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RESUMEN 

Las regiones de alta montaña tropical presentan un gran interés desde el punto 

de vista ecofisiológico ya que las peculiares características de estos ambientes 

extremos y han constituido un escenario muy especial para la evolución de 

adaptaciones morfológicas y fisiológicas de organismos que las habitan. La 

interacción de temperaturas extremas, alta radiación y limitada disponibilidad 

de agua determinan las características morfológicas y fisiológicas, así como la 

sobrevivencia y distribución de plantas en la alta montaña. 

Las rosetas gigantes, forma de vida dominante del páramo, poseen 

características morfológicas y fisiológicas muy particulares (hojas pubescentes 

y tallos con una médula bien desarrollada). Sin embargo, encontramos en el 

páramo de San José, una especie con características contrastantes de las 

demás rosetas que habitan estos ambientes, es el caso de Ruilopezia 

atropurpurea, endémica de la Cordillera de Mérida, con una distribución entre 

los 2500 y 3700 m que posee hojas glabras en la haz y presenta un tallo poco 

desarrollado.  

Abordamos el tema desde las respuestas ecofisiologicas y morfológicas y como 

estas influyen en la características morfofisiologicas de plantas en estadíos 

juveniles y adultos bajo diferentes condiciones microambientales para entender 

el éxito de esta especie en este ambiente extremo. 

Las variables medidas fueron: caracterización ambiental del sitio y sus 

micrositios (radiación total, temperatura del aire y contenido de agua en el 

suelo), relaciones hídricas (potenciales hídricos foliares, componentes del 

potencial hídrico a través de curvas presión-volumen), intercambio de gases 

(conductancia estomática, transpiración y asimilación de CO2), características 

morfológicas y espectrales y relación área foliar médula. Los valores de 

potencial hídrico estuvieron por encima del punto de pérdida de turgor tanto en 

la época húmeda como en la época seca a excepción de los individuos 

juveniles en la época seca que  fueron más negativos en  horas del medio día. 

Los sitios bajo la copa de los arbustos fueron más favorables que los sitios 

expuestos, las conductancias estomáticas estuvieron entre 80 mmol m-2 s-1 y 

150 mmol m-2 s-1en época seca y entre 350 mmol m-2s-1y 450 mmol m-2s-1 en 

época húmeda. La asimilación de CO2, al igual que la conductancia estomática, 



fue superior en la época húmeda con valores máximos promedios de un día de 

hasta 11 µmol m-2s-1 y en la seca 6 µmol m-2s-1. El área foliar promedio 

presentada en las hojas de individuos adultos fue superior que la de las hojas 

de individuos juveniles en cada micrositio. En estos últimos, el área foliar fue 

superior cuando se encontraban bajo la copa de los arbustos. La reflectancia y 

transmitancia fue superior en los juveniles y la absorbancia fue similar entre 

estadíos. 

En términos ecofisiologicos (relaciones hídricas e intercambio de gases) R. 

atropurpurea presenta una gran similitud con las demás rosetas que habitan la 

alta montaña a tal punto que las variables ecofisiologicas medidas pudieran 

relacionarse más con la estacional climática que por la edad de los individuos 

y/o la condiciones microclimaticas de los sitios donde había la presencia de 

esta especie. 
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1. INTRODUCCION 

1.1 La alta montaña como ambiente extremo 
 
Las montañas abarcan una sustancial parte de la superficie terrestre mundial 

(Berry y Björkman 1981) extendiéndose desde la Antártida al Ártico, a través de 

un amplio ámbito de provincias climáticas (Azócar y Rada 2006). En los Andes 

tropicales los páramos se extienden por las regiones más elevadas de 

Venezuela, Colombia y Ecuador, con algunas ramificaciones hacia el norte en 

Costa Rica y Panamá y hacia el sur en el norte de Perú (Monasterio 1980). Los 

páramos presentan ciertas características climáticas, geomorfológicas y 

ecológicas muy particulares, que determinan las diferentes respuestas de las 

plantas para su sobrevivencia a estas altitudes (Azócar 1981). 

En estos ambientes, el clima es fundamentalmente influenciado por dos 

circunstancias geográficas: bajas latitudes en conjunto con altas elevaciones, lo 

que implica, en primer lugar, una constancia climática anual (las variaciones 

térmicas de mes a mes son inconspicuas), con marcados ciclos diarios que 

constituyen la pulsación ambiental más característica y de mayor relevancia. 

En segundo lugar, las altas elevaciones provocan baja presión y temperatura 

del aire e intensa radiación que conllevan a una fuerte demanda evaporativa y 

alta nubosidad (Azócar y Rada 2006). 

Con el aumento de la altitud disminuye de forma importante la capa atmosférica 

protectora, aumentando la incidencia de la radiación, que es extremadamente 

alta (Ball et al. 1991, Germino y Smith 1999, Bader et al. 2007), dando como 

resultado a la vegetación características morfo-anatómicas muy particulares y 

convergentes en las diferentes zonas a nivel global (Hedberg 1964, Hedberg y 

Hedberg 1979).  De este modo, tal como se mencionara anteriormente, son 
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zonas de alta variación térmica diaria y baja variación térmica anual, aunado a 

la ocurrencia ocasional y estocástica de temperaturas congelantes nocturnas 

con mayor probabilidad de ocurrencia a mayor altitud y en períodos más secos 

(Monasterio 1980,1986). Esto llevó a Hedberg (1964) a describirlo como un 

clima en el que “es invierno cada noche y verano cada día”. 

La dinámica espacio temporal de la precipitación es bastante peculiar para 

cada montaña, pues depende directamente de las condiciones topográficas, 

exposición y orientación de las mismas. Sin embargo, es posible apreciar  

ciertas tendencias generales como son los incrementos de precipitación desde 

bajas a medianas altitudes (rangos asociados a bosques montanos húmedos) 

mientras que a nivel tropical y ecuatorial disminuyen de forma lineal a partir de 

los 1500 msnm con patrones hídricos estacionales notables, intensas lluvias, 

alternando con meses casi completamente secos (Laushcer 1976, Sarmiento 

1986, Monasterio y Vuilleumier 1986, Rundel 1994).  

La precipitación anual puede variar entre 650 mm en las vertientes seca, hasta 

1800 mm en la húmeda, determinando así la existencia de páramos secos y 

húmedos en los Andes venezolanos (Azócar y Fariñas 2003, Ataroff y 

Sarmiento 2004).  Además, la distribución de las precipitaciones a lo largo del 

año, muestra una estación seca muy bien definida, con patrones unimodales 

(patrón llanero), con los mínimos valores entre diciembre y abril, y bimodales 

(patrón lacustre), con dos máximos en precipitaciones, el primero entre abril y 

mayo, y el segundo entre septiembre y octubre (Cavieres y Piper 2004, Gieger 

y Leuschner 2004, Brodersen et al. 2006). 
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1.2. Características morfológicas de las especies de páramo 
 
Este original ambiente muestra respuestas evolutivas convergentes en 

morfología y fisiología (Monasterio y Sarmiento 1991).  Encontramos aquí un 

ambiente único donde las plantas deben adaptarse, tanto a las condiciones de 

baja temperatura y altas radiaciones incidentes durante cualquier día del año, 

como también a las condiciones de estrés hídrico durante algunos meses del 

año a través de distintas características fisiológicas, morfológicas y anatómicas 

que le permitan la sobrevivencia (Rada et al. 1987).  Para algunos autores 

como Tranquilini (1964), Mooney et al. (1965) y Sveshnikova (1970), el 

aumento en la altitud y las variaciones tan extremas que se presentan en estos 

lugares en cuanto a la radiación y temperatura tiende a inducir en la vegetación 

que habita la alta montaña una mayor xeromorfia, la cual las hacen similares, 

en muchos aspectos, a las plantas de desierto (Smith y Geller 1979), y por esto 

en plantas de grandes altitudes se ha propuesto el término escleromorfia 

(Jones 1983).  

Fisonómicamente los páramos están "dominados" por gramíneas en macolla, 

arbustos y "árboles" monocaules y las rosetas caulescentes gigantes. Esta flora 

de los páramos se ha originado a partir de elementos extratropicales, tanto 

australes como boreales, preadaptados a las bajas temperaturas, pero no a la 

isotermia anual, ni a la falta de una definida estación de crecimiento. Es en esta 

flora de origen tropical donde se encuentran las más notables estrategias y 

adaptaciones morfofuncionales, relacionadas con las economías del carbono, 

los nutrientes y el balance hídrico (Monasterio y Sarmiento 1991). 

Las convergencias morfológicas de rosetas caulescentes gigantes en regiones 

geográficamente aisladas sugieren que esta forma de vida debe presentar una 
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solución adaptativa a las presiones selectivas especiales que prevalecen en 

estos ambientes (Azócar y Rada 2006). Dentro de estas rosetas, el complejo 

Espeletia es el taxón que ha experimentado un intenso proceso de especiación 

que continua (Cuatrecasas 1979) y por ende un mayor éxito ecológico siendo 

uno de los más estudiados en este ambiente, además de ser endémico de las 

regiones andinas (Baruch y Smith 1979, Azócar y Rada 2006).  

La mayoría de las rosetas gigantes de la alta montaña andina presentan 

caracteres morfológicos muy conspicuos, que las diferencian de las demás 

formas de crecimiento en el páramo: i) una gruesa capa de hojas muertas que 

rodea el tallo de especies caulescentes, ii) una voluminosa médula central que 

presentan los tallos de las especies y iii) pubescencia foliar (Azócar y Rada 

1993, Monasterio y Sarmiento 1991).  Hedberg (1964), Smith (1980,1981), 

Goldstein y Meinzer (1983), y Azócar y Rada (1993), sugieren que sin la 

presencia de las hojas marcescentes adheridas al tallo, los tejidos del tallo se 

congelarían y por lo tanto el agua no estaría disponible para remplazar las 

pérdidas transpiracionales de la mañana, lo cual ocasionaría marchitez y 

muerte de las hojas, y en los páramos más altos, su supresión puede ocasionar 

100% de mortalidad.  En el caso particular de la alta montaña tropical, 

diferentes estudios apuntan a que la pubescencia foliar juega un papel 

importante en el balance térmico a través de un acoplamiento entre la radiación 

incidente y las temperaturas del aire y foliar (Meinzer et al. 1994) y a través de 

una alta reflexión de la radiación incidente que ayuda a evitar el 

sobrecalentamiento. Baruch y Smith (1979), Goldstein et al. (1987) y Rosquete 

(2004) encuentran que entre un 13% y un 21% de la radiación que llega a la 

superficie foliar es reflejada por dicha pubescencia en diferentes especies de 
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los géneros Coespeletia y Espeletia. Otras características morfológicas de 

algunas rosetas incluyen:  La reducción del área foliar, como respuesta a un 

medio ambiente seco, acompañado por ciertas modificaciones en su estructura 

interna, disminución del tamaño de las células epidérmicas y del mesófilo, 

mayor grosor de la pared celular epidérmica, mayor grosor de la cutícula y en 

algunos casos presencia de cera, que favorece el aumento de la reflexión de la 

radiación (Shields 1950, Parker 1968, Turner et al. 1981, Shonherr 1982, Jones 

1983,Torres 1998). 

Sin embargo, otras rosetas gigantes que habitan estas regiones, no presentan 

estas características, por lo que deben exhibir otros mecanismos que 

garanticen su supervivencia (Azócar y Rada 2006). Dentro de esta perspectiva, 

Cuatrecasas (1976) propuso una nueva clasificación para las especies del 

antiguo género Espeletia, basado en características morfológicas y anatómicas, 

estableciendo así, una nueva subtribu (Espeletiinae). Dentro de esta subtribu, 

compuesta por nueve géneros, además de los géneros Coespeletia y 

Espeletia, se encuentra el género Ruilopezia, descrito como “caulirrósulas 

monocárpicas con sinflorescencias terminales” (Cuatrecasas 1987).  Ruilopezia 

atropurpurea (A.C.Sm). Cuatrecasas, anteriormente Espeletia atropurpurea, 

pertenece a este género y tiene diferencias morfológicas entre las que 

encontramos hojas coriáceas y de tamaños variables, menor tamaño de 

médula, ausencia de pubescencia etc., en relación a otras del grupo de las 

rosetas gigantes de páramo. 

1.3  Estrés en plantas 
 
Dado lo amplio del uso del término “estrés” en la bibliografía científica, se 

enumerarán algunas definiciones enunciadas en la literatura.  La definición 
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biofísica de estrés, involucra una fuerza ejercida sobre un objeto en relación 

con el área sobre la cual se aplica (es decir, posee un significado equivalente al 

de presión).  Por lo tanto, el término estrés, en el marco de la fisiología vegetal 

refleja la magnitud de presión ambiental que fuerza al cambio en la fisiología de 

una planta (Nilsen y Orcutt 1996). Levitt (1980) definió al estrés como ‘cualquier 

factor ambiental, potencialmente desfavorable para los organismos vivos’.  

Muchas de las aproximaciones que se han formulado en relación con este 

concepto son a veces imprecisas y no exentas de una fuerte dosis de 

subjetividad (Tardieu 1997). 

Es bastante frecuente que dos o más factores de estrés coexistan, pudiendo 

ser la interacción resultante de tipo sinérgico (Nilsen y Orcutt 1996).  Un 

ejemplo de esto es el estrés hídrico, donde la falta de agua puede interactuar 

con altas temperaturas y altas radiaciones. 

En sentido amplio, el estrés hídrico, incluye en realidad dos tipos de estrés 

contrapuestos: por déficit o por exceso de agua en el suelo (‘flooding’ o 

‘waterlogging’) (Nilsen y Orcutt 1996, Samad et al. 2001).  Según algunos 

autores, sequía es un concepto de tipo meteorológico más que fisiológico, ya 

que se refiere a un período en el cual las precipitaciones no compensan el 

agua perdida por evapotranspiración (Passioura 1996).  Es decir, la presencia 

de un ‘déficit hídrico’ (transpiración superando la absorción de agua) a causa 

de que las precipitaciones son insuficientes para satisfacer la demanda, 

produciendo una sequía estacional. 

Las plantas responden a estos períodos de estrés de forma muy diferente.  En 

términos generales la respuesta a estos procesos estresantes depende de su 

intensidad y su duración.  En procesos de poca duración, las plantas pueden 
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disminuir las pérdidas de agua, regulando la tasa de transpiración.  En 

procesos de mayor duración, presentarán adaptaciones que les permita 

mantener el estatus hídrico, como por ejemplo: producir ajustes osmóticos, 

disminución del tamaño de las hojas, pérdida de las hojas, entre otras (Levitt 

1980, Goldstein et al. 1989). 

Según Levitt (1980) las plantas pueden sobrevivir en ambientes con baja 

disponibilidad de agua a través de estrategias de evasión y/o tolerancia.  En el 

primer caso, la planta mantiene un estado hídrico favorable, i.e. potenciales 

hídricos más positivos, a través de estrategias que incluyen variaciones en 

distintas características morfológicas y fisiológicas de las plantas, como por 

ejemplo, la presencia de pubescencia, el tamaño y ángulo foliar, desarrollo de 

una médula reservoria de agua, entre otras.  En el segundo caso, las plantas 

sobreviven a través de adaptaciones fisiológicas, que les permiten continuar 

funcionando a pesar de que ocurra una deshidratación del protoplasma y sus 

potenciales hídricos sean muy negativos. 

1.4 Relaciones hídricas e intercambio de gases 
 
Uno de los aspectos importantes en la estrategia de las plantas, en ambientes 

donde se produce una variación de la disponibilidad de agua, es el 

mantenimiento del turgor.  Las plantas vasculares necesitan del mantenimiento 

de un balance hídrico positivo para poder realizar sus funciones vitales 

(Goldstein et al. 1989).  Para que esto pueda darse, las plantas deberán 

mantener un suministro de agua adecuado durante gran parte del día y/o 

mantener valores de turgor positivos de las células foliares. 

El otro factor que determina el estado hídrico de las plantas, es el poder 

evaporativo del aire, que depende directamente de la humedad relativa y las 
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temperaturas foliares y del aire.  A pesar de que la mayor demanda evaporativa 

del aire ocurre durante la época seca, esta puede afectar el balance hídrico de 

las plantas durante días despejados de la época húmeda (Azócar y Rada 

2006). 

La resistencia de las plantas al déficit hídrico viene dada por la capacidad de 

las mismas a ajustar sus características hídricas en periodos más 

desfavorables.  En este sentido, una herramienta clave para el estudio de esta 

capacidad de ajuste son las curvas presión-volumen, mediante las cuales es 

posible estimar los diferentes componentes del potencial hídrico foliar.  Algunos 

autores (He et al. 2007) sugieren que la capacidad de las plantas a resistir la 

sequía puede estimarse con la utilización exclusiva de las curvas presión-

volumen.  La comparación directa de parámetros como el potencial hídrico en 

el punto de pérdida de turgor y los potenciales hídricos mínimos de campo 

permiten realizar mediciones de cuan cerca del punto crítico de funcionamiento 

se encuentra las plantas en campo. 

Las limitaciones hídricas pueden causar la disminución significativa en la 

adquisición de CO2 de las plantas por cierres estomáticos.  Estas limitaciones 

afectan de forma directa el balance de carbono de las mismas (García-Núñez 

et al. 2004). 

La naturaleza ‘química’ o ‘hidráulica’ del control en el cierre estomático 

asociado al estrés hídrico es un tema de intenso debate, sin embargo, este 

proceso como estrategia ha sido reportado en especies de las zonas 

montañosas tropicales, en rosetas gigantes (Goldstein et al. 1984, Rada et al. 

1998), en árboles del genero Polylepis (Rada et al. 1996,  Azócar et al. 2007) y 

otras formas de vida (Azócar y Rada 2006). 
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El cierre estomático (y la consecuente disminución de la conductancia) es uno 

de los efectos del estrés hídrico más ampliamente conocidos.  El fenómeno 

está vinculado al aumento de los niveles xilemáticos (o cambios en la 

compartimentalización) del ácido abscísico (ABA), aunque la intensidad de la 

respuesta puede ser modulada por otros factores, entre los que encontramos, 

el gradiente de presión parcial de vapor de agua (DPV), de forma aún no del 

todo esclarecida (Tardieu 1997, Tardieu y Simonneau 1998).  Es un hecho 

conocido que el cierre estomático puede inducirse aún antes de cualquier 

cambio detectable en el potencial hídrico y el contenido relativo de humedad de 

las hojas.  Actualmente se acepta la existencia de una señal hipotética 

proveniente de las raíces (Flexas y Medrano 2002), asociada con el ácido 

abscísico (ABA), aunque el mecanismo exacto del proceso parece ser complejo 

y no ha sido esclarecido aún (Davies y Gowing 1999). 

La acumulación de osmolitos en las células vegetales resulta en una 

disminución del potencial osmótico, permitiendo el mantenimiento de la 

absorción de agua y de la presión de turgencia.  En condiciones de estrés 

hídrico esto puede contribuir al mantenimiento de diversos procesos fisiológicos 

tales como la apertura estomática, la fotosíntesis y la expansión celular (Serraj 

y Sinclair 2002).  Esta respuesta al déficit hídrico es conocida como ajuste 

osmótico. 

El ajuste osmótico y el incremento de la elasticidad en la pared celular ayudan 

a mantener un mayor turgor celular a bajos potenciales del agua en el tejido 

(Kramer y Boyer 1995) lo cual permitiría a las plantas sobrevivir y crecer 

durante la sequía. Presentar mayores ajustes osmóticos les permite a las 

plantas tomar agua del suelo en condiciones de sequía (Tyree 1976), y el 
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mantenimiento de un potencial de turgencia positivo a valores más bajos de 

potencial hídrico, favoreciendo el crecimiento celular (Green et al. 1971). Por 

otro lado, las paredes celulares poco elásticas crean un gradiente de potencial 

que permite a la planta absorber agua en suelos secos, con pérdidas en el 

contenido relativo de agua simplástica (Lo gullo et al. 1986). 

Las plantas deben tener un balance hídrico favorable, es decir la cantidad de 

agua perdida (transpiración) y la utilizada (fotosíntesis), debe ser igual a la 

cantidad incorporada mediante la absorción a través de las raíces. Los estomas 

son los principales conductos por los cuales el vapor de agua difunde hacia el 

exterior de la hoja y el CO₂ entra a la misma, produce una inevitable asociación 

entre agua perdida y carbono ganado que se conoce como paradigma de la 

función estomática. Esta doble función del estoma determina que los aumentos 

en la apertura estomática produzcan un incremento en la tasa potencial en la 

cual el CO₂ puede difundir a los plastidios, pero también incrementa la tasa de 

pérdida de agua por transpiración. 
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1.5 Antecedentes de investigación sobre relaciones hídricas en rosetas de 
páramo 

 

La alta montaña indudablemente constituye un ambiente extremo en términos 

hídricos y térmicos.  A pesar de que hoy en día se cuenta con una 

caracterización muy completa de las zonas de alta montaña tropical y en 

especial de ambientes de páramo, los estudios que se han hecho en relación a 

estas variables corresponden en su mayoría a plantas dominantes de estos 

ecosistemas de los géneros Espeletia y Coespeletia. Sin embargo, hay plantas 

dentro de las rosetas gigantes que presentan diferentes características 

morfológicas y fisiológicas lo que nos permite pensar que deberían presentar 

estrategias distintas que le permitan sobrevivir estos mismos ambientes. 

A este respecto, hay muy pocos estudios sobre Ruilopezia atropurpurea, roseta 

endémica de la Cordillera de Mérida que muestra características distintas a las 

expuestas anteriormente para rosetas gigantes (Cuatrecasas 1979, Baruch y 

Smith 1979, Sodja 2001, Rosquete 2004, Silva 2010).  

A nivel de la vegetación de páramo, existen variadas respuestas de las plantas 

a diferentes factores ambientales. Estos estudios muestran que diferentes 

especies de los géneros Espeletia y Coespeletia no tienen la capacidad de 

resistir potenciales hídricos muy negativos (Goldstein et al. 1984, Goldstein et 

al. 1989, Estrada et al. 1991, Rada et al. 1998, Rada et al. 2012). Todos estos 

autores coinciden en que la médula del tallo, el principal reservorio de agua, es 

capaz de compensar parcialmente las pérdidas transpiracionales diarias para 

poder resistir los períodos de déficit hídrico (Goldstein et al. 1984, Goldstein y 

Meinzer 1986). 

Goldstein et al. (1985) y Orozco (1986) reportan que plantas juveniles de 

diferentes especies del género Coespeletia alcanzan potenciales hídricos más 
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negativos que las adultas, debido a la falta de una médula reservoria de agua, 

y que además los mecanismos fisiológicos exhibidos por los individuos  

juveniles pueden resultar insuficientes para mantener potenciales hídricos 

positivos. Diferentes autores han reportado que la falta de una médula en 

plantas puede determinar un mayor riesgo de mortalidad durante períodos de 

baja disponibilidad de agua (Antonovicks 1972, Maruta 1976, Cook 1979, 

Jordán y Nobel 1981, Solbrig 1981, Sarukhan 1980, Smith 1984, Guariguata y 

Azócar 1988). 

Aunque los estudios de intercambio de gases en las diferentes formas de vida 

en los últimos años ha ido en aumento en su mayoría corresponden a árboles 

de alta montaña entre los que encontramos Polylepis spp. En los que respecta 

a rosetas gigantes son pocos y podemos citar los realizados por diferentes 

autores (Baruch y Smith 1979, Schulze et al. 1985, Rada et al. 1996, Rada et 

al. 2012, ver tabla resumen en anexo 6).  

En el caso específico de Ruilopezia atropurpurea, en cuanto a su distribución, 

Baruch y Smith (1979), Sodja (2001) y Rosquete (2004) coinciden en que esta 

especie se limita a sitios húmedos bajo copa de arbustos, es indiferente en las 

distintas orientaciones (norte, sur, este y oeste) y se encuentra en sitios 

inclinados. Por el contrario, Silva (2010) en un estudio de la distribución de 

diferentes especies de rosetas en el Páramo de San José, estado Mérida, 

reporta que Ruilopezia atropurpurea se encuentra sólo en la vertiente seca, 

tanto en laderas cóncavas como convexas y sobre suelos con poca humedad. 

Rosquete (2004) destaca que R. atropurpurea mantiene temperaturas foliares 

cercanas a las del aire, trasmitiendo una cantidad importante de radiación. 

Cabe destacar que pese a no tener pubescencia, esta especie puede 
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establecerse por encima de los 3450m (estación “La Aguada”), y aunque sus 

hojas glabras estarían enfrentando estas condiciones estas se minimizarían 

muy probablemente a la protección que le brindan las antocianinas y otros 

polifenoles frente a la alta radiación UV. Este autor señala que el color que 

presenta la hoja en su contorno, hace presumir la presencia de estos 

compuestos químicos, de hecho esta especie fue denominada Ruilopezia 

atropurpurea por su leve coloración púrpura del contorno de sus hojas. 

En relación a aspectos de balance térmico que pueden incidir sobre las 

relaciones hídricas de R. atropurpurea, Baruch y Smith (1979) y Rosquete 

(2004) determinaron que esta especie presenta un promedio de temperatura 

foliar similar a Espeletia schultzii, especie pubescente que crece en un mismo 

micrositio bajo las mismas condiciones. 

A nivel hídrico, Baruch y Smith (1979) encontraron que R. atropurpurea 

presentó potenciales hídricos foliares más negativos que los encontrados en  E. 

schultzii. 

Por otra parte, en relación a las propiedades espectrales de las hojas de R. 

atropurpurea, Rosquete (2004) reporta valores de reflectancia y transmitancia 

de 11% y 12%, respectivamente.  Estos datos no coinciden con los de Silva 

(2010) quien describe valores de reflectancia y transmitancia de 8 % y 3%, 

respectivamente. 

Rosquete (2004), en el estudio del balance energético foliar en R. atropurpurea 

(Especie glabra) y Espeletia schultzii (Especie pubescente) encontró que las 

estrategias adaptativas con que ambas especies enfrentan el exceso de 

radiación son contrastantes R. atropurpurea refleja aproximadamente la mitad 
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de la radiación de la radiación que E. schultzii pero transmite el doble no siendo 

esto una limitante para su establecimiento en el ambiente de “La Aguada”. 

Por último no encontramos estudios de las interacciones entre R. atropurpurea 

y otras especies de plantas, teniendo en cuenta que los efectos de la 

facilitación difieren mucho con respecto a los competitivos; un vecino puede 

también proveer beneficios de forma directa (i.e. sombra, temperatura y 

humedad más favorables, mayor disponibilidad de nutrientes y oxigeno en el 

suelo) o indirecta (i.e. eliminación de competidores, disuasión de predadores, 

microbiota edáfica asociada, incremento en las visitas de polinizadores) 

(Callaway 1995). Bertness y Callaway (1994) sugieren que tal regulación de las 

condiciones bióticas y abióticas en la vecindad de las plantas, mediada por 

otras plantas, no es un rasgo idiosincrático de ciertas comunidades sino más 

bien un fenómeno generalizado. 
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1.6 HIPOTESIS 

 

Dadas las diferencias morfológicas (ausencia de pubescencia, hojas coriáceas,  

menor tamaño de la médula) de Ruilopezia atropurpurea en relación con las 

rosetas dominantes del páramo, se espera que presente diferentes respuestas 

ecofisiológicas para enfrentar las condiciones de déficit hídrico, tanto estacional 

como diario, presentes en estos páramos andinos. 

Por otra parte, en el caso particular del páramo de San José, R. atropurpurea 

se encuentra distribuida indistintamente en ambientes con condiciones 

contrastantes (totalmente expuestas y bajo las copas de distintos arbustos). 

Dadas estas características contrastantes, esperaríamos encontrar que esta 

especie responda de manera diferencial, ajustando distintas características 

ecofisiológicas (morfológicas y/o de sus relaciones hídricas) para poder 

establecerse en dichos ambientes. 

Finalmente, dado que las plantas juveniles de esta especie, por una parte se 

encuentran bajo condiciones de temperatura foliares mayores diurnas y 

menores nocturnas cerca del suelo en relación a las maduras y por otra parte, 

no poseen una médula reservoria de agua, esperaríamos que presenten 

estrategias en cuanto a su morfología y fisiología que le den una mayor 

capacidad de resistencia para sobrevivir estas condiciones adversas. 
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1.7 OBJETIVOS 

Objetivo general 
 
Estudiar los cambios morfofisiológicos y las relaciones hídricas de plantas 

juveniles y adultas de Ruilopezia atropurpurea en respuesta a ambientes 

contrastantes (bajo copa de arbustos o expuesta) en el páramo de San José en 

la Cordillera de Mérida. 

Objetivo específico 
 

 Caracterizar las condiciones microclimáticas (radiación, humedad 

relativa, temperatura y contenido de agua en el suelo) en los diferentes 

sitios (bajo copa de arbustos y expuestos) donde se encuentran los 

individuos de R. atropurpurea. 

 Evaluar los potenciales hídricos en cursos diarios y los componentes del 

mismo mediante curvas presión-volumen de individuos juveniles y 

adultos en ambientes contrastantes y durante estaciones húmeda y seca 

en los sitios de muestreo del páramo de San José. 

 Estudiar las características del intercambio de gases (conductancia 

estomática, transpiración y asimilación de CO2) en individuos juveniles y 

adultos en ambientes contrastantes y durante estaciones húmeda y seca 

en los sitios de muestreo del páramo de San José. 

 Estudiar los cambios morfológicos (tamaño y forma de las hojas, relación 

médula-área foliar) en R. atropurpurea en etapa juvenil y adulta en dos 

ambientes contrastantes (bajo copa de arbustos de arbustos y áreas 

expuestas en el páramo). 
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 Determinar el área foliar promedio y área foliar específica en individuos 

juveniles y adultos de R. atropurpurea bajo diferentes condiciones 

ambientales. 

 Analizar las características espectrales (radiación reflejada, absorbida y 

transmitida) de hojas de plantas juveniles y adultas bajo las dos 

condiciones microambientales propuestas. 
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2. ÁREA DE ESTUDIO 
 
 Este estudio se realizó en la localidad de San José del Sur, municipio Campo 

Elías del estado Mérida (8º 19’ 43” N, 71º18´19’´ O) a 3150 msnm (figura 1). En  

el límite entre las dos vertiente húmeda y seca. Por un lado una vertiente seca 

(vertiente intermontana, San José) con precipitaciones anuales de 900 mm 

(Estación climática de Tostos).  Por otro lado, una vertiente húmeda con 

precipitaciones de 1300 mm (Estación Aricagua, vertiente llanera, cuenca del 

Río Mucutuy) (Monasterio y Reyes 1980).  

 

Figura 1. Mapa de ecosistemas de los andes venezolanos, cordillera de Mérida, 
mostrando la ubicación del área de estudio (   ) (Chacón 2007). 
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Las precipitaciones tienden a tener un patrón típicamente llanero, con lluvias 

durante nueve meses o más, y una estación seca de tres meses o menos para 

la vertiente llanera (húmeda), y dos períodos de menor precipitación para la 

vertiente intermontana (seca). Sin embargo, aproximadamente después de las 

15:00 h se presenta una fuerte nubosidad durante la mayor parte del año, 

cubriendo ambas vertientes en la parte más elevada de la montaña.  La 

posición de este límite arbóreo en Venezuela, varía dependiendo de la vertiente 

(Suárez, 2009), siendo siempre más bajo para las vertientes secas (2400 a 

2700 m) se pasa de un bosque siempre-verde montano alto a zonas de bosque 

pre-paramero, y luego al páramo propiamente dicho y en las húmedas el 

páramo andino se encuentra entre los 3200 y 3500 m de altitud. Este sitio 

presenta una temperatura media anual de 8ºC (Dulhoste 2010). 

El páramo de San José corresponde a una unidad ecológica de Páramo Andino 

con características propias y diferenciales, entre las que podemos encontrar 

que su límite inferior se encuentra a 2800 msnm y su límite superior alcanza los 

3300 msnm (Ataroff y Sarmiento 2004). 

2.1 Geología 
 

Los Andes venezolanos constituyen una cadena montañosa localizada entre 

las latitudes 7º 30´y 10º 10´N y las longitudes 69º 20´y 72º 50’ O.  Su historia 

geológica es compleja y se ha constituido en ciclos de sedimentación en 

cuencas marinas alternados con periodos de orogénesis (Schubert 1980). 

La aparente ausencia de depósitos sedimentarios cuaternarios ocurre por la  

insuficiente elevación durante la mayor parte del pleistoceno pues habría sido 

afectado por las glaciaciones (Schubert 1970, Shagam 1972). Evidencias 

indirectas recientes parecen indicar que llegaron a la altitud actual a fines del 
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plioceno y desde entonces su levantamiento ha continuado hasta el presente 

(Monasterio 1980). 

  

2.2 Relieve 

 

 El relieve en el área de estudio es el característico para una zona de montaña, 

con topografía accidentada y fuertes pendientes; presenta laderas con 

orientación Noroeste y Sureste, con vertientes hacia el Lago de Maracaibo 

(Monasterio 1980). 

2.3 Suelos 
 
Los suelos del Páramo Andino se desarrollan sobre sedimentos de origen 

glacial y fluvioglacial. En general, son jóvenes, de baja estabilidad y con alta 

frecuencia de paleosuelos. Altitudinalmente hay una marcada diferencia 

morfobioclimática en subregiones a saber: periglacial, páramo propiamente 

dicho y páramo bajo (Malagón 1982 y 2002).  Durán (1992) describió los suelos 

del páramo de San José, como ácidos, esqueléticos, de textura 

predominantemente arcillosa, con susceptibilidad a la erosión de moderada a 

alta. 

2.4 Clima  
 

En los páramos de la Cordillera de Mérida se presentan dos patrones de 

distribución anual de las lluvias, dependiendo de la orientación de los mismos. 

Los páramos orientados hacia la vertiente llanera reciben la influencia de dicha 

zona presentando un patrón de distribución biestacional, mientras que los 

páramos orientados hacia la cuenca del lago de Maracaibo, presentan un 
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patrón tetraestacional (Andressen,et al. 1973). Según Durán (1992), como 

consecuencia de su orientación, en el páramo de San José se puede observar 

la influencia de los dos patrones de precipitación antes mencionados, debido a 

la presencia de dos vertientes ubicadas una hacia el río Caparo, que recibe la 

influencia del patrón de precipitación llanero (biestacional) y otra hacia la 

cuenca media del río Chama con influencia del patrón de precipitación del lago 

de Maracaibo (tetraestacional), recibiendo por lo tanto cada vertiente una 

influencia climática diferente. 

2.5 Vegetación 
 
 La flora de las altas montañas andinas está compuesta por una mezcla de 

elementos florísticos de varios orígenes: elementos tropicales que se han 

adaptado a las zonas de alta montaña y elementos de zonas templadas que 

han migrado hacia regiones tropicales. Los cambios en la vegetación están 

relacionados con los cambios en la temperatura media anual asociados al 

gradiente altitudinal y con los cambios en la precipitación (Monasterio 1980).  

El páramo de San José exhibe en su mayoría una vegetación correspondiente 

a la de Páramo Andino, donde predomina la formación pajonal paramero 

estableciéndose poblaciones de rosetas caulescentes acompañadas por 

algunas herbáceas y pequeñas franjas de especies arbustivas. En el límite 

inferior del gradiente altitudinal estudiado se comienza a observar una 

estructura boscosa compleja, con estratos difíciles de definir, dominada por 

árboles de dosel alto y con gran diversidad de epífitas (Silva 2010).  Dicha 

estratificación es característica de la vegetación del bosque paramero, 

formación vegetal contigua a las zonas bajas de los páramos, constituida 

mayoritariamente por especies cuya forma de vida es arbórea con individuos 
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de al menos 5 m de alto. Cabe destacar que el dosel se va haciendo 

paulatinamente más bajo a medida que se aumenta en altitud (Ataroff y 

Sarmiento 2004).  

Además existe la presencia de amplias zonas de cultivo de hortalizas y 

evidencias de antiguas siembras de cereales y pequeñas porciones de tierra 

actualmente cultivadas de trigo y avena para el consumo local. También se 

evidencia que durante muchos años esta zona de páramo ha sufrido de 

quemas ocasionales teniendo una influencia importante en la estructura de la 

vegetación, todo esto dificulta la interpretación del límite de paramo en esta 

vertiente seca. 

2.6 Descripción de la especie  
 
2.6.1 Características de la especie  
 

Es una especie caulescente, monocárpica, con una médula relativamente 

pequeña, en comparación con las demás rosetas del paramo. Es una planta 

arrosetada, hojas obovado-espatuladas, redondeadas hasta agudas en el 

ápice, angostándose hacia la base en un pecíolo estrechamente alado, 25-40 

cm de largo, 3,8 cm de ancho, débilmente aracnoideas hasta completamente 

glabras por arriba, densamente blanco tomentosas por debajo, brevemente 

crenuladas y con pequeñísimas eminencias denticuliformes callosas, dobladas 

hacia adentro; peciolos estrechamente alados por la continuación de la lámina 

foliar y de 5-15 cm de largo. Ramas floríferas erectas, con muchísimas 

cabezuelas, ramas parcialmente blanco tomentosas, con brácteas foliáceas 

alternas. Inflorescencias corimbo-paniculadas.  Cabezuelas semiglobosas, 1,5 

– 2 cm de diámetro, sésiles o muy cortamente pediceladas, contenido 

numerosas flores. Involucro 2-3 seriado, de unos 8 – 12 mm de largo; brácteas 
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lanceolado–oblongas, abundantemente pilosas por la cara externa. Cabezuelas 

heterógamas, discoideas; flores externas femeninas, numerosas, dispuestas en 

3–4 series, corolas reducidas a un pequeño tubo de 1,5 mm de largo, 

densamente piloso; flores del centro masculinas numerosas, corolas tubulosas, 

de unos 6 mm de largo, pilosas en el tubo y en los lóbulos. Aquenios (cypselas) 

trígonos de unos 3 mm de largo, glabros. Papus ausente  (Aristigueta 1964). 

A continuación se resumen algunas características morfológicas y fisiológicas 

importantes de esta especie de acuerdo a resultados de distintos trabajos 

realizados previamente (Tabla 1). 
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Tabla 1.  Características morfo-anatómicas y ecofisiológicas de Ruilopezia 
atropurpurea (A. C. Sm.) Cuatrec.  (1) Aristigueta (1964), (2) Roth (1973), (3) 
Baruch y Smith (1979), (4) Rosquete (2004). 

CARACTERĺSTICAS Ruilipezia atropurpurea 

Forma de vida Roseta siempreverde en contacto con el suelo (3) 

Pubescencia de la hoja Escasamente pubescente ,  en la cara abaxial (2-

3) 

Estomas Hipoestomática con estomas protegidos en 

criptas (2-3) 

Tipo de crecimiento Incrementando su diámetro (1) 

Raíz Raíces fibrosas concentradas  

en los primeros 15 – 20 cm de suelo (3) 

Inflorescencias Pequeñas flores(ovario ínfero) (3) 

Inflorescencia verde –amarillenta (3) 

Temperatura de la hoja Variaciones de acuerdo a la planta y  a las 

 condiciones ambientales (3) 

Tasa fotosintética en 

laboratorio: 

Baja temperatura 

Alta temperatura 

 

 

Baja (3) 

Alta (3) 

Resistencia a la sequía Baja (3) 

 

Movimientos nictinásticos de las 

hojas 

Ausentes (2-3) 

Reproducción  Principalmente por semillas y algunas veces 

Vegetativamente (2) 

Hábitat Abundante en terrenos inclinados, se establece  

bajo otras plantas (2) 

Habito Caulirrósula  
Monocárpica (1) 
 

Tipo de lamina foliar Obovado espatuladas, redondeadas hasta 
agudas en el ápice, angostándose 
hacia la base de un pecíolo alado (1-2) 

Pubescencia en la superficie 
adaxial 

Completamente glabras (1) 

Color de las lígulas de la flor Marfil (1) 
 

Temperatura optima de 
fotosíntesis 

18,8 +_ 1,2 C (3) 
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Para realizar el presente estudio se seleccionó la especie Ruilopezia 

atropurpurea (Figura 2), la cual presenta una distribución altitudinal entre los 

2500 y 3700 msnm (Cuatrecasas 1987). 

A 

   

B 

 

Figura 2. Ruilopezia atropurpurea (A) Adulto, (B) Juvenil y (C) Individuos 
juveniles en el páramo de San José a 3150 msnm. Líneas rojas muestran 
escala correspondiente a 15 cm. 
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Dado que esta especie es descrita como monocárpica, es decir que luego de la 

floración el individuo muere, había que escoger algún criterio para diferenciar 

juveniles de adultos. Como criterio diferencial se tomaron como juveniles 

aquellos individuos que no mostraban hojas marchitas en su base, para los 

adultos aquellos que presentaran más de un anillo de hojas marcescentes en 

su base. 

3. MATERIALES Y MÉTODOS  

3.1 Trabajo de campo 
 

El presente estudio se llevó a cabo entre los meses de noviembre 2010 y 

febrero 2012. Se realizaron 7 salidas de campo cada una de 3 días de 

muestreo, 4 en la época húmeda (Diciembre 2010, marzo y Noviembre 2011) y 

3 en la época seca (Entre enero y febrero de 2012). Se seleccionaron sitios 

donde existía la presencia de individuos juveniles y adultos de R. atropurpurea 

que se encontraran bajo copa de arbustos y fuera del mismo, a una altitud de 

3150 en la vertiente seca del páramo de San José. La vegetación asociada a 

R. atropurpurea correspondía a la reportada por Hedberg (1964) descrita 

anteriormente, los arbustos que predominaban correspondían al género 

Hypericum con alturas hasta 1m. 

3.2 Variables microclimáticas 
 

Se evaluaron algunas variables físicas en los periodos representativos de las 

temporadas húmeda y seca, esto para tener una caracterización general de los 

microambientes. Por limitaciones en la cantidad de dispositivos, en cada sitio 

se colocó una microestación de cuatro canales (HOBO Onset Corp.) en sitios 
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expuestos y bajo copa de arbustos en la que se medía continuamente cada 10 

minutos: temperatura del aire, radiación total ubicados a 50 cm por arriba del 

suelo y el contenido de agua en el suelo con un sensor tipo TDR (time-domain 

reflectometer S-SMC-MOO5) colocado de forma horizontal a 5 cm de 

profundidad en el suelo.  

Durante los días de mediciones ecofisiológicas se midieron otros parámetros 

microclimáticos y de las plantas, cada 2 horas desde las 06:00 a 16:00 horas, 

directamente en cada sitio de muestreo. Estos parámetros fueron: temperatura 

del aire, humedad relativa y temperaturas foliares. Para ello se seleccionaron al 

azar tres (3) individuos en cada uno de los estadíos (adultos y juveniles) para 

los dos microambientes, para un total de 12 individuos. Las temperaturas del 

aire y foliares se midieron con un termómetros digital (OMEGA, mod. HH-23) 

con termopares de cobre–constantan conectados en la parte abaxial en las 

hojas y las de aire colocadas a la altura de las plantas en estudio (juveniles y 

adultas). La humedad relativa se midió con un higrómetro digital (OMEGA, 

mod. RH – 200F). Con la información de las temperaturas de aire, foliares y 

humedades relativas, se calcularon las diferencias de presión de vapor entre 

las hojas y el aire (DPV) (Pearcy et al. 1989). Esta corresponde a la diferencia 

entre la presión de vapor de saturación a la temperatura de la hoja (ρh) y del 

aire (ρa), y el cálculo se hace a través de la ecuación: 
 

DPV = ρh -  (ρa x HR/100) 

Las presiones de vapor de agua se obtienen a través de tablas temperatura-

presión de saturación de vapor. 
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3.3 Medición de potenciales hídricos foliares  
 

La condición hídrica de las especies se evaluó midiendo la tensión del agua en 

el xilema (Taiz y Zeiger 1991).  El cual es una aproximación al potencial hídrico 

foliar (ψf). Se tomaron tres réplicas de diferentes plantas por estadío y 

condición. Para esto se tomaron hojas en individuos juveniles y adultos, 

cortados e inmediatamente los potenciales hídricos se determinaron midiendo 

la tensión del agua utilizando una bomba de presión de Scholander (PMS 

Instruments Company, Oregon, USA). Los potenciales hídricos se midieron 

cada dos horas entre las 6:00 h y las 16:00 h, si las condiciones climáticas lo 

permitían, éste método consistió en colocar una hoja en una cámara, dejando 

fuera de ella una pequeña porción del pecíolo.  Desde un cilindro se suministra 

un gas inerte comprimido (nitrógeno) para aumentar la presión interna de la 

cámara y provocar el reflujo de agua por los vasos de conducción (xilema) 

hasta que apareciera la columna de agua sobre el extremo cortado. En ese 

momento la presión en la cámara es similar a la tensión del agua en los vasos 

del órgano y proporciona el valor del potencial hídrico foliar (Ψf, MPa) 

Scholander et al. (1964). 

3.4 Determinación de los componentes del potencial hídrico foliar 
 
Las curvas presión-volumen son una herramienta muy utilizada para examinar 

los componentes del potencial hídrico en relación con el contenido de agua 

foliar (Schulte y Hinckley 1985). 

Para el análisis de los componentes del potencial hídrico foliar se realizaron 5 

curvas presión-volumen, por estadío, por sitio y por época (seca o húmeda).  

Las mismas fueron realizadas con material colectado para cada una de las 

réplicas realizadas en la localidad de San José a 3150 m, en los meses de 
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diciembre (2010) y marzo (2011) (período húmedo) y otras en el mes de enero 

(2012) (período seco). 

En el campo se colectó el material vegetal de cada uno de los individuos (hojas 

n=5) y se sumergían en un envase con agua, luego recortadas nuevamente 

bajo el agua para mantener la continuidad del agua en el sistema conductor y 

así asegurar la rehidratación de la muestra. El material fue llevado luego al 

laboratorio y colocado bajo condiciones de total oscuridad y baja temperatura 

(aproximadamente 8 C) durante 12 h antes de iniciar las curvas. La obtención 

de los datos se hizo mediante el uso de la bomba de presión en el cual se toma 

una medición inicial de potencial hídrico e inmediatamente se pesaba la hoja. 

Luego se dejó transpirar a la hoja sobre el mesón del laboratorio y se miden los 

potenciales hídricos ‐0,1 MPa y sus correspondientes pesos continuamente 

hasta lograr obtener una estabilización en las medidas de potencial hídrico. El 

proceso de compresión y descompresión se realizó muy lentamente para evitar 

causar daño en los vasos.  Con este método se hicieron todas las mediciones 

de cada curva en una hoja, la cual se presuriza y despresuriza de forma 

constante durante el seguimiento del proceso de deshidratación (Scholander et 

al. 1964, Tyree y Hammel 1972). Luego las muestras fueron llevadas a una 

estufa por 72 horas a 60 ºC para obtener el peso seco.  Con los datos se 

construyeron curvas relacionando el inverso del potencial hídrico foliar vs el 

contenido relativo de agua, de estas curvas se obtuvieron los datos de los 

componentes del potencial hídrico foliar: potencial osmótico en el punto de 

pérdida de turgor (ψTLP), contenido relativo de agua en el punto de pérdida de 

turgor (CRHTLP), potencial osmótico de saturación (ψsat), módulo de elasticidad 

máximo (εmax), para cada individuo en cada micrositio. 
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3.5 Intercambio de gases  
 
Se realizaron mediciones en campo, durante la época húmeda (noviembre) y 

época seca (enero), de densidad del flujo fotónico fotosintético (DFFF, µmol m-

2s-1), asimilación de CO2 (A, µmol m-2s-1), transpiración (E mmol m-2s-1) y 

conductancia estomática (Gs, mmol m-2s-1). Las mediciones se realizaron con 

un analizador infrarrojo de gases portátil (ADC LCI, Hoddesdon, RU). Se 

tomaron datos en tres hojas por planta, completamente extendidas de 

individuos juveniles y adultos, bajo copa de arbustos y expuestos. Las 

mediciones fueron realizadas continuamente en 3 individuos por estadío y 

condición, en un lapso comprendido entre las 9:00 h y las 12:00 h. 

3.6 Determinación del área foliar (AF) y área foliar específica (AFE) 

Las mediciones del área foliar y área foliar específica se realizaron en hojas 

totalmente expandidas y sin daños apreciables. Se tomaron 252 hojas de 

individuos juveniles y adultos, bajo copa de arbustos y expuestos en tres 

periodos: diciembre 2010, marzo 2011 y enero 2012. Cada muestreo consistió 

en tomar 7 hojas maduras del centro de la roseta de 3 individuos (juvenil y 

adulto bajo copa de arbusto y expuestos) diferentes seleccionados al azar y en 

base al promedio de cada muestra se calculó el valor del área foliar y área 

foliar específica siguiendo el protocolo para la determinación del área foliar y 

área foliar específica estandarizado (Garnier et al. 2001). En este se plantea la 

rehidratación del material vegetal traído de campo antes de medir el área foliar, 

ya que se ha determinado que pueden presentarse algunas variaciones en el 

área foliar, medida en material no rehidratado, así como del contenido de agua 

máximo. Este material fue transportado en bolsas plásticas para evitar la 

desecación de las muestras. El área foliar fue medida mediante la digitalización 
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de las hojas por medio del programa Irfanview con la ayuda de un escáner 

modelo Canoscan LiDe 20, a 150 dpi de resolución. Con las imágenes digitales 

obtenidas y haciendo uso del software de cálculo de áreas denominado Image 

J se obtuvieron los valores de área foliar. Para calibrar y verificar que los 

resultados correspondieran a la realidad se realizó el mismo procedimiento con 

áreas (cm2) conocidas (n=10) y se obtuvo un error de 0,01. Para obtener el 

peso seco se colocaron las hojas medidas en la estufa durante 72 horas a 60 

ºC.  Finalmente se calculó la relación entre el área de la hoja y el peso seco de 

la misma. 

3.7 Determinación de las características espectrales de la hoja  
 
Las mediciones de las propiedades espectrales se realizaron en 20 hojas 

fotosintéticamente activas totalmente expandidas y sin daños apreciables del 

centro de las rosetas, de individuos juveniles y adultos. Las medidas se 

realizaron durante la época húmeda y época seca en tres periodos: diciembre 

2010, marzo 2011 y enero 2012. Se colectaron las hojas de cada individuo, 

ubicados bajo copa de arbustos y expuestos, este material fue transportado 

rápidamente al laboratorio en bolsas selladas para evitar su deshidratación y 

procesadas inmediatamente después de haber llegado al laboratorio, 

procurando que hubiera transcurrido el menor tiempo entre la selección de las 

muestras en el campo y su procesamiento. 

La reflectancia y transmitancia fueron medidas en el espectro de luz de 400 – 

700 nm empleando una esfera de integración (LI- COR LI-1800-12) adaptada 

con un sensor cuántico (LI-COR, Lincoln, Nebraska, USA). Para cada una de 

las muestras, la superficie adaxial fue irradiada con la luz de una lámpara 

halógena de 64 tungsteno.  Medidas similares fueron obtenidas para la 
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intensidad de luz desviada ocasionada por la colimación imperfecta del rayo de 

la lámpara y para la radiación reflejada por la muestra de referencia (BaSO4). 

La reflectancia espectral fue calculada restando la intensidad de luz desviada a 

las radiaciones reflejadas por la hoja y la referencia, luego dividiendo la 

radiación reflejada por la hoja entre la radiación reflejada por la referencia.  Tal 

cantidad fue multiplicada por 100 para llevar a porcentaje. La transmitancia 

foliar fue obtenida al iluminar la superficie adaxial de la muestra de manera que 

la luz pasara a través de la hoja hacia la esfera de integración.  La radiación de 

la referencia blanca se midió mientras la superficie adaxial daba hacia el 

interior de la esfera. La radiación transmitida fue multiplicada por 100 y luego 

dividida por la radiación de la referencia para obtener valores porcentuales. La 

absorbancia foliar fue calculada como: 100 – (Reflectancia + Transmitancia)  

(Knapp y Carter 1998). 

3.8 Relación área foliar  / médula  
 
Se transportaron al laboratorio 28 plantas de juveniles y adultas de R. 

atropurpurea tanto bajo copa de arbustos como expuesta, escogidas al azar, 

con el fin de determinar la relación área foliar/médula. El área foliar se 

determinó con cada una de las hojas por el método anteriormente descrito y 

para calcular el volumen de la médula utilizamos la fórmula para un cono 

elíptico truncado, ya que la médula de esta especie correspondía a esta figura 

geométrica. 

 

 

Donde:  

A1 = π a1 b1    A2 = π a2 b2 

    HAAAA *2*121*)3/1(V 
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Con estos valores se realizó una correlación entre estos valores, y se le aplicó 

una curva logarítmica. 

3.9 Análisis estadístico  
 
1).  Para establecer si existían diferencias significativas (P<0,05) en los 

resultados de: 

a) Microclima (Temperatura de hojas y de aire (máximos extremos)) 

b) DPV  

c) Potencial hídrico 

d) Características espectrales 

e) Área foliar y área foliar específica 

Utilizamos pruebas no paramétricas (test de Mann–Whitney) por la no 

normalidad de los datos y algunos casos porque los n eran muy bajos.  

2). Para las comparaciones de las curvas presión volumen se empleó la prueba 

no paramétrica de Kruskal-Wallis y para establecer diferencias entre los 

diferentes meses (Diciembre, Enero y Marzo) se aplicaron test de Mann-

Whitney. 

3). Las diferentes comparaciones se dieron entre sitios (bajo copa de arbustos 

y áreas expuestas), estadíos (juvenil y adulto) épocas (húmeda y seca). Todos 

estos datos fueron analizados mediante la utilización del software estadístico 

(IBM SPSS Statistics 20). 
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4. RESULTADOS 

4.1 Características ambientales del área de estudio  
 
La caracterización microambiental realizada tanto en sitios bajo la copa de 

arbustos de diferentes especies como en áreas expuestas a 50 cm del suelo 

reveló que en efecto existe una modificación en el comportamiento 

microambiental de los sitios en las diferentes épocas (húmeda y seca).  

 

4.1.1 VARIABLES AMBIENTALES 
 
 
4.1.1.1 Radiación total en el área de estudio 
 
San José, por encontrarse en una altitud de 3115 msnm, presenta valores 

elevados de radiación máxima. Los valores máximos de radiación total se 

presentaron para el sitio expuesto, y alcanzaron 1276 W m-2, este valor fue 

frecuente durante todo el año, pero se hizo más evidente durante los meses de 

enero y febrero. Para los sitios bajo copa de arbustos, el máximo de radiación 

fue de 1050 W m-2, este valor sólo se presentó una sola vez en el de mes 

septiembre de 2011. Como se esperaba, el sombreado que genera la copa de 

los arbustos atenuó el promedio en casi un 84,4% (porcentaje calculado como 

la proporción que representa la radiación promedio alcanzada bajo la copa con 

respecto a la de micrositios abiertos) (Figura 3). En esta figura observamos 

claramente el inicio y final de las épocas seca (diciembre – febrero) y húmeda 

(marzo – noviembre) la radiación permaneció consistentemente alta, mientras 

que durante el resto del año, las fluctuaciones fueron más evidentes. En el 

micrositio bajo copa de arbustos estos valores permanecieron por debajo de los 

400 W m-2 la mayoría del tiempo, en algunas pocas ocasiones alcanzaron 

valores por encima de los 800 W m-2. 
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Figura 3.  Valores de radiación total a 50 cm del suelo durante el período  

noviembre 2010 a febrero 2012 1. (A) micrositio  bajo copa de arbustos, (B) 

micrositio expuesto. 2. Valores máximos de radiación (A) Bajo copa arbustos 

(B) expuestos. 
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4.1.1.2 Temperatura 

En la figura 4 se presentan los valores máximos y mínimos de temperatura, 

para los sitios bajo copa de arbustos y expuestos, para el periodo de noviembre 

de 2010 a febrero de 2012. Podemos observar claramente que las mayores 

diferencias entre máximos y mínimos se dan desde principios de enero hasta 

mediados de febrero, diferencias típicas de época seca. La temperatura 

máxima absoluta en el micrositio expuesto fue de 35,7 ºC, y la mínima absoluta 

fue de -3,4 ºC, estos valores se presentaron el mismo día (20 enero 2011), 

mostrando una diferencia diaria de 39,0 ºC.  La temperatura máxima absoluta 

bajo copa de arbustos fue de 24,0 ºC (8 noviembre 2011), y la mínima absoluta 

fue de -1,2 (20 enero 2011), la diferencia diaria máxima para este sitio fue de 

19,4 ºC. En términos anuales, los micrositios bajo copa de arbustos, 

presentaron una temperatura promedio de  (8,9 ºC) mientras que los micrositios 

expuestos presentaron (9,9 ºC) con tan solo una diferencia entre los dos 

micrositios de 1 ºC, encontrando que son más importantes los cambios que se 

presentan en términos diarios que anuales. 
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Figura 4.  Valores de temperaturas máximas y mínimas a 50 cm del suelo 

(noviembre de 2010 a febrero de 2012). (A) micrositio bajo copa de arbustos (B) 

micrositio expuesto. Temperaturas: máximas (―) Temperaturas mínimas (…). 

 

4.1.1.3 Contenido de agua en el suelo  
 

En el páramo de San José se evidencia, en términos hídricos y a nivel 

estacional, dos periodos, uno en el que inicia la época seca (enero y febrero de 

2012), siendo estos meses más secos que sus homólogos en 2011 (figura 5). 

Además se observa que las pérdidas en estos meses también son importantes, 

después de una época seca, se observa que los suelos empiezan a almacenar 

agua, recuperando la humedad del suelo, para dar paso a un largo periodo que 

corresponde a la época húmeda, que va desde marzo hasta diciembre. 
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También se puede observar que la época seca de los meses de enero y 

febrero correspondientes al año 2012 es claramente más extrema que la del 

año 2011.  
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Figura 5. Contenido de agua del suelo a 5 cm de profundidad, en micrositio 
expuesto entre los meses de noviembre de 2010 a febrero de 2012.  

 

4.1.2 Caracterización de variables microclimáticas en días nublados y 
soleados  
 

Teniendo una caracterización general de la temperatura del aire y de la 

radiación total en sitios expuestos y bajo copa de arbustos hacemos ahora una 

caracterización más detallada para días nublados y soleados, durante las 

épocas húmeda y seca. 

Es importante mencionar que los resultados analizados a continuación son sólo 

ejemplos representativos para tener una mejor visualización de lo que ocurre 

en términos de respuestas hídricas durante días soleados y nublados. 

 
4.1.2.1 Radiación total en micrositios 
 

En la figura 6 se presenta el comportamiento de la radiación total a lo largo de 

cursos diarios representando un día soleado y otro nublado para marzo 2011 

(época húmeda) y enero 2012 (época seca). Son evidentes las diferencias de 

radiación total en el sitio expuesto y bajo copa de arbustos en las dos épocas, 
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con valores más extremos en la época seca, tanto para un día nublado como 

uno soleado. El micrositio expuesto presentó valores máximos de 450 W m-2 

para el día nublado y 1100 W m-2 para el soleado. Estos contrastes no son tan 

evidentes en la época húmeda, para los micrositios expuesto y bajo copa de 

arbustos en un día soleado y nublado, se encontró que los valores tienen el 

mismo comportamiento alcanzando sólo por algunos momentos 800 W m-2 en 

el sitio expuesto y 100 W m-2 bajo copa de arbustos en el día soleado. 
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Figura 6. Ciclos diarios de radiación total representativos de los micrositios 
estudiados. (A) Nublado marzo, (B) Nublado enero, (C) Soleado marzo, (D) 
Soleado enero.  Expuesta (―) Bajo copa de arbusto (…).  

 
4.1.2.2 Temperatura del aire en micrositios  
 
En el caso de la temperatura del aire (Figura 7) se observaron variaciones a 

nivel diario y estacional para cada uno de los micrositios, encontrándose 

temperaturas superiores en el micrositio expuesto que bajo copa de arbustos. 
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Estas variaciones se hacen más notorias entre épocas, aunque a nivel diario 

(soleado y nublado) al analizar sus promedio se observa que estas variaciones 

son mínimas siendo más importantes en algunas horas del día (mediodía). 
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Figura 7.  Ciclos diarios de temperatura del aire representativos de los 
micrositios estudiados. (A) Nublado marzo, (B) Nublado  enero, (C) Soleado 
marzo, (D) Soleado enero. Expuesta (―), Bajo copa de arbusto (…).  

 
4.1.2.3 Temperatura foliar  
 

En la tabla 2 (anexo), se presentan las temperaturas foliares y de aire 

promedios, correspondientes a los días nublados y soleados de las dos  

épocas, y bajo diferentes condiciones ambientales. De la misma manera que se 

observó en las figuras previas, en estas se muestra como las plantas 

expuestas mantienen temperaturas mayores, que las plantas bajo la copa de 

los arbustos. Por otra parte, sólo hubo diferencias significativas (P<0,05), entre 

los juveniles bajo la copa de arbustos y los individuos que se encontraban 

expuestos el mes de enero. Podemos observar en las figuras 8 y 9 que las 
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temperaturas son más extremas en los días soleados y en los individuos 

expuestos.  En términos estacionales, podemos decir que las temperaturas, 

tanto las foliares como las del aire, fueron superiores en la época seca, 

independientemente de si correspondía a un día soleado o nublado.  

Normalmente todas las temperaturas foliares fueron superiores a las del aire, 

pero estas fueron menos extremas para el mes de marzo y bajo copa de 

arbustos. 
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Figura 8. Temperaturas foliares y de aire para juveniles correspondientes a los 
meses de marzo (época húmeda), enero (epoca seca). (A) Nublado marzo, (B) 
Nublado enero, (C) Soleado marzo, (D) Soleado enero. Temperatura de hoja 

bajo copa de arbustos(――), temperatura de hoja expuesta (―) ,temperatura de 

aire bajo copa de arbustos (――――) , temperatura de aire expuesta (‐‐‐‐).  
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Figura 9. Temperaturas foliares y de aire para plantas adultas. (A) Nublado 
marzo, (B) Nublado enero, (C) Soleado marzo, (D) Soleado enero. 

Temperatura de hoja bajo copa de arbustos(――), temperatura de hoja 

expuesta (―) ,temperatura de aire bajo copa de arbustos (――――) , temperatura 

de aire expuesta (‐‐‐‐). 

 
4.1.2.4 Diferencia de presión de vapor entre hoja y aire  

 
Los valores de DPV, obtenidos para individuos juveniles y adultos bajo copa de 

arbustos y expuestos, en un día soleado y nublado para los meses de marzo 

(época húmeda) y enero (época seca), se presentan en las figuras 10 y 11. Las 

diferencias sólo fueron significativas (P<0,05) en la época seca, en juveniles y 

adultos bajo copa de arbustos y expuestos.  Los valores máximos se dieron en 

los juveniles expuestos 3,1 KPa para días soleados en el mes de enero, para 

los demás estadíos y épocas no sobrepasaron los 1 KPa. 
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Figura 10. Valores de DPV en plantas juveniles de R.  atropurpurea. (A) 
Nublado marzo, (B) Nublado enero, (C) Soleado marzo, (D) Soleado enero. 
Expuesta (―) y bajo copa de arbusto (…). 
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Figura 11. Valores de DPV en plantas adultas de R. atropurpurea. (A) Nublado 
marzo, (B) Nublado enero, (C) Soleado marzo, (D) Soleado enero. Expuesta 
(―) y bajo copa de arbusto (…). 
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4.2. Potenciales hídricos foliares  
 

Los valores de potencial hídrico foliar, obtenidos tanto en época seca como en 

época húmeda, en días soleados y nublados, para los juveniles y adultos bajo 

copa de arbustos y expuestos, se presentan en la figura 12. Al contrastar los 

potenciales hídricos en juveniles y adultos, tanto bajo copa de arbustos como 

expuesto, fue evidente que la mayoría de los individuos mostraron potenciales 

significativamente más favorables en la época húmeda, siendo los adultos los 

que mostraron potenciales hídricos más positivos.  En la época seca los 

valores llegaron a -1,5 MPa en los juveniles expuestos pero fue una constante 

que siempre estuvo sometido a potenciales hídricos más negativos (condición 

desfavorable) con respecto a los adultos en las dos épocas. 

Con respecto a los valores más negativos en cada uno de los días 

representativos de las dos épocas correspondían a las horas del mediodía, 

tanto en adultos como juveniles. Pero en los días nublados, para el mes de 

enero (época seca) en cada uno de los estadíos, los individuos expuestos 

presentan valores de potencial hídrico similares a los de individuos bajo copa 

de arbustos. Sin embargo, son más negativos que en la época húmeda.  Estos 

valores de potencial hídrico en ningún momento alcanzan menores valores a-

1,1 MPa. 

En el día soleado de la época seca se aprecia que estar bajo copa de arbustos 

favorece las condiciones hídricas de las plantas independiente del estadío de 

crecimiento, reduciendo la pérdida de agua, en la época húmeda estas 

diferencias son significativas (P <0.05)  en los juveniles.  
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Figura 11.  Valores promedios de potencial hídrico Foliar (Ψf) registrados entre 
las 6:00 y 16:00 h para R. atropurpurea. (A) Nublado marzo, (B) Nublado enero, 

(C) Soleado marzo, (D) Soleado enero. Adulta bajo copa de arbustos (――), 

adulta expuesta (―) juvenil bajo copa de arbustos (――――) juvenil expuesta (…).  

 

4.3. Análisis de las curvas presión – volumen  
 

Los resultados correspondientes a los valores de potencial osmótico en el 

punto de pérdida de turgor, potencial osmótico de saturación y, contenido 

relativo de agua en el punto de pérdida de turgor y el módulo de elasticidad, 

obtenidos de las curvas presión volumen, se presentan en la tabla 5 (anexo) y 

en la figura 13. 

Los valores de Ψtlp fueron más negativos en los individuos adultos en el mes 

de enero (época seca) con relación a los demás meses (diciembre y marzo) 

que los juveniles para los mismos meses, Sólo en los juveniles expuestos no se 

observaron diferencias significativas (P<0,05) entre los distintos meses. 
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Aunque el valor más negativo de Ψtlp se dio en adultos expuestos (-1,76 MPa), 

existe una tendencia en que los valores más negativos se presenten en los 

individuos expuestos en relación a sus similares bajo copa de arbustos, lo más 

interesante es poder observar como cada individuo ajusta Ψtlp haciéndose, 

más negativo de la época húmeda hacia la época seca. 

Los valores de ε presentaron diferencias significativas (P<0,05) para los 

juveniles bajo copa de arbustos en los meses de enero y marzo. En los 

individuos bajo copa de arbustos ε presentó mayores valores que los expuestos 

para la época húmeda.  En relación a la época seca estos valores se 

mantuvieron alrededor de los 20 MPa. 

En cuanto a CRHtlp, las diferencias fueron significativas (P<0,05) en los 

juveniles (enero-marzo). Aunque estas fueron las únicas diferencias 

significativas, la tendencia fue que los mayores valores se presentaron en la 

época húmeda (marzo y diciembre). 
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Figura 12. Valores de curvas presión volumen, potencial osmótico en el punto 
de pérdida de turgor (Ψtlp), módulo de elasticidad (ε), contenido relativo de 
humedad en el punto de pérdida de turgor (CRHtlp), para individuos adultos y 
juveniles bajo copa de arbustos y expuestos para los meses de diciembre (D), 
enero (E) y marzo (M). Letras distintas corresponden a diferencias significativas 
(P<0,05) entre meses. 
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4.4 Intercambio de gases  
 
Los valores promedios de algunos parámetros del intercambio de gases (A, E, 

Gs) se presentan en la figura 14. Los valores de DFFF fueron siempre 

superiores para los individuos expuestos con valores por encima de 1500 µmol 

m-2s-1 para ambas época: húmeda (noviembre) y seca (enero). Mientras que 

para individuos bajo copa de arbustos se encontraron diferencias significativas 

(P<0,05) entre las dos épocas, con valores entre 300 y 500 µmol m-2s-1 para la 

epoca húmeda y entre 600 y 900 µmol m-2s-1 para la seca. 

Los valores de Gs entre individuos y micrositios no presentan mayores 

dferencias, mientras que estacionalmente estas diferencias son muy marcadas. 

Para el mes de noviembre estos valores estuvieron por el orden de 350 a 450 

mmol-2s-1 y en el mes de enero entre 80 y 150  mmol-2s-1. 

Cuando analizamos la asimilación de CO2 (A) notamos que las máximas tasas 

promedio en los individuos expuestos durante la época húmeda (11 µmol m-2s-1) 

para juveniles, y (10,2 µmol m-2s-1) en adultas.  Los menores valores se 

presentaron en la epoca seca para todos los estadíos con valores entre 5,9 en 

juveniles y 6,6 µmol m-2s-1 adultos. No hubo diferencias significativas (P<0,05) 

entre los individuos juveniles y adultos expuestos de enero, por otra parte, bajo 

copa de arbustos encontramos que la A no estaba determinada por la DFFF 

sino en términos hídricos, en el mes de noviembre, con valores de A de 8,7 y 

7,4 µmol m-2s-1 para juveniles y adultas, respectivamente, y en la epoca seca 

estos valores se encontraban entre 6 y 7 µmol m-2s-1, encontrandose 

diferencias significativas (P<0,05) estacionales. 

Esta disminución en A entre épocas puede ser explicada por una importante 

disminución en las conductancias estomáticas, siendo este efecto más 
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importante y de mayor relevancia en las juveniles. El efecto de la Gs puede 

verse también en una disminución importante de las pérdidas de agua por 

transpiración, principalmente en las juveniles.  

Las tasas transpiratorias fueron mayores, en todos los casos, durante el mes 

de noviembre. Las diferencias significativa (P< 0,05) se presentaron entre 

epocas (Noviembre = humeda y Enero = seca), en los juveniles. Las  

diferencias tambien fueron significativas para cada uno de los micrositios, 

siendo los juveniles los que presentaron los menores valores de E.   Es así 

como para adultos expuestos y bajo copa de arbustos observamos una 

reducción de un 42% y un 31% en E entre épocas húmeda y seca, 

respectivamente.  En el caso de las juveniles esta reducción es de un 64% 

tanto para expuestos como para aquellas bajo copa de arbustos. 
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Figura 13. Valores promedios de intercambio de gases, DFFF: densidad del 
flujo fotónico fotosintético (μmol m-2s-1), Gs: conductancia estomática (mmol 
m2s-1), A: asimilación de CO2 (μmol m-2s-1), E: transpiración (mol m-2s-1), (A) 
Adultos, (J) Juveniles, (N) noviembre, (E) enero. Letras distintas corresponden 
a diferencias significativas (P<0,05)  entre meses (diferente mes – mismo sitio), 
números distintos corresponden a diferencias significativas (P<0,05) entre sitios 
(diferente sitio – mismo mes). 
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4.5 Área foliar y área foliar específica  
 

 
El área foliar promedio de las hojas del centro de la roseta de individuos 

juveniles y adultos de R. atropurpurea, presentaron diferencias significativas 

(P<0,05) entre micrositios y entre cada uno de los estadíos (Figura 15). En los 

individuos bajo copa de arbustos estos valores fueron mayores que los 

individuos expuestos. 

Con respecto al área foliar específica, aunque estadísticamente no se 

encontraron diferencias significativas (P<0,05) entre individuos y sitios, sus 

valores tienden a ser superiores en los individuos que se encontraban bajo la 

copa de los arbustos.  Esta tendencia sugiere que las hojas son más gruesas 

fuera de los arbustos. 
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Figura 14. Valores promedios del área foliar y área foliar específica 
determinados para las  hojas del centro de la roseta en individuos juveniles y 
adultos de R. atropurpurea. Letras distintas corresponden a diferencias 
significativas (P<0,05) entre sitios (diferente sitio – mismo estadío), números 
distintos corresponden a diferencias significativas (P<0,05) entre estadíos 
(diferente estadío – mismo sitio). 
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4.6 Características espectrales   
 
Con respecto a las características espectrales (Figura 16), esta especie 

muestra una absorbancia mayor en adultos, tanto bajo copa de arbustos como 

expuestos, siendo significativamente diferentes a los juveniles en los mismos 

sitios. En cuanto a la transmitancia, esta fue superior en los individuos juveniles 

y las diferencias fueron significativas (P<0,05) entre estadío y entre sitios. 

Mientras que la reflectancia presentó un patrón similar de comportamiento 

donde los valores sólo fueron significativamente diferentes (P<0,05) entre los 

adultos y juveniles expuestos, siendo mayor en los juveniles. 
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Figura 15. Características espectrales promedios de (Absorbancia, reflectancia, 
transmitancia)  determinadas para muestras foliares de individuos  juveniles y 
adultos bajo copa de arbustos y sitios expuestos. Letras distintas corresponden 
a diferencias significativas (P<0,05)  entre sitios (diferente sitio – mismo estadío), 
números distintos corresponden a diferencias significativas (P<0,05) entre 
estadíos (diferente estadío – mismo sitio). 
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4.7 Relaciones entre médula y área foliar  
 
La relación entre médula y área foliar total en individuos adultos de R. 

atropurpurea se presenta en la figura 17.  Los puntos corresponden a 

individuos de la especie y la línea representa la curva de mejor ajuste que 

describe la variación del volumen de la médula al incrementar el área foliar de 

la misma. La línea de tendencia presente en la figura corresponde a una 

regresión logarítmica (y = 565,35ln(x) + 998,71) donde efectivamente existe 

una correlación entre los datos (R² = 0,68).  

y = 565,35ln(x) + 998,71
R² = 0,6779
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Figura 16. Relación entre el volumen de la médula con respecto al área foliar 
total de individuos adultos bajo copa de arbustos y expuestos de R. 
atropurpurea. 
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5. DISCUSIÓN 
 
Los patrones de distribución de las plantas se explican entre otras por sus 

características fisiológicas y, en gran medida, por los requerimientos 

específicos de cada especie durante la fase temprana de su establecimiento 

(Orozco 1986). Autores como Baruch y Smith (1979) reportan que en el caso 

de las Ruilopezias, se restringen al piso altitudinal Páramo Andino y parecieran 

no tener las características necesarias para alcanzar ambientes con variables 

más extremas entre las que podríamos mencionar: Alta radiación, déficit hídrico 

y temperaturas altas y/o congelantes durante algunas noches. Esto es 

corroborado por Monasterio (1986) quien encontró que las Espeletias 

monocárpicas no se establecen por encima de la barrera del clima periglacial. 

Mientras que las rosetas policárpicas (meristemas florales auxiliares), como las 

Espeletias y Coespeletias, son características del Piso Andino y Altiandino. 

Nuestras observaciones en campo y laboratorio, apoyadas también por 

Monasterio (1986) indican que además de la reproducción sexual (semilla), 

estas plantas tienen la capacidad de reproducirse también por producción de 

brotes laterales (Rizomas), produciendo varios clones y raíces de un mismo 

tallo. Baruch y Smith (1986)  encontraron hasta 21 clones interconectados unos 

con otros en una misma planta y plantean que esta forma de reproducción 

vegetativa puede resultar más favorable y de importancia en el mantenimiento 

de las características genéticas de la población, además de la desventaja que 

existe en poseer un tallo con estructuras reproductivas, ya que esto genera un 

mayor gasto energético. Por su parte, Cáceres (2011) encontró que la 

propagación clonal bajo estrés ambiental severo sugiere la permanencia 

biológica como estrategia. 
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Monasterio (1986) encontró que esta especie está restringida al páramo bajo 

(3.200 a 3.600 m) y Duran (1992) reporta que aparece en regiones de alta 

precipitación, con moderada temperaturas. Sin embargo, aunque nuestro 

estudio no comprende una distribución de R. atropurpurea ni una 

caracterización fenológica de la especie, existen sólo algunos estudios que 

abordan el tema de distribución, y además dan soporte científico a nuestra 

investigación, entre los que se encuentran para las localidades de San José 

(Silva 2010), El Batallón (Goldstein et al. 1984) y La Aguada (Roth 1973, 

Baruch y Smith 1979, Rosquete 2004, Sodja 2001). 

De acuerdo a nuestras observaciones y a las características ambientales 

descritas por diferentes autores para el paramo san José, esta especie fue 

encontrada en un sitio donde las condiciones ambientales predominantes 

pudieran ser homologas de sitios húmedos, Contrario a esto, Silva (2010) 

encontró en su estudio de distribución, que la densidad de individuos es baja 

entre 3000 y 3200 y que esta distribución no era significativa para variables 

(altitud, pendiente, forma de ladera) y que sólo fue encontrada en la vertiente 

seca del Páramo de San José. 

5.1 Caracterización ambiental del sitio de estudio  
 
Varios estudios se han realizado en los páramos de Venezuela, y se han 

descrito diversos ambientes, mostrando características muy variables en 

términos de temperatura y precipitación (Sarmiento 1986, Azócar y Rada 

2006). La Estación La Aguada del teleférico de Mérida (3452 m), uno de los 

sitios donde se ha reportado R. atropurpurea, corresponde a una vertiente 

húmeda con una diferenciación clara entre épocas de lluvia y sequía (ver 

climadiagrama en Monasterio y Reyes 1980). Nuestro sitio de estudio, (ubicado 



58 

 

en la vertiente seca) de acuerdo a las variables medidas, tiene mucha similitud 

a este lugar (vertiente húmeda), contrario a lo que muchos autores han descrito 

del páramo San José.  

Aunque no se dispone de datos de precipitación para este sitio en particular, 

con los registros existentes, incluyendo los de esta tesis (radiación total, 

temperatura el aire y de contenido de agua en el suelo), se define claramente, 

una estación seca marcada durante los meses de enero y febrero, siendo el 

año 2012 más extremo que el mismo periodo en 2011. Además, podemos 

determinar que en este sitio específico del páramo de San José las condiciones 

ambientales son muy particulares (relativamente húmedo), es un lugar donde 

durante la mayor parte del año la presencia de nubes y neblina (lluvia 

horizontal) es importante, pudiendo ser una fuente de agua para las diferentes 

especies que habitan este sitio.  En términos de radiación total, es en la época 

seca cuando los máximos se presentan con mayor periodicidad, sin embargo, 

la presencia de nubes ocurre a finales de la tarde. Según Orozco (1986) esta 

característica ejerce un efecto tampón amortiguando la amplitud de las 

variaciones diarias. Esta condición es vital para las especies que habitan estos 

lugares, ya que metros más abajo de nuestro sitio de estudio y según nuestras 

observaciones tanto el suelo (menos presencia de materia orgánica, y más 

rocoso) como la vegetación (dominada por gramíneas) tiene características 

diferentes a los observados a 3150 m. 

Partiendo de la caracterización ambiental, varios autores han considerado que 

un importante número de adaptaciones de las plantas de la alta montaña, al 

igual que para zonas áridas, van dirigidas hacia el problema de la alta entrada 

de energía (Azócar y Rada 2006). Otros autores (Germino y Smith, 1999, 
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Johnson et al. 2004; Bader et al. 2008, Holtmeier 2009, Ziska 1996, Rada et al. 

2012) plantean que las altas radiaciones pueden tener un efecto negativo en 

los procesos fotosintéticos en las plantas de alta montaña. A pesar de esto, 

Cavieres et al. (2000) en un estudio de dos especies arbóreas en el páramo de 

San José, concluye que el balance de carbono en estas especies está siendo 

limitado por la alta nubosidad que ocurre durante todo el año en este páramo. 

Dentro de este mismo orden de ideas, las temperaturas promedios son 

constantes durante todo el año, pero las oscilaciones diarias son mayores 

durante la estación seca.  Estas temperaturas diurnas deben tener un efecto 

diferente sobre la vegetación que crece a nivel del suelo con respecto a las que 

tienen una mayor altura, en especial en la capacidad fotosintética de estas 

plantas, ya que la morfología de la planta influye enormemente sobre su 

régimen de temperatura (Nobel 1988).  Son escasos los estudios que muestran 

las diferencias en temperaturas foliares entre estadíos en rosetas gigantes. 

Rada et al. (2012) muestran como los individuos juveniles de Coespeletia 

moritziana, creciendo en el páramo de Piedras Blancas a 4200 m, muestran 

temperaturas foliares mayores, en comparación a sus estadíos adultos. Por su 

parte, Orozco (1986) encontró que las hojas de plantas de la alta montaña 

alcanzan temperaturas sorprendentemente altas en relación a la temperatura 

del aire. Sin embargo, diferentes autores, Monasterio (1979, 1986) y Azócar y 

Monasterio (1980), han demostrado que hay una relación directa entre la forma 

de vida (plantas que crecen en diferentes estratos) y la temperatura foliar, 

siendo las temperaturas diurnas mayores a nivel del suelo, que por encima de 

este. 
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Esto significa que las plantas que crecen más cerca del suelo deben estar 

sujetas a condiciones más extremas (altas radiaciones y temperatura). Rada et 

al. (1992) encuentran diferencias de hasta 5 C entre la temperatura del aire y 

de las hojas en árboles y arbustos en estratos más alejados del suelo, en 

comparación con rosetas acaules y hierbas que crecen a nivel del suelo (hasta 

15 C). Esta relación es también descrita para otras regiones tropicales y 

templadas (Körner 1999). 

Aunque en la mayoría de los casos en individuos juveniles y adultos que crecen 

expuestos no se observan diferencias en cuanto al diámetro y altura de la 

roseta, esto no pudiera estar ocurriendo en los individuos bajo la copa de 

arbustos, aun así se pudo observar que eran los juveniles bajo copa de 

arbustos y expuestos al igual que los adultos expuestos los que presentaran 

valores de temperatura superiores a sus homólogos.  Las temperaturas más 

extremas ocurrieron en los juveniles expuestos, en cambio bajo copa de 

arbustos las temperaturas fueron superiores en los adultos todo el tiempo. Esto 

es dado por las características morfológicas de R. atropurpurea que no posee 

pubescencia corroborado por los estudios de Rosquete (2004).  

Es muy probable que esta especie utilice las antocianinas y otros polifenoles 

como mecanismo de protección ante la radiación UV, debido a que éstos son 

compuestos polares que imparten el color rojo, morado y azul a los vegetales y 

se encuentran acumulados en las vacuolas de las células (Wagner 1982). 

Estos compuestos desempeñan diferentes funciones en la planta, entre ellas la 

protección contra los efectos de la radiación UV (Seeram y Muraleedharan 

2001). Por otra parte, es claro que en el caso particular del Páramo de San 

José, R. atropurpurea crece tanto bajo arbustos como en condiciones 
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completamente expuestas.  Nuestros resultados muestran que las condiciones 

ambientales en estos dos micrositios afectan de manera diferente a los 

individuos que los habitan. Las condiciones microclimaticas según nuestros 

resultados fueron menos extremas (en términos de radiación, temperaturas 

altas y bajas, humedad del suelo) en el micrositio bajo la copa de arbustos. En 

términos de las condiciones hídricas del suelo se observa una disminución en 

los aportes de agua al sistema durante los meses de enero y febrero, 

corroborando que estos meses corresponden a meses más secos que el resto 

del año.  Todos estos resultados concuerdan con los reportados por Cáceres 

(2011) quien en su estudio en el paramo altiandino a una altitud de 4300 m, 

describe que bajo la copa de los arbustos de H. laricifolium se presentan 

menores intensidades de radiación, oscilaciones diarias térmicas y de humedad 

relativa del aire menos severas, menores pérdidas evaporativas y por ende una 

mayor disponibilidad de agua en el suelo. Esta autora sugiere que el 

sombreado podría constituir un mecanismo clave de facilitación en ambientes 

de páramo.  

Con respecto a los valores de DPV en la época húmeda tanto bajo copa de 

arbusto, como expuesto, presentan un comportamiento similar.  En la época 

seca y en días soleados concuerdan con los reportados por Rada et al. (2012) 

en C. moritziana a 4200 m y Azócar y Rada (1993) en E. schultzii a 3550 m. los 

valores fueron superiores en los micrositios expuesto a excepción del día 

nublado de la época seca, mientras que para los  días nublados y soleados de 

la época húmeda se asemejan a los reportados por Orozco (1986) en juveniles 

de tres especies de rosetas gigantes. Esta autora encontró valores menores de 
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1,5 KPa. Estas diferencias están más relacionadas en términos estacionales y 

micrositios, que en términos del  estadio en que se encuentre el individuo. 

5.2 Relaciones hídricas  
 
El potencial hídrico de las plantas depende de las condiciones hídricas del 

hábitat donde crecen y se desarrollan (Colombo et al. 2007).  En nuestro caso 

particular los valores diarios máximos de potencial hídrico foliar en R. 

atropurpurea, en época húmeda y seca, concuerdan con lo reportado por 

Baruch y Smith (1979) y Goldstein et al. (1984). Ellos encuentran que en la 

época seca se dan los valores más negativos hasta -1,6 MPa en horas del 

mediodía, mientras que en la época húmeda los valores se mantienen por 

encima de -1 MPa. Esta comparación se hace sólo con los individuos adultos, 

ya que no hay potenciales hídricos foliares descritos en la bibliografía para 

individuos juveniles. Para este estadío sólo existen datos para C. spicata, C. 

timotensis y C. moritziana (Orozco 1986, Estrada et al. 1991, Rada et al. 2012). 

Estos autores encontraron potenciales hídricos foliares mínimos de hasta -2,5 

MPa. En individuos juveniles de estas rosetas. Resulta interesante que un 

estudio realizado por Roth (1973) encontró similitud en la morfología de las 

hojas entre R. atropurpurea  y C. timotensis.  Otros autores como Goldstein y 

Meinzer (1983) reportan valores de potenciales hídricos foliares mínimos para 

otras rosetas de -0,9 MPa, en hojas con pubescencia, en horas de mediodía en 

días excepcionalmente claros de la época seca. Estos valores son semejantes 

a los nuestros sólo cuando comparamos con individuos bajo copa de arbustos 

y durante la época húmeda.  Además es importante notar que los individuos 

adultos, y especialmente bajo copa de arbustos, mostraron potenciales hídricos 

foliares siempre más positivos que los individuos juveniles durante cada una de 
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las épocas. Los individuos expuestos presentaron potenciales hídricos foliares 

más negativos, hasta -1,5 Mpa no llegando nunca valores del punto de pérdida 

de turgor (-1,7 MPa) especialmente durante la estación seca, y esto puede ser 

uno de los motivos por los que esta especie esté restringida a los páramos 

bajos y relativamente húmedos, con presencia de fuertes neblinas y ligeras 

precipitaciones (Baruch y Smith 1979). Hay que tener en cuenta que para 

nuestro estudio tratamos de utilizar individuos no clónales, evitando con esto 

una posible variación de los datos, por que como veremos más adelante hay 

otros factores que están influyendo sobre las condiciones hídricas de las 

plantas que ahí habitan. 

El potencial osmótico en el punto de pérdida de turgor se hizo más negativo en 

adultos expuestos y adultos y juveniles bajo copa de arbustos.  

En juveniles expuestos las diferencias entre épocas no fueron significativas, 

estos datos son semejantes a los reportados por Orozco (1986), Estrada et al. 

(1991) y Rada et al. (2012). Ellos encontraron que el potencial osmótico en el 

punto de pérdida de turgor en C. mortiziana, estuvo por encima de los 

potenciales hídricos foliares en individuos juveniles cuando estos alcanzaban 

los (-2.3 MPa), contario a esto, en otras rosetas como C. spicata y timotensis, 

los valores del potencial hídrico foliar máximo en adultos y juveniles estuvo por 

encima del potencial osmótico en el punto de pérdida de turgor.  

De acuerdo a esto, hay un ajuste osmótico estacional que se manifiesta en 

individuos adultos en cada uno de los micrositios en respuesta al potencial 

hídrico, lo que sugiere que estaría presentando un aumento del estrés hídrico 

cuando se presenta la época seca. En los juveniles expuestos las diferencias 

no fueron significativas (P<0,05) y por tanto en estos el ajuste osmótico no se 
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estaría presentando. En rosetas gigantes solo existe un estudio Rada et al 

(2012) que encuentra ajuste osmótico estacional tanto en individuos juveniles 

como en adultos. 

Respecto a los demás valores de los componentes del potencial hídrico foliar, 

al compararlos con los reportados por Azócar y Rada (2006) de inicio a finales 

de la época seca en el Páramo Altiandino para Polylepis serícea, una especie 

más tolerante al déficit hídrico, encontramos que nuestros valores de los 

individuos juveniles y adultos en  época húmeda y seca, presentaron mayores 

valores de potencial osmótico de saturación y modulo de elasticidad pero igual  

contenido de humedad. El aumento de la elasticidad se dió, a excepción de los 

juveniles expuestos, en la época seca. Esto sugiere que el estrés hídrico 

estacional presente en este sitio es de poca duración e intensidad ya que 

algunos autores asocian cambios en la elasticidad de las paredes celulares 

como un mecanismo de resistencia al déficit hídrico estacional bajo condiciones 

leves de estrés (Goldstein et al. 1989). Esto puede explicarse por la presencia 

de neblina en horas de la tarde en ambas épocas la cual genera un aporte de 

agua al sistema y por ende disminución de la demanda evaporativa. 

 
5.3 Intercambio de gases  
 
Bajo condiciones muy extremas en la alta montaña africana, Schulze et al. 

(1985) reportan para rosetas caulescentes gigantes a una altura de 4200 m en 

la estación seca valores de conductancia estomática entre 40 mmol m-2s-1 a 

150 mmol m-2s-1. En la cordillera de los Andes, Rada et al. (1998) reportan 

conductancias estomáticas entre 100 y 200 mmol m-2s-1 en la estación húmeda 

y por debajo de 50 mmol m-2s-1 para la seca, en individuos de Espeletia 

schultzii creciendo a lo largo de un gradiente altitudinal (2600-4200 m). 
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También Rada et al. (2012) reporta Gs entre 40 mmol m-2s-1 y 80 mmol m-2s-1 a 

nivel estacional y en individuos de distintos estadíos de C. moritziana. Por su 

parte, Orozco (1986) describe valores de 50 mmol m-2s-1 (época seca) y 400 

mmol m-2s-1 (época húmeda) para C. spicata, C. moritziana y C. timotensis.  

Nuestros resultados corroboran lo encontrado por estos autores siendo más 

importantes las diferencias en términos estacionales que entre estadíos y 

micrositios.  

Diferentes autores han relacionado una disminución de la conductancia 

estomática en respuesta al DPV en rosetas gigantes de la alta montaña tropical 

(Schulze et al. 1985, Goldstein et al. 1989) y para diferentes especies y hábitats 

(Drake et al. 1970, Lange et al. 1971, Shultze et al. 1972, Aston 1976, Watt y 

Nielsen 1978, Pallardy y Kozlowski 1979, Black y Squire 1979, Whitehead et al. 

1981, Turner et al. 1985). En nuestro caso no podríamos asegurar que la 

disminución de la conductancia estomática se deba a un aumento en el DPV 

dado que no se tienen resultados simultáneos de ambas variables, pero si 

sabemos que el DPV en la época seca fue superior a la húmeda en ambos 

estadíos. 

Por otra parte, Lawlor (2002) y Azócar y Rada (1993) sugieren que un severo 

cierre estomático puede ser inducido por una disminución del potencial hídrico 

foliar. Orozco (1986) relaciona los cierres estomáticos con disminuciones en el 

potencial hídrico foliar en C. spicata y C. moritziana. Al igual que para el DPV, 

no tenemos una correlación entre potencial hídrico foliar y conductancia 

estomática para comprobar esto. Este cierre estomático severo durante la 

estación seca determina una disminución en las pérdidas de agua, evitando así 

que la planta alcance potenciales hídricos foliares cercanos al punto de pérdida 
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de turgor, por tal motivo en la época húmeda, el perder agua no es tan 

importante, pues hay disponibilidad del recurso tanto en el suelo como en el 

ambiente que la rodea.  

Las tasas máximas de asimilación de CO2 (entre 10 y 12 µmol m-2s-1) se dan en 

adultos y juveniles expuestos en la época favorable. Estos se asemejan a los 

reportados por Schulze et al. (1985) en los géneros Dendrosenecio y Lobelia, 

rosetas gigantes de África. Rosquete (2004) encuentra tasas de 

aproximadamente 6 μmol m-2s-1 en adultos de Ruilopezia atropurpurea bajo 

condiciones de laboratorio. Goldstein et al. (1989) describen tasas máximas de 

A de 8 μmol m-2s-1 para Coespeletia spicata. Por otra parte, la reducción 

estacional de A para R. atropurpurea se asemeja a los valores obtenidos para 

las demás rosetas caulescentes de los páramos andinos (Goldstein et al. 1989, 

Rada et al. 1998, Rada et al. 2012, ver tabla resumen anexo 6).  Esta reducción 

en la tasa de asimilación de CO2 la pudimos observar en la  disminución  del 

CO2 intercelular que se presento de la época húmeda a la seca, en todos los 

individuos adultos y juveniles bajo copa de arbustos y expuestos, siendo más 

notoria en los juveniles expuestos, debido a un severo cierre estomático 

observado durante la estación seca. Podemos descartar efectos de las 

temperaturas foliares sobre A, dado que durante la estación seca y en horas 

del medio día estas estaban entre 17 ºC y 24 ºC.  Estos valores se encuentran 

dentro de los reportados por Rosquete (2004) en la estación La Aguada donde 

encuentra que la temperatura óptima para la fotosíntesis es de 18,8 ºC. 
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5.4 Área foliar y área foliar específica  
 
Además de la radiación solar, hay otros factores que determinan un aumento o 

disminución del AF y AFE, y que es importante considerar:  

1) El estado fenológico en el que se encuentre el individuo, el crecimiento foliar 

se detiene en el momento de la reproducción (Monasterio 1980). 

2) El tipo de reproducción, aunque no se tuvo en cuenta en este trabajo, las 

plantas que se reproducen sexualmente presentan áreas foliares menores que 

las que se reproducen vegetativamente (Passioura 1994). 

 3) El efecto del estrés hídrico sobre el crecimiento, el cual conduce a una 

disminución del área foliar (Passioura 1994). 

Para el caso específico de R. atropurpurea, Silva (2010) reportó valores 

promedio de área foliar de 110 cm2 en hojas de individuos adultos.  Por su 

parte, Rosquete (2004) reportó valores promedio de 93 cm2 en hojas de 

individuos adultos. Nuestros valores promedio para hojas de individuos adultos 

bajo copa de arbustos, son similares a los de Silva (2010) mientras que para 

adultos expuestos son similares a los de Rosquete (2004). Por otra parte, 

Baruch y Smith (1979) en sus estudios determinaron el área foliar por individuo, 

reportan un valor de 5,674 cm2 por planta.  Nuestros valores de área foliar en 

individuos adultos están entre 933 cm2 y 4443 cm2. Por otra parte, la mayoría 

de los autores coinciden en que el AFE es una característica que está 

altamente relacionada a las diferentes estrategias de crecimiento en plantas, en 

general, altas AFE están asociadas a altos contenidos de nitrógeno, altas tasas 

fotosintéticas y a las eficiencias en la obtención de recursos (Lambers et al. 

1998). Mientras que especies con bajas AFE se asocian a plantas 

conservadoras de recursos (Porter y Evans, 1998). El AFE podría ser utilizado 
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como un índice de escleromorfismo, valores bajos de AFE se han relacionados 

con una alta capacidad para resistir una baja disponibilidad de agua (Ogaya y 

Peñuelas, 2006). 

Dulhoste (2010) indica que los valores de AFE tendrán una mayor variación 

causada por las condiciones ambientales en las que se desarrollan las plantas 

y la capacidad de estas especies a responder a los cambios ambientales, más 

que a variaciones causadas por otros factores (estadíos sucesionales). Por otra 

parte, hojas con bajas AFE han sido consideradas como hojas desarrolladas 

para condiciones de sol (Boardman 1977, Bazzaz 1996, Castrillo 2006, 

Markesteijn et al. 2007), mientras que hojas más delgadas estarían 

desarrollándose en ambientes de menor radiación. En este orden de ideas, 

Silva (2010) reportó para R. atropurpurea, valores de  AFE de 44,4 cm2/g. En 

este trabajo los valores en individuos expuestos fue inferior, mínimos (36 

cm2/g) máximos (42 cm2/g) y en los individuos bajo copa de arbustos fue 

superior (50 cm2/g) máximos (55 cm2/g) y aunque no encontramos diferencias 

significativas (P<0,05) ni en micrositios ni estadíos, se puede observar que los 

individuos expuestos tanto juveniles como adultos mantienen una menor AFE. 

Es posible que la combinación de una menor radiación incidente y condiciones 

hídricas más favorables, permitan que plantas desarrollen hojas más delgadas 

y menos esclerófilas en individuos bajo copa de arbustos, lo que les permitiría 

aumentar su inversión en área foliar fotosintética y disminuir su inversión en 

mecanismos de resistencia al estrés hídrico o de exceso de radiación (Rada y 

Azócar 2006). 
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5.5 Características espectrales   
 
Existe una serie de características de las hojas que podrían estar involucradas 

en la reflectancia, absorbancia y transmitancia. Roth (1973) encuentra para R. 

atropurpurea canales secretores con un contenido de resina y que le da el olor 

característico a estas plantas, pero en menor número que otras Espeletias de 

paramo altiandino. Lambers et al. (1998) reportaron el desarrollo de estructuras 

y compuestos reflectantes en la epidermis (pubescencia, lípidos en forma de 

ceras y sales). La especie estudiada no presenta pubescencia en las hojas, 

pero si una cera que pudiera estar influyendo en estos procesos.  En cuanto a 

la transmitancia y absorbancia no se encontraron reportes, pero las diferencias 

entre especies e individuos podrían estar dada por factores como: el estado 

nutricional de la planta, la anatomía de la hoja, el estado fenológico, contenido 

de clorofila, otros pigmentos etc.  Silva (2010) encontró que R. atropurpurea 

refleja 9 %, absorbe 88% y transmite 3%, de la radiación que alcanza la 

superficie foliar, y que las hojas de R. atropurpurea son las que menos reflejan 

en comparación con otras rosetas, y a su vez las que más radiación absorben. 

Resultados diferentes encontró Rosquete (2004) (Reflectancia 11%, 

absorbancia  77% y transmitancia 12%). Además este autor, al comparar R. 

atropurpurea con E. schultzii, encontró que las estrategias con que ambas 

especies enfrentan el exceso de radiación son contrastantes, R. atropurpurea 

refleja aproximadamente la mitad de la radiación que E. schultzii,  pero 

transmite el doble y en consecuencia absorben igual. 

Nuestros resultados presentan diferencias a los reportados por estos autores, a 

nivel de estadios sólo hubo diferencias significativas (P<0,05) en reflectancia, 

entre adultos bajo copa de arbustos y expuestos, además existe una leve 



70 

 

tendencia a que los adultos reflejen y, transmitan menos que los juveniles, y 

absorben un poco más, indiferentemente del sitio donde se establezcan. En 

términos de estadios si hubo diferencias entre adultos y juveniles expuestos 

para todas las características espectrales y para los individuos bajo dosel solo 

en transmitancia existió diferencia significativa.  Sin embargo, estos valores  

tienen mayor similitud con los reportados por Silva (2010) en el mismo sitio de 

muestreo nuestro. Cabe considerar que R. atropurpurea  presentó similitud con 

las demás rosetas gigantes del páramo con las variables anteriormente 

medidas en este trabajo pero en términos de sus características espectrales 

difieren con los reportados por Rosquete (2004) para una especie pubescente, 

ya que R. atropurpurea refleja casi tres (3) veces menos, absorbe 15 % más y 

sólo transmite 2% menos.   

 

5.6 Relación médula área foliar   
 
Goldstein et al. (1984) señalan la importancia de la presencia de la médula en 

el tallo de las rosetas gigantes del páramo. Esta médula permite la acumulación 

de agua que a su vez permite mantener potenciales hídricos foliares más 

positivos y mantener de esta forma conductancias estomáticas que puedan 

favorecer la adquisición de CO2. Bajo esta premisa, Giraldo (2009) señala que 

el cierre estomático es más importante en las plantas jóvenes que en las 

adultas, atribuyéndole a la médula (más desarrollada en los individuos adultos) 

un rol importante en el balance hídrico de las especies. Resultados similares se 

han reportado para algunas especies de rosetas caulescentes (Goldstein et al. 

1984, Meinzer et al. 2003). Nuestros resultados, aunque hubo una correlación 

entre el tamaño de la médula y el área foliar, no apoyan lo encontrado por 
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estos autores, ya que las conductancias estomáticas tanto en adultos como en 

juveniles presentan gran similitud.   

Se ha postulado y comprobado experimentalmente que el bajo nivel de 

capacitancia hídrica (Relación entre el volumen de médula del tronco y el área 

foliar) (Goldstein et al. 1985) y la falta de habilidad de ajuste osmótico a 

periodos de baja disponibilidad de agua en el suelo (Goldstein et al. 1985, 

Orozco 1986) son causas de mortalidad relevantes en individuos juveniles de 

rosetas gigantes. Sin embargo, por observaciones en campo, encontramos que 

los individuos que provenían de semilla (menor diámetro de la roseta, no 

clónales, no agrupado) eran más escasos que aquellos que provenían de 

reproducción vegetativa (mayor diámetro, con mas individuos clónales en el 

rizoma, agrupados). Con relación a la médula, Rada et al. (2012) encontraron 

que los estadíos intermedios y juveniles de C. Moritziana, en la época húmeda, 

presentaban conductancias estomáticas altas. No obstante en este trabajo no 

corrobora lo encontrado por estos autores ya que se encontró que la relación 

entre el tamaño de médula y el área foliar, estaría determinado, no sólo por el 

estado fenológico en que se encuentre el individuo, sino también por el tipo de 

reproducción del cual provenga. 

En conclusión, el páramo de San José corresponde a un páramo seco en la 

cordillera de Mérida, pero las condiciones ambientales de algunos de sus sitios 

presentan características de sitios húmedos que, como se ha establecido en 

diferentes trabajos, esta condición estaría ocurriendo en los límites con la 

vertiente húmeda. Nuestro sitio en particular presenta características de 

ambientes húmedos, ya que en los 15 meses de toma de datos se presentaron 

dos periodos estacionales, un periodo de época húmeda 10 meses y casi  2 
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meses correspondientes a época seca. Además pudimos notar como las nubes 

(siendo esta una de las características más importantes de estos sitios) y 

lluvias se presentan a lo largo del año, con la particularidad de que sólo llegan 

a este sitio y no se desplazan altitudinalmente más abajo. 

Efectivamente los sitios bajo copa de arbustos parecieran ser más favorables, 

en términos hídricos, para el establecimiento de especies, pero esto no es del 

todo cierto para Ruilopezia atropurpurea, ya que también fue observada en 

lugares expuestos. Se generan interrogantes sobre la relación entre arbustos y 

R. atropurpurea, ¿quién está favoreciendo a quien? Partiendo de esta premisa, 

la clasificación del concepto monocárpica para esta especie no está del todo 

muy clara y genera dudas al respecto, pues puede ser monocárpica para el 

individuo pero perenne para la población. 

A nivel ecofisiológico y en comparación con los trabajos realizados por otros 

autores en los páramos y altas montañas, en general se encontraron muchas 

similitudes en los resultados de R. atropurpurea con las demás rosetas que 

habitan estos lugares, algo interesante pues las características morfológicas de 

R. atropurpurea difieren de las distintas especies de estas altitudes. 

Las diferencias entre las variables estudiadas (temperaturas foliares, 

potenciales hídricos e intercambio de gases) pudieran estar más influenciadas 

en términos estacionales que a nivel de estadíos y micrositios, pero con una 

leve tendencia a ser los individuos juveniles expuestos los que se ven más 

afectados, al punto que fueron los únicos que en horas de medio día en un día 

soleado, mostraron potenciales hídricos más negativos que los del punto de 

pérdida de turgor, pero a su vez los que presentaron mayor elasticidad en las 

paredes. 
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6. PERSPECTIVAS DE INVESTIGACIÓN   
 

En nuestro estudio quisimos abordar, de manera exploratoria, las diferencias 

ecofisiológicas y morfológicas que presenta R. atropurpurea con respecto a 

estadíos y micrositios bajo las condiciones extremas (altas radiaciones, altas y 

bajas temperaturas, déficit hídrico estacional, entre otros) de un páramo. Pero 

podrían existir otras diferencias que darían respuesta a una serie de 

interrogantes al término de este trabajo, entre los que encontramos: 

 

 ¿Qué tanta similitud tiene nuestro sitio de estudio con micrositios de la 

vertiente húmeda, y como varían estas variables altitudinalmente? 

 ¿Existen diferencias a nivel ecofisiológico (Relaciones hídricas, 

intercambio de gases etc.) y morfológico (área foliar, AFE, tamaño de 

médula etc.) entre los individuos que provienen de reproducción sexual y 

asexual, y como se distribuyen en el ecosistema páramo? 

 Conocer la fenología de Ruilopezia atropurpurea, para entender los 

ciclos reproductivos, relación de crecimiento y edad de los individuos y si 

estos varían en diferentes ambientes. 
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8. ANEXOS 
 
Anexo 1. Resumen mensual de temperaturas para los micrositios expuesto y 
bajo copa de arbustos.  Noviembre de 2010 a febrero de 2012. Valores 
máximos (max), mínimos (min) y promedios y error (Prom). 

AÑO

No 

DIAS MESES Max Min Prom ± error Max Min Prom ± error

2010 13 NOVIEMBRE 28,7 2 10,4  ± 0,11 15,4 4,5 9,4 ± 0,05

2010 31 DICIEMBRE 34,4 -2,4 9,9  ± 0,08 17,2 0,5 8,9 ± 0,03

2011 31 ENERO 35,7 -3,4 9,5  ±  0,10 20,1 -1,2 8,1 ± 0,04

2011 28 FEBRERO 35,7 -2 9,8  ± 0,09 17,7 0,4 8,4  ± o,o4

2011 31 MARZO 34 0,7 9,7  ± 0,06 16,6 3 8,8 ± 0,03

2011 14 ABRIL 29,5 4,2 10,5  ± 0,09 17,2 4,5 9,9 ± 0,04

2011 11 JUNIO 29,1 2,9 10,6  ± 0,11

2011 31 JULIO 29,5 2 9,9  ± 0,06

2011 31 AGOSTO 27,9 2,5 9,9  ± 0,06 22,9 4,3 8,9  ± 0,03

2011 30 SEPTIEMBRE 29,9 2,5 9,9  ± 0,07 22,4 3,5 8,9 ±  0,03

2011 19 OCTUBRE 30,3 4,2 10,7  ± 0,09 21,6 2,2 9,0 ± 0,03

2011 10 NOVIEMBRE 24 3,4 9,6 ±0,07

2011 14 DICIEMBRE 26,7 1,2 9,4  ± 0,11 16,3 1,3 8,3± 0,06

2012 31 ENERO 28,3 0,7 9,3  ± 0,08 20,4 0,7 8,4 ± 0,04

2012 23 FEBRERO 29,5 -0,6 9,6  ± 0,10 23,2 0,3 8,6 ± 0,06

Total 348

TEMPERATURA ºC
EXPUESTA BAJO COPA DE ARBUSTOS

 
 
Anexo 2.  Resumen mensual de radiación total (8:00 a 16:00) para los 
micrositios expuesto y bajo copa de arbustos. Noviembre de 2010 a febrero de 
2012. Valores máximos (max), mínimos (min) y promedios y error (Prom). 

RADIACION W m-2( 8AM - 4PM)

AÑO

No 

DIAS MESES
Max Min Prom  ± error Max Min Prom ± error

2010 13 NOVIEMBRE 1147 3 266 ± 5 784 3 42 ± 1,2

2010 31 DICIEMBRE 1277 17 275 ± 3,4 583 3 41 ± 0,7

2011 31 ENERO 1191 17 272 ± 4,2 897 3 49 ± 1,1

2011 28 FEBRERO 1277 12 326 ± 4,3 873 3 48 ± 1,1

2011 31 MARZO 1277 11 311 ± 3,2 824 3 39 ± 0,7

2011 14 ABRIL 1277 27 263 ± 4 482 3 38 ± 0,7

2011 11 JUNIO 1277 13 313 ± 6,6 752 3 57 ± 1,1

2011 31 JULIO 1277 8 283 ± 3,3 1032 3 54 ± 1,2

2011 31 AGOSTO 1277 18 298 ± 3,6 847 3 51 ± 1,0

2011 30 SEPTIEMBRE 1277 6 29 ± 3,5 1051 3 50 ± 1,1

2011 19 OCTUBRE 1233 13 301 ± 4,6 777 3 46 ± 0,7

2011 10 NOVIEMBRE 463 6 44 ± 1,2

2011 14 DICIEMBRE 778 3 41 ± 1,1

2012 31 ENERO 1199 21 339 ± 4,3 976 3 49 ± 1,2

2012 23 FEBRERO 1277 14 415 ± 5,1 929 4 58 ± 1,2

Total 348

EXPUESTA BAJO COPA DE DOSEL
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Anexo 3. Resumen mensual de contenido de agua en el suelo a -5 cm del 
suelo para los micrositios expuesto y bajo copa de arbustos. Noviembre de 
2010 a febrero de 2012. Valores máximos (max), mínimos (min) y promedios y 
error (Prom). 

 

AÑO

No 

DIAS MESES
Max Min Prom ± error Max Min Prom 

2010 13 NOVIEMBRE 0,5 0,4 0,43 ± 0,0007 0,5 0,5 0,48 ± 0,0003

2010 31 DICIEMBRE 0,5 0,4 0,42 ± 0,0004 0,5 0,4 0,47 ± 0,0003

2011 31 ENERO 0,5 0,4 0,42 ± 0,004 0,5 0,5 0,48 ± 0,001

2011 28 FEBRERO 0,5 0,3 0,34 ± 0,0004 0,5 0,4 0,46 ± 0,00001

2011 31 MARZO 0,5 0,4 0,41 ± 0,0004

2011 14 ABRIL 0,5 0,4 0,41 ± 0,0007

2011 11 JUNIO 0,5 0,4 0,46 ± 0,0004

2011 31 JULIO 0,5 0,4 0,47 ± 0,0002

2011 31 AGOSTO 0,5 0,5 0,47 ± 0,0002 0,5 0,2 0,34 ± 0,0008

2011 30 SEPTIEMBRE 0,5 0,4 0,47 ± 0,0002 0,5 0,2 0,34 ± 0,0007

2011 19 OCTUBRE 0,5 0,5 0,48 ± 0,0002 0,5 0,3 0,34 ± 0,0006

2011 10 NOVIEMBRE 0  0,0 0,5 0,3 0,31 ± 0,0009

2011 14 DICIEMBRE 0,4 0,3 0,37 ± 0,0002 0,5 0,3 0,33 ± 0,0004

2012 31 ENERO 0,3 0,2 0,28 ± 0,0006 0,3 0,3 0,26 ± 0,0003

2012 23 FEBRERO 0,2 0,1 0,16 ± 0,0004 0,2 0,2 0,21 ± 0,0002

Total 348

CONTENIDO DE AGUA EN EL SUELO A -5 cm (m3/m3) 

EXPUESTA BAJO COPA DE ARBUSTOS

 
 

Anexo 4.  Valores promedios diarios de temperatura de aire y hoja en días 
nublados y soleados en individuos de Ruilopezia atropurpurea para la época 
húmeda (Marzo) y época seca (Enero). 

 

MARZO

 Hoja  Aire Hoja Aire

JUVENIL BAJO COPA 9,4 0,2  7,5 9,1 ± 1,3 9,8

ADULTO BAJO COPA 9,2 0,3 8,4 9,6 ± 0,4 9,1

JUVENIL EXPUESTA 9,9 ± 0,4 9,3 11,8 ± 0,6 10,8

ADULTO EXPUESTA 10 ± 1 10,5 10,9 ± 1,1 10,9

ENERO

 Hoja Aire Hoja Aire

JUVENIL BAJO COPA 13,5 ± 0,4 15,4 14,2 ± 0,6 14,7

ADULTO BAJO COPA 17,7 ± 0,4 16,3 15,1 ± 3,3 13,7

JUVENIL EXPUESTA 16,2 ± 1,3 16,5 19 ± 1 16,7

ADULTO EXPUESTA 14,7 ± 0,3 16,4 17,5 ± 2,4 17,3

TEMPERATURA ºC  HOJA - AIRE 

NUBLADO SOLEADO

NUBLADO SOLEADO

TEMPERATURA ºC  HOJA - AIRE 
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Anexo 5.  Valores promedios de los principales componentes del potencial 
hídrico foliar en juveniles y adultos  bajo copa de arbustos y expuestos 
obtenidos a través de curvas presión-volumen, realizadas durante tres meses 

distintos (n=5 para cada mes) () error estandar. Ψtlp: Potencial osmótico en el 
punto de pérdida de turgor (MPa); Ψ100: Potencial osmótico de saturación 
(MPa); ε : Módulo de elasticidad (MPa). CRHtlp : Contenido relativo de agua en 
el punto de pérdida de turgor  (MPa). 

 

ADULTO BAJO 

COPA Ψtlp Ψ100 ε CRHtlp

Diciembre (-1,02 ± 0,06) (-0,51 ± 0,117) 15,3 ± 3,683 0,853 ± 0,051

Marzo (-1,44 ± 0,11) (-1,25 ± 0,082) 37,98 ± 11,119 0,83 ± 0,034
Enero (-1,67 ± 0,04) (-0,99 ± 0,151) 10,66 ± 0,478 0,796 ± 0,01

ADULTO 

EXPUESTA

Diciembre (-1,06 ± 0,092 (-0,78 ± 0,021) 16,45 ± 7,566 0,89 ± 0,057

Marzo (-1,46 ± 0,149) (-0,99 ± 0,158) 17,82 ± 3,172 0,84 ± 0,021
Enero (-1,76 ± 0,128) (-0,85 ± 0,199) 16,15 ± 1,968 0,745 ± 0,026

JUVENIL BAJO

COPA

Diciembre (-1,16 ± 0,035) (-0,55 ± 0,123) 25,8 ± 4,494 0,863 ± 0,009

Marzo (-1,39 ± 0,082) (-1,15 ± 0,062) 48 ± 12,894 0,954 ± 0,014
Enero (-1,45 ±0,074, (-0,76 ± 0,172) 20,13 ± 5,107 0,833 ± 0,036

JUVENIL EXPUESTA

Diciembre (-1,4 ±) (-0,42 ±) 10,8 ± 0,82 ±

Marzo (-1,48 ± 0,103) (-1,15 ± 0,145) 16,75 ± 5,214 0,9 ± 0,015

Enero (-1,42 ± 0,212) (-0,7 ± 0078) 17,43 ± 6,305 0,77 ± 0,036

CURVAS PRESION VOLUMEN 
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Anexo 6. Resumen de trabajos en intercambio de gases en plantas de alta 
montaña. 
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Anexo 7. Diferencias significativas (P<0,05) de los máximos promedios de 
potenciales hídricos.  

EPOCA 

HUMEDA

EPOCA 

SECA
SOLEADO / NUBLADO NUBLADO SOLEADO NUBLADO SOLEADO

HUMEDA VS SECA HUMEDA HUMEDA SECA SECA

JUVENILES 

EXPUESTAS
X X X

JUVENILES BCA X X

ADULTAS 

EXPUESTAS 
X X

ADULTAS BCA X

X

X

SOLEADO VS NUBLADO

X X

 
 
 
 


