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El comportamiento termico poblacional del manto de hojas j6venes (MHJ), que rodea el apice
caulinar de Espeletia grandiflora Mutis ex Humb. & Bonp!., E. incana Cuatrec. y E. hartwegiana
Cuatrec., se aparta significativamente de la curva termica del aire. Las diferencias termicas aumentan
con la altura de localidades de las cordilleras Oriental y Central de Colombia, situadas entre 3300 y
4300 msnm. Las temperaturas nocturnas medias del MHJ se relacionaron inversamente con la
altitud y directamente con la humedad relativa. La bioforma caracterfstica de las Espeletiinae induce
el sobrecalentamiento y el aislamiento termico del MHJ alas bajas temperaturas nocturnas, debido
ala configuraci6n de un gradiente termico interno altamente diferencial sostenido par el comporta-
miento termico del suelo.

PaIabras clave: Aislamiento termico, manto de hojas j6venes, sobrecalentamiento, bioforma,
caulirr6sula, Espeletiinae, evasi6n.

Abstract
The temperature oscilations of the young leaves mantle (YLM) that covers the apical meristem

of the following Espeletia species: Espeletia grandiflora Mutis ex Humb. & Bonp!., E. Incana
Cuatree. y E. hartwegiana Cuatrc .. was compared with that of the atmosphere of seven different
places located between 3300 and 4300 meters elevation in the Colombian Oriental and Central
Cordilleras, where the mentioned species grow. The thermal behavior of young leaves mantle varied
significantly according to the altitude, but it was always different from that of the air. The YLM
night mean temperatures were inversely related to the altitude, but directly to that of the relative
humidity. It was shown that the Espeletiinae growthform induces overheating, while the low tem-

Corporaci6n Manaba. A.A. 21144, Bogota.

2 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales. A.A. 44763, Bogota. Profesor Honorario Emerito. Universidad Nacio-
nat de Colombia.



peratures of YLM, produces isolation. All this happens due to the origination of a high differential
inner thermal gradient, supported by the soil thermal behavior.

Key words: Thermal isolation, young leaves bank, overheating, life form, big rosette,
Espeletiinae, avoidance.

EI manto de hojas j6venes de Espeletia timotensis y E.
spicata de los paramos venezolanos evita el congelamiento
del meristema caulinar apical en presencia de temperaturas
ambientales inferiores a cero (Rada et ai, 1985). Esto mismo
sucede en Ericaceas alpinas de acuerdo con los registros de
Sakai & Larcher (1987). Dicha proteccion se logra me-
diante el con sumo de la energfa necesaria para disminuir
criosc6picamente la solidificacion del agua intracelular con
metabolitos. EI sobreenfriamiento alcanza el Ifmite en el
cual las celulas pueden resultar lesionadas (Levitt, 1972,
1980). Las yemas apicales estan cubiertas por un manto de
hojas j6venes dispuestas a manera de cobertores que se ar-
quean nictinasticamente en la noche (Monasterio, 1986), con
10cual se reduce la conducci6n del calor y la convecci6n de
una hoja a la siguiente (Smith, 1979; Rada et ai, 1985). En
este estudio se propone que el manto de hojas j6venes de
individuos de Espeletia grandijlora, E. incana y E. hartwe-
giana de los Andes colombianos centrales cum pie la misma
funci6n protectora alas bajas temperaturas que de otra ma-
nera afectarfan el meristema caulinar apical. Sin embargo, a
diferencia de 10 que ocurre en las Espeletinae venezolanas,
no habrfa consumo de energfa, segun se infiere de la diferen-
cia estadfstica de los modelos de los comportamientos ter-
micos diarios del aire y del manto de hojas jovenes (MHJ).

Se estudiaron individuos de Espeletia spp. (Astera-
ceae) entre 3.300 y 4.300 msnm, en las cordilleras Orien-
tal y Central de Colombia (Tabla I).

Monserrate comprende la hacienda ganadera Santa
Barbara y el paramo El Granizo colindante. En este ulti-
mo se halla instalada la estaci6n climatica "Central" del
proyecto "Estudios ecol6gicos del paramo y del bosque
alto-andino", rodeada de poblaciones propias de la co-
munidad "Paramo rocoso", segun ha sido descrito por
Mora-Osejo (1994). La localidad Pail a, se encuentra en
el Parque Nacional Natural Chingaza, situado a 90 Km al
E de Bogota. El Paramo de aceta seencuentra entre Monguf
y Mongua (Boyaca, plancha 172-II1-D), cubre 6676.94
ha. Es parte de un gran complejo paramuno a 10 largo de
la Cordillera. Otra localidad donde se efectuaron regis-
tros fue el Nevado del Tolima que abarca la cuenca del
Combeima, plancha 225-IV-C. Finalmente, el Nevado del
Cisne queda al NE del rfo Claro y arriba del camino a
Santa Rosa en una planicie de arenales que se desprende
del cerro Morro Negro, plancha 225-II-C, departamento
del Tolima.

Espeletia grandiflora hace parte del Frailejonal-
pajonal, vegetaci6n tfpica de paramo; E. incana, del
Frailejonal-chuscal con Chusquea tessellata y Calama-
grostis efusa, en sitios ligeramente inclinados y panta-
nosos; y E. hartwegiana, de la Psamophytia con
Calamagrostis spp. que forma parches en arenales (Del
Llano, 1990; Rangel & Sturm, 1994).

Se eligieron al azar once (11) individuos adultos de
diferente talla en cada lugar. En la base del manto de ho-
jas jovenes (MHJ) se introdujo un termopar tipo K (NiCr-
NiAI) con punto de soldadura y se sujet6 firmemente
alrededor de la base de una de las hojas adultas de cada
individuo para evitar que el viento 10 pudiera desprender.

Especie Altitud
N W Lugar Cordillera

(msnm)
3300 4°45' 74° Monserrate

Espeletia grandiflora Mutisex Humb.& 3370 4"31'30.24" 73°46'41.04"Bonpl. La Paila Oriental
3400 4°31'37.37" 73°46'49.14"

£vpeletia incana Cuatrec. 3750 5°42'10.02" 72°48'40.57" Ocelli

&peletia hartwegiana var. centroandina 3870 4°38'59.63" 75"21'25.62" NevadodelTolima
4200 4°39'23.12" 75"21'03.75" CentralCuatrec.
4300 4°50'37.04" 75"21'06.29" NevadodelCisne



Las medidas termicas se tomaron cada hora durante cicIos
de veinticuatro horas, del individuo uno al once, con un
term6metro digital LCD Thandar TH302a sensible entre -
40.0 Y 199.9 dc. A la vez se registraron la temperatura Cc)
y humedad relativa (HR) del aire circundante a cada uno
de los individuos con un higrotest digital Testoterma sen-
sible entre -199.9 y 199.9 DC,que tambien fue empleado
para medir la temperatura del suelo, a 10 em de profundi-
dad cerca del individuo de talla intermedia denominado
patr6n (Murcia, 200 I). Las dimensiones morfometricas
generales de las poblaciones fueron: la longitud total (ta-
lIa), que resulta de sumar el caule y la roseta; cobertura
(proyecci6n de la extensi6n de las hojas adultas de la
roseta); perfmetro basal de la roseta (cuello) y de la
necromasa en pie; largo, ancho y area de tres hojas adul-
tas por individuo.

Los comportamientos termico poblacional del manto
de hojas j6venes (MHJ) de las especies de Espeletia y del
aire se establecieron con base en la ecuaci6n de regresi6n
polin6mica que mejor se ajust6 ala marcha diaria de las
temperaturas en funci6n del intervalo de tiempo cons ide-
rado [0:00-24:00] horas (Figura I). Las ecuaciones se ano-
tan en los r6tulos de las figuras. Los valores registrados y
estimados estan representados con marcadores y Ifneas
continuas. EI ca\culo y la comparaci6n de los estadfsti-
cos de prueba para los respectivos betas [tl] e interceptos
[t) se realizaron de acuerdo con Montgomery (\ 991) y
Zar (1999), a traves de la aplicaci6n del program a esta-
dfstico SAS (\ 996), para establecer si eI comportamiento
termico del MHJ diferfa significativamente del ambiente
(Tabla II). EI "efecto" de la altitud sobre las temperaturas
medias del MHJ, del aire, y de la humedad relativa (HR),
en tres espacios de tiempo: cicIo diario (24 horas), perfo-
do diurno (6:00 - 17:59) y nocturno (\ 8:00 - 5:59), se
examin6 mediante analisis de varianza multivariado
(GLM). EI agrupamiento de las temperaturas y las HR
medias, en subconjuntos homogeneos, a 10 largo de la

franja altitudinal, se lIev6 a cabo segun la prueba de com-
paraci6n multiple de Thkey (HSD). EI contraste de las
temperaturas medias del MHJ y el aire (t de Students),
segun los espacios de tiempo considerados, se tuvo en
cuenta para determinar si el compartimiento estructural
del manto de hojas puede atenuar el estres termico oca-
sionado por las temperaturas altas y bajas del ambiente.
Los analisis de correlaci6n (Pearson) fueron realizados
para determinar la asociaci6n entre las variables ambien-
tales estudiadas, la morfometrfa general de las poblacio-
nes de Espeletia, el comportamiento termico y las
temperaturas medias del MHJ.

Figura 1. Modelo de regresi6n polin6mico empleado para explicar
y comparar el comportamiento termico del MHJ y del aire

(Montgomery. 1991; Zar, 1999).

La marcha diaria de las temperaturas del manto de
hojas j6venes (MHJ) y del aire contiguo a cada uno de
los once individuos adultos de Espeletia grandiflora se
ajust6 a un modelo polin6mico de cuarto grado can co-
eficientes de determinaci6n (R2, p<O.OOI) superiores al
80.0% (Figura 2).

Las temperaturas mas extremas del MHJ se registraron
en el individuo 1(Tabla 2): la mas baja alas 6:00, 2.6°C,
con 94.8% de HR, estando el aire a 7.0°C; Y la mas alta a
las II :40, 24.8°C, con HR de143.1 % y el aire a 23SC. La
mayor diferencia termica entre el MHJ de este individuo
y el ambiente fue de -6.0°C alas 7:30, con el aire a 11.5°C
y 52.9 % de HR. En el 3 se detect6 el maximo descenso
termico del MHJ alas 7:50, con 6.3°C menos que los

INDIVIDUO LONGITUD COBERTURA PERIMETRO HOJA
TOTAL CAULE ROSETA em' CUELLO NECROMASA LARGO ANCHO AREA

I 191 145 46 7389.8 48 145 37.3 7.5 186.5
2 131 87 44 5808.8 58 190 42.3 7.2 203
3 121 76 45 6503.9 S8 164 35.1 8.8 205.9
4 137 83 54 8992 48 218 44.1 7.7 226.4
5 193 148 45 5153 43 128 41.5 6.9 190.9
6 196 156 40 4071.5 46 164 39.6 6.9 182.2
7 114 84 30 3631.7 34 119 37 4.9 120.9
8 108 66 42 5281 48 143 42.7 8.9 253.4
9 89 46 43 4417.9 46 172 41.3 6.1 168
10 132 91 41 5808.8 54 156 39.5 5.5 144.8
II 170 126 44 5281 48 137 43.4 8.6 248.8



11.5°C del aire, ante un 48.4% de HR. Mientras, el 4 con
las mayores dimensiones de roseta, cobertura, necromasa
y longitud de hoja, mostr6 el mayor grado de calenta-
miento interno 7.6°C alas 13:37, con HR de 46.7%.

El manto de hojas de tres de los once individuos mos-
tr6 diferencias de amplitud termica momentaneas con
respecto al comportamiento termico general. Estos indi-
viduos presentaron las temperaturas mas bajas (2.6°C -
3.0°C) y mas altas (25.1 °C - 24.8°C). Sin embargo, entre
las 22:00 y las 3:00 del dfa siguiente (Figura 2) la pobla-
ci6n mantuvo equilibrio termico con el ambiente.

EI individuo No.1 present6 la temperatura media me-
nor del MHJ (10.79°C) Y el No.6, de tamafio mayor, la
mas alta (12.29°C). Durante el cicIo diario, la temperatura
media del MHJ (11.85°C) difiri6 de modo significativo
con respecto al ambiente (ll.lrC), con HR de 79.34 %; t
(p<0.05, n=412). En tanto, el promedio nocturno del MHJ
(8.45°C) fue mas significativo y superior al ambiente
(7.66°C), con HR de 93.16 %; t (p<O.OOI, n=197). De esta
forma, se establece que el MHJ tiene la propiedad de
sobrecalentarse al medio dfa y retener la energfa termica
interna suficiente para atenuar las bajas temperaturas noc-
turnas y configurar asf un mecanismo de aislamiento ter-
mico efectivo (Figura 2).

30 :Y:-o~ooi 1x4 - 0.0572x3 ~o.9032x2~3.9043x + -10~156!
MHJ (R2 = 0.8268) I

~ 0••

Segun la prueba de Tukey, el individuo No.4, de ma-
yor cobertura, mostr6 las men ores temperaturas diurnas y
nocturnas del suelo (10.41; 9.99°C), mientras el No.9, de
menor porte y talla, las mayores (11.04; I0.9°C); (p<O.OOI,
n= II). Las coberturas de los individuos se correlacionaron
inversamente con las temperaturas medias nocturnas del
suelo (r = -0.727, p=0.011, n=II), 10 cual concuerda con
las relaciones negativas establecidas por Baver et ai,
(1974), entre las propiedades termicas de los suelos ver-
sus la cobertura vegetal y la cantidad de humus existente
en el suelo a diferentes profundidades.

Si bien no existe una relaci6n estrecha entre las tem-
peraturas del MHJ y la morfometrfa, se encontr6 una rela-
ci6n altamente significativa entre el suelo y el MHJ (r =
0.441, p<O.OOI, n=412); esto indica que los individuos
con las mayores coberturas, que crecen en suelos con al-
tos contenidos de materia organica de la regi6n de
Monserrate, tienden a incrementar aun mas la temperatu-
ra interna del MHJ debido al aumento del area de inter-
cepci6n y a la estabilidad termica del suelo (10.48 +1-
0.5137°C). Asf, en la noche se configura un gradiente ter-
mico diferencial entre el suelo (I 0.48°C), el MHJ (8.45°C)
Y el ambiente (7.66°C) que explica el comportamiento y
la capacidad de aislamiento del MHJ. Asimismo, este
mecanismo de evasi6n termico pasivo esta relacionado

!D[] B
~Y = 0.0012x4 - 0.0597x3 + 0.8758x2 - 3.4183x + 9.3582
'1 AIRE (R2 = 0.8036)

---- -- -----
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Figura 2. Comparacion del comportamiento termico poblacional del manto de hojas jovenes (MHJ) de Espeletia grandiflora y del aire.
Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Region de Monserrate. Abril 8 y 9 de 1995.



con la productividad primaria neta (PPN) de Espeletia
grandiflora debido a que las poblaciones que crecen en
suelos ricos en materia organica tienen una PPN mayor
(Hernandez & Murcia, 1992; Murcia, 200 I).

Los patrones de comportamiento termico del manto
de hojas de Espeletia grandiflora versus los del ambiente
en el PNN Chingaza, fueron los que en men or grado coin-
cidieron, en raz6n de la mayor dispersi6n de los registros
al medio dfa. Esto puede haber ocurrido porque las tem-

peraturas se midieron en epoca de lIuvias intermilentes y
escasas, cuando el clima es mas inestable (Figura 3).

Las temperaturas puntuales mas extremas del MHJ se
obtuvieron en los individuos No.2 y No.9 (Tabla 4). El
primero mostr6la mas alta (21.3°C), alas 12:02, con 13.4°C
aire y HR de 60%. EI segundo, de men or tamano, la mas
baja (6.5°C), alas 6: 16, aire de 6.JOC y 100% de HR. En
tanto, el individuo No. 11, de mayor talla, tuvo la men or
temperatura media (9.53°C) y el No.9, la maxima (I 0.64°C).
Las temperaturas medias del MHJ, de los perfodos noctur-
no (8.72°C) y cicio diario (1O.23°C), fueron notablemente

Tabla 3. Calculo de los esladfsticos de comparaci6n (I de Student) de las temperaturas medias del MHJ y del aire; su diferencia (delta)
y la probabilidad, P(T<=t) dos colas, por perfodos de tiempo, segl1nla altura y la HR% media.

PERIODO N T"CMEDIA DR (%)SITIO-ESPECIE-ALTITUD t Prob> ITI
MHJ AIRE DELTA

Monserrate Cicio Diario 412 11.85 11.11 0.75 79.77 2.42 0.016
E. grandiflora

3300 Diumo 215 14.97 14.27 0.70 67.50 1.92 0.055

Noctumo 197 8.45 7.66 0.79 93.16 -4.68 3.922E-06

LaPaila Cicio Diario 298 10.14 9.00 1.15 91.44 6.08 2.097E-09
E. grandijlora

3370 Diumo 142 11.56 10.13 1.43 85.21 4.70 4.045E-06

Noctumo 132 8.72 7.71 1.01 98.20 11.56 2.78IE-25

La Paila Cicio Diario 264 10.05 8.94 1.10 92.71 6.29 6.679E-10
E. grandiflora

3400 Diumo 132 11.44 10.19 1.25 87.38 5.10 6.324E-07

Noctumo 132 8.65 7.70 0.95 98.05 9.69 3552E-19

Ocelli Cicio Diario 264 8.28 6.81 1.47 71.05 3.62 0.00031
E. incana

3750 Diumo 132 11.40 10.03 1.38 59.08 251 0.01235

. Noctumo 132 5.16 3.60 1.56 83.06 6.73 1.035E-1O

Nevado del Tolima Cicio Diario 297 5.57 4.64 0.93 74.65 2.45 0.01427
E. haTtwegiana

3870 Diumo 165 8.10 7.22 0.88 71.23 1.77 0.07609

Noctumo 132 2.42 1.42 1.00 78.93 3.75 0.00021

Nevado del Tolima Cicio Diario 311 9.42 4.61 4.81 80.11 11.08 3.429E-26
E. haTtwegiana

4200 Diumo 167 12.87 7.44 5.44 71.55 10.07 5.076E-21

Noctumo 144 5.41 1.34 4.07 90.13 10.92 1.832E-23

Nevado del Cisne Cicio Diario 264 7.42 4.17 3.25 73.43 7.98 9.183E-15
E. haTtwegiana

4300 Diumo 132 10.37 7.07 3.31 62.09 5.55 6.776E-08

Noctumo 132 4.48 1.28 3.20 84.78 14.02 1.031E-33



superiores a los registros respectivos del ambiente (7.74°C
y 9.06°C; p<O.OOl). Estas diferencias fueron mas notorias
con respecto alas observadas en Monserrate, en particular
durante el cicIo diurno, 10 cual corrobora la capacidad de
sobrecalentamiento y evasi6n del MHJ.

Los individuos con las rosetas de mayor tamafio pre-
sentaron men or diferencia entre las temperaturas medias
internas correspondientes al perfodo diurno y nocturno.
Entre mayor sea la longitud y el perfmetro basal de la
roseta, menores son las diferencias termicas del MHJ (r =

-0.613 y -0.694, p<0.05). Tambien se encontr6 que entre
mayores sean los perfmetros basales, menores seran las
temperaturas medias diurnas del MHJ (r = -0.677, p<0.05).
Por consiguiente, se puede concluir que el tamafio de la
roseta esta directamente relacionado con la capacidad de
protecci6n a la insolaci6n del MHJ. Los individuos con
las rosetas mas grandes pueden atenuar mas facilmente el
incremento termico del MHJ debido a la mayor capaci-
dad de almacenamiento hfdrico; 10 cual, a su vez implica
un aumento del calor especffico de la roseta por unidad
de masa.

INDIVIDUO
LONGITUD COBERTURA PERIMETRO

TOTAL CAULE ROSETA 2
CUELLOem

1 127 84.0 43 4901.7 40.5
2 186 146.5 39.5 4778.4 34.5
3 158 114.0 44 6082.1 49.5
4 158 119.0 39 4359.2 34.0
5 171 115.0 56 8332.3 55.2
6 142 108.0 34 4778.4 39.0
7 104 62.0 42 5674.5 43.5
8 60 20.0 40 3473.2 38.8
9 32 7.5 24.5 498.8 1.8
10 220 173.0 47 7543.0 54.5
11 225 180.0 45 7238.2 45.5
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Figura 3. Comparaci6n del comportamiento termico poblacional del manto de hojas j6venes (MHJ) de Espeletia grandiflora y del aire.
PNN Chingaza. La Paila, 3370 m. Enero 10-11 de 1997.



La temperatura media del manto de hojas fue de
10.05°C y la del ambiente de 8.94°C con HR de 92.71 %.
Un individuo de 1.18 m de alto exhibi6 la temperatura
promedio menor (9.55°C) y otro de 90 cm la mayor
(10.42°C). No obstante, se registraron temperaturas pun-
tuales mas extremas como en el caso del individuo de
menor tamafio (6.2°C) alas 5:07, ante 5.9°C y 100% de
HR, 0 los 16.6°C alas 14:18, ante 9.4°C y 100% de HR,

del individuo 10 (Tabla 5). A pesar de las f1uctuaciones
men ores y esporadicas de la HR a 3400 m, el MHJ de
Espeletia grandiflora fue mas susceptible de calentarse
que de enfriarse (Figura 4). Esto se debe alas variaciones
subitas de la radiaci6n global, a 10 largo del periodo de
luz, en las altas montafias tropicales humedas (Mora.Osejo,
2001 ). Asf el MHJ mantiene el calor casi a una tasa cons-
tante aun cuando la temperatura del aire descienda mo-
mentaneamente como aconteci6 entre las 5:00 y 5:30
(Figuras 3 y 4).

INDIVIDUO
LONGITUD COBERTURA PERIMETRO HOJA

TOTAL CAULE ROSETA
2

CUELLO LARGO ANCHOem AREA
I 142 100 42 6082.1 38.5 41.5 6.5 179.8
2 185 140 45 6939.8 50 49.5 6.4 2J1.2
3 90 46 44 7697.7 42 41 6.1 166.7
4 190 145 45 4656.6 43 36.5 6 146
5 65 19 46 5216.8 37 37 5.8 143.1
6 166 122 44 6647.6 37.5 42.5 5 141.7
7 165 124 41 3019.1 36 40.5 8.5 229.5
8 172 127 45 5410.6 42.5 40 5.2 138.7
9 176 127 49 8011.9 41 41 6 164
10 118 75 43 6082.1 41.5 43.5 6 174
11 110 72 38 5944.7 39 39.5 5.5 144.8
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Figura 4. Comparaci6n del comportamiento termico poblacional del manto de hojas j6venes (MHJ) de Espeletia grandijlora y del aire.
PNN Chingaza. La Paila, 3400 m. Abril 3-4 de 1996.



Si bien las temperaturas medias poblacionales del MHJ
fueron superiores al ambiente, en los tres perfodos de tiem-
po analizados, s610 durante la noche los individuos difi-
rieron significativamente: el No. 11 con la mas baja 7.93°e
yell con la mas alta 9.43°e, ante los 7.700e del aire y HR
de 98.02%.

El comportamiento termico del MHJ se aparta ligera
pero significativamente del ambiente con respecto al tiem-
po (maximos - minimos) y mas notoriamente en cuanto a
la dinamica de sus temperaturas medias estimadas (Figura
4). A pesar de la similitud entre las medias termicas y la
HR a 3370 y 3400 m, durante los tres periodos (Tabla 3),
el comportamiento de la temperatura del MHJ de la po-
blaci6n a 3370 fue menor, pero su diferencia con respecto
al ambiente fue marcadamente superior a la registrada a
3400 m. Estas diferencias se deben a que la poblaci6n a
3400 m present6, en promedio, mayor cobertura, diame-
tro y longitud de roseta. Asi, entre mas grande sea la rose-
ta, mayor sera la cantidad de energia requerida para elevar
su temperatura interna, y por tanto, aumenta la capacidad
de retenci6n termica y disminuye la tasa de difusi6n cal6-
rica al medio en la noche, debido al incremento de agua
almacenada en las hojas que rode an el apice caulinar.

= 0.0011x4 - 0.0601x3 + 1.0075x2 - 4.7341x;7~i896!
MHJ (R2 = 0.8753) i

Las temperaturas de los mantos de hojas de Espeletia
incana fueron menores que las ambientales entre 6:00 y
10:00, pero mayores entre 12:00 y 00:00, y casi iguales
entre 1:00 y 5:00 (Figura 5). El promedio fue de 8.28°e,
el ambiente 6.81°e y la HR 68.38%. Las oscilaciones mas
fuertes de la temperatura del MHJ se observaron en indi-
viduos mas pequenos (Tabla 6): el individuo No.4 pre-
sent6 la temperatura menor (1.6°e, ante 6.2°e del ambiente
y 67.2% de HR) alas 7: 06; y mayor (22.re, ante 12.9°e
y 51.7% de HR), alas 14:06. A pesar del fuerte descenso
termico del MHJ en la manana, los individuos se hallan
rodeados por un ambiente termico favorable, entre los
6.91oe del aire y los 7.3°e del suelo. Las coberturas mas
pequenas de estos individuos, inducen el sobrecalen-
tamiento y el descenso termico excesivo del MHJ. Sin
embargo, la temperatura del suelo impide que el MHJ
descienda por debajo de los oDe, por la menor distancia
de la roseta al suelo.

El individuo de menor talla y numero de hojas, exhibi6
la temperatura media mas baja del cicIo diario con 7.208°e.
Otro de 164.5 cm, cobertura maxima y numero mayor de
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Figura 5. Comparacion del comportamiento termico poblacional del manto de hojas jovenes (MHJ) de Espeletia incana Cuatrec. y del aire.
Region de Monguf. 3750 m. Septiembre de 13-14 de 1998.



INDIVIDUO LONGITUD COBERTURA PERIMETRO HOJA
TOTAL CAULE ROSETA em

, CUELLO NECROMASA LARGO ANCHO AREA
1 196 163 33 3536.2 40.4 157 30.3 8.3 168.1
2 165.5 128 37.5 3287.8 41.3 142.5 28 7.5 140.8
3 108 80.3 27.7 3903.6 53.7 173.5 27.8 8.8 162.5
4 47.9 18.1 29.8 1832.3 48 55 27.7 6.3 115.9
5 179.5 133 46.5 4441.5 55 173.8 32.5 7.1 153.8
6 107 78.2 28.8 2951.3 47 159 27.1 6.2 112.8
7 66.5 34.2 32.3 3599.7 49 64 31.3 5.9 123.1
8 139 107 32 3196.9 56 146 28.7 5.8 111.1
9 69.7 40.7 29 2678.7 47 104 25.9 5.1 88.7
10 36.8 14 22.8 1104.5 32 46 21.7 4.4 63.8
11 164.5 128.2 36.3 5410.6 61 152 31.6 7.2 151.8

hojas, mostro la temperatura media mas aha con 9.212°C.
Aunque la morfometrfa general de los individuos no estu-
vo asociada con la temperatura promedio del manto de hojas
jovenes, la coberturase correlaciona positivamente con la
temperatura nocturna del manto (r = 0.658, p< 0.05). Es
decir, los individuos cuyas rosetas son mas grandes, inclu-
so con mas hojas (r = 0.766, p<O.OI), conservan mas la
temperatura interna del manto en la noche.

A partir de la media noche y hasta la madrugada, la
variacion de la temperatura del manto discurre casi para-
lela al eje temporal, algo similar a 10 que ocurre con el
ambiente, y con tendencia a los 2°C. Entre 6:00 y 7:00, la
temperatura del aire aumenta marcadamente; mientras, la
del manto solo asciende levemente. Esto revela la fuerte
tendencia de la poblacion de resistirse al incremento ter-
mico abrupto del ambiente: la energfa termica absorbida
en los MHJ aumenta con retardo en la manana, hasta al-
canzar una tasa constante que Ie permite superar amplia-
mente y por espacio de dos horas, las temperaturas maximas
del ambiente. Esta capacidad de resistirse al aumento y al
descenso de la temperatura del aire, configura el desfase
termico temporal del comportamiento ahamente diferen-
cial del MHJ de Espeletia incana (Figura 5).

La temperatura media del MHJ se mantuvo siempre
por encima de la temperatura del aire durante los tres
perfodos, pero especialmente en la noche (Tabla 3). Sin
embargo, es notable como la poblacion de E. incan a esta
protegida de las bajas temperaturas nocturnas medias del
aire, no solo por el efecto del sobrecalentamiento del MHJ
(11.4°C), en razon de las condiciones ambientales edaficas
nocturnas mas propicias y estables. De esta forma surge
un gradiente termico bien definido entre el suelo (8.25°C
+/- 0.565), el MHJ (5.16°C) y el aire (3.60°C) con HR del
83.06%.

Entre 6:00 y 9:00, las temperaturas de los MHJ de los
individuos de Espeletia hartwegiana fueron marcada-
mente inferiores alas ambientales, pero entre 11:00 y
23:00 estas uhimas son notablemente superiores, y entre
1:00 y 5:00 tienden a ser similares. Sin embargo, el com-
portamiento termico atfpico del individuo de menor talla
(0.58 m) hace que la curva termica del MHJ se aparte
significativamente de la poblacion, debido a su marcado
descenso termico nocturno (Figura 6).

La temperatura promedio de los mantos fue de 5.616°C
y la del ambiente de 4.668°C con HR del 74.56%. EI indi-
viduo 5, con tall a menor y men or numero de hojas, se ca-
racterizo por presentar las temperaturas medias del cicIo
diario (4.50°C), perfodos diurno (7.45°C) y nocturno
(0.81°C), como la temperatura puntual (-2.3°C) mas baja,
cuando a la atmosfera Ie correspondio 1.1°C y HR de 74.9%,
alas 6: 10. El individuo No.4, de talla media, registro la
temperatura maxima (16.6°C), con el ambiente a 11.4°C y
HR de 62.4%, alas 12:02. El individuo No.7, con las ho-
jas, la cobertura y la roseta mas cortas, presento la mayor
temperatura del cicIo con 6.20°C. EI individuo No. 11, de
mayor tamano y perfmetro de necromasa, obtuvo la maxi-
ma del perfodo de luz (8.90°C) y el Individuo No.6, la
media mas aha del perfodo nocturno (3.45°C). EI perfmetro
de la necromasa se correlaciono con la temperatura media
del MHJ (r = 0.655), el numero de hojas del manto con la
temperatura nocturna del MHJ (r = 0.652) y la longitud del
tronco con los registros diurnos del MHJ (r = 0.650).

A pesar del marcado descenso nocturno registrado en
el individuo No.5, el contraste de la temperatura media
del MHJ y la temperatura del ambiente, durante la noche,
tuvo mayor impacto (Tabla 3) y no se presentaron diferen-
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Figura 6. Comparaci6n del comportamiento termico poblacional del manto de hojas j6venes (MHJ) de Espeletia
hartwegiana var. centroandina Cuatrec. y del aire. Nevado del Tolima, 3870 m. Marzo 27 de 1997.

INDIVIDUO LONGITUD COBERTURA PERIMETRO HOJA
TOTAL CAULE ROSETA 2 CUELLO NECROMASA LARGO ANCHO AREAem

1 Patr6n 150 101 49 5944.7 36.5 121 40.3 9.9 266.5
2 104 60 44 3217 28 III 35.5 10 236.7
3 97 62 35 3318.3 3\.5 135 35.8 10.1 24\.4
4 122 88 34 3739.3 25.5 92 33.1 7.1 157.6
5 58 21 37 3739.3 29.5 0 35.1 6.1 143.3
6 115 79 36 3217 33.5 106 32.4 8.4 18\.9
7 158.5 126 32.5 2734 32.5 92.5 28.2 8.1 151.4
8 112 79 33 2463 4\.5 125.5 30.5 6.4 130
9 189 142 47 2827.4 37.5 99 41 7.6 208.6
10 81 47 34 2332.8 33.5 100 32.8 8.3 181.7
II 198 162 36 5674.5 37.5 128 34.4 7.8 177.9

MEDIA
125.9 87.9 38.0 3564.3 33.4 100.9 34.5 8.2 188.8

cias notorias entre los registros del perfodo diurno, aun-
que sf durante el ambito diario. Estos resultados indican
que la capacidad termica del MHJ ejerce un efecto mayor
sobre el desplazamiento termico general de la curva que
el sobrecalentamiento (Figura 6).

Entre las 7:00 y las 8:00 ocurri6 un retardo marcado
del calentamiento poblacional de los MHJ. Sin embargo,
entre las 8:00 y las 9:00, algunos individuos todavfa per-

manecfan con temperaturas del MHJ por debajo de la del
ambiente. Entre las 9:00 y las 6:00 del dfa siguiente, las
temperaturas del MHJ estuvieron bien por encima del
ambiente, el cual despues de las 0:00 y hasta las 6:30, fue
equipanindose paulatinamente con la temperatura del aire
que permaneci6 constante alrededor de los O°c. No obs-
tante, el individuo 10, de menor tall a, fue el unico que
exhibi6 un descenso leve en la madrugada (Figura 7).

La temperatura promedio del MHJ fue de 9.42°C y la
del ambiente de 4.60°C con HR de 80.15%. EI individuo



INDIVIDUO
LONGITUD COBERTURA PERIMETRO HOJA

TOTAL CAULE ROSETA 2 CUELLO NECROMASA LARGO ANCHO AREAem
I 121 87 34 2551.8 39.5 30.8 29.9 7.7 152.9
2 106 70 36 3019.1 51.5 104.5 31.3 5.7 119.3
3 114 82 32 2734 50 33 27.5 7.5 137.5
4 146 114 32 4185.4 46 30.5 33 8.4 184.3
5 158.5 126.5 32 2734 46.2 109.5 26.8 6.2 110.1
6 86 57 29 2734 44 33 28.7 4.7 90.3

7 58 24 34 2290.2 44 0 34.3 6 137.6
8 214 171 43 5541.8 52.5 III 34.4 7 159.5
9 118.5 82 36.5 4071.5 49.5 112 39.3 6.6 173.4
10 50.5 20.5 30 1772.1 34 0 24.4 4.3 69.1

II Patron 178 142 36 4839.8 53.5 120 34.1 7 157.9
MEDIA 122.8 88.7 34.0 3315.8 46.4 62.2 31.2 6.5 135.6

No. 10 mas bajo, marc6 la minima temperatura -l.O°C, a
las 5:29, ante 0.7°C del aire y HR del 83.4%. El No.5
registr6 la mayor (24.6°C), ante 9.3°C del ambiente y HR
del 62.4%. Ell, con 8.30°C, y el 7 con 10.33°C fueron los
extremos del cicIo diario; el2 (1l.07°C) y 7 (14.59°C) los
del diurno; el 10 (2.5°C) y 11 (6.87°C) los del nocturno.

Las temperaturas nocturnas medias del MHj estuvie-
ron correlacionadas con los perimetros basales de las
rosetas y las areas foliares (r = 0.683 y 0.671; p<0.05,

Y = 0.001lx4 - 0.0634x3 + 1.1154x2 - 5.3833x + 6.9198
25 MHJ (R2 = 0.8413)

n= II). Los individuos con mayores diametros y areas
foliares, manti en en mas efectivamente la temperatura del
MHj durante la noche, tal como 10 muestran los indivi-
duos No. 10 y No. 11 de diametros, areas y temperaturas
contrastantes (Tabla 8).

La diferencia entre la temperatura del MHj y la del
ambiente a 4200 m, fue una de las mayores, en especial,
durante el perfodo diurno (5.44°C). El sobrecalentamiento
del MHj y la elevada HR de la noche, favorecieron
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AIRE (R2 = 0.7902)
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Figura 7. Comparaci6n del comportamiento termico poblacional del manto de hojas j6venes (MHJ) de Espeletia
hartwegiana var. centroandina Cuatrec. y del aire. Nevado del Tolima, 4200 m. Marzo 25-26 de 1997.



significativamente la evasi6n de las bajas temperaturas en
las horas de la madrugada (Figuras 6 y 7). Sin embargo, la
morfometria general de la bioforma caulirr6sula de E.
hartwegiana, y en especial de la roseta, determinan la ca-
pacidad de aislamiento termico del MHJ: la poblaci6n a
4200 m, present6 hojas mas angostas, al igual que el area
foliar y el perfmetro de la necromasa. Entretanto, el perf-
metro basal de la roseta se increment6 notablemente y la
longitud del caule fue escasamente mayor (Tablas 7 y 8). EI
incremento del diametro y del tronco produjeron mayor
volumen de la medula almacenadora de agua, 10cual com-
pensa la disminuci6n del tamafio de la roseta, 10 que impli-
ca mayor estabilidad termica interna. EI efecto de la
morfometrfa y de la HR sobre el MHJ, se pone en eviden-
cia durante los perfodos diurno y nocturno, respectivamen-
te. Ya que, durante el dfa, bajo condiciones similares de HR
y temperatura, los MHJ de las dos poblaciones se compor-
taron diferencialmente. Mientras, en la noche, las HR y los
MHJ fueron altamente disfmiles (Tabla 3).

Los individuos patrones de las dos poblaciones mos-
traron gradientes termicos nocturnos contrastantes. 1: sue·
10 (5.72°C), MHJ (3.23°C) y aire (1.73°C) a 3870 m. 11:
MHJ (6.87°C), suelo (6.40°C) y aire (1.27°C) a 4200 m.
EI primero sobresale por su mayor cobertura y longitud

Iy = 0.OOO9x4- 0.0548x3 + 0.9527x2 - 4.6507x + 6.63731

20· I MHJ (R2 = 0.824) J-

Iy = 0.OO12x4 - 0.0558x3 + 0.8035x2 - 3.053x ';'-'2.9.1..62 [
[ AIRE (R2 = 0.8242) J

de roseta, mientras el segundo por su mayor tall a y perf-
metro basal de la roseta (Tablas 7 y 8).

Entre 12:00 y 5:00 del dfa siguiente, Ias temperaturas
del MHJ superaron notoriamente las del ambiente, pero
entre las 8:00 y las 9:00 tendieron a estar moderadamente
por debajo y a las 10:00 y II :00 a equilibrarse (Figura 8).
Es caracterfstica Ia estabilidad del manto alrededor de los
2.57°C entre 0:00 y 7:00 y del ambiente sobre O.95°C, 0
sea una diferencia promedio de 1.62°C. Esta estabilidad
muestra de que manera las hojas mas pequefias conforman-
tes del manto pueden aislar y retener el calor a pesar de
los cambios ocurridos en la humedad relativa durante ese
perfodo (Murcia, 200 I).

El manto mostr6 7.44°C en promedio, el ambiente
4.I9°C y la HR 73.29%. EI individuo No.3 de menor
tronco y de mayor Iongitud de roseta, present6 las tem-
peraturas extremas: La mfnima (1.2°C), con ambiente de
1.7°C y HR de 88.8%, alas 7:30; y la maxima (21.6°C),
con ambiente de 9.1 °C y HR de 53.5%, alas 13:03. Este
ejemplar absorbi6 mas energfa radiantc debido a su gran
roseta (52 cm); y liber6 la energfa termica mas facilmcnte

o 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
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Figura 8. Comparaci6n del comportamiento termico poblacional del manto de hojas (MHJ) de Espeletia hartwegiana var. centroandina
Cuatrec. y del aire. Nevado del Cisne, 4300 m. Abril 18-19 de 1999.



en la noche como consecuencia de su reducida cobertura
(Tabla 9). EI individuo 4 de mayor tall a (284.5 cm) osten-
t61as menores temperaturas medias del ciclo (6.804°C) y
la noche (3.57°C); el 11 de 230 cm, las mayores del ciclo
(8.779°C); el dfa (12.07°C) y la noche (5.49°C). Durante
el perfodo de luz, el de mayor cobertura obtuvo la menor
(9.29°C). La morfometrfa general de los individuos no
influy6 significativamente en la temperatura media del
manto de hojas j6venes. S610 la cobertura se asoci6
inversamente con el "delta del MHJ" (r = -0.729, p<0.05):
las diferencias termicas medias entre el dfa y la noche
disminuyen a medida que la cobertura aumenta. Por 10
tanto, a mayor cobertura mayor regulaci6n termica.

En esta poblaci6n es mas ostensible que el manto de
hojas captura, retiene y libera calor lenta y diferencialmente.
De esta manera surge un desfase termico, a manera de estra-
tegia adaptativa que determina la fuerte superaci6n de la
temperatura del ambiente por la de la hoja durante las pri-
meras horas de la tarde. EI maximo se alcanza hacia las
13:00, luego desciende ala misma tasa que la temperatura
del ambiente durante la tarde y las primeras horas de la
noche, y finalmente se estabiliza por arriba de la del am-
biente en la madrugada y la manana. La tendencia del man-
to a mantener la temperatura casi paralela al eje temporal
mientras el ambiente se incrementa marcadamente en la
manana se pone en evidencia la capacidad del manto de
resistir cambios termicos abruptos. EI significado
adaptativo consiste en el aislamiento con respecto a los
cambios abruptos que moderen el sobrecalentamiento am-
biental y el frfo nocturno (Figura 8).

En el Nevado del Cisne se registraron las temperaturas
medias mas bajas del aire, en las tres epocas climMicas
caracterfsticas. Sin embargo, las diferencias MHJ-AIRE,
cercanas a los 3.3°C, fueron superiores a las de otros si-
tios de estudio, a excepci6n del Nevado del Tolima (Ta-
bla 3). Durante el periodo nocturno, los dos primeros

individuos mostraron claros gradientes termicos. 1: sue-
10, 4.47°C; MHJ, 4.41°C Yaire, 1.50°C. 2: suelo, 5.34°C;
MHJ, 3.77°C Y aire, 1.27°C. No obstante, la evidente
funci6n reguladora nocturna del suelo, un individuo de
Espeletia hartwegiana, ubicado a 4380 msnm, present6
una distribuci6n termica diferente: MHJ, 1.96°C; suelo,
1.89°C y aire, 1.11 0c. Este individuo con 60 cm de talla,
longitud de roseta de 35 cm y cobertura de 2375.8 cm2, se
localiz6 a unos 10 metros al este del camino de Santa
Rosa que conduce a la Laguna Verde (4300 m), en condi-
ciones edaficas con afloramientos rocosos y expuesto di-
rectamente a la acci6n de los vientos que descienden en
las horas de la tarde y la noche del nevado de Santa Isa-
bel. Es posible que en estos suelos poco desarrollados, el
MHJ de los individuos de E. hartwegiana, supla la fun-
ci6n termica nocturna del suelo debido al incremento del
perfmetro basal de la roseta (Tablas 9 y 12).

EI efecto mas conspicuo de la franja paramuna, entre
3870 y 4300 m, sobre la morfometrfa general de las pobla-
ciones de E. hartwegiana, se detect6 en la notable reduc-
ci6n del area foliar promedio de los individuos, resultante,
en particular, por la disminuci6n del ancho de las hojas. En
cambio, el perfmetro basal de la roseta acus6 un significa-
tivo incremento. La poblaci6n situada a una altura de 3870
m, present6 la media mas baja y conform6 el primer
subconjunto homogeneo. Las otras dos, situadas a mayor
altura, el segundo. Caso particular 10 mostr6 el perfmetro
de la necromasa, ya que la poblaci6n a 4200 m constituy6
el segundo subconjunto homogeneo con el promedio mas
bajo. La cobertura y longitud de la roseta tam bien variaron
segun la altitud, pero sin ser significativas (Tabla 10).

La reducci6n foliar, el incremento de la pubescencia y el
aumento del volumen del apice caulinar que ocurren en plan-
tas de Espeletia hartwegiana, contribuyen a evitar el
sobrecalentamiento excesivo interno de las hojas adultas
como del MHJ, que se producirfa como efecto del incre-

INDIVIDUO LONGITUD COBERTURA PERIMETRO HOJA
TOTAL CAULE ROSETA em

, CUELLO NECROMASA LARGO ANCHO AREA
1 125 90 35 4312.5 51 131 31 5.3 110.4
2 285 252 33 3019.1 49.5 123 31 5.5 113
3 66 14 52 2970.6 49 62 28.7 4.4 84.9
4 284.5 248 36.5 4071.5 52 141 30.9 4.7 96
5 158 125 33 4071.5 42.5 135.5 33.4 4.9 109.9
6 108 80 28 2734 48 105 24 4.6 74
7 152 124 28 2507.2 50 116 26 4.9 84.5
8 182 144 38 5674.5 55.5 153.5 34.8 6 139.9
9 66 28 38 4778.4 53 78 35 5 116.7
10 189 156 33 3318.3 50.5 118 27.4 4.5 82.7
11 230 192 38 3739.3 50 152 31.4 5.7 119.3



Tabla 10. Agrupaci6n de las medias morfometricas de Espeletia hartwegiana var. centroandina Cuatrec. en subconjuntos homogeneos
segun la franja paramuna.

MORFOMETRIA
ALTITUD ANCHO AREA LARGO CUELLO NECROMASA COBERTURA ROSETA

1 2 3 1 2 3 1 2 1 2 1 2 1 1
3870 8.17 189.11 34.51 33.36 103.55 3564.30 37.9545
4200 6.44 135.51 31.22 46.43 69.30 3315.78 34.0455
4300 5.12 104.01 30.32 50.09 135.24 3745.17 35.6818
SilZ. 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 0.308 1.0 0.183 0.068 1.0 0.643 0.126

(I, 2, 3) = Subconiuntos con oromedios homogeneos.Tukev HSD. Alfa = 0.05
Hoias (N=33), las demas (N=II)

mento de la radiaci6n global, pero tambien el sobreenfria-
miento causado por las bajas temperaturas nocturnas sobre
las hojas, por disminuci6n de los espacios intercelulares que
evitan la posibilidad de congelamiento (Levitt, 1980;
Meinzer & Goldstein, 1985; Rada et al., 1987; ~ora-Osejo,
200 I). Goldstein et al., 1984, registraron una diferencia de
las irradiaciones maximas de 250 (Wm-2) entre los paramos
venezolanos EI Batall6n (3100 m) y Piedras Blancas (4200
m), que se reflej6 en el marcado incremento de la raz6n entre
el volumen hfdrico de la medula caulinar y la superficie de
transpiraci6n (PV /LA) de las especies de Espeletia de las
zonas deserticas altas. Estas especies mostraron la mayor
"capacitancia" relativa y tam bien las menores fluctuaciones
del potencial hfdrico de las hojas. De forma similar, la pobla-
ci6n de E. hartwegiana (4300 m) desarroll6 la maxima co-
bertura y perfmetro de necromasa medias, como respuestas

de significaci6n adaptativa en la regulaci6n de la mayor
capacidad de almacenamiento de agua en la mectula del tron-
co, que permite superar la deficiencia del agua en el suelo
causada por las bajas temperaturas nocturnas y la aHa radia-
ci6n incidente propias de la Psamophytia del Nevado del
Cisne (Hedberg, 1964; Larcher, 1975; Monasterio, 1986;
Mora-Osejo, 200 I).

Los interceptos (~o) y los dos primeros coeficientes (~I y
~2) de las ecuaciones termicas del manto de hojas y del aire
(Figura 1), difirieron notablemente (p<O.OOOI), con excep-
ci6n del segundo coeficiente en Espeletia grandiflora a 3300
m (p<0.05). Ladiferenciade los betas tiende a incrementarse
con la altitud: el MHJ de E. grand~f1ora en Monserrate pre-
sent6 los valores de I to I y I t, I mas bajos; mientras E.
hartwegiana a 4200 m obtuvo los mas altos (Tabla II).

Tabla 11. Comparaci6n de los betas (to= Ordenada en e1origen y'tl = Coeficientes de XlooXn) y la probabilidad (I t"I> t alfa/2, n - 2)
de las ecuaciones polin6micas del MHJ de las especies de Espeletia y del aire, segun la altitud.

MHJvsAlRE 3300 3370 3400 3750 3870 4200 4300
*T f3 • 4.60 8.21 10.16 13.72 9.48 19.16 14.07

Prob> ITI 2.78E-06 3.44E- I5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
*T f3 I -36.17 -62.73 -70.55 -138.95 -135.36 -158.21 -82.12

Prob> ITI 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0

*T f3 ' 2.32 11.25 10.33 16.75 20.66 25.25 7.66

Prob>ITI 0.0103 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1.33E-I3

*T f3 J 0.14 -0.59 -0.42 -0.48 -0.89 -1.17 0.05

Prob> ITI 0.44 0.28 0.33 0.31 0.18 0.12 0.48
*T f3 • 0.008 0.01 0.01 0.0004 0.01 0.02 -0.01

Prob> ITI 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
N 412 298 264 264 319 311 291

(*) T para Ho: Diferencia entre los Betas Estimados = 0.0



La magnitud de las diferencias entre los modelos ter-
micos del MHJ y el aire se debe a la capacidad de
sobrecalentamiento diferencial del MHJ de las especies
de Espeletia estudiadas. Este incremento termico se pro-
duce principalmente por el calentamiento experimentado
por las hojas adultas expandidas y por la transferencia
posterior de calor a traves del aire circundante de la capa
Ifmite hacia el MHJ (Smith & Nobel, 1977). Durante la
tarde, las hojas mas j6venes, con una capa de indumento
mas gruesa, mantienen altas temperaturas aun si los nive-
les de radiaci6n solar incidente son bajos (Meinzer &
Goldstein, 1987). Este hecho explica el incremento y la
conservaci6n del calor del MHJ de E. grandiflora en los
paramos humedos de Chingaza.

EI ascenso y la conservaci6n diferencial de la tempe-
ratura interna del MHJ ponen en evidencia la reflexi6n
de onda corta, la conducci6n termica de las hojas adultas
hacia los primordios foliares y la reducci6n de la difusi6n
de calor hacia la atm6sfera por emisi6n de radiaci6n de
onda corta, particularmente en la noche y en horas de la
madrugada, en raz6n de la presencia de las capas de hojas
superpuestas densas que rodean el apice caulinar de las
especies de bioforma caulirr6sula de Espeletia. EI movi-
miento nictinastico de las hojas adultas, en especies tales
como E. schultzii, E. spicata y E. timotensis, contribuye a
mantener por mas tiempo la mayor constancia de la ener-

Tabla 12. Ordenamiento de las temperaturas medias del suelo,
a 10 em de profundidad, cireundante a los individuos patrones
de las especies de Espeletia, en 6 subeonjuntos homogeneos, a
10largo de la franja altitudinal (N=48). Segun Tukey. (HSD).

ALTITUD
Subconjuntos homogeneos (alfa = 0.05)

1 2 3 4 5 6

4380 2.3146

4300 4.4750

3870 5.7417

4200 6.0063

3750 8.1208

3340 9.6563

3370 9.6625

3400 9.6646

3300 10.6229

Sig. 1.0 1.0 .267 1.0 1.0 1.0

gfa termica interna y mas bajas las tasas de reradiaci6n de
calor. Esto a su vez, condiciona el desfase termico-tempo-
ral del MHJ y del apice caulinar (Smith, 1979; Monaste-
rio, 1986; Murcia, 200 I). EI desfase termico-temporal
del apice caulinar de E. schultzii, paramo de Mueubajf a
3600 m, fue aproximadamente de dos horas y una diferen-
cia de IO°C con respecto a la temperatura maxima del aire
a nivel del suelo, similar al registrado en el MHJ de E.
incana (Figura 5). Es claro que este desfase es suficiente
para evitar el congelamiento del apice caulinar de E.
schultzii y no implica actividad metab61ica ya que la tem-
peratura mas baja (0.3°C) se registr6 alas 7:00, con lOoC
en el aire.

Las temperaturas medidas en esta investigaci6n (Figu-
ras 2 a 8) permiten someter a prueba la hip6tesis plantea-
da por Rada et al. (1985), segun la cual, el calor se
transfiere de las hojas adultas a las mas j6venes y de estas
al manto de hojas juveniles que recubre el apice caulinar.
En efecto se pudo demostrar que los frailejones no nece-
sitan consumir energfa para protegerse de las bajas tem-
peraturas nocturnas. Para evitarlo tam poco se sobrenfrfan,
aunque pudieran hacerlo. Para explicar este comporta-
miento: Rada et ai. (1985) sobreenfriaron mantos diseca-
dos, en un experimento bajo condiciones controladas en
el laboratorio. EI experimento fue disefiado de tal modo
que permitiera inferir la resistencia maxima posible de la
planta, bajo las condiciones de un ambiente congelado.
No obstante, la temperatura mfnima que dichos autores
(I.c.) registraron en Espeletia timotensis y E. spicata, bajo
condiciones de campo, fue de 2°C. Ellos mismos y Sakai
& Larcher (1987) omitieron este dato y afirmaron que las
rosetas gigantes evitan el congelamiento por sobreen-
friamiento, situaci6n que permite formular la hip6tesis,
segun la cual, al habito caulirr6sula de las Espeletiinae
de la Cordillera Central de Colombia se debe la capaci-
dad autoecol6gica de protegerse de las oscilaciones me-
teorol6gicas en general y de las termicas en particular.

Los registros de la temperatura del manto de hojas
confieren a este la condici6n de protector del meristema
caulinar apical de los frailejones caulirrosulares. Este es-
tudio muestra que en cierta medida el MHJ es una adap-
taci6n de las Espeletiinae caulirrosulares a los cambios
termicos abruptos, tan caracterfsticos del ambiente donde
crecen tales especies. Asf se detecten cambios osm6ticos
o traslocaci6n de metabolitos en laboratorio, no necesa-
riamente tal resultado permite afirmar que es en raz6n de
tal adaptaci6n, producto del proceso evolutivo, que la
planta se defiende del frfo excesivo.

Otro argumento a favor de la hip6tesis del aislamiento
termico producido par el MHJ surge de comparar las tem-



Tablas 13 y 14. Arriba. Ordenamiento de las temperaturas medias del MHJ de las especies de Espeletia, en subconjuntos homoge-
neos, periodos diurno y nocturno. Abajo. Ordenamiento de las HR y de las temperaturas medias nocturnas del aire (Tukey, HSD:

N= 132; Alfa = 0.05).

ALTITUD Subconjuntos ALTITUD Subconjuntos
MHJ MHJ
DIA 1 2 3 4 NOCHE 1 2 3
3870 9.5288 3870 2.1780

4300 10.3720 10.3720 4300 4.4773

3750 11.4030 3750 5.1591

3400 11.4432 4200 5.2871

3370 11.8591 11.8591 3300 8.3841

4200 13.5530 13.5530 3400 8.6492

3300 14.6674 3370 8.7182

Sig. .809 .180 .079 .526 Sig. 1.0 .119 .933

ALTITUD Subconjuntos ALTITUD Subconjuntos
HR% AlRE

NOCHE 1 2 3 4 5 NOCHE 1 2 3
3870 78.9098 4300 1.2811

3750 82.9136 4200 1.3250

4300 84.7780 3870 1.4121

4200 90.0636 3750 3.5962

3300 92.2917 3300 7.6364

3370 98.0167 3400 7.6962

3400 98.0500 3370 7.7439

Sig. 1.0 .053 1.0 1.0 1.0 Sig. .905 1.0 .962
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peraturas medias del aire de las localidades con las del
MHJ (Tabla 3). EI GLM detecta tres subconjuntos homo-
geneos de las primeras durante el dfa y la noche; y cuatro
de las segundas durante el dfa y tres en la noche, sin des-
cribir "gradientes termicos" equiparables en ambos casos
(Figura 9, Tablas 13 y 14). Se destaca que las medidas de
los dos puntos de La Paila son coincidentes, incluso en
las medidas del suelo y de la HR (Tablas 12 y 14). Tal
coincidencia permite suponer que tam bien el biotopo
puede contribuir a definir el comportamiento termico.

Figura 9. Contraste de las temperaturas medias del manto de hojas
j6venes (MHJ) y del aire durante los periodos diurno y nocturno

segun la altitud (N=132).
La curva de variaci6n de la temperatura del manto de ho-

jas j6venes (MHJ), del cicIo diario, se aparta de la del am-



biente, en raz6n del marcado sobrecalentamiento intemo. Esto
facilita el mantenimiento de la energfa termica diferencial
durante las primeras horas noctumas y reserva el producto de
la resistencia termica y del gradiente termico nocturno que se
mantiene por el aporte cal6rico del suelo. De esta manera se
obtiene el aislamiento con respecto alas bajas temperaturas
nocturnas, 10cual pone en evidencia que tal aislamiento con-
figura una respuesta adaptativa de las especies caulirr6sulas
de las Espeletiinae sometidas a estudio, propias de los para-
mos hUmedos del centro de Colombia.

EI sobrecalentamiento del MHJ es mayor a medida
que las especies de Espeletia ascienden en la franja
paramuna, 10 cual compensa la marcada disminuci6n de
la temperatura del suelo y regula y contribuye a los
gradientes termicos intern os.

EI aislamiento termico, en tal medida, es una respues-
ta adaptativa proveniente de la forma total de las plantas
caulirr6sulas de Espeletia que evita que se produzca el
congelamiento y las oscilaciones termicas abruptas, pro-
pi as de los paramos.
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