,b)

La temperatura de 1a hoja, se comporté de manera similar, entre las
dos especies, tanto por la haz como por el envés, los promedios ligeramente
mas altos se midieron en el mes de enero y los mas bajos en el mes de sep-
tiembre, en ambas especies. También los promedios de la velocidad del
viento se midieron durante e} mes de enero, particularmente, por la haz y los
montos de los promedios de Jas dos especies de los meses de enero, marzoy

septiembre. En este tltimo mes Jos promedios para las dos especies fueron
los mas bajos, (Anexos) Fig, 28 5 b, y Fig. 29 a,b.

) En consecuencia, los aumentos de las intensidades de los factores
ecoclimdticos y del contenido de agua del suelo, condujeron a la disminu-
ci6n de la conductanciay dela transpiracién de Pentacalia vaccinioides. Mien-
tras en el caso de Espeletia 8randiflora, como era de esperarse de acuerdo con
la hipétesis planteada en este estudio, tanto la conductancia como la trans-
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piracién se mantuvieron indiferentes con respecto al contenido de agua del
suelo, en razén de la autonomia 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 ascendié de
48.936 mmol/m2/seg. (enero) a 98.559 mmol/m2/seg (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 anfiestomatica Pentacalia
vaccinioides ascendi6 de 42.5362 mmol/m2/seg. (enero) a 117.1116 mmol/
m2/seg. (marzo) y la epecie hipostomadtica Espeletia grandifiora de 82.00
mmol/m2/seg. (enero) a 137.8627 mmol/m2/seg. (marzo).Fig.48 a,b..

En sintesis, si se calculan los promedios de la conductancia corres-
pondientes al mes de enero y al mes de marzo, de cada una de las especies,
se obtiene que mientras Pentacalia vaccinioides, de una conductancia total de
91.4731 mmol/m2/seg., en enero, alcanzé 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. en enero, pas6 a 166.0956 m.mol/
m2/seg. de conductancia en marzo, inferior al monto de Pentacalia
vaccinioides.

Con respecto a la transpiracién, se llega a conclusiones similares ¥,
sobre todo, coherentes con las obtenidas a través de los andlisis efectuados
para la conductancia, como se puede deducir de la Fig. 49 a,b. Enel mesde
marzo, las tasas de conductancia y transpiracién promedio, de Pentacalia
vaccinioides, superan las obtenidas para Espeletia grandiflora como lo mues-
tra la gréfica, resultante del an4lisis de varianza ANOVA, Fig.52 a,b.

En los paramos hiimedos, de baja altura de Venezuela, las especies de
Espeletia, con excepcién de Espeletia marcana y en contraste con Espeletia
grandiflora, poseen pequeiios reservorios medulares de agua y muestra\.n
también descensos pronunciados del potencial hidrico de la planta, bajo
condiciones de demanda evaporativa. Esto fue comprobado, en el Paramo
de “El Batallén”, situado a 3100 m.s.n.m. por Monasterio (1986). Probable-
mente, lo mismo suceda con especies de las Espeletinae arborescentes como
Tamania chardonii, carentes de médulas engrosadas, almacenadoras de
reservorios de agua. Como ya se dijo, se trata de especies propias de los
Bosques Andinos himedos, situados a menor altura s.n.m. que los para-
mos, Fig.66.

También otras especies colombianas de Espeletia, como E.argentea con
hojas dispuestas en rosetas y vastago con internodios cortos, en toda su
longitud, conformantes del hébito generalmente descrito como “rosetas
acaules”, carentes de un tronco visible crecen en niveles altitudinales rela-
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tivamente mas bajos, aunque a veces, suelen compartir el mismo habitat 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 raices que
pudieran mitigar el estrés producido por las sequias 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 sometidas a riego frecuente, pierden turgencia y las hojas se mar-
chitan tan pronto el suelo presenta déficit hidrico matrical. Sin embargo, se
recuperan cuando el suelo vuelve a saturarse de humedad y la conductancia
y la transpiracién recuperan los niveles normales. Fig. 70.

Esto dltimo también puede ocurrir en plantas juveniles de Espeletia
grandiflora, pero sin necesidad que se recupere el déficit hidrico del substrato.
La conductancia y la transpiracién foliar de Espeletia grandiflora vuelven a
elevarse tan pronto aumenta la intensidad de las radiaciones global e inci-
dente; asi hayan descendido previamente a 0 mmol/m2/seg., por efecto de
cambios desfavorables de los factores ambientales.

_ Dentro de la explicacién que se plantea en este trabajo y en los estu-
dios de otros autores, esto es asi, en razon de los reservorios de agua alma-
cenados en la médula del tallo o también en el mesofilo. En trabajo anterior,
Mora-Osejo, et al 1994, sobre la anatomia 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.

A menudo en el péaramo ocurren cambios desfavorables, del macro-y
ecoclima. A modo de ejemplo, pueden mencionarse, entre otros, los fuertes
descensos de la radiacién incidente, los aumentos considerables de la tem-
peratura de las hojas, y los descensos del contenido de agua del suelo que se
traduce en aumentos del potencial hidrico del suelo. A veces, tales cambios

suelt'erf estar acompanados de aumento de la temperatura de las capas su-
perficiales del suelo.

Esta variable ed4fica presenta correlacién parcial negativa, tanto en
las Tablas de correlaciones parciales, conductancia vs. factores ecoclimaticas
(Tablas 6 a,b), como en las Tablas 13 b,14 b, Conductancia vs. conjunto com-

pleto de variables ambientales, en referencia a Pentacalia vaccinioides y las
Tablas 7ab,15a,by 16 a,b.

Sin embargo, es necesario sefialar que si la intensidad de la radiacién
global se mantiene en niveles altos, por un lapso prolongado, entonces la
humedad relativa del aire desciende y puede suceder que ocurran perturba-
ciones del gradiente hidrico, de la planta, alo largo del trayecto de la co-
lumna de agua, a saber: capas superficiales del suelo, pelos de las raices
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Fig 70 Espeletia argentea (a) El déficit hidrico del suelo produce el marchitamiento
de las hojas; (b) Tan pronto, experimentalmente se suministré agua al suelo, los
tejidos foliares recuperaron la turgencia y las hojas volvieron a empinarse. (Fotos
L.E. Mora-0).
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Fig 72 Pentacalia vaccinioides, (a) Vista general de la seccién transversal de la lJdmina

. ) ' foliar, (b) Vista detallada de la seccién transversal de la l4mina foliar. Obsérvese el
Fig. 71 Espeletia grandiflora. Vista detallada de la seccidn transversal de la limina parénquima en empalizada, adaxial y abaxial; (c) aparato estomético adaxial y

foliar. La hipodermis y 1a capa de células que envuelve el haz conductor almacenan abaxial con cdmara epistomética amplia. (L. E. Mora-O., N. Becerra de Lozano, B.
agua (L. E. Mora-O., N. Becerra de Lozano, B. Coba de Gutiérrez, (1994). Coba de Gutiérrez, 1994).
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absorventes, superficies transpirantes de las hojas, capa limite y atmadsfera.
El estrés que experimenta la planta por tales perturbaciones del gradiente
hidrico a lo largo de la raiz y del tallo, pueden alcanzar tal magnitud que
ocurra el cierre total de los estomas y con ello la suspencién momentanea de
la transpiracién estomatica.

A continuacién se examina lo que ocurrié en P.vaccinioides y
E.grandiflora al respecto, por el envés foliar, en la comunidad Vegetacién de
Turbera. Se seleccioné esta comunidad por cuanto alli el potencial hidrico
del suelo, por lo general, permanece més estable y presenta valores cerca-
nos a cero (0).

En Pentacalia vaccinioides la correlacién muiltiple de la conductancia
vs. radiacién global resulté negativa. También la conductancia vs. tempera-
tura de la hoja fue negativa y el coeficiente respectivo (-0.3163) resulté ma-
yor que el de la conductancia vs. radiacién global (-0.0585). Cuando la
temperatura de la hoja aumenta la conductancia disminuye, en particular,
cuando las intensidades de la radiacién global son elevadas y producen
también fuertes aumentos de la temperatura de la hoja. Pero, en un momento
dado, la temperatura de la hoja e indirectamente la radiacién global alcan-
Zanun tope, por encima del cual la conductancia y la transpiracién se redu-
cen acero (0), o a valores cercanos a cero (0). Esto sucede, atin si la radiacién
global vuelve a aumentar y la humedad relativa, correlativamente, descien-
de a valores bajos (60-50%) Figs. 54 a-58 a).

A En Espeletia grandiflora, la correlacion parcial de la conductancia vs. ra-
dlac‘fm global es positiva; pero la correlacion conductancia vs, temperatura de
la hoja es negativa; al igual que en el caso de Pentacalia vaccinioides. Sin embar-
go, en este tltimo caso el coeficente es mayor. Por consiguiente, en Espeletia
grandiflora pueden ocurrir tasas mas elevadas de la conductancia dentro de
rangos de variacién de la temperatura de la hoja, de la radiacién global ydela
humedad relativa, mas elevadds que en Pentacalia vaccinioides. Figs. 58 b-56 a-B.

En Pentacalia vaccinioides la conductancia y la transpiracién mantie-
nen valores bajos durante intervalos relativamente largos, mientras se man-
'tlene elevada la radiacién global. En consecuencia, durante los mismos
intervalos, se eleva la temperatura de la hoja. Por lo general, el calentamien-
to de: la _hoja coincide con el calentamiento del ambiente y del suelo y, por
consigulente con el aumento del potencial hidrico del suelo. Estas oscilacio-
nes de la conductancia y de la transpiracién ocurren a lo largo de todo el
periodo de luz e inciden no solamente sobre la conductancia y la transpira-
cién sino también sobre la fotosintesis. Fig. 55 a.b.

También los resultados obtenidos para las dos especies P.vaccinioides
y E.grandiflora en desarrollo de este estudio, en particular, los que se derivan
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Fig 73 Espeletia pycnophylla (a) Piramo de El Estero, Laguna de La Cocha, Depar-
tamento de Narino; (b) Vista panoramica de la Laguna de La Cocha, cuyos
bordes orientales estan rodeados por el piramo 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-0).
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del andlisis de las oscilaciones de los valores de la conductancia y de la
transpiracién en las comunidades Frailejonal-pajonal y Paramo rocoso,
apoyan las explicaciones anteriores.

Para que la muestra de mediciones de las variables fisiolégicas y
ambientales resultara representativa de la amplia y compleja diversidad
medioambiental, las mediciones de las variaciones de tales parametros, se
realizaron en las tres comunidades, en diferentes dias, distribuidos en tres
de las épocas climéticas del afio; segundo periodo anual de sequia o escasa
precipitacién y segundo periodo anual de transicién hacia las Huvias, pri-
mer periodo de sequia del afio y primer periodo anual de transicién hacia
las lluvias. Valga la pena destacar que para obtener mayor confiabilidad de

los datos, siempre fueron sometidas a medicién hojas adultas sanas, repre-
sentativas de las especies respectivas.

., Ademds, para contrastar los resultados que se obtuvieran en el estu-
dio de la conductancia y de la transpiracién de Espeletia grandiflora se
selecciond la especie, Pentacalia vaccinioides, de bioforma subarbustiva,
totalmente diferente a la de Espeletia grandiflora, sin capacidad de almace-
nar agua en el tallo, aunque si en las hojas holoxeromérficas, glabrasy
anflestométicas, (Mora-Osejo, et al 1994) (Fig.72); también contrastantes

con las hojas hemixeromérficas, hipostomaticas y pubescentes de Espeletia
grandiflora. Fig. 71.

. Los estudios de la conductancia y de la transpiracién de Pentacalia
vaccn?wldes y de Espeletia grandiflora, se realizaron simultineamente, y en
los mismos sitios de cada una de las comunidades Frailejonal-pajonal, Pa-
ramo-rocqso y Vegetacién de Turbera. Esto con el fin de facilitar la
contrastacién de los resultados y de obtener conclusiones mas precisas y,
sobretodo, relevantes y aplicables a la solucién de problemas relacionados
con la recuperacién, manejo y conservacién de los ecosistemas del paramo,
d.e suyo frégilesy complejos. Se trataba, en cierta manera, de aprovechar la
singular condicién de “laboratorios naturales” de los ecosistemas de alta

montlaﬁa delos Andes Septentrionales hiimedos, entre los cuales se cuentan
los Paramos de Colombia.

8.CONCLUSIONES

Como uno de los resultados relevantes de este estudio, sellegéala
conclusién, segin la cual, el comportamiento de la conductancia y de l.a
transpiracién vs. los factores ecocliméticos y fisiolégicos de Pentacalia
vaccinioides, difiere del de Espeletia grandiflora, tanto respecto a la
conductancia como a la transpiracién y, en particular, en referencia a las
respuestas a condiciones ambientales desfavorables, en e3pecial ala g\teni
sificaci6n del déficit hidrico del suelo, durante las épocas secas del afto. E
andlisis de los resultados obtenidos en las mediciones efectuadas en.las dos
especies, en el mismo dia y sitio, en cada una de las tres comumflades'
durante la primera época seca del afio, confirma, el enunciado anterior.

Por otra parte, el anélisis de varianza (ANOVA) de los promedios de
la conductancia y transpiracién, efectuados en interrelacién con cada espe-
cie y primera época seca del afio (mes de enero), comienzo d.e .la. p;:lme;a
época de lluvias del afio (mes de marzo) y segunda época de iniciacién de

las lluvias del afio (mes de septiembre) en el PAramo de El Granizo, confirmé
el anterior acierto.

Se demostr6 que tan pronto aumentan los contenidos de .humedad del
suelo y el potencial hidrico se acerca al nivel de saturacién (cero .(0)
centibares), los comportamientos de la conductancia y de la transpiracién
se invierten con respecto a los de la época seca (mes de enero). Esta época
estd caracterizada por el descenso fuerte del contenido de agua del suelo y
la disminucién de la conductancia y de la transpiracién de Pentacalia
vaccinioides, especie carente de considerables reservas de agua. Toflo, en
contraste con los comportamientos de la conductanciay dela transpiracion
de Espeletia grandiflora, especie con considerables reservas de agua almace-
nadas en la médula del eje caulinar.

En el Paramo-rocoso, el déficit de agua del suelo, medible como poten-
cial hidrico, se mantuvo elevado; particularmente, en los dias del mes de
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enero, cuando se hicieron las mediciones de las variables fisiolégicas, 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 afio. Sin embargo,
para Espeletia grandiflora, en la comunidad Paramo-rocoso, se obtuvieron
los promedios mas altos de la conductancia y de la transpiracién, por am-
bas caras foliares, (Tabla 3, Fig.4 a,b y Figs. 48 a,mb; 49 a,b).

El resultado anterior pone en evidencia la no incidencia, al menos
momentanea, del elevado potencial hidrico negativo del suelo, considerado
aisladamente, sobre la magitud de la conductancia y de la transpiracién de
las hojas de Espeletia grandifiora.

Las variaciones climéticas ocurridas el dia 17 de enero de 1995, mues-
tran que la intensificacién del potencial hidrico negativo del suelo, provie-
ne de la intensificacién de la radiacién global, del descenso simultaneo de
!a humedad relativa y del incremento de la velocidad del viento seco. Tal
intensificacién del potencial hidrico negativo del suelo, coincide en Espeletia
grandiflora, con el incremento de la transpiracién, tanto por la haz como por
el .envés (Figs. 11 a-h y 16 a-h). Mientras que en Pentacalia vaccinioides, las
mismas variaciones climaticas ocurridas ese mismo dia y en el mismo sitio,
Producen efecto contrario. Tanto las tasas de la conductancia como de la
transpiracién disminuyen. Figs. 45 a,b; 46 a,b.

) En la comunidad Vegetacién de Turbera la intensificacién de la inten-
S_ldad de la radiacién global durante un periodo mayor de media hora con-
tmua,. auments el déficit de agua y, por consiguiente, el potencial hidrico
nega‘tlvo del suelo. Sin embargo, cuando soplaron vientos himedos, dismi-
nuy9 el potencial hidrico negativo y, en el caso de Pentacalia vaccinioides, se
produjeron aumentos momenténeos de las tasas de la transpiracién y de la
conductancia, tanto por la haz como por el envés. (Anexos) Fig.10.

Aunque las mediciones para el caso de Espeletia grandiflora, se efec-
tuaron algunos minutos mas tarde, el mismo dia, momentidneamente, tanto
por la haz como por el envés, mejoraron la intensidad de la conductancia.
Pero no tanto por el mejoramiento del potencial hidrico del suelo, sino por el
efecto de los niveles altos de radiacién global durante todo el periodo de
mediciones (1800-2200 mmol/seg/m?) lo cual hizo descender la humedad
relativa a porcentajes que oscilaron entre el 38.5% y 44.6% por la haz yel
envés. Mientras tanto, la velocidad del viento fluctué entre 1 y 7 m/ seg. por
el envés y 3.6 m/seg. por la haz. (Fig.7 a-h).

La situacién opuesta que se presenté el dia 19 de enero de 1995, en la
comunidad Freilejonal-pajonal, se puede sintetizar asi: Un periodo largo de

COoNTRIBUCION AL EsTUDIO COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA. . . 203

baja radiacién global (600-800 umol/m?2/seg.) y consecuentemente un pe-
riodo prolongado de aumento de la humedad relativa de 51% a 59%. Simul-
taneamente, soplaron vientos secos de velocidad baja, 1-3 m. Durante este
periodo, el potencial hidrico negativo del suelo, mejoré 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 hidrico del suelo, descendié desde 80 a 30 mol/seg/m?; precisa-
mente, en razén del descenso de la radiacién global y del incremento de la
humedad relativa. Esto mismo sucedié por la haz.

En Espeletia grandiflora, en la comunidad (Frailejonal-pajonal) se efec-
tuaron mediciones de la conductancia y de la transpiracién vs. factores
climaticos, el mismo dia 19.01.95, aunque mas tarde. A diferenciadelo oi:’u-
rrido con Pentacalia vaccinioides, se midieron intensidades altas de radiacion
global durante buena parte del periodo de estudio, tanto por la haz como
por el envés. Como es de esperarse, se produjeron ascensos prologados de. la
humedad relativa, en esa manana de por si seca (58-62%). El poten.cml
hidrico, desde luego, se mantuvo también en niveles negativos, relativa-
mente altos, entre -20 y -19 centibares. Cuando el viento himedo alcanz6
velocidades de 5 m/seg. y la humedad relativa ascendi6 y se mantuvo en
62.5%, se produjo el ascenso de las tasas de conductancia, desde 20 a 150
umol/m2/seg. por el envés y 90 umol/m?/seg. por la haz.

En resumen, si bien en ese dia coincidi6, en una y otra especie, el
descenso de las tasas de conductancia y de la transpiracién, sin embargo,
las variaciones climaticas que produjeron el descenso en Pentacalia
vaccinioides resultaron opuestas a aquellas variaciones climéticas que pro-
dujeron el mismo efecto en Espeletia grandiflora, conclusién que se considera
de especial relevancia de este estudio.

Sin embargo, no se descarta totalmente el efecto momentaneo dfel po-
tencial hidrico negativo del suelo, en particular, sobre la conductanCIE.l asli
sea minima en las tres comunidades, no obstante la elevada capacitancia de
Espeletia grandiflora.

Resta por destacar los resultados que expliquen c6mo influyeron los
demds factores climaticos en las diferencias de los montos de los promedios
de la conductancia y de la transpiracién, en cada comunidad, que aparecen
detallados en la Tabla 3.

Mediante el calculo de correlaciones parciales conductancia vs. va-
riables ambientales climéaticas y edéficas, se obtuvo una apreciacion 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
transpiracién, 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 ana-
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 las tasas de la conductancia y de la transpiracién.

Los resultados de las comparaciones se analizaron mediante con-
frontaciones con los respectivos resultados de las regresiones lineales sim-
Ples o, a veces muiltiples, de la conductancia y transpiracién vs. variables
ambientales de elevada correlacién parcial con respecto ya sea a la
conductancia o a la transpiracién. De igual manera se procedié con las
regresiones lineales del potencial hidrico del suelo vs. variables ambienta-
les de mayor influencia, en cada especie comunidad y lado foliar. Lo mismo

con respecto a la temperatura de la hoja, el potencial hidrico del suelo y la
temperatura del suelo.

Se establecieron cuatro niveles de “interaccién” de las variables inde-
pendientes climéaticas y edéficas sobre las variables dependientes,
conductancia y transpiracién, a saber:

a) variables macrocliméaticas; b) variables ecocliméticas; c) potencial
hidrico del suelo y d) temperatura de la hoja, cuya magnitud resulta, final-
mente, de la interrelacién de los efectos producidos por las categorias a) y
b). En conjunto se trataria de un sistemd complejo de interrelaciones, que

influyen, en particular, sobre el potencial hidrico del suelo y la temperatura
de la hoja.

. En este trabajo se considera a estos cuatro factores, en particular al
primero y segundo que son los factores ambientales de mayor incidencia en
la transpiracién y en la conductancia y probablemente también de mucha

relevancia en la regulacién de la fotosintesis, como se est& ya sometiendo a
prueba en un nuevo trabajo.

.Para explicar las diferencias que efectivamente se presentaron en la
magnitud de los promedios +ES de la conductancia y de la transpiracién,
se formula el siguiente planteamiento.

Las diferencias obtenidas entre los valores de las medias o también de
los promedios en las tres comunidades se explican, en primera aproxima-
cién , de la manera siguiente:

a) mayor o menor grado de favorabilidad resultante de la combina-
cién e integracién 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 atmésfera y temperatura del ambiente.

Esta conclusién estd de acuerdo con los valores de las correlaciones
parciales, obtenidas para las tres comunidades y en referencia a todas las
variables ambientales contempladas en este estudio (Anexos) Tablas 16 a,b;
17 a,b. Todas las variables macrocliméticas y ecocliméticas, en mayor o
menor grado, inciden sobre el comportamiento favorable o desfavorable del
potencial hidrico del suelo, respecto a construir a incrementar o disminuir
las respectivas intensidades de la conductancia y de la transpiracién.

Ademaés, dada la elevada interrelacién del factor potencial hidrico
del suelo con respecto a los factores ecoclimaticos, Tablas 14 a, y 15 b, es
necesario distinguir entre los efectos momentaneos causados por cambios
intermitentes y los efectos producidos por cambios prolongados del grado
de saturacién hidrica del suelo.

Esto mismo es aplicable al factor temperatura de 1a hoja dependiente,
en particular, de la radiacién global, como se pudo establecer tanto a través
del calculo de las correlaciones parciales de este factor, vs. factores ambien-
tales como de la regresién lineal simple. Efectivamente, este factor es el mas
directamente, implicado en las variaciones de la temperatura de la hoja. En

su orden le siguen la radiacién incidente, la temperatura del ambiente y la
velocidad del viento.

Se estableci6 también que la incidencia de estos factores sobre la tem-
peratura de la hoja es, por lo general, positiva; sobre todo, la relacién radia-
cién global vs. temperatura de la hoja (Tablas 18 y 19). Mientras que el factor
humedad relativa es, por lo general, negativo por encima de un nivel
minimo de intensidad de la radiacién global y positivo por debajo de tal
nivel. La intensidad de radiacién correspondiente a este nivel o umbral,
varia segun la especie, lado foliar y sitio donde vivan las plantas, bajo
estudio. Para un determinado caso, tal nivel coincide con la temperatura del
ambiente que a partir del descenso de la intensidad de la radiacién global,
la temperatura del ambiente, resulta negativa, respecto a la temperatura de
la hoja, también desde tal nivel hacia abajo.

En trabajo anterior, Mora-Osejo (1984), destacé el papel de la hume-
dad relativa al interior de los respectivos ecosistemas en la morigeracién de
los factores climaticos, en particular, de las bajas temperaturas que produ-
cen las heladas que implican la muerte por congelacién intracelular de los
tejidos de la hoja y del vastago y atin la muerte de la planta. Los resultados
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obtenidos en este estudio estin de acuerdo con el anterior planteamiento,
como se desprende de lo expuesto.

Desde luego, estas iiltimas consideraciones, se formulan a titulo de
hipétesis que se someterdn a prueba, en nuevos trabajos, en los cuales se
tomara en cuenta el potencial hidrico interno de las plantas individuales y
se contribuiri a dirimir las controversias en relacién con el papel de este
factor en la regulacién de la transpiracién y de la fotosintesis.

Por otra parte, se pudo precisar el papel que desempenia las reservas
de agua almacenadas en la medula, es decir, la capacitancia de Espeletia
grandiflora, con respecto a las fluctuaciones del potencial hidrico de la planta
sobre el cual influyen la temperatura del mismo y la humedad relativa de
las capas de aire préximas al suelo.

Lo anterior, a la vez, facilita valorar la influencia, mayor 0 menor,
sobre la conductancia y la transpiracién de otros factores macro-y
ecocliméticos. En particular, de las radiaciones global e incidente y de la
velocidad del viento. Influencias, desde luego, sometidas a fluctuaciones
de.l potencial hidrico de la planta sobre el cual influyen la temperatura del
msmo y la humedad relativa de las capas de aire préximas al suelo, a la
regulacién y optimizacién por efecto tanto de las adaptaciones morfoldgicas
y.anatémicas de las plantas totales (patrén funcional) como de las adapta-
clones morfolégicas y anatémicas de la hoja, reguladoras de la capa limite,
o pe_licula fina de humedad, entre las superficies foliares, de Pentacalia
vaccinioides y Espeletia grandiflora y la atmésfera, Mora-Osejo, et al (1994).

Sin embargo, como se ha visto, la capacidad de almacenar agua en la
méd'ula Y enlas hojas de E.grandiflora, permite ya, en primera aproximacién,
exthar el comportamiento contrastante obtenido, como resultado de este
trabajo, entre las magnitudes de los promedios +ES de la conductancia y de
la transpiracién de Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides, en el Péra-
mo-rocoso, Figs. 45 a,b; 46 a,b; y48a,b;49a,b.

La especie Pentacalia vaccinioides, especie desprovista de la capacidad
de almacenar agua en los tejidos del tallo, presenta en la comunidad Para-
mo-rocoso, sobre todo en la época mas seca del afio, (mes de enero), los
valores promedio mas bajos de la conductancia y de la transpiracién
estomatica por ambas caras foliares. Pero, como ya se explicé, es también en
la comunidad Paramo-rocoso, donde Espeletia grandiflora (especie
hipostomética) muestra los promedios mas altos, por la haz (transpiracién
y conductancia cuticular) y por el envés, (conductancia y transpiracién
estomatica), conrespecto alos promedios de una y otra variable fisiolégica
obtenidos en las comunidades Frailejonal-pajonal y Vegetacién de Turbera,
Fig. 68. Una y otra comunidad con contenidos, de agua del suelo, por lo
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general, por encima del promedio de los suelos del Pdramo-rocoso e inclu-
sive iguales o cercanos al punto de saturacién y, por consiguiente, con po-

tenciales hidricos negativos muy reducidos, por lo general, cercanos a 0
centibares.

Del anilisis de las marchas de la conductancia a lo largo de los dias
en que se efectuaron las mediciones en las tres comunidades, por lahaz y
por el envés, de las hojas de Pentacalia vaccinioides, se concluye que fueenla
comunidad Paramo-rocoso donde ocurrieron con mayor frecuencia descen-
sos momentdneos mas fuertes de la conductancia y de la transpiracién, acom-

paiados de aumentos del potencial hidrico negativo del suelo. (Anexos)
Figs. 1,2,4.
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Anexos, Fig. 1. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia, por gl
envés y la haz vs. variables climéticas, en un dia del segundo perfodo de transi-
cién, en la comunidad Frailejonal-pajonal.
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Anexos, Fig. 2. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia, por el
envés y la haz vs. variables climéticas, en un dfa de la primera época seca del afio,
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Anexos, Fig. 3. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marcha de la conductancia vs. marchas
de la temperatura de la hoja, del ambiente, y de la cubeta, en un dfa de la primera
época de transicién, (Marzo 27, 1995), de un dia del primer perfodo seco del afio
(Enero 19, 1995) y de dos dfas del segundo periodo de transicién (Septiembre 3,10,

1994).
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Anexos, Fig. 4. (a-h) ®entacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia por el
er:tvés y por la haz vs. variables climéticas en un dia del segundo periodo seco del
afio (Agosto 13, 1994), :n la comunidad Paramo-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 de la hoja, del ambiente y de
la cubeta en la comunidad P4ramo.rocoso, en un dfa del primer perfodo seco
(Enero 17, 1995), en otro dia del primer perfodo de transicién (Marzo 6 de 1995),
en un dia del segundo periodo seco (Agosto 13 de 1994) y otro dfa del segundo
periodo de transicién (Septiembre 29, 1994).
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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 climiticas en un dia del primer periodo seco del afio
(Enero 17, 1995), en la comunidad Pdramo-rocoso.
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Anexos, Fig. 7. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marchas de la conductancia, por el
envés y por la haz vs. variables climéticas en un dia (Marzo 6, 1995) del primer
periodo de transici6n del aiio, en la comunidad Pdramo-rocoso.
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Anexos, Fig. 8. (a-f) Pentacalia vaccinioides. Marcha de la conductancia vs. variables
climéticas, en un dia (Septiembre 8, 1994) del segundo periodo de transicién en la
comunidad Vegetacién de Turbera. Obsérvese el intempestivo aumento de la
velocidad del viento (e,f).
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Anexos, Fig. 9. (a-f) Pentacalia vaccinioides. En un dia (Marzo 13, 1995) del primer
periodo de transicién en la comunidad Vegetacién de Turbera.
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Anexos, Fig. 10. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marcha de la conductancia vs. varia-
bles climéticas en un dfa (Enero 18, 1995) del primer periodo seco del afio en la

comunidad Vegetacién de Turbera.
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Anexos, Fig. 11. (a-h) Pentacalia vaccinioides. Marcha de la conductancia vs. tempe-
ratura de la hoja, del ambiente y de la cubeta, en un dfa (Marzo 13, 1995) del
primer periodo de transicién en la comunidad Vegetacién de Turbera.
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Anexos, Fig. 12. (a-f) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia vs. variables Anexos, Fig. 13. (a-g) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia vs. variables
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Anexos, Fig.14. (a-h) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia vs. marchas
de la temperatura de la hoja, del ambiente y de la cubeta en dias del segundo
periodo de transicién (septiembre 3, 10, 1994) (a-b); en un dia del primer perfodo
seco (Enero 19, 1995), (c-d) y en otro dia del primer periodo de transicién del afio,
(Marzo 27, 1995) (e-f), en la comunidad Frailejonal-pajonal.

Anexos, Fig,. 15. (a-f). Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia vs. variables
climiticas en un dia (Marzo 27, 1995) del primer perfodo de transicién en la comu-
nidad Frailejonal-pajonal.
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A.nexo.s, Fig. 16, (a-h) Espeletia grandiflora. Maccha de la conductancia vs. variables
climéticas, en un dia (Agosto 13, 1994) del segundo periodo seco del afio, en la
comunidad Pdramo-rocosg.
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Anexos, Fig. 17. (a-f) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia vs. variables
climéticas en un dia (Septiembre 29, 1994) del segundo perfodo de transicién del
afio, en la comunidad P&ramo-rocoso.
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Anexos, Fig. 18. (a-h) Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia en un dfa Anexos, Fig. 19. (a-h) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia en un dia
(Enero 17, 1995) del primer periodo seco del afio, por la haz y el envés, en la (Marzo 6, 1995) del primer perfodo de transicién, por la haz y el envés, en la
comunidad Paramo-rocoso. comunidad Piramo-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 dia del segundo perfodo seco del afio, (Agosto 13, 1994), en un dfa del
segundo perfodo de transicién (Septiembre 29, 1994), en un dia del primer perfo-
do seco del afio (Enero 17, 1995) y en un dia del primer periodo de transicién
(Marzo 6, 1995) en la comunidad Paramo rocoso.
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Anexos, Fig. 21. (a-h) Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia, por la haz
y el envés vs. variables climéticas, en un dfa (Enero 18, 1995) del primer perfodo de
transicién del afio en la comunidad Frailejonal-pajonal.
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Anexo, Fig. 22. (a-f) Espeletia grandiflora. Marchas de la conductancia vs. marchas
d'e _las variables climiticas en un dfa (Marzo 13, 1995) del primer periodo de tran-
sicién en la comunidad Vegetaci6n de Turbera.
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Anexos, Fig. 23. (a-f) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia vs. 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 transicién (Septiembre 22, 1994), del primer periodo
seco (Enero 18, 1995) y del primer perfodo de transicién (Marzo 13, 1995) en la

comunidad Vegetacién de Turbera.
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Anexos, Fig. 24 (a-h) Espeletia grandiflora. Marcha de la conductancia, porla hazy
el envés foliar vs. marchas de las variables climaticas en un dia (Septiembre 10,
1994) del segundo periodo de transicién del afio, en la comunidad Frailejonal-

pajonal.
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Anexos, Fig. 25 Espeletia grandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b); variacién de los
promedios de la radiacién global por especie (haz y envés foliar) y por meses de
diferentes épocas del afio.
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Anexos, Fig. 27 Espeletia grandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b); variacién de los
promedios de la temperatura del suelo por especie ( haz y envés foliar) y por
meses de diferentes épocas del afio.

Anexos, Fig. 26 Espeletia grandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b); variacién de los
promedios de la radiacién incidente por especie (haz y envés foliar) por meses de
diferentes épocas del afio.
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Anexos, Fig.28 Espeletia grandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b); variacién de los
promedios de la temperatura de la hoja por especie (haz y envés foliar) y por

meses de diferentes épocas del aiio.
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2.8
26
2.4
! " ﬁ\ .\
§ ) l S
8 18 \ \
\\
I
1.2
’ Ensto Merno Sepudmire
h!.‘l‘lnﬁﬂbll 24352173913 1,738084318 1028571429
=P vaccmores 2330789231 2218700188 3378324878
uwEsEs
v on de 108 p dlos dela del visnto por Especis (Enve's tallsr) y por Mes

N

!
;
d
g :

T

S

I
LK
s ~g
! Enero Mario Sepdimbo
E.grandifiora 284 17421078 1128871420
P.vaceinioides 1.693103448 2.1 524 1.207792208
[T{T1]

Anexos, Fig. 29 Espeletia grandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b); variacién de los
promedios de la velocidad del viento
de diferentes épocas del afio.

por especie (haz y envés foliar) y por meses



242 AcapeMiA CoLoMBIANA DE CIENCIAS Exactas, Fisicas Y NATURALES
Varizcidn de los p dios de la Temp A por Eep (Haz tollar) y por Mes
"
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Anexos, Fig.30 Espeletia grandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b); variacién de los
promedios de la temperatura ambiente por especie (haz y envés foliar) y por

meses de diferentes épocas del afio.
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Anexos, Fig. 31 Espeletia grandiflora (a) y Pentacalia vaccinioides (b); variacién de los
promedios de la humedad relativa por especies (haz y envés foliar) y por meses de
diferentes épocas del afio.



HAZ
HREL
RADGLOB  -0.6512
P-VALUE 0.0000

RADINC -0.5176

0.0000
Tl -0.3016
0.0118
T -0.3260
0.0063
TAMB ~0.0403
0.7423
THOJ -0.8382
0.0000
TSUE -0.2422
0.0449
VIE -0.4503
0.0001
oD 0.0478
0.6965
TRA -0.4167
0.0004

TSUE
VIE 0.1133
P-VALUE 0.3539
QOND -0.0173
0.8875
TRA 0.1057
0.3874

CASES INCLUDED 69

ANEXO TABLAS

CORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) FRAILEJHAL FAJONAL FENTRCALIA VACCINIOIDES '

RADGIOB RADINC T1

0.7847
0.0000

-0.0221
0.8569

-0.0333
0.7858

0.3802
0.0013

0.7134
0.0000

0.2926
0.0147

0.4318
0.0002

0.0224
0.8553

0.3460
0.0036

0.299%
0.0124

0.4964
0.0000

-0.0534
0.6628

0.0128
0.9172

0.1525
0.2109

0.5204
0.0000

0.2628
0.0291

0.2567
0.0332

-0.0380
0.7567

0.1764
0.1472

COND

0.7664
0.0000

MISSING CASES 2

0.9587
0.0000

-0.1785
0.1423

0.0509
0.6779

-0.0983
0.4216

0.0723
0.5552

-0.1230
0.3141

0.0002
0.9988

T2

-0.2288
0.0586

0.0416
0.7343

-0.1026
0.4013

0.0174

0.8872"

=-0.1463
0.2303

~0.0321
0.7936

TAVB -

0.1514
0.214

0.0570
0.“19

-0.1354
0.2675

=0.2047
0.0916

-0.0216
0.8600

THOT

0.2927
0.0147

0.4128
0.0004

-0.1662
0.1722

0.2862
0.0171

Anexo Tabla 1. Correlaciones simples, variable a variable o de Peaison. .
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CORRELACTONES SIMPLES (PEARSON) FRATLEJONAL PAJONAL PENTACALIA VAOCINTOIDES

EREL RADGIOB  RADINC T1 T2 ‘TAMB
RADGIOB  -0.6842
P-VALLE 0.0000

RADINC  -0.5651  0.5617
0.0000  0.0000

Tl -0.2845 -0.0878 0.0351
0.0187 0.4766 0.7761

T2 -0.3227 -0.0418 0.0380 0.9698
0.0073 0.7348 0.7586 0.0000

TAVB -0.1591 0.3255 -0.0589 -0.1850 -0.2035
0.1950 0.0068 0.6334 0.1311 0.0961

THOT -0.8192 0.7047 0.5872 0.0141 0.0311 0.2189
0.0000  0.0000 0.0000 0.5094 0.8013 0.0729

TSUE -0.1889 0.2655 0.3325 -0.2391 -0.2325 0.0488
0.1228 0.0286 0.0056 0.0495 0.0564 0.6926

VIE -0.4205 0.4469 0.6445 0.1204 0.1437 -0.1516
0.0004 0.0001 0.0000 0.3280 0.2424 0.2171

D -0.3191 0.0158 0.2309 0.2234 0.2369 -0.3404

0.0080 0.8984 0.0581 0.0671 0.0517 0.0045
TRA -0.6430 0.3930 0.5603 0.1950 0.2117 -0.1039
0.0000 0.0008 0.0000 0.1110 0.0831 0.3991
TSUE VIE oD
VIE 0.3915

P-VALUE 0.0010

QD 0.0998  0.2760
0.4180  0.0227

TRA 0.3005  0.5372 0.7214
0.0128  0.0000  0.0000

CASES INCLIEED 68 MISSING CASES 0

THOJ

0.2981
0.0135

0.3834
0.0012

0.1258
0.3067

0.5066
0.0000

Anexo Tabla 2. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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OORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) PARAMD ROCDSO PEMTACALIA BEAZ
HREL RADGIOB RADINC T1 ™ TAMB =T
RADGIOB  -0.5598
P-VALLE 0.0000
RADINC —0-3958 0.6228
0.0017 0.0000
Tl -0.3758 0.0794  0.1609
0.0031 0.5466  0.2194
™ -0.3180 0.0764  0.1515  0.9866
0.0133 0.5618  0.2478  0.0000
TAMB ~-0.7896 0.6407  0.4426  0.2245 0.1780
0.0000 0.0000  0.0004 0.0846 0.1735
THOT -0.6488 0.4196 0.3867 0.3471  0.3589  0.6119
0.0000 0.0008 0.0023 0.0066 0.0049 0.0000
TSUE 0.3360 -0.1809 -0.0771 -0.3674 -0.3447 -0.0845 -0.0782
0.0087 0.1667 0.5583 0.0039 0.0070 0.5212 0.5525
VIE 0.0687 0.3018 0.3055 -0.0753 -0.0446  0.1011 -0.0326
0.6022 0.0191  0.0176  0.5673 0.7353  0.4420  0.8049
D 0.0946 -0.1052 -0.1235 -0.1413 -0.0860 -0.1040 -0.0309
0.4720  0.4237  0.3472  0.2816 0.5136 0.4289  0.8145
TRA -0.1883 0.1830  0.0892 -0.0254 0.0211 0.1949  0.1636
0.1496  0.1616  0.4979  0.8475 0.8730 0.1356  0.2116

TSUE VIE (06 .05)
VIE 0.3201
P-VAIUE 0.0126

oD -0.0515 -0.0812
0.6958 0.5375

TRA -0.1953 -0.0496 0.7423
0.1349 0.7066 0.0000

CASES INCIUDED 60 MISSING CASES 3

Anexo Tabla 3. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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CORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) PARAMO ROCOSO PENTACALIA VACCINIOIDES ENVES

HREL
RADGLOB =-0.5602
P-VALUE 0.0000

RADINC  =0.2997
0.0179
T -0.3940
0.0015
T2 -0.3441
0.0062
TAMB -0.8356
0.0000
THOJ ~0.7365
0.0000
TSUE 0.4307
0.0005
VIE 0.0976
0.4503
COND 0.0377
0.7710
TRA -0.2886
0.0229
TSUE
VIE 0.0243

P-VALUE 0.8512

COND -0.0483
0.7092
TRA -0.1291
0.3172

CASES INCLUDED 62

Anexo Tabla 4. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.

RADGLOB

0.3033
0.0165

0.3009
0.0175

0.2934
0.0207

0.6504
0.0000

0.4806
0.0001

-0.2359
0.0649

0.2589
0.0422

0.1177
0.3621

0.2363
0.0645

~0.1151
0.3731

-0.1389
0.2816

RADINC

0.1952
0.1285

0.2438
0.0562

0.3747
0.0027

0.2503
0.0497

~0.1857
0.1485

0.0953
0.4613

0.0418
0.7468

0.0790
0.5414

COND

0.8497
0.0000

MISSING CASES 0

Tl

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

T2

0.3318
0.0084

0.3650
0.0035

~0.3830
0.0021

0.0398
0.7588

-0.1025
0.4277

0.0073
0.9552

TAMB

0.6638
0.0000

-0.3121
0.0135

0.1352
0.2949

-0.1311
0.3097

0.1548
0.2297

THOJ

-0.2263
0.0769

-0.0946
0.4645

0.0247
0.8488

0.3885
0.0018
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CORRELACIONES SIMPLES (PRARSON) TURBERA PENTACALIA VACCINIOIDES HAZ
HREL RADGICB RADINC Tl ™ TAVB ™I
RADGIOB  -0.5934 ,
P-VALLE 0.0000
RADINC  -0.4473  0.5403
0.0009  0.0000
T 0.1994 -0.3082 -0.4050
0.1565  0.0262  0.0029
™ M M M M
M M M M
TAMB -0.5969  0.7532  0.3446 -0.2697 M
0.0000  0.0006  0.0124  0.0532 M
THOT -0.7194  0.6986  0.5104 -0.3345 M 0.6532
0.0000 0.0000 0.0001  0.0153 M 0.0000
TSUE 0.4228 -0.4368 -0.1919  0.3220 M -0.5176 -0.4168
0.0018  0.0012  0.1730  0.0199 M 0.0001  0.0021
VIE -0.1594  0.1777  0.1650 -0.3917 M 0.1336 0.1664
0.2589 0.2075  0.2425  0.0041 M 0.3452 0.2385
COND 0.5973 -0.5312 -0.2540  0.3473 M -0.7815 -0.4892
0.0000 0.0001  0.0692  0.0116 M 0.0000  0.0002
TRA 0.4160 -0.3843 -0.1184  0.2484 M -0.6586 -0.2611
0.0022 0.0049  0.4031  0.0758 M 0.0000 0.0615
TSUE VIE oD
VIE ~0.1932

P-VALUE 0.1699

oD 0.6710 -0.2548
0.0000 0.0683

TRA 0.6104 -0.2323 0.9341
0.0000 0.0974 0.0000

AN "M" IS DISPLAYED WHEN A COEFFICIENT CANNOT BE COMPUTED

CASES INCLUDED 52 MISSING CASES 0

Anexo Tabla 5. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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GRANDIFLORA
CORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) TURBERA PENTACALIA VACCINIOIDES ENVEZ CORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) FRATLEJONAL PAJONAL ESPELETIA HAZ
INTERCEPT OPTION SELECTED: CORRELATIONS =

HREL RADGIOB  RADINC Tl T2 TAMB THOTJ
RADEOB  -0.4627
P-VALIE 0.0004

HREL RADGIOB  RADINC T1 T2 TAMB =T
RADGLOB 0.7386
P-VALUE 0.0000
RADINC -0.1618 0.4747
0.2379 0.0003 RADINC 0.6316 0.8795
0.0000 0.0000

T1 0.2686 -0.3461 -0.4082
0.0474 0.0097 0.0020 T1 -0.5417 -0.3988 -0.2532
0.0002 0.0081 0.1014
T2 M M M M
" M 5 - T2 -0.5593  -0.4046 -0.2616  0.9869
0.0001 0.0071 0.0902 0.0000
TAMB -0.586%9 0.5209 0.1635 -0.3671 M
0.0000 0.0000 0.0000 0.0003 0.0002
THOT -0.7784 0.5539 0.2510 -0.3986 M 0.5878
0.0000 0.0000 0.0645 0.0026 M 0.0000 THOJ 0.9240 0.9040 0.8255 -0.4801 -0.4980 0.9799
0.0000 0.0000 0.0000 0.0011 0.0007 0.0000
TSUE 0.3493 -0.2929 -0.0488 0.3528 M -0.4395 -0.2769 = 256
0.0090 0.0300 0.7237 0.0082 M 0.0008 0.0407 TSUE 0.9676 0.8473 0.7687 -0.5072 -0.5241  0.9861 0.5

0.0000  0.0000  0.0000 0.0005 0.0003 0.0000  0.0000

VIE -0.2362  0.3813  0.2278 -0.2473 M 0.1780  0.2058
0.0825  0.0041  0.0944  0.0687 M 0.1936  0.1318 CoND 0.6748  0.3445  0.3339 -0.2954 -0.3029  0.5804  0.5685
0.0000  0.0237  0.0287  0.0545  0.0484  0.0000  0.0001
oD 0.6434 -0.2417 -0.0798  0.3115 M -0.5812 -0.5795
0.0000  0.0755  0.5625  0.0206 M 0.0000  0.0000 TRA 0.7048  0.5101  0.5359 -0.2661 -0.2700 0.6659  0-6981
0.0000  0.0005  0.0002  0.0846  0.0799  0.0000  0.0000
TRA 0.5140 -0.2112 -0.0403  0.2735 M -0.5382 -0.4251 8850
0.0001  0.1217  0.7701  0.0433 M 0.0000  0.0012 VIE 0.8127  0.8735  0.8179 -0.4311 -0.4337 0.8749  0: =
0.0000  0.0000  0.0000  0.0039  0.0037 0.0000 0.0
TSUE VIE oD
VIE 0.0516 TSUE oD TRA
P-VALUE 0.7083 QoD 0.6319
P-VALLE 0.0000
oD 0.4649 -0.1639
0.0003  0.2319 TRA 0.7286  0.9236
0.0000  0.0000
TRA 0.4432 -0.0498  0.9391
0.0007  0.7179  0.0000 VIE 0.8739  0.4449  0.5912

0.0000 0.0028 0.0000
AN "M" IS DISPLAYED WHEN A COEFFICIENT CANNOT EE OCOMPUTED
CASES INCLUDED 43 MISSING CASES 0
CASES INCLULED 55 MISSING CASES 1

Anexo Tabla 6. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson. Anexo Tabla 7. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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CORRELACIOHES SIMPLES (PEARSON) FRAILEJONAL PAJONAL ESPELETIA GRANDIFLORAR ENVES

ZERO INTERCEPT OPTION SELECTED: CORRELATIONS = COSINES

HREL
RADGLOB 0.7385
P-VALUE 0.0000

RADINC 0.6102
0.0000
Tl -0.5557
0.0001
T2 -0.5701
0.0000
TAMB 0.9602
0.0000
THOJ 0.9328
0.0000
TSUE 0.9712
0.0000
COND 0.8047
0.0000
TRA 0.7009
0.0000
VIE 0.8035
0.0000
TSUE
COND 0.8164

P-VALUE 0.0000

TRA 0.7770
0.0000
VIE 0.8714
0.0000

CASES INCLUDED 47

RADGLOB

0.7346
0.0000

-0.3763
0.0091

-0.3990
0.005S

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

RADINC

-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

0.6624
0.0000

MISSING CASES 0

Tl

0.9826
0.0000

~0.5581
0.00Q0

~0.4904
0.0005

-0.5147
0.0002

-0.3257
0.0255

-0.2543
0.0845

-0.5218
0.0002

T

-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

0.9865
0.0000

0.8023
0.0000

0.8101
0.0000

0.8831
0.0000

Anexo Tabla 8. Correlaciones simples, variable a variable o de Pearson.
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CORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) PARAMO ROCOSO ESPELETIA GRANDIFLORA HAS
ZERO INTERCEPT OPTION SELECTED: CORRELATIONS = COSINES
HREL RADGLOB  RADING T1 T2 TAMB THOJ
RADGLOB 0.7822
P-VALUE 0.0000
RADINC 0.6338 0.8360
0.0000 0.0000
T -0.6315 -0.3668 -0.2536
0.0000 0.0043 0.0526
T2 -0.4513 -0.2469 -0.1416 0.9612
0.0003 0.0594 0.2846 0.0000
TAMB 0.9295 0.9116 0.7678 -0.4916 -0.3390
0.0000 0.0000 0.0000 0.0001 0.0086
THOJ 0.9344 0.8928 0.7649 -0.4606 -0.2987 0.9912
0.0000 0.0000 0.0000 0.0002 0.0216 0.0000
TSUE 0.9793 0.8541 0.7127 -0.5829 -0.4131 0.9794 0.9805
0.0000  0.0000  0.0000  0.0000 0.0011  0.0000  0.0000
COND 0.4894 0.2769 0.1837 -0.4501 -0.3791 0.3929 0.3824
0.0001 0.0338 0.1638 0.0003 0.0031 0.0021 0.0028
TRA 0.6077 0.4906 0.3756 -0.4781 -0.3962 0.6095 0.5708
0.0000 0.0001 0.0034 0.0001 0.0019 0.0000 0.0000
VIE 0.7368 0.7129 0.5362 -0.5515 ~0.4404 0.7275 o.s::g
0.0000 0.0000 0.0000 0.0000  0.0005  0.0000 0.0
TSUE COND TRA
COND 0.4511
P-VALUE 0.0003
TRA 0.6233 0.6414
0.0000 0.0000
VIE 0.7419 0.3885 0.5468
0.0000 0.0024 0.0000

CASES INCLUDED 59

Anexo Tabla 9. Correlaciones simples, variable, a variable o de Pearson.

MISSING CASES S
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CORRELACIOCHES SIMPLES (PEARSON) PARAMO ROCOSO ESPELETIA GRANDIFLORA ENVES
ZERO INTERCEPT OPTION SELECTED: CORRELATICNS = COSINES

RADGLOB

P-VALUE

RADIRC

T1

T2

TAMB

TEOJ

TSUE

P~-VALUE

TSUE

VIE

HREL
0.6947
0.0000

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
0.8705
0.0000

0.8587
0.0000

0.6151
0.0000
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RADGLOB

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

RADINC

=0.2897
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

0.7476
0.0000

MISSING CASES 0

Tl

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

0.9015
0.0000

0.8887
0.0000

0.9765
0.0000

0.7043
0.0000

Anexo Tabla 10. Correlaciones simples, variable a variable, o de Pearson.
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CORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) TURBERA ESPELETIA GRANDIFLORA HAZ
ZERO INTERCEPT OPTION SELECTED: OORRELATIONS = COSINES
HREL RADGIOB RADINC Tl ™ TAMB THOJ
RADGLOB 0.7344
P-VALUE 0.0000
RADINC 0.6135 0.8322
0.0000 0.0000
T1 -0.3111 -0.5438 -0.5426
0.0147 0.0000  0.0000
T2 M M M M
M M M M
TAMB 0.9208 0.9008 0.7700 -0.5256 M
0.0000 0.0000 0.0000  0.0000 M
THOJ 0.9321 0.8741 0.7542 -0.5060 M 0.9861
0.0000 0.0000 0.0000  0.0000 M 0.0000
TSUE 0.9698 0.8272 0.7053 -0.4085 M 0.9727  0.9872
0.0000  0.0000  0.0000  0.0011 M 0.0000  0.0000
COND 0.6575 0.4594 0.3607 -0.1291 M 0.5860  0.5920
0.0000  0.0002  0.0043  0.3212 M 0.0000  0.0000
TRA 0.6162  0.5568  0.4360 =0.2273 M 0.6396  0.6426
0.0000 0.0000 0.0004 0.0781 M 0.0000 0.0000
VIE 0.6936 0.7512  0.6419 -0.5587 M 0.7955  0.8270
0.0000  0.0000  0.0000  0.C000 M 0.0000  0.0000
TSUE COND TRA
COND 0.6384
P-VALUE 0.0000
TRA 0.6485 0.7634
0.0000 0.0000
VIE 0.7929 0.3900  0.4217
0.0000 0.0019  0.0007

AN "M" IS DISPLAYED WHEN A COEFFICIENT CANNOT BE COMPUTED

CASES INCLUDED 61

Anexo Tabla 11. Correlaciones simples, variable a variable, o de Pearson.

MISSING CASES 1
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CORRELACIONES SIMPLES (PEARSON) TURBERA ESPELETIA GRANDIFLORA ENVES
ZERO INTERCEPT OPTION SELECTED: CORRELATIONS = COSINES

HREL RADGLOB RADINC Tl T2 TAMB
RADGLOE 0.7444
P-VALUE 0.0000

RADINC 0.5291 0.7105
0.0000 0.0000

T1 -0.3307 -0.5298 -0.4141
0.0063 0.0000 0.0005

T2 M M M M
M M M M
TAMB 0.9270  0.8788  0.6392 -0.5494 2
0.0000  0.0000  0.0000  0.0000 M
THOJ 0.9462  0.8705  0.6428 -0.5064 M 0.9834
0.0000  0.0000  0.0000  0.0000 M 0.0000
TSUE 0.9780  0.8311  0.6088 -0.4240 M 0.9697
0.0000  0,0000  0.0000  0.0003 M 0.0000
COND 0.8100  0.7132  0.4356 -0.2453 M 0.7853
0.0000  0.0000  0.0002  0.0454 M 0.0000
TRA 0.7773  0.7752  0.5453 -0.4138 M 0.8309
0.0000  0.0000  0.0000  0.0005 M 0.0000
VIE 0.7106  0.8064  0.6459 -0.4891 M 0.8235
0.0000  0.0000  0.0000  0.0000 M 0.0000
TSUE COND TRA
COND 0.8401

P-VALUE 0.0000

TRA 0.8444 0.9276
0.0000 0.0000

VIE 0.8042  0.7160  0.7942
0.0000  0.0000  0.0000

a5 *M® IS DISPLAYED WHEN A COEFFICIENT CANNOT BE COMPUTED
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THOJ

0.9900
0.0000

0.B8213
0.0000

0.8591
0.0000

0.8389
0.0000

pla 12. Correlaciones simples, variable a variable, o de Pearson.
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PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ
Frailejonal-pajonal Pdramo rocoso Turbera
HREL 0,0097 0,2733 0,0734
RADGLOB 0,1919 -0,1361 -0,252
RADINC 0,0468 -0,1467 0,0185
T1 -0,1314 -0,1988 -0,0337
T2 -0,1311 -0,1334 M
TAMB -0,133 -0,2084 -0,5776
TSUELO 0,0291 -0,0447 05702
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 la COND vs. conjunto total de factores
ambientales. Variables control: HEIl, HCUB v TCUB.
PENTACALIA VACCINIOIDES POR EL ENVES
Frailejonal-pajonal Piramo rocoso Turbera
HREL -0,131 0,1227 0,3118
RADGLOB -0,2153 0,201 -0,0585
RADINC 0,0525 0,009 0,041
T1 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 0,0067
THOJA -0,3654 -0,1282 -0,3163
[TRA | 0,7241| 0,9073| 0,91]
ANEXO Tabla 13 b. Correlaciones parciales de la COND vs. conjunto total de factores
ambientales y transpiracién. Variables control: HFI], HCUB y TCUB
PENTACALIA VACCINIOIDES POR LA HAZ
Frailejonal-pajonal Piramo rocoso Turbera
HREL -0,1313 0,1143 -0,0064
RADGLOB 0,2285 0,0416 -0,147
RADINC 0,0183 -0,0762 0,1046
T1 -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
| COND | 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, HCUB y TCUB (continiia)
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PENTACALIA VACCINIOIDES POR EL ENVES

Frailejonal-pajonal Piramo rocoso | Turbera

HREL -0,1977 0,0846 0,1683
RADGLOB -0,0269 0,1508 -0,0079
RADINC 0,287 -0,034 0,1083
T1 0,1636 -0,2992 -0,0203
T2 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
[coND 0,7241] M| 0,91]
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 Péramo rocoso Turbera

HREL 0,2338 0,3063 0,1009
RADGLOB -0,3648 -0,132 -0,0654
RADINC -0,1313 -0,1016 -0,0579
T1 0,1062 -0,1628 0,04
T2 0,1119 -0,1504 M
TAMB -0,3728 -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
ITRA | 0,9345] 0,5242] 0,65]

ANEXO Tabla 15 a. Correlaciones parciales de la COND vs. conjunto total de factores

ambientales y transpiracién. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailejonal-pajonal Paramo rocoso Turbera 4
HREL -0,0471 0,0601 0,0627
RADGLOB 0,2846 0,1412 0,0268
RADINC 0,2201 0,1422 -0,1963
T1 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 0,3659
VIE -0,1364 -0,113 0,1329
ITRA | 0,7047] 0,5409( 0,8258]

ANEXO Tabla 15b. Correlaciones parciales de la COND vs. conjunto total de factores

ambientales y transpiracién. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

CONTRIBUCION AL ESTUDIO COMPARATIVO DE LA CONDUCTANCIA . . . 259
ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ
Frailejonal-pajonal Piramo rocoso Turbera
HREL 0,2304 0,0742 0,1023
RADGLOB -0,3665| -0,0932 -0,0632
RADINC 0,112 -0,0343 -0,1149
T1 0,1486 -0,1708 0,162,
T2 0,1662 -0,1352 M
TAMB -0,4493 0,178 -0,0128
THOJA -0,356 -0,2542 -0,2567
TSUELO 0,1686 0,3536| 0,0772
VIE -0,1022 0,0391 -0,3029
|cOND | 0,9345] 0,5242] 0,65]
ANEXO Tabla 16 a. Correlaciones parciales de 1a TRA vs. conjunto total de factores
ambientales y conductancia. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB
ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES
Frailejonal-pajonal Péramo rocoso Turbera
HREL 0,0513, -0.830 0.0084
RADGLOB 0,4223 0,2874 0,0725
RADINC 0,1740 0,2992 -0,0881
T1 0,1360 0,1273 0,2843
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 -0,3210
VIE -0,2121 0,0530 0,1757|
|cOND | 0,6955| 0,6419] 0,8258]
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 P4iramo 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 1a hoja por 1a haz vs. Factores clim4ticos. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

(continua).
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PENTACALIA VACCINIOIDES POR EL ENVES

Frailejonal-pajonal Péaramo 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 Temperatura
de la hoja por el envés vs. factores climéticos. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR LA HAZ

Frailejonal-pajonal Piramo 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 grandifiora. Correlaciones parciales de la Temperatura de
l1a hoja por la Haz vs. factores climéiticos. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB

ESPELETIA GRANDIFLORA POR EL ENVES

Frailejonal-pajonal Piramo 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. Espeletia grandiflora. Correlaciones parciales de la Temperatura de

1a hoja por el envés vs. factores climéticos. Variables control: HFIJ, HCUB y TCUB
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vés. Interrelacién de las marchas de la conductancia con las marchas
de la humedad relativa, en la comunidad Vegetacién de Turbera. .....
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Figura 60. Espeletia pycnophylla. (a) Paramo del Volcan 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 Vulcanolégico
y Sismolégico de Pasto 2000). ........coocevvercvereenee

Figura 61. Espeletia grandiflora. 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 dia hiimedo, en el Pdramo. (Padramo de
Chisacd, (FOto L.E. MOra-O). ......ccuvieieiesceesessnsnessssesesssssssssasseseans

Figura 62 Puya nitida. (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 el énvés (b). Al medio
diay en la tarde, la humedad relativa del aire experiment6 fuerte des-
censo, mientras que la temperatura de la hoja se mantuvo por encima
de la del aire, en el mismo intervalo.

.........................................................

Figura 63 Clethra fimbriata, (a-b). Obsérvese el comportamiento 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 dia, de la

tarde y en las primeras horas de la noche, cuando la temperatura dela
hoja es superior a la del aire.

......................................................................

Figura 64. Tamania chardonii. Especie de habito arborescente antobl4stica,
caracteristica de las Espeletinae de bajas alturas. Obsérvese las Unida-
des de Crecimiento Vegetativo y Floracién (UCFs) de patrén antobléstico
sensu (Mora-Osejo, 1987) y el didmetro reducido de las ramificaciones,
indicativo de baja capacitancia. (Foto L.E. MOra-0). ..........eeessssssrssesess

Figura 65. Coespeletia moritziana. Cordillera de Mérida. La elevada
capacitancia caracteristica de esta especie, le permite alcanzar altu-

ras superiores a 4.000 m.s.n.m. y crecer sobre substratos rocosos. (Foto
H. Sturm).

........................................................................................................

Figura 66. Coespeletia uribeii’ Obsérvese la gran altura que alcanzan
los ejes caulinares de las plantas adultas, desprovistos de necromasa.
(Paramo de Palacio. Foto L.E. MOra-O). ........cinesermnissesessesesssessesss

Figura 67. Espeletia hartwegiana. Vista completa de la seccién
longitudinal del eje caulinar. Obsérvese el aumento en espesor, ascen-
dente, de la médula almacenadora de reservas de agua, caracteristica
del crecimiento en espesor primario del tallo, producido por el
meristema terminal. Segin H. Weber 1963. (Reproducido de
Sonderdruck aus dem Jahrbuch des Vereins zum Schutze der
Alpenpflanzen und Tiere e.v. 28: 2-16. ..........coveremrevceercennsseesnsressseserssases
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Figura 68 Espeletia grandifiora y Pentacalia vaccninioides. Interrelacién
de los promedios de la conductancia foliar en cada una de las comu-
nidades Frailejonal-pajonal, Padramo-rocoso y Vegetacién de Turbera
de las dos especies. Obsérvese el comportamiento opuesto de la mag-
nitud de los promedios de cada especie, correspondiente a cada
comunidad, en particular, los pertenecientes al PAramo-rocoso. ........

Figura 69 Espeletia grandiflora y Pentacalia vaccinioides. Interrelacién de
los promedios de la transpiracién foliar en cada una de las comunida-
des Frailejonal-pajonal, PAramo-rocoso y Vegetacién de Turbera de las
dos especies. Obsérvese el comportamiento opuesto de la magnitud de

los promedios, correspondientes a cada comunidad en particular, los
pertenecientes al PATamo-TOCOSO0. ......c.everrererressenrensesesessssssessessssensensennes

Figura 70 Espeletia argentea (a). E1 déficit hidrico del suelo produce el
marchitamiento de las hojas; (b) Tan pronto, experimentalmente se
suministré agua al suelo, los tejidos foliares recuperaron la turgencia
y las hojas volvieron a empinarse. (Fotos L.E. Mora-O). .......oonuen....

Figura 71 Espeletia grandiflora. Vista detallada de la seccién transver-
sal de la lamina foliar. La hipodermis y la capa de células que envuel-

ve el haz conductor almacenan agua. (L.E. Mora-O., N. Becerra de
Lozano, B. Coba de Gutiérrez, 1994).

........................................................

Figura 72 Pentacalia vaccinioides (a). Vista general de la seccién trans-
versal de la lamina foliar, (b) Vista detallada de la seccién transversal
de la lamina foliar. Obsérvese el parénquima en empalizada, adaxial
y abaxial; (c) aparato estomatico adaxial y abaxial con ciamara

epistomatica amplia. (L.E. Mora-O., N. Becerra de Lozano, B. Coba de
Gutiérrez, 1994).

Figura 73 Espeletia pycnophylla (a) Poramo de El Estero, Lagunade La
Cocha, Departamento de Narifio; (b) Vista panordmica de la Laguna
de La Cocha, cuyos bordes orientales estan rodeados por el pdramo

azonal de El Estero. En el primer plano la isla La Corota, Santuario de
faunay flora, altura 2760 m.s.n.m. (Fotos L.E. Mora-0). ....ccccevruervenne.
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