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RESUMEN

Chusquea purdieana, C. serrulata y C. spencei son los tres bambues leflosos mas comunes en los Andes venezolanos, las dos
primeras son trepadoras del bosque nublado y la tercera es un arbusto asociado al bosque preparamero-arbustal paramero.
Con el objeto de determinar la influencia de la forma de vida, habitat, estructura morfoanatomica y altitud sobre la respuesta
ecofisiologica de estas tres especies, se realizaron analisis multivariados incluyendo tanto atributos ecofisiologicos como
morfoanatomicos a lo largo del gradiente bosque nublado-paramo (2450-3320 m snm). Los atributos ecofisiologicos analizados
fueron aquellos involucrados en la respuesta hidrica, intercambio de gases, contenido de nitrogeno foliar y eficiencia en el
uso del nitrogeno. Los morfoanatomicos: area foliar especifica, diametro de vasos caulinares y densidad estomatica. Los
estudios ecofisiologicos y mediciones microclimaticas se realizaron a 2450 m en el caso de las especies trepadoras, a 3025
y 3320 m en el de la arbustiva. Los analisis multivariados basados exclusivamente en atributos ecofisioldgicos revelaron una
marcada uniformidad en este género, que impidio separar a estas especies en funcion de su forma de vida, habitat y distribucion
altitudinal. Sin embargo, cuando se analizaron en conjunto atributos ecofisiologicos y morfoanatomicos se obtuvo tanto una
segregacion interespecifica como entre formas de vida. La homogeneidad fisiologica observada en este grupo se atribuyo en
primer lugar, a su estrecha asociacion a condiciones de elevada humedad y nubosidad, y en segundo lugar, a que Chusquea
constituye un grupo relativamente nuevo, en el que la diversificacion morfologica no se refleja en un nivel fisiologico.
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ABSTRACT

Chusquea purdieana, C. serrulata and C. spencei represent the three most common woody bamboos of the Venezuelan Andes;
the first two are climbers that grow in the cloud forest-subparamo forest ecotone, whilst the third is a shrub associated to the
subparamo forest-paramo shrubland. With the purpose of determining the influence of life-form, habitat, morphoanatomical
traits and altitude on the ecophysiology of these three species, a comparative multivariate analysis was carried out, involving
water relations, leaf-gas exchange traits, foliage leaf nitrogen content and nitrogen use efficiency. The morphoanatomical traits
studied were: specific leaf area, xylem vessel diameter and stomatal density. The ecophysiological studies and microclimate
measurements in the two climbing species were carried out at 2450 m, and in the case of the shrub, at 3025 and 3320 m.
Multivariate analysis based exclusively on ecophysiological traits revealed a pronounced ecophysiological uniformity in this
genus that impedes differentiating climbers from shrubs, as well as between populations and species growing at different
altitudes. However, when the analysis included both morphoanatomical and ecophysiological traits, it was possible to separate
both life-forms and species. The physiological homogeneity observed in this group was related in the first place, with their
close association to conditions characterized both by elevated humidity and cloudiness, and in second place, to the fact that
Chusquea represents a relatively new group; therefore, morphological diversity is not yet reflected on a physiological leve.
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INTRODUCCION

En los Andes tropicales, el limite superior del
bosque continuo varia considerablemente,
dependiendo principalmente de factores abidticos
como el tipo de vertiente (seca o humeda), la
topografia, exposicion de la ladera (Monasterio
1980, Sarmiento 1986, Suarez-del Moral y
Chacon 2011) y naturaleza del material parental
(formacion geologica). En vertientes humedas,
el limite arboreo puede ascender hasta los 3600
m snm (Di Pasquale et al. 2008); sin embargo,
en los Andes venezolanos, este limite suele
situarse entre los 2800 y 3500 m (Ramirez et al.
2011). Generalmente, alrededor de los 2800 m,
la altura del dosel del estrato boscoso disminuye
dramaticamente, asi como la densidad de epifitas
vasculares y trepadoras lefiosas; a partir de los
3100 m, el bosque se vuelve discontinuo, y se
aprecia un mosaico de vegetacion conformado
por parches de vegetacion boscosa que alternan
con la vegetacion tipica de paramo dominada
por arbustos esclerdfilos, rosetas y gramineas en
macolla (Smith 1994, Bader et al. 2007, Ramirez
et al. 2011). Asociados a todos los ecosistemas
boscosos y de paramo de los diferentes pisos
altitudinales de los Andes tropicales, crecen una
diversidad de bambties lefiosos, pertenecientes a
los géneros Arthrostylidium, Aulonemia, Chusquea
y Rhipidocladum. El género Chusquea se destaca
de los otros géneros por ser el mas diverso en
especies y en formas de vida, con representantes a
lo largo del gradiente altitudinal bosque nublado-
bosque preparamero-paramo, entre los 1800 y
4000 m snm, en consecuencia, adopta formas de
vida trepadoras y arbustivas (Clark 1989, Young
1991, Clark 1997, Stern et al. 1999, Clark y
Judziewicz 1999, Bussman 2002, Nifio et al.
2007, Cuello et al. 2009, Clark y Ely 2011). En
los bosques nublados de los Andes venezolanos,
entre los 2200 y 2800 m snm predomina la forma
de vida trepadora; entre los 2800-2900 m snm,
se solapa el habito trepador con el arbustivo en
vertientes humedas, y a partir de los 3000 m y
hasta los 4000 m snm, crecen exclusivamente
bambues arbustivos (Clark 1989, Stern ef al.
1999, Ramirez et al. 2011, Ely 2009, Arzac et
al. 2011, Clark y Ely 2011). El amplio intervalo
altitudinal del género Chusquea en los Andes
tropicales sugiere el desarrollo de adaptaciones
morfologicas y fisioldgicas relacionadas con
el intercambio de gases, el balance hidrico y la
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resistencia a bajas temperaturas para adaptarse
a las variaciones ambientales que condiciona el
gradiente altitudinal bosque nublado-paramo. Por
encima de los limites del bosque continuo (3100 m)
la temperatura diaria fluctiia considerablemente,
con temperaturas nocturnas cercanas o incluso
debajo de los 0°C que pueden aumentar hasta
35 °C en horas de mediodia. En los ecosistemas
tropicales de alta montafia se genera un gradiente
altitérmico en el cual la temperatura del aire
disminuye aproximadamente 0,6 °C cada 100 m
altitudinales (Rundel 1994). El gradiente altitudinal
no solo afecta la temperatura sino que afecta por
igual variables atmosféricas y edafologicas. En el
primer caso, incrementa la fraccion de radiacion
del espectro UV y paralelamente disminuye la
concentracion de dioxido de carbono y oxigeno
atmosférico; en el segundo, disminuye el contenido
y disponibilidad de nutrientes como el nitrogeno
y el fosforo (Monasterio y Reyes 1980, Rundel
1994, Azocar y Rada 2006). Las variaciones
en las condiciones ambientales a lo largo de
gradientes altitudinales implican el desarrollo
de adaptaciones funcionales en aquellos grupos
de plantas que ocupan intervalos de distribucion
altitudinal amplios, sin embargo; hasta la fecha,
los estudios de esta naturaleza se limitan a las
rosetas caulescentes del género Espeletia y a
especies arboreas del género Polylepis. En el
caso de las especies de Espeletia, se aprecia
una importante plasticidad morfoanatomica y
fisiologica. La plasticidad morfoanatomica se
relaciona con modificaciones del area foliar y las
dimensiones celulares; la fisiologica, con ajustes
del aparato fotosintético (tasas de fotosintesis,
puntos de compensacion y temperaturas Optimas
de fotosintesis), en el balance hidrico (disminucion
en el contenido relativo de humedad apoplastico,
potenciales hidricos y osmoticos foliares) y en el
contenido de macronutrientes como el nitrogeno
(Baruch 1979, Goldstein et al. 1985, Rada et
al. 1992, Rada et. al. 1998). En Polylepis, las
adaptaciones funcionales de las especies a lo largo
de gradientes latitudinales y altitudinales amplios
también involucran modificaciones en la respuesta
fisiologica, concretamente con ajustes en las tasas
de fotosintesis, potencial hidrico y osmotico foliar
(Goldstein et al. 1994, Rada et al. 2004, Azbcar
et al. 2007). Curiosamente, en el grupo de las
gramineas, se desconocen las adaptaciones morfo-
funcionales desarrolladas a lo largo de gradientes
altitudinales amplios en ecosistemas tropicales de
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alta montafia, a pesar de tratarse de unos de los
grupos mas conspicuos en estos ambientes. Los
estudios ecofisioldgicos en gramineas herbaceas
de ecosistemas con temperaturas —extremas
se concentran principalmente en ecosistemas
semidridos, articos y antarticos (Montiel et al.
1999, Niu et al. 2005, Liu y Osborne 2008) y
en ecosistemas andinos, se limitan al estudio
realizado por Marquez et al. (2006) relacionados
con la tolerancia a bajas temperaturas. En el caso
de las gramineas seudolefiosas como los bambtes,
los estudios de esta naturaleza realizados abarcan
en su mayoria a los bambues arborescentes de
interés comercial cultivados en China, Japon e
India; especificamente, Arundinaria japonica,
Bambusa tulda, Dendroclamus giganteus, D.
strictus, Guadua angustifolia y Phyllostachys
pubescens (Agata et al. 1985, Li et al. 2000,
Kumar et al. 2002) y algunas arbustivas de
sotobosque pertenecientes a los géneros Sasa
(Ishikawa 1984, Agata et al. 1985, Lei y Koike
1998, Tanaka 2002, Motomura et al. 2008) y
Sasamorfa (Tanaka 2002). En Suramérica, los
estudios ecofisiologicos en bambuies se limitan
a bambues trepadores no andinos del bosque
htimedo de Panama (Rhipidocladum racemiflorum,
Cochard et al., 1994) y del Bosque Atlantico
Argentino (Chusquea ramossisima, C. tenella y
Merostachys clausenii, Saha et al. 2009, Montti
2010). Los estudios realizados hasta la fecha indican
que los bambues seudolefiosos poseen una elevada
plasticidad para aclimatarse a diferentes condiciones
luminicas, con tasas fotosintéticas comparables a
las de dicotiledoneas C, (Agata et al. 1985, Lei y
Koike 1998, Montti 2010). Por otro lado, son poco
propensos a la fotoinhibicion en condiciones de
elevada radiacion (Kumar et al., 2002) y se destacan

por ser muy resistentes a los procesos de cavitacion
en el xilema inducidos por estrés hidrico (Cochard et
al. 1994, Saha et al. 2009).

Con el propdsito de conocer las adaptaciones
funcionales desarrolladas por los bambues andinos
que facilitaron su establecimiento en ecosistemas
de alta montaiia, se realiz6 un estudio comparativo
entre las especies del género Chusquea, por tratarse
del unico género de bambues con representantes
asociados al gradiente altitudinal bosque-paramo.
Para cumplir dicho objetivo, se realiz6 un estudio
comparativoabarcandodosbambuestrepadoresdel
bosque nublado y uno arbustivo, asociado tanto al
bosque preparamero como al pdramo propiamente
dicho. La seleccion de atributos ecofisiologicos y
morfoanatémicos obedece al hecho de que ambos
son afectados por las variaciones microclimaticas
que condiciona el gradiente altitudinal bosque
nublado-paramo. Los atributos ecofisiologicos
usualmente mas afectados por la altitud son
aquellos involucrados en la respuesta hidrica,
el intercambio de gases y la eficiencia en el uso
de del nitrogeno (Baruch 1979, Goldstein et
al. 1989, Rada et al. 1987, Cabrera et al. 1998,
Cavieres et al. 2000, Rada et al. 1998, Azbcar y
Rada 20006), y los morfoantomicos: el area foliar
especifica, el diametro de los vasos xilematicos
y la densidad de estomas (Fahn 1990, Ely et al.
2005, Ely 2009, Kiyota 2011). El presente estudio
pretendia responder las siguientes preguntas:
1- Sabiendo que el gradiente altitudinal bosque-
paramo condiciona gradientes luminicos, térmicos
e hidricos, ;en qué medida influye sobre atributos
funcionales fisioldégicos y morfoanatomicos
claves?, 2- ;como afecta la forma de vida a estos
atributos funcionales?, 3-;cuéles son los atributos
mas afectados por la altitud?

Tabla 1. Temperaturas del aire (T) y humedad relativa (HR) registradas en el bosque nublado de Monte Zerpa y
en los paramos de La Culata y La Aguada durante las épocas seca y humeda. Max: temperatura maxima absoluta,
Min: temperatura minima absoluta, Prom: temperatura promedio con su respectivo error estandar.

Epoca Seca

Epoca Humeda

Localidad T (°C) HR % T (°C) HR %
Max Min Prom Max  Min Prom

Monte Zerpa 20 7,03  13,2+0,1 76+3,5 16,7 8,3 13,24+0,1 87+4,8

La Culata 18,8 -0,16 9402 6547 18 4,3 9,540,9  78£3,7

La Aguada 20 -0,68 7,840,1 68+4,8 19 2,0 7,4£1,1  8042,5
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Es factible que tanto la forma de vida como el
habitat influencien caracteres morfoanatémicos
claves como el area foliar especifica, el diametro
de los elementos conductores y la densidad de
estomas. En los bambues de bosque nublado, se
esperaria una area foliar y una densidad estomatica
elevada, comparable a la descrita para bambues
trepadores del mismo género del bosque Atlantico
(Metcalfe y Chalk 1960, Montti et al. 2009). Por
otro lado, el habito trepador implica la presencia
de vasos anchos que proporcionen una conduccion
eficiente en todo el genet. Estas caracteristicas
morfoanatdmicas deberian estar vinculadas a tasas
de transpiracion y de conductancia estomatica
elevadas, que hipotéticamente, distinguirian a
las especies trepadoras de bosque de la especie
arbustiva de paramo. El modo y rapidez de la
propagacién vegetativa también es otro caracter
que difiere marcadamente entre bambues
trepadores y arbustivos y que debe afectar ciertos
atributos ecofisiologicos claves relacionados con
el intercambio de gases, el contenido de nitrégeno
foliar y eficiencia en el uso de este nutriente.
Los bambues trepadores se destacan por ser
muy competitivos en la colonizaciéon de claros
llegando a desplazar a las especies arboreas en
la regeneracidon de bosques atlanticos y australes
(Tabarelli y Mantovani 2000, Holz y Veblen
2006, Campanello et al. 2007). Teniendo ello
en consideracion, se esperaria que los bambues
trepadores, asi como otras plantas pioneras de
la sucesién presentasen tasas de fotosintesis
mas elevadas, aunadas a un mayor contenido de
nitrégeno foliar. En contraposicion, los bambues
arbustivos asociados a mayores elevaciones que
los trepadores, deberian presentar menores valores
para estos ultimos atributos, dado que crecen
en condiciones ambientales mas limitantes y su
propagacion vegetativa es mas lenta. Asimismo,
estos ultimos deberian presentar mayores
valores para atributos como la respiracion y los
valores de radiacion para los cuales se satura la
tasa de fotosintesis, caracteristicas observadas
previamente en otros grupos de plantas de paramo,
por su exposicion a la elevada radiaciéon que
caracteriza a estos ecosistemas (Azocar y Rada
2006, Azocar et al. 2007).

MATERIALES Y METODOS
Especies de estudio

Se seleccionaron las tres especies de bambues
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lefiosos de distribucion tanto geografica como
altitudinal mas amplia en la Cordillera de Mérida:
Chusquea purdieana Kunth, C. serrulata Pilger y
C. spencei Ernst. Las dos primeras especies son
trepadoras de la bosque nublado montano alto que
ocasionalmente crecen a la misma elevacion; sin
embargo, difieren en su abundancia como en su
distribucioén local y altitudinal en la Cordillera de
Meérida. C. purdieana presenta una distribucion
muy regular entre los 2200-2750 m snm y se
destaca como una colonizadora dominante de
claros naturales. En contraste, C. serrulata crece
entre los 2450-2900 m snm pero presenta una
distribucién muy discontinua y su genets ocupan
extensiones usualmente de pocos metros. La
tercera especie, C. spencei, es un arbusto del
paramo que crece asociado al bosque preparamero
entre los 2900-3200 m, y a arbustales parameros
entre los 3300-3650 m snm. Cabe destacar que
ninguna de estas especies crece en ecosistemas
con perturbaciones frecuentes, ni estin asociadas
a vegetacion secundaria (Ely 2009).

Los bambues asi como las gramineas herbaceas
constituyen organismos clonales, en los cuales
el individuo denominado genet estd constituido
por numerosos ramets, denominados culmos,
los cuales se propagan asexualmente mediante
rebrotes de los rizomas y enraizamiento de culmos
y sexualmente por semillas. Sin embargo, el tipo de
floracion y la extension de sus ciclos de floracion
varian mucho en funcion de la especie, su forma
de vida y del habitat. Los bambties trepadores
como C. purdieana y C. serrulata presentan una
floracion gregaria monocarpica, mientras que los
arbustos de paramo como C. spencei, presentan
eventos de floracidn asincrénica y continua (Clark
1989, Ely 2009). La extension de los ramets (y por
lo tanto de los genets) es otro caracter que también
difiere mucho en funcién de la forma de vida. En
los bambties trepadores como C. purdieana y C.
serrulata los ramets pueden llegar a extenderse
entre 3-6 m, mientras que en bambues arbustivos
como C. spencei, entre 0,8-3 m de altura.

Caracteristicas microcliméaticas de los sitios de
estudio

El estudio se realizé a lo largo de un gradiente
altitudinal de 870 m, que se extendia desde 2450
hasta 3320 m; abarcando los pisos altitudinales
con comunidades de bosques nublados, bosque
paramero y el paramo propiamente dicho. Para
abarcar este gradiente altitudinal se seleccionaron
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Figura 1. Ordenamiento en funcion de las variables que intervienen en la respuesta hidrica en C. spencei, C.
purdieana y C. serrulata durante las temporadas seca (TS) y humeda (TH). CRH": contenido relativo de agua,
E: tasa de transpiracion, &: modulo de elasticidad, DPV: déficit de presion de vapor, gs: conductancia estomatica,
¥ ’: potencial osmético en el punto de pérdida de turgor, ¥ '*: potencial osmético a saturacion, Pmin: Potencial

hidrico minimo.

tres sitios: el bosque nublado de Monte Zerpa (08°
38,92’ N and 71° 24.63° W), a una altitud de 2450
m snm, un arbustal paramero situado a 3025 m
en el paramo La Culata (N 08° 44,99’ and W 71°
04,17’), entre un cultivo de papa y un relicto de
bosque paramero, y un arbustal paramero ubicado
a 3320 m, situado en el paramo La Aguada, en el
trayecto que recorre el teleférico de Mérida (N 8°
35’and W 71°09).

En Monte Zerpa, la temperatura promedio anual
varia entre 9-14 °C. En el paramo, la temperatura
promedio anual en el gradiente de 3000-3450 m
snm varia entre 6-8 °C. A partir de 3000 m snm,
pueden ocurrir heladas nocturnas, generalmente
limitadas a la época seca (Azocar y Monasterio
1980, Azdcar 2006, Caceres 2008, Ely 2009). Los
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tres sitios mencionados presentan un régimen de
lluvias bimodal, y las precipitaciones tipicamente
disminuyen a medida que se asciende en el gradiente
altitudinal (Monasterio y Reyes 1980). En el afio en
el que se realizo el estudio, la precipitacion total fue
de 2520 mm en Monte Zerpa, 1780 mm en la Culata
y 1573 mm en la estacion La Aguada (Ely 2009).

Estudios microclimaticos

Las variables microclimaticas temperatura y
humedad relativa (HR) se midieron durante un
periodo de 8 meses con microestaciones portatiles
(marca HOBO) de medicion continua (en
intervalos de 15 min), colocados a una distancia
de 1,5 m del suelo (uno por sitio), desde febrero
2008 hasta octubre 2008.
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Estudios ecofisiologicos

Se realizaron en el afio 2008, durante la temporada
seca y la huimeda. Todas las mediciones se
realizaron durante un total de seis dias por
temporada.

Estimacion del déficit de presion de vapor

Los valores de DPV (kPa) de cada especie se
determinaron a través de mediciones puntuales
de la humedad relativa (HR) con un higrometro
digital (marca OMEGA, mod. RH-200F Stanford,
USA) y de la temperatura del aire temperatura y la
temperatura foliar (Tay Tfen °C, respectivamente),
utilizando termopares de cobre-constantan durante
los dias de medicion.

Relaciones hidricas

Estas se estudiaron tanto en campo como en el
laboratorio, en complementos de rama procedentes
de cuatro genets por especie, separados por una
distancia minima de 15 m (Ely 2009). En campo se
midio para cada especie, el potencial hidrico foliar
minimo (¥ . , MPa) alas 13:00 h, con una camara
de presion de Scholander (PMS Instruments Co.,
Corwallis, Oregon, USA), durante 3 dias por época
y por sitio. En el laboratorio se determind a partir
de curvas presion-volumen: potencial osmético de
saturacion (‘W'”’, MPa), potencial osmético en el
punto de pérdida de turgor (¥ °, MPa), contenido
relativo de agua en el punto de pérdida de turgor
(CRA?, %) y modulo de elasticidad (g).

Intercambio de Gases

Todas las variables relacionadas con el intercambio
de gases: (A, umol CO2 ms™), tasa transpiratoria
(E,mmol H,Om™s"), conductancia estomatica (gs,
mmol CO? m? s!), respiracion en la oscuridad (R,
umol CO, m* s™), CO, interno (CO,, , umol CO,
mol') y densidad de flujo fotdnico fotosintético a
la que se satura A (DFFF_, umol fotones m™ s™)
se midieron en campo con un analizador de gases
infrarojo portatil (LCA-4, ADC, Hoddesdon,
UK), durante tres dias por €poca, por sitio. Las
mediciones se realizaron en n=20 complementos
foliares por genet, en 4 genets por especie (y por
sitio, en C. spencei) separados por una distancia
minima de 15 m (Ely 2009).

Nitrogeno foliar total

La determinacion del contenido de nitrégeno
foliar se realizd unicamente durante la época
hiimeda. Se determindé como mg N,/gr de tejido
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foliar, en muestras de hojas de cuatro individuos
por especie, por sitio, mediante la titulacidon acida
con H SO, propuesta por Kjedahl y modificado
por Acevedo (1994), durante la época humeda
unicamente. Con estos valores, se determind la
eficiencia en el uso del nitrégeno (EUN).

Estudios morfoanatémicos

Area foliar especifica (AFE). Se determiné en un
total de n=20 hojas por especie, y por elevacion
en el caso de C. spencei, procedentes de 4 genets
diferentes en cada caso (5 hojas por genet). Los
culmos de los cuales se extrajeron las hojas se
colectaron en campo, y se transportaron en agua
hasta el laboratorio, donde se dejaron rehidratar
durante un periodo de 24 h. Posteriormente se
determin6 el area foliar escaneando las hojas
a 300 pixeles por cm (IrfanView for Windows
version 4.2), luego se determind el area foliar en
pixeles (Image J 1.38x) y ésta se transformo a cm?.
El peso seco foliar de cada especie se determind
en las mismas hojas previamente escaneadas, las
mismas se secaron en la estufa a 57 °C durante
72 h y se determind su peso (g) con una balanza
analitica (marca Mettler mod. PN-163, Germany).
Conocido el peso seco y el area foliar en cada caso
se procedid a determinar el area foliar especifica
(AFE, cm?%g):

AFE=Area foliar/peso seco

Determinacion del didmetro de los elementos
de vaso del xilema caulinar

El material empleado para los estudios
anatobmicos consistid en segmentos de cuatro
culmos por especie, fijados en FAA (mezcla de
formalina, dcido acético glacial y alcohol etilico
al 70 %, Johansen 1940). Con dicho material
se realizaron secciones transversales a mano
alzada, que fueron posteriormente tefiidas con
la doble coloracion de fucsina basica-azul de
astra, modificada por Luque et al. (1996) y se
montaron en glicerina acuosa al 50 % (Johansen,
1940) para ser estudiadas en un microscopio
optico modelo Zeiss Axioscop. Para determinar
el diametro de los vasos del xilema (um), se
enfoc6 en cada preparacion, aleatoriamente,
3 campos diferentes, lo cual representaba un
total de 9 campos por especie. En cada campo,
se registrd el didmetro de 3 vasos, de manera
de obtener un total de 27 mediciones por
individuo.
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Densidad estomatica y tamaiio de estomas
Estos se determinaron como N° estomas/mm?’
en cuatro individuos por especie, en segmentos
de 0,5-0,7 cm. La epidermis superior ¢ inferior
se desprendid empleando el método de Jeffrey
seguin Johansen (1940) y se tifieron siguiendo el
procedimiento anteriormente descrito. El tamafio
y densidad estomatica promedio, maxima y
minima para cada especie se determind en un total
de 27 observaciones (campos) por especie, en un
microspcopio optico Zeiss Axioscop.

Analisis de los atributos ecofisiologicos y
morfoanatémicos

Este analisis se realizdO mediante métodos
de ordenamiento, basados en el Analisis de
Componentes Principales (ACP), con el programa
PCORD para Windows, version 5.0. En este
estudio se analizaron por separado, el efecto de las
principales variables involucradas en la respuesta
hidricay en el intercambio de gases de estas especies.
En el primer caso, las variables incluidas en el
analisis de la respuesta hidrica fueron: ¥__, W' '*,
¥ 0, E, g, CRA’, DPV y gs. En el segundo anélisis,
se consideraron las siguientes variables: A, R,
gs, DFFF_, 'y la concentracion subestomatica
de CO, (CO,, ). El tercer analisis incluyé todas
las wvariables fisioldgicas antes mencionadas, ¢
incorpord otras variables: contenido de nitrégeno
foliar (N, ), eficiencia instantanea en el uso del N,
(EUN). Paralelamente, se incluyeron los siguientes
caracteres morfoanatdmicos: AFE, DV y DE.

Para cada uno de los ACP mencionados, se
construyeron matrices en las cuales las filas
estaban representadas por los individuos de cada
especie (n=4) y las columnas con las variables
mencionadas anteriormente. En el ordenamiento
con las wvariables hidricas y las involucradas
en el intercambio de gases se incluyeron
mediciones correspondientes a las temporadas
seca y himeda. En el ordenamiento realizado en
funcion de las variables fisiologicas y anatomicas,
solo se incluyeron mediciones ecofisiologicas
correspondientes a la época hiimeda, dado que las
variables morfologicas y anatomicas seleccionadas
(AFE,DVyDE) constituyenatributos estructurales
que no son afectadas por las variaciones hidricas
estacionales. Previo a los ordenamientos, fue
necesario relativizar los datos (McCune y Grace,
2002) con el objeto de homogeneizar variables
obtenidas con diferentes unidades de medicion y
de diferentes 6rdenes de magnitud.
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RESULTADOS

Microclima

Las condiciones microclimdticas a lo largo del
gradiente altitudinal bosque nublado-paramo
(2450-3320 m snm) se caracterizaron por una
elevada nubosidad durante la temporada seca,
la cual provocéd una disminucion en los valores
de radiacion medidos durante dicho periodo,
minimizando las diferencias entre las temperaturas
diurnas entre sitios. En los tres sitios de medicion,
las temperaturas minimas se presentaron en
horas de madrugada, entre las 02:00-04:00 h.
Las heladas nocturnas fueron infrecuentes en el
aflo 2008, y se limitaron a la temporada seca, con
temperaturas congelantes muy cercanas a 0 °C a
ambas elevaciones (Tabla 1). Las temperaturas
maximas del aire se registraron entre las 10:00-
13:00 h en dias despejados en los tres sitios de
estudio y los maximos valores fueron registrados
en el paramo de La Aguada durante la temporada
seca (Tabla 1). En el paramo, la diferencia de
temperatura a lo largo del gradiente altitudinal
de 295 m fue de 1,2 °C durante la época seca y
2,1 °C durante la himeda (Tabla 1). La humedad

Tabla 2. Influencia de las variables relacionadas con
la respuesta hidrica sobre el ordenamiento, basado en
el valor de correlacion r aportado por el coeficiente
Pearson-Kendall.

Variable Eje
1 2 3

k 0,92%* 0 0,06
€ 0,56* 0,16 0,37*
‘I’H100 0 0,70*  0,24*
‘I’H" 0 0,54* 0,20
CRH'® 0,06 0,01 0,13
E 0,36* 0,01 0,49%*

gs 0,07  0,35* 0,031
DPV 0,01 0,48*  0,34%

*Variables que influyen de manera significativa sobre el ordenamiento.

CRH": contenido relativo de agua, E: tasa de transpiracion,
€: modulo de elasticidad, DPV: déficit de presion de vapor,
gs: conductancia estomatica, ¥ : potencial osmotico en
el punto de pérdida de turgor, ¥ '": potencial osmoético a
saturacion, ¥ __ : Potencial hidrico minimo.
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relativa fue elevada durante todo el periodo de
estudio; los mayores valores en ambas temporadas
se registraron en el bosque nublado de Monte
Zerpa, y los menores en el paramo de La Culata
(Tabla 1). La DFFF medida en ambos sitios vario
considerablemente, en funcion de la temporada de
medicion y la nubosidad. Durante la temporada
seca, en el intervalo de 09:00-13:00 h, los
valores maximos fueron 600-1000 pmol fotones
m? s, tanto en el bosque nublado como en el
paramo (a ambas elevaciones). Durante la época
htimeda, en dias despejados, los valores de DFFF
maximos se registraron entre las 09:00-13:00 h,
y alternaron entre 1400-1800 pumol fotones m
s'en el bosque y 700-1100 pumol fotones m s™!
en el paramo a ambas elevaciones. Sin embargo,
aun en los dias inicialmente despejados, podia
nublarse repentinamente a partir de las 10:00 h,
lo cual provocaba una disminucién en los valores
de DFFF y en la temperatura del aire. Durante
la temporada humeda, los dias de medicion se
caracterizaron por ser despejados con valores de
radiacion relativamente elevados, particularmente
en el claro del bosque nublado.

Analisis basado en las variables involucradas
en la respuesta hidrica

Este primer ordenamiento indica que tanto las
especies trepadoras (C. purdieana y C. serrulata)
como la arbustiva (C. spencei), respondieron de
manera muy uniforme a las fluctuaciones hidricas
estacionales, pese a las diferencias relacionadas
con su forma de vida y a las diferencias
microclimaticas relacionadas con su hdabitat
(Fig. 1). Las mediciones realizadas se segregan
en dos grandes grupos que coincidieron con la
época de medicion: el primer grupo, ubicado
hacia el extremo derecho del primer eje reunid
los valores de las tres especies correspondientes
a la temporada seca (Fig. 1). El segundo (ubicado
al extremo izquierdo de este eje), reuni6 a todas
las mediciones correspondientes a la temporada
htimeda (Fig. 1). El primer eje de ordenacién que
explico el 43,7 % de la variacion, se correlaciono
positivamente con ¥ . 'y en forma negativa con €
y en menor proporcion E (Fig. 1, Tabla 2). En el
segundo eje (que explico el 18,8 %), las variables
que mas influyeron en el ordenamiento y que
se correlacionaron con éste de manera negativa
fueron: ¥ 'y ¥ %, DPV y en menor proporcion gs
(Fig. 1, Tabla 2). En el tercer eje de ordenamiento
(que explico el 14,3% de la variacion) las variables
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que tuvieron mas peso fueron nuevamente: E, ¢,
DPVy ¥ '

Analisisrealizado conlasvariablesinvolucradas
en el intercambio de gases

Este ordenamiento confirmé la misma tendencia
observada en el anterior, por el hecho de que
tampoco segrega a las especies trepadoras (C.
purdieana y C. serrulata) de la arbustiva (C.
spencei), ni a las poblaciones de esta ultima en
funcion de la altitud. Sin embargo, en este caso,
las mediciones no se segregaron en dos grupos
claramente definidos en funcién de la temporada
de medicion (seca’htimeda). Los tres primeros
ejes explicaron el 84,2 % de la variacion. Las
variables que influyeron en el ordenamiento en el
primer eje (que explico el 36,5 %) son, en orden
de importancia: R, gs, DFFF_ Ay CO, (Fig.
2, Tabla 3). El segundo eje (explico el 31,3 % de la
variacion) estuvo condicionado por las siguientes
variables: A_ , DFF_ vy R (Fig. 2, Tabla 3). En
el segundo eje se aprecia una tendencia a agrupar
a los individuos en funcion de la temporada de
medicion (seca’/htimeda) y de la altitud (en el caso
de C. spencei).

A_ ., DFFF,, ., gs y CO, se correlacionaron
positivamente con los dos primeros ejes de
ordenamiento, e incrementaron hacia la derecha
y en sentido ascendente, creando un gradiente
a lo largo del cual se situaron la mayoria de las
mediciones de C. serrulata correspondientes a la
temporada himeda, seguidas de las mediciones
para la misma temporada de C. purdieana y los
genets de C. spencei ubicados a 3025 m. Hacia
el extremo inferior de este eje, se situaron las
mediciones correspondientes a los individuos de
C. spencei que crecen a mayor elevacion (3320
m) para ambas temporadas, junto con las de C.
purdieana y C. serrulata correspondientes a la
temporada seca. R representa una de las variables de
mayorpesoeneste ordenamiento, correlacionandose
negativamente en ambos ejes (Fig. 2), generando
un gradiente que segregd, en sentido descendente,
a las tres especies en funcion de la temporada de
medicion y de la altitud en el caso de C. spencei. En
el tercer eje del ordenamiento (que explico el 16,4
% de la variacion), las dos variables que tuvieron
mayor peso fueron nuevamente gs y DFFF_  (Fig.
2,Tabla3). Los valoresde A de estas tres especies
fueron afectados por la temporada de medicion y en
menor grado por la altitud. Durante la temporada
seca las tres especies presentaron valores similares
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Figura 2. Ordenamiento en funcion de las variables que intervienen en el intercambio de gases en C. spencei, C.
purdieana y C. serrulata durante las temporadas seca (TS) y himeda (TH). Amax: tasa de fotosintesis méaxima,

COM: concentracion de CO, subestomatico DFFF,

densidad de flujo de fotones fotosintéticos para los cuales

se satura A, gs: conductancia estomatica, R: respiracion en la oscuridad.

(Fig. 2), y durante 1a himeda se registré un pequefio
incremento en las tasas de fotosintesis maximas de
C. serrulata y la poblacion de C. spencei ubicada
a 3025 m, por lo cual no pudo hallarse ninguna
relacion entre este atributo y la forma de vida de
estos bambues (Fig. 2).

Analisis basado en atributos ecofisiolégicos y
morfoanatémicos

Las variables ecofisiologicas incluidas en este
analisis fueron aquellas que intervienen en las
relaciones hidricas y el intercambio de gases (¥ ,
¥, ¥ DPV,E, gs, CRA% ¢,A_ ,R,CO, y
DFFF,, ), junto con otros atributos ecofisiologicos
como la concentraciéon de nitrogeno foliar y
eficienciaenelusodeestenutriente (N, . yEIUN),
y las variables morfoanatomicas que tipicamente
son mas afectadas por la forma de vida y la altitud
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(AFE, DV y DE). Cuando el ordenamiento se
realizd en funcion del primer y segundo eje que
explicaron el 28,80 y el 21% de la variacion,
respectivamente (Fig. 3) se aprecio una tendencia
a segregar a las especies trepadoras de la especie
arbustivas, y en virtud de ello, los individuos de
C. spencei se sitlian hacia el extremo derecho del
eje, mientras que los individuos de C. serrulata 'y
dos de los individuos de C. purdieana (trepadoras)
se sitian hacia el extremo izquierdo del mismo
(Fig. 3). Este primer eje estd representado por
variables tanto estructurales como ecofisiologicas,
cuya importancia en sentido decreciente es: DV,
DFFF,,, A, N, .y DE (Fig. 3, Tabla 4). En
el segundo eje, son las variables relacionadas con
la respuesta hidrica las que tienen mayor peso en
el ordenamiento, en sentido decreciente: €, V' ',
Y 0, seguidas de R (Fig. 3, Tabla 4). El tercer

>’
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Tabla 3. Influencia de las variables que intervienen con
el intercambio de gases sobre el ordenamiento, basado
en el valor de correlacion aportado por el coeficiente
Pearson-Kendall.

Variable Eje
1 2 3
Amax 0,26*  0,59* 0,07
DFFF,, 0,31*  0,39* 0,22
R 0,44*  0,46* 0,10
gs 0,40%* 0,01  0,50*
(6(0) 0,27* 0 0,07

2int

*Variables que influyen de manera significativa sobre el ordenamiento.

Amax: tasa de fotosintesis maxima, CO,, : concentracion de
CO, subestomatico DFFF, : densidad de flujo de fotones
fotosintéticos para los cuales se satura A, gs: conductancia

estomatica, R: respiracion en la oscuridad.

eje, que explico el 13 % de la variacion, esta
representado por variables tanto morfoantdmicas
como ecofisiologicas; cuya influencia en orden
de importancia fueron: AFE, CO,, 'y E. Cuando
se representa graficamente este ordenamiento
en funcién del primer y el tercer eje (Fig. 4), se
obtienen tres grupos claramente delimitados: el
primero, ubicado hacia el extremo izquierdo, esta
representado por los individuos de C. spencei
de ambas elevaciones; en el area superior C.
purdieana, y abajo y a la izquierda, C. serrulata.
En esta altima representacion, las variables que
tienen mayor influencia en el primer eje son: DV,
DFFF,, NF,A vy DE, y en el tercer eje: AFE,
CO,, v E (Fig. 4, Tabla 4).

DISCUSION

Respuesta hidrica e intercambio de gases

La respuesta hidrica de las especies trepadoras
(C. serrulata, C. purdieana) y la arbustiva (C.
spencei) resultd ser inesperadamente uniforme,
particularmente cuando se comparan éstas y la
poblacion de C. spencei situada a 3025 m. Las tres
especies coincidieron en presentar potenciales
hidricos foliares relativamente elevados, vy
con valores de ¥ ., ¥ ' ¥ ° &y DPV muy
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similares en ambas temporadas, por lo cual el
analisis basado en variables ecofisiologicas
relacionadas con las relaciones hidricas segrega
a estos tres bamblies en grupos relacionados
con la temporada de medicion (seca’humeda) y
no con su forma de vida (trepadores/arbustos),
especie, habitat (bosque nublado/paramo) o
elevacion (en el caso de C. spencei). De acuerdo
a este analisis, las variables que aparentemente
tienen mayor peso en la respuesta hidrica de
C. purdieana, C. serrulata 'y C. spencei, son en
orden de importancia: ¥ &, ¥ 'y ¥ "y tanto
aquellas que influyen de manera significativa
& B, W1, %y gs), como aquellas que no
(CRH? y DPV), varian estacionalmente en estas
tres especies, pero en magnitudes muy similares,
por lo cual no facilitan la distincion entre formas
de vida, especies o ecosistemas. Es factible que la
respuesta hidrica tan similar de estos bambues se
deba al hecho de que tanto los bambues trepadores
como los arbustivos crecen siempre proximos a rios
y quebradas (Ely, observacion personal), lo cual
debe garantizar un suministro de agua adecuado
durante todo el afio y minimizar las diferencias
entre sitios. Los bajos valores de gs y de E, asi
como las marcadas modificaciones en el moédulo de
elasticidad (&) deben haber contribuido a mantener
un balance hidrico favorable entre temporadas en
estas tres especies. El hecho de que las variaciones
entre temporadas en los valores de € en estas tres
especies fueron muy proporcionales, a pesar de
las diferencias de forma de vida y de habitat,
indica que este atributo ecofisiologico no resulta
particularmente informativo para caracterizar a los
bambues lefiosos andinos estudiados en este caso.

Si se asume que la humedad, y por lo tanto el
DPV, no constituyen factores limitantes para estas
tres especies a lo largo del gradiente estudiado;
entonces, los bajos valores de gs, E y CO,
observados tanto en bambues trepadores como
en arbustivos podrian atribuirse a las frecuentes
fluctuaciones en la radiacion incidente que se
presentaban en intervalos muy cortos (desde
horas hasta minutos), tanto en bosques nublados,
preparameros como en el paramo propiamente
dicho. Tanto las condiciones de elevada como baja
radiacion se asociaron a cierres estomaticos que se
reflejaban en una disminucion de los valores de
gs, y en consecuencia, en los valores de CO,, ,
A, E y R. Este tipo de patron ha sido observado
en arboles del dosel de bosques nublados andinos
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Figura 3. Ordenamiento en funcion de las variables fisiologicas y morfoanatomicas en C. spencei, C. purdieana
y C. serrulata durante la temporada himeda. Representacion grafica del primer eje con el segundo eje. AFE:
area foliar especifica, Amax: tasa de fotosintesis méxima, CO,, : concentracion de CO, subestomatica, CRH":
contenido relativo de humedad, DE: densidad estomatica, DFFF, : densidad de flujo de fotones fotosintéticos
para los cuales se satura A, DPV: déficit de presion de vapor, DV: diametro de vasos xilematicos, E: tasa de
transpiracion, : modulo de elasticidad, EUN: eficiencia en el uso instantdneo del nitrégeno, Gs: conductancia
estomatica, R: respiracion en la oscuridad. gs: conductancia estomética, NF: contenido de nitrogeno foliar, ¥, °:
potencial osmotico en el punto de pérdida de turgor: potencial osmoético en el punto de pérdida de turgor, ¥ '
potencial osmotico a saturacion, ¥ . : Potencial hidrico minimo.

ecuatorianos (Motzer et al. 2005) y venezolanos
(Rada et al. 2009), asi como en arboles de bosques
parameros (Cavieres et al. 2000) y en diferentes
grupos de plantas del paramo propiamente dicho
(Azbcar y Rada 2006).

La similitud en la respuesta hidrica e intercambio
de gases en grupos no emparentados a lo largo
del gradiente bosque preparamero-paramo de
La Aguada (2550-3200 m snm) fue observada
previamente por Cavieres et al. (2000) en
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Libanothamnus neerifolia y Podocarpus oleifolius,
en cuyo caso, se atribuyd la uniformidad de la
respuesta ecofisologica de ambas especies a la
elevada nubosidad presente a lo largo de dicho
gradiente. Estos hallazgos y los resultados
del presente estudio sugieren que la respuesta
ecofisiologica puede estar mas influenciada por las
condiciones ambientales locales que por la forma
de vida, o incluso el grupo filogenético, dado que
los valores obtenidos para variables como A__, gs
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Tabla 4. Influencia de las variables ecofisioldgicas y
morfoanatomicas estudiadas sobre el ordenamiento,
basado en el valor de correlaciéon aportado por el
coeficiente Pearson-Kendall.

Eje

Variable 1 2 3
AL 0,64* 0,06 0,07
DFFF,, 0,71* 0,13 0,021
R 0,17  0,45* 0,07

gs 0,16 0,01 0
co,,, 0,09 0,02  0,54*
‘I’n100 0,01  0,49* 0,02
‘I’H" 0,06  0,50* 0,05
CRH’ 0,22 0,24 0,19

€ 0,23  0,58* 0

k . 0,08 0,04 0
E 0,29 0,1 0,41*
DPV 0,08 0,08 0,12
NF 0,65* 0,16 0,06
EUN 0,03 0,22 0,03
AFE 0 0 0,75%
DV 0,83* 0,08 0,03
DE 0,58* 0,17 0,04

*Variables que influyen de manera significativa sobre el ordenamiento.

AFE: area foliar especifica, Amax: tasa de fotosintesis
maxima, CO,, : concentracion de CO, subestomatica, CRH":
contenido relativo de humedad, DE: densidad estomatica,
DFFF,,: densidad de flujo de fotones fotosintéticos para los
cuales se satura A, DPV: déficit de presion de vapor, DV:
diametro de vasos xilematicos, E: tasa de transpiracion, e:
modulo de elasticidad, EUN: eficiencia en el uso instantaneo
del nitrégeno, gs: conductancia estomatica, R: respiracion en
la oscuridad. NF: contenido de nitrégeno foliar, ¥ : potencial
osmotico en el punto de pérdida de turgor: potencial osmatico
en el punto de pérdida de turgor, ¥ ,'": potencial osmoético a
saturacion, ¥ _, : Potencial hidrico minimo.

y E en estas tres especies de bambues, entran en
el intervalo de valores reportados para especies
arboreas del bosque nublado (Rada et al. 2009), del
bosque preparamero ubicado en el limite arboreo
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(Cavieres et al. 2000) y de rosetas y arbustos del
paramo (Goldstein et al. 1989, Rada et al. 1992,
Azocar y Rada 20006).

La DFFF,, representa uno de los atributos
involucrados en el intercambio de gases que puede
variar entre temporadas en estas tres especies,
particularmente en C. serrulata; pero contrario a lo
esperado, los mayores valores correspondieron a las
especies del bosque nublado y no a las de paramo, de
alliladificultad de realizar generalizaciones respecto
a las condiciones ambientales de ecosistemas
montanos, dada su elevada variabilidad, tanto en
los cursos diarios como entre temporadas. Por
dichas razones, la DFFF tampoco constituye una
variable muy informativa para realizar distinciones
entre grupos o especies, dado que también esta
afectada por la nubosidad.

El contenido de N, foliar y la EIUN se incluyen
dentro del grupo de atributos influenciados por
las condiciones ambientales, especificamente
las condiciones edaficas locales (Azocar y Rada
2006), en el caso especifico de N, foliar, y por las
tasas de fotosintesis, en el caso de la EUIN, por
lo que tampoco permiten realizar distinciones
claras entre especies ni entre formas de vida.
Adicionalmente, ambos atributos pueden variar
en una misma especie, como demostraron las
diferencias entre las poblaciones de C. spencei
situadas a diferentes altitudes, por lo que no
podrianconsiderarse informativos paracaracterizar
especies de bambues.

Cuando se analizan de manera global las
variables relacionadas con la respuesta hidrica y
el intercambio de gases en estas tres especies de
Chusquea andinas, se hace evidente que presentan
una respuesta ecofisioldgica muy similar para la
gran mayoria de las variables evaluadas, pese a las
diferencias relacionadas con su forma de vida y
habitat a lo largo del intervalo relativamente amplio
de condiciones térmicas, luminicas e hidricas que
se presentan entre los pisos altitudinales del bosque
nublado, bosque preparamero y paramo abarcado en
este estudio (2450-3320 m). La uniformidad en la
respuesta ecofisiologica, podria ser consecuencia
de una dependencia en estas tres especies de
bambues andinos de condiciones hidricas,
luminicas y nutricionales muy particulares,
asociadas a ecosistemas pristinos, ya que ninguna
de ellas estd asociada a matrices de vegetacion
secundaria (Ely 2009), en contraposicion con los
bambues trepadores del bosque Atlantico como
Chusquea ramossisima cuya rapida colonizacion
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Figura 4. Ordenamiento en funcion de las variables fisiolégicas y morfoanatomicas en C. spencei, C. purdieana

y C. serrulata durante la temporada himeda. Representacion grafica del primer eje con el tercer eje.

AFE:

area foliar especifica, Amax: tasa de fotosintesis méxima, CO,, : concentracion de CO, subestomatica, CRH":
contenido relativo de humedad, DE: densidad estomatica, DFFF, : densidad de flujo de fotones fotosintéticos
para los cuales se satura A, DPV: déficit de presion de vapor, DV: diametro de vasos xilematicos, E: tasa de
transpiracion, : modulo de elasticidad, EUN: eficiencia en el uso instantdneo del nitrégeno, Gs: conductancia
estomatica, R: respiracion en la oscuridad. gs: conductancia estomética, NF: contenido de nitrégeno foliar, ¥, °:

potencial osmotico en el punto de pérdida de turgor: potencial osmoético en el punto de pérdida de turgor, ¥ '

potencial osmotico a saturacion, ¥ . : Potencial hidrico minimo.

de perturbaciones naturales y de origen antropico
puede llegar a impedir la regeneracion de otras
especies (Campanello et al. 2007).

Utilidad de los atributos morfoanatémicos en el
analisis multivariado

En contraste con las variables ecofisiologicas, las
variables morfoantomicas analizadas resultaron
de gran utilidad en todos los casos, tanto para
segregaciones interespecificas, como entre formas
de vida diferentes.

El AFE varia lo suficiente entre estas tres especies
como para facilitar su distincion; las mayores
diferenciassepresentan entre C. purdieanarespecto
a C. serrulata 'y C. spencei, y aparentemente estas
diferencias no estan afectadas por la altitud, como
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se puede apreciar en el caso de C. spencei.

C. purdieana, C. serrulata 'y C. spencei presentan
hojas hipoestomaticas, con estomas en una densidad
considerablemente inferior a la reportada para
algunos géneros de bambues lefiosos arbustivos
templados de los bosques de Japoén como
Arundinaria pygmaea 'y Sasa niponica (Agata et al.
1985) y trepadoras del bosque Atlantico argentino
como Chusquea ramossisima 'y C. tenella (Montti
etal. 2009). Los resultados del analisis multivariado
indican que este atributo morfoanatdmico también
podria ser apropiado para realizar segregaciones
interespecificas, particularmente entre las especies
trepadoras y la arbustiva. No obstante, es importante
tomar en cuenta que la DE puede incrementar con
la altitud, como se aprecio en el caso de C. spencei.
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Los valores de DE en C. spencei podrian constituir
una adaptacion del género Chusquea al ecosistema
paramero, donde las plantas pueden compensar
las menores concentraciones de CO, atmosférico
desarrollando una mayor densidad de estomas
(Ely 2009, Kiyota 2011) o incrementando su
eficiencia de carboxilacion (Azocar y Rada 20006,).
No obstante, es preciso realizar mas estudios
relacionados con este tema para determinar si se
trata efectivamente de un atributo que puede ser
afectado por la altitud.

Como se menciond previamente, el tejido
conductor es otro de los atributos morfoanatémicos
afectado por la forma de vida, el habitat y la altitud
en estas especies. Las dos especies trepadoras
(C. purdieana y C. serrulata) presentan vasos
con diametros semejantes a los reportado para
lianas (Bamber y Ter Welle 1994) y que son
decididamente superiores a los observados en C.
spencei. Los vasos mas anchos de C. purdieana 'y
C. serrulata son probablemente una caracteristica
propia de bambues trepadores de bambues de
bosques nublados, cuyos ramets pueden alcanzar
extensiones de hasta 6 m, para lo cual dependen
de una rapida y eficiente conduccion del agua
a lo largo de toda la extension de la planta. En
C. spencei el diametro de los elementos de vaso
disminuye con la altitud y de acuerdo a Ely (2009)
y Kiyota (2011), la reduccion en el didmetro de los
vasos en esta especie esta estrechamente asociada
a una disminucion en la estatura y extension de
los genets. En el limite inferior de su intervalo de
distribucién (2900-3000 m snm), la estatura de
sus genets estd generalmente entre los 2 y 3 m;
mientras que en el limite superior (3300-3650 m
snm), disminuye hasta 0,8-1,5 m (Ely 2009). La
disminucion en el diametro de los vasos en los
rodales de C. spencei que crecen a 3320 m podria
ser el producto de un desarrollo en condiciones
microambientales mas adversas, que tipicamente
se reflejan en una reduccion en las dimensiones
de los elementos conductores, cuyo desarrollo
representa un mayor costo energético para la planta
en relacion a otros tejidos (Lovisolo y Schubert
1998). En las poblaciones de C. spencei situadas
a mayores elevaciones, los vasos mas estrechos
probablemente contribuyen a reducir los riesgos
de embolismos inducidos por bajas temperaturas;
un fendémeno que puede presentarse en el paramo
a causa del ocasional congelamiento nocturno
del agua a elevaciones superiores a los 3000 m
(Monasterio y Reyes 1980, Az6car y Rada 2006).
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Diversificacion morfolégica vs homogeneidad
fisiologica en los bambiies lefiosos andinos
Sitomamos en consideracion que la diversificacion
morfologica y de habitats representa un evento
relativamente reciente en los bambues lefiosos
desde el punto de vista evolutivo (Fisher 2011),
podriamos comprender la notable homogeneidad
ecofisiologica observada entre especies con
diferentes formas de vida, procedentes de
diferentes latitudes y altitudes para atributos
funcionales claves como las tasas de fotosintesis.
Este estudio demostré que estas tres especies de
Chusquea andinas presentan tasas de A muy
similares a los reportados para bambues asiaticos y
australes (4-10 umol m? s'), independientemente
de si son arborescentes (Agata et al., 1985; Yang
et al. 1991 en Lei y Koike 1998), trepadores
(Montti 2010) o arbustivos (Agata ef al. 1985, Lei
y Koike 1998, Motomura et al. 2008). Otro atributo
funcional comtn que comparten estas tres especies
de Chusquea es su evasion al congelamiento
extracelular en tejidos foliares mediante el
sobrenfriamiento (Ely 2009), atributo que también
comparten con los bambues templados de Japon
de los géneros Sasa y Sasamorpha (Ishikawa
1984, Tanaka 2002) y que confirma igualmente la
homogeneidad fisiologica que existe entre bambues
lefiosos de diferentes habitos, habitats y latitudes.
La hipotesis de que la diversificacion de formas de
vida constituye un evento relativamente reciente
en bambues, y de manera particular en el género
neotropical Chusquea, se apoya en estudios
cladisticos basados en marcadores moleculares
que revelan una baja resolucién para realizar
segregaciones claras a nivel de especie en este
grupo (Fisher 2011). En la actualidad se acepta que
algunos de los grupos asociados a ecosistemas de
la alta montana tropical como los integrantes de la
subtribu Espeletiinae y los bambues constituyen
ejemplos notorios de radiacion adaptativa y
especiacion reciente (Rauscher 2002, Fisher et
al. 2009, Fisher 2011), por lo que las variaciones
morfologicas relacionadas con su forma de vida 'y
habitat ain no se reflejan en un nivel fisiologico.
Otro aspecto importante que debe ser tomado en
cuenta al analizar la uniformidad en la respuesta
ecofisioldgica de estos tres bambues a lo largo del
gradiente altitudinal bosque nublado-paramo es
su dependencia de condiciones microclimaticas
muy similares, como lo son una elevada humedad
y radiacion; dado que tanto las especies de bosque
como la del paramo crecen proéximas a cuerpos
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de agua y en condiciones tipicamente heliofitas,
y esta dependencia se refleja en una respuesta
hidrica y fotosintética muy similar, pese a las
diferencias en otros factores abidticos como la
temperatura del aire y del suelo condicionadas que
condiciona el gradiente altitudinal. Es factible que
las diferencias en los intervalos de distribucion
altitudinal de estas tres especies a lo largo del
ecotono bosque-paramo en los Andes venezolanos
estén vinculadas a limitaciones impuestas por
su forma de vida. C. purdieana y C. serrulata
probablemente no ascienden por encima del limite
del bosque continuo, por su dependencia del
estrato boscoso para desarrollarse rapidamente
y alcanzar condiciones helidfitas en el borde y
la cima del dosel. En contraposicion, C. spencei
presenta culmos erectos en la mayor parte de su
extension, por lo que no depende de otras plantas
para satisfacer sus requerimientos luminicos, pero
debido a su propagaciéon mas lenta, no puede
competir con las especies trepadoras del bosque,
por lo que se asocia a una vegetacion mas baja y
espaciada, como la que predomina en ecosistemas
parameros.
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