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Articulo de investigacion

PATRONES DE ARQUITECTURA FOLIAR ASOCIADOS AL CRECIMIENTO FUNCIONAL
DE CINCO ESPECIES LENOSAS NATIVAS DE LA CORDILLERA ORIENTAL UTILIZADAS EN

RESTAURACION ECOLOGICA EN LA SABANA DE BOGOTA

Foliar architecture patterns of five native woody species utilized for ecological res-

Palabras clave: arbustos lefiosos, area foliar, biomasa forestal,
cambio climatico global, ecofisiologia de plantas andinas, diver-
sidad foliar, dosel

Key words: woody shrub, leaf area, forest biomass, global clima-
te change, Andean plant ecophysiology, leaf diversity, canopy.

RESUMEN

Esta investigacion se realizé en el Parque Ecolo-
gico la Poma que hace parte de los paisajes de la
Sabana de Bogota y corresponde a un bosque seco
Montano Bajo (bs-Mb), con presencia recurrente
de heladas, lo que genera un ambiente critico para
el crecimiento de la vegetacion. Se evalud y se
caracteriz6 el componente foliar, los patrones que
definen la arquitectura de dosel y los parametros
de crecimiento funcional, para poblaciones de las
especies Abatia parviflora (Ap), Dodonaea visco-
sa (Dv), Escallonia paniculata (Ep), Baccharis
macrantha (Bm) y Quercus humboldtii (Qh), con
edades entre uno y diez afos, bajo la hipotesis que
plantea la existencia de tendencias particulares de
crecimiento asociadas a un patrén arquitectural
especifico. Se evaluaron variables de tipo morfo-
métrico foliar, variables para la caracterizacion de
la arquitectura de dosel y variables de crecimien-
to funcional para las especies mencionadas. Para
cada variable se realiz6 un analisis de varianza (p
< 0.05) y en el test de rango multiple se utilizo la
prueba Tukey para la separacion de las medias.
Como resultado se encontrd que las especies con
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mayor eficiencia fotosintética, y por consiguiente,
con mayor capacidad de acumulaciéon de materia
seca expresada en la biomasa fueron Qh y Dv, las
cuales presentaron un dosel de tipo erectofilo que
generd la mayor absorcion luminica. Las demas
especies (Ap, Ep y Bm) tienen doseles planoéfilos
y plagidfilos que se pueden ligar a una menor ca-
pacidad productiva. Este trabajo vislumbra el po-
tencial de las especies lefiosas arbustivas para ser
utilizadas en ambientes donde los arboles tienen
restringido su crecimiento.

ABSTRACT

This research was carried out in La Poma Ecolo-
gical Park, which is located on the Sabana de Bo-
gota and corresponds to an area of Lower Monta-
ne dry forest. Frequent incidences of frost means
that it is a challenging environment for vegetation
growth. Leaf components, patterns of canopy ar-
chitecture and functional growth parameters were
evaluated and characterized for populations of
Abatia parviflora (Ap), Dodonaea viscosa (Dv),
Escallonia paniculata (Ep), Baccharis macrantha
(Bm) and Quercus humboldtii (Qh) that ranged in
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Patrones de arquitectura foliar

age from one to ten years. We hypothesized that
particular growth tendencies were associated with
a specific architectural pattern. Morphometric
leaf, canopy architecture and functional growth
variables were evaluated for these species. An
Anova (p <0.05) was performed for each varia-
ble along with a multiple range Tukey test that
separated the means. We found that the species
with higher photosynthetic efficiency and higher
dry matter accumulation capacity expressed in
biomass were Qh and Dv. These species have an
erectophil canopy with the highest light absorp-
tion. The other species (Ap, Ep, and Bm) have
planophil and plagiophil canopies that have a
lower productive capacity. This work provides
information on the potential use of woody shrub
species in environments where trees have restric-
ted growth.

INTRODUCCION

El conocimiento de los patrones de la arquitectura
foliar de las plantas lefiosas es de gran importan-
cia para entender el efecto que tiene la disposicion
y el arreglo del follaje en el proceso de absorcion,
transmision y reflexion de la energia radiante,
lo que permite la generacion de hipotesis sobre
los procesos ecofisiologicos relacionados con la
captura de carbono y la distribucion diferencial
de los fotoasimilados, de acuerdo con el entorno
ambiental de crecimiento (Fageria et al., 2000).
Asimismo, evaluar la arquitectura foliar permite
identificar mecanismos funcionales que vinculan
la expansion foliar a factores ambientales, como
la disponibilidad de luz, temperatura y agua (Pes-
sarakli, 2002), en especial, en entornos ambienta-
les con restricciones hidricas (Ahuja ef al., 2008).
Igualmente, determinar el area foliar de las plan-
tas tiene gran importancia en los estudios relacio-
nados con su crecimiento y desarrollo, dado que
en las hojas se sintetizan los carbohidratos que
van a repartirse en los diferentes 6rganos, lo que
permite efectuar la estimacion de la cobertura fo-
liar y el indice de area foliar (IAF), que son para-
metros basicos para estudios ecofisiologicos y de
bioproductividad de las plantas (Larcher, 2003;
Hay & Porter, 2000).

Colombia Forestal Vol. 15(1) / Enero - Junio, 2012

Las hojas de las plantas lefiosas varian enorme-
mente tanto en estructura como en composicion,
en consecuencia, se generan diferencias funcio-
nales que permiten la coexistencia entre las di-
ferentes especies (Hopkings, 2006). Las hojas de
los arboles varian enormemente en su estructura
y composicion, con lo cual contribuyen a la gene-
racion de diferencias funcionales que conducen la
coexistencia de las especies. La diversidad en los
rasgos de las hojas surge de la filogenia y la adap-
tacion, la cual es limitada por la correlacion entre
los rasgos. Por ejemplo, los rasgos de la hoja rela-
cionados con la economia del carbono estan estre-
chamente coordinados dentro y por medio de los
biomas, de manera que la masa foliar por unidad
de area, esta positivamente correlacionada con el
lapso de vida de la hoja y negativamente relacio-
nada con las tasas de asimilacion de nitrogeno y
fotosintética por unidad de masa foliar, lo mismo
que con caracteristicas hidraulicas de la hoja de
gran importancia para la funcionalidad de la plan-
ta (Landsberg & Gower, 1997; Sack & Holbrook,
2006; Ahuja et al., 2008).

En general, para las coberturas boscosas hetero-
géneas y estratificadas, la absorcion de la luz por
el dosel del bosque se realiza en forma diferen-
cial, de manera que cerca del 80% de esta, se cap-
tura en las copas de los arboles superiores, donde
se absorben longitudes de onda principalmente
de color azul. En el interior del bosque, entre el
sub-dosel y el sotobosque, se absorbe alrededor
del 9% de la luz, en longitudes de onda del co-
lor amarillo y naranja. Cerca de la superficie del
suelo se absorbe tan solo un 2% de la radiacion
total, lo cual se expresa particularmente en lon-
gitudes de onda del rojo y el rojo lejano. El color
verde y algunas fracciones del amarillo son re-
flejados hacia la atmosfera en gran parte por la
clorofila de las hojas, en consecuencia, alcanza
valores cercados al 10% de la radiacion incidente
(Begon et al., 2006; Taiz & Zeiger, 2006; Pallar-
dy, 2008). Igualmente, en la planta individual, la
forma como incide la radiacion y como esta es
absorbida es diferencial. Las hojas de la periferia
de la copa del arbol tienen la posibilidad de absor-
ber mayor cantidad de luz, mientras que las hojas
ubicadas en el interior de la copa solo reciben una
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baja cantidad de radiacion; por esta condicion, las
plantas presentan heterogeneidad en sus tipos de
hojas, desarrollando tanto hojas de luz como de
sombra, dentro de la copa del mismo individuo.
De igual forma, el arreglo angular de las hojas en
la arquitectura de la copa permite la absorcion, la
transmision y la reflexion de la radiacion, lo que
determina su eficiencia fotosintética (Salisbury &
Ross, 1992; Sack & Frole, 2006).

Independientemente del patron de asignacion de
carbono fijado en la fotosintesis a los diferentes
organos (hojas, tallos y raices), el crecimiento
y el funcionamiento de la planta depende sobre
todo de la adquisicion de carbono. Tanto la sinte-
sis como la ganancia de carbono en toda la planta
dependen de una serie de propiedades del indivi-
duo como un todo, entre ellas la disposicion de las
hojas, el area foliar total, la dinamica foliar y la
forma como se encuentra repartida la biomasa en
la planta. Las tasas fotosintéticas también depen-
den de la relacion que exista entre las propiedades
de la hoja, las propiedades de la planta y el entor-
no ambiental de crecimiento (Fageria et al., 2006;
Wareing & Phillips, 2006).

Las especies lefiosas y en especial los arboles han
sido utilizados como elementos mitigadores del
cambio climatico global por la captura del CO,
atmosférico que ellos realizan. Para disminuir las
concentraciones de este gas de efecto invernadero,
que en los ultimos cien afios se ha incrementado
de 280 a 375 partes por millén, se han aumenta-
do las areas de plantacion, puesto que los arbo-
les forestales son los que mas tiempo retienen el
carbono capturado (Morison & Morecroft, 20006).
Esta actividad se ha generalizado en ambientes
optimos para su desarrollo, donde los individuos
pueden maximizar sus tasas de crecimiento y de
acumulacion de biomasa (Blaser ez al., 2011). Sin
embargo, cuando se establecen coberturas vegeta-
les en paisajes con restricciones ambientales, con
factores limitantes referidos a la disponibilidad
hidrica, la luz o la temperatura, tal como sucede
en la mayoria de las regiones secas del territorio
colombiano, gran parte de las especies de arboles
colapsan y sus poblaciones disminuyen signifi-
cativamente tanto la supervivencia como la pro-

ductividad esperada, como consecuencia de la no
adaptacion al entorno de crecimiento (Liittge et
al.,2011).

Por lo anterior se hace necesario experimentar
con otros grupos funcionales de plantas, como
las especies arbustivas lefiosas, que han mostra-
do mayor posibilidad de adaptacion a ambientes
adversos en comparacion con muchas especies
de arboles forestales. Ademas, estas especies son
capturadoras de carbono y generadoras de otros
servicios ambientales (Rodriguez, 2010). El co-
nocimiento de las especies arbustivas en cuanto a
su funcionamiento y posibles patrones morfologi-
cOos que estas generan para interactuar con el en-
torno ambiental, se convierten en prioritarios para
cubrir los vacios de informacion que actualmente
existe sobre este grupo de plantas.

El presente trabajo se desarrollo con el proposito
de contribuir a la identificacion de herramientas y
oportunidades de uso, manejo y conservacion para
un grupo de cinco especies lefiosas arbustivas de
la cordillera oriental. Por lo general, estas espe-
cies vienen siendo utilizadas en la restauracion de
coberturas degradadas y en entornos ambientales
criticos, que presentan restricciones para el creci-
miento normal de los arboles forestales. El objeti-
vo principal se enfoca en determinar los patrones
que describen la arquitectura del dosel, asociados
al crecimiento funcional de las especies Abatia
parviflora (Ruiz & Pav), Dodonaea viscosa (L.)
Jacq, Escallonia paniculata (Ruiz & Pav), Bac-
charis macrantha (Kunth) y Quercus humboldtii
(Bonpl), como indicadores de la productividad y
adaptacion de estas a climas adversos y su papel
potencial como capturadoras de carbono en un
clima cambiante.

MATERIALES Y METODOS

AREA DE ESTUDIO

Esta investigacion se realizé en el Parque Ecolo-
gico la Poma (PEP), ubicado en el sur-oriente de

la Sabana de Bogotd, en el municipio de Soacha
y con gran influencia del municipio de Sibaté. El
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PEP cuenta con un area de 140 ha, en la que se
han realizado trabajos de restauracion ecoldgica a
partir de plantaciones mixtas de especies nativas
tanto arboreas como arbustivas, que se han adapta-
do exitosamente a este entorno ambiental (Rodri-
guez, 2010). El area de estudio se encuentra entre
los 2600 y 2800 m de altitud, con una precipitacion
media de 568.4 mm al afio; la temperatura prome-
dio alcanza los 12.8 °C, la humedad relativa es in-
ferior al 75 %, el brillo solar promedio diario es de
1.8 horas de sol, la evapotranspiracion potencial se
estima en 949 mm anuales, lo que genera un balan-
ce hidrico deficitario en mas de 490 mm anuales.
El climadiagrama tiene un comportamiento bimo-
dal con presencia de heladas en los dos periodos de
estiaje. El area de estudio se clasifica dentro de la
formacion vegetal bosque seco Montano Bajo (bs-
MB; Castellanos, 2001).

MUESTREOS

Las especies objeto de trabajo para esta investiga-
cion corresponden a cuatro especies lefiosas arbus-
tivas (4. parviflora, D. viscosa, E. paniculata, B.
macrantha) y una especie arborea (Q. humboldtii),
que se encuentran establecidas en rodales mix-
tos. Para cada especie se selecciond una muestra
de cien individuos distribuidos uniformemente en
cinco categorias de edad comprendidas entre uno
y diez afios, a los que se les registro la variable
dasométrica altura total utilizando un hipsémetro
ACE-laser. Posteriormente, utilizando la metodo-
logia propuesta por Hoover (2008), se cuantifico
la biomasa expresada en peso de materia seca para
el individuo promedio por categoria de edad y por
componente funcional (hojas, ramas, fuste, raices).
Estos valores se utilizaron para determinar los indi-
ces de crecimiento funcional y la generacion de los
patrones arquitecturales para el componente foliar
(Fageria et al., 2000).

Morfometria foliar
De acuerdo con la metodologia propuesta por Pa-
llardy (2008), la copa de los arboles seleccionados

para cosecha por categoria de edad y por especie
se dividio en tres tercios o estratos: apical (1/3),
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medio (2/3) y basal (3/3); para cada uno de estos
se cosecharon uniformemente muestras de 500 g
de hojas, a las que se les determind el area foliar
(A), perimetro foliar (P) y el factor de forma de las
hojas (SF), utilizando tecnologia Li-Cor (Lowman
& Rinker, 2004). El area foliar total (AFT) y por
estrato en la copa se determino por relacion directa
entre el area foliar de las muestras y el peso fres-
co total de todo el componente foliar del individuo
(Ravindranth & Oswald, 2008).

Se organizaron arreglos factoriales tomando como
referencia las especies, las clases de edad y cin-
co repeticiones para una muestra total evaluada de
125 arboles. Las variables se sometieron a pruebas
para determinar su normalidad y homogeneidad
de varianzas. El efecto de los tratamientos sobre
la magnitud y distribucion de cada una de las va-
riables se determin6 mediante analisis de varianza
(p <0.05). La separacion de medias se realizd uti-
lizando la prueba de Tukey (Sokal & Rohlf, 2009)
y se generaron modelos de regresion lineal a partir
del area foliar y la edad de los individuos, al igual
que histogramas para visualizar el efecto del tiem-
po en la organizacion del dosel.

Arquitectura de dosel

Las clases de insercion foliar se evaluaron teniendo
en cuenta los arreglos plandfilos (0° - 30°), erec-
tofilos (60° - 90°) y plagidfilos (30° - 60°); para
esto se realizaron lecturas angulares de las ramas
sobre el fuste y de los peciolos de las hojas sobre
las ramas, cuyas frecuencias fueron graficadas en
histogramas de valores relativos (Nouvellon ef al.,
2010; Riafio et al., 2005; McGarvey et al., 2004).
Para determinar el coeficiente de extincion lumini-
ca (k), se realizaron lecturas para cada uno de los
estratos de copa, por clase de edad y por especie,
con un analizador de frondas LAI-2200 - Plant
Canopy Analyzer (Cournac et al., 2002). El coefi-
ciente k se determino aplicando la ley de Beer y
Lambert, que relaciona la intensidad de luz entran-
te en un medio con la intensidad saliente después
de que en dicho medio se produzca absorcion. La
relacion entre ambas intensidades se puede expre-
sar mediante la siguiente relacion (Ec. 1; Brantley
& Young, 2007):
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Ec. 1

Donde:

I : es el valor de la radiacion fotosintéticamente ac-
tiva (RFA) sobre el dosel del arbol.

L : es el valor de RFA bajo el dosel o en cualquier
estrato dentro de este.

k: [Ln(I )-Ln(I ) J/IAF.

IAF: indice de area foliar.

e: es la base de los logaritmos neperianos.

Crecimiento funcional

El crecimiento funcional de las especies se deter-
mino con los siguientes parametros propuestos por
Liittge (2008):

Tasa de crecimiento de la especie (TCE; Ec. 2): ex-
presado en kg/ha/afio.

TCE=(P,~P)/A(t,~t) Ec.2

Donde:

A = area donde la materia seca de la especie fue
registrada.

P, = peso de la materia seca cosechada para los in-
dividuos de la clase de edad 1.

P, = peso de la materia seca cosechada para los in-
dividuos de la clase de edad 2.

t = valor en afios de la clase de edad 1.
t, = valor en afios de la clase de edad 2.

Tasa de asimilacion neta (TAN; Ec. 3): expresada
como gramos de materia seca por m? por dia.

TAN = (PS, - PS,)(Ln AF, — Loge AF,) / (AF, —
AF)(t,—t,) Ec.3

Donde:
Ln = logaritmo natural.

PS = peso seco de las muestrasen t, y t,.

AF = érea foliar en el periodo t, y t,.

Relacion de Area Foliar (RAF; Ec. 4): expresada
en cm?” por gramo de materia seca.

RAF = AF/PS Ec. 4

Donde:
PS = peso seco total.
AF = érea foliar de la planta.

Area Foliar Especifica (AFE; Ec. 5): expresada en
cm? por gramo.

AFE = AF/PSAF Ec. 5
Donde:

AF: area Foliar.

PSAF= peso seco del area foliar.

Indice de Area Foliar (IAF; Ec. 6): es el area foliar
por unidad de superficie de suelo.

IAF = AFT/S Ec. 6
Donde:

AFT = area foliar total.

S = area de suelo ocupada.

RESULTADOS
MORFOMETRIA FOLIAR

La tabla 1 muestra los valores promedios para
las variables morfométricas foliares A, P y SF,
las cuales se evaluaron para cada tercio de copa
por medio de un analisis de varianza (p < 0.05).
En cuanto a la morfometria de la lamina foliar,
todas las especies presentan diferencias estadis-
ticamente significativas al 95%, de acuerdo con
la posicion de las hojas en el dosel. En general,
las hojas de mayor tamafio (A y P) se ubican en
el primer tercio de copa que corresponde a la sec-
cidn apical. Este patron difiere en Dv, donde dicha
situacion se presenta en la parte media de la copa.
Para el caso del SF, las hojas de todas las especies
en general presentan hojas mas redondeadas ha-
cia el apice de la copa y mas rectangulares hacia
la base de estas, a excepcion de Dv; cuyas hojas
mas redondeadas se ubican en la parte media de
la copa. Bm y Ep, se caracterizan por generar ho-
jas oval redondas, mientras que Ap, se caracteriza
por hojas rectangular oblongas. Dv y Qh, generan
hojas del tipo oval oblongo.

Colombia Forestal Vol. 15(1) / Enero - Junio, 2012
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Tabla 1. Valores promedios por tercio de copa para las variables morfométricas foliares, A: area de la ldmina foliar
medida en cm?, P: perimetro de la lamina foliar expresado en ¢cm, SF: factor de forma para la hoja, AFE: area foliar
especifica expresada en cm?g!, para las cinco especies lefiosas de boques altoandinos secos utilizadas en restauracion
ecologica en la Sabana de Bogota. Las diferencias entre las medias para las variables se determinaron a partir de en la
prueba de rangos multiples por el método LSD al 95% de confianza. Valores dentro de cada columna seguidos por la
misma letra no difieren significativamente en el nivel de 0.05 de acuerdo con la prueba de Tukey

ESPECIES DOSEL A P SF AFE
1/3 9.79 (a) 10.81 (a) 1.38 (a) 112.33 (b)
Baccharis macrantha 2/3 7.01 (b) 10.23 (a) 1.45 (b) 142.83 (a)
3/3 6.11 (b) 9.18 (b) 1.49 (b) 139.76 (a)
1/3 13.23 (a) 13.55 (a) 1.49 (a) 135.51 (a)
Escallonia paniculata 2/3 12.64 (a) 13.03 (a) 1.47 (a) 128.81 (a)
3/3 6.99 (b) 9.45 (b) 1.43 (b) 178.12 (b)
1/3 56.59 (a) 40.44 (a) 1.95 (a) 152.53 (a)
Abatia parviflora 2/3 54.01 (a) 33.53 (b) 1.82 (b) 174.41 (b)
3/3 56.49 (a) 29.57 (b) 1.56 (c) 152.39 (a)
1/3 7.23 (a) 11.23 (a) 1.67 (a) 145.45 (a)
Dodonaea viscosa 2/3 10.65 (b) 14.05 (b) 1.72 (b) 202.58 (c)
33 6.95 (a) 10.95 (a) 1.66 (a) 190.73 (b)
1/3 83.27 (a) 34.01 (a) 1.51 (a) 145.06 (a)
Quercus humboldtii 2/3 49.86 (b) 27.46 (b) 1.55 (b) 114.85 (b)
3/3 37.52 (b) 25.54 (b) 1.66 (c) 151.98 (a)

En la tabla 2 se muestran los modelos de acumula-
cion de area foliar para las cinco especies objeto de
estudio. El modelo utilizado como base es de tipo
sigmoideo, que expresa la tendencia bioldgica de
crecimiento para los organismos vivos. En general
todos los modelos muestran altos valores de ajus-
te con R-cuadrado superior al 85%. Los datos mas
homogéneos se presentaron en Bm con un error
estandar de 0.1336, mientras que Dv mostré mayor
heterogeneidad con un error estandar de 0.3471.

La tendencia de los modelos de acumulacion de
area foliar se visualizan en la figura 1, para los cua-
les la proyeccion de crecimiento es de diez afios.
La grafica muestra el area foliar expresada en m?,
acumulada para el individuo promedio de las res-
pectivas clases de edad. A los diez afios de edad la
especie que presenta mayor acumulacion de area
foliar es Qh, mientras que las especies Bm, Ap y
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Ap, en conjunto presentan los menores valores. Dv
presenta un comportamiento intermedio.

En la figura 2 se muestra el efecto del tiempo en la
forma como de distribuye el area foliar de acuer-
do con la estratificacion del dosel. Para lo cual se
compara la organizacion de la copa en estados tem-
pranos de desarrollo a los dos afios de edad, frente
a individuos de diez afios. La copa de todas las es-
pecies en estados tempranos tiene una distribucion
piramidal del area foliar. A los diez afios de edad
solamente Qh conserva esta distribucion. Para Bm
y Ep, las copas de sus individuos a los 10 afios de
edad presentan tanto en el estrato apical como el
basal aproximadamente la misma area foliar, que
es inferior al area foliar presentada por el estrato
medio de la copa. En la copa de Ap, el estrato me-
dia presenta la mayor area foliar y el estrato apical
es considerablemente menor al estrato basal. En
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Tabla 2. Modelos de acumulacién de area foliar (A) para cinco especies lefiosas de bosques altoandinos secos utili-
zadas en restauracion ecologica en la Sabana de Bogota. Bm: Baccharis macrantha, Ep: Escallonia paniculata, Ap:

Abatia parviflora, Dv: Dodonaea viscosa, Qh: Quercus humboldtii.

Especie Modelo R? Error Estandar
Bm A, =exp(1.69771 - 7.83048/EDAD) 91.17 0.1336
Ep Ay, =exp(2.08531 - 8.68949/EDAD) 89.12 0.2802
Ap A, =exp(2.06857 - 6.34102/EDAD) 85.54 0.2166
Dv A, =exp(2.68024 - 7.75818/EDAD) 85.60 0.3471
Qh A, = exp(3.26406 - 10.056/EDAD) 90.11 0.2768

AREAFOLIAR (m?)/individuo

EDADEN ANOS

—=— )y

Figura 1. Acumulacion del area foliar (m?) para el in-
dividuo promedio por clase de edad registrada en afios
para cinco especies lefiosas de boques altoandinos se-
cos utilizadas en restauracion ecologica en la Sabana de
Bogota, Bm: Baccharis macrantha, Ep: Escallonia pa-
niculata, Ap: Abatia parviflora, Dv: Dodonaea viscosa,
Qh: Quercus humboldtii.

Dv la copa tiene una forma invertida frente al dosel
de los estados tempranos, con los mayores valores
de area foliar en el estrato apical y el menor valor
en el estrato basal.

ARQUITECTURA DE DOSEL

En la figura 3 se muestra el comportamiento de la
frecuencia de insercion foliar para las especies ob-
jeto de estudio. Las especies Qh y Dv, presentan un
dosel dominado en su mayoria por inserciones an-
gulares de tipo erectofico, cuya frecuencia supera

ESPECIES

Quercus [NV

humboldfii §

Dodonaea |

viscosa m]l /3
Abatia [T '
povilr: S ] m23| A

. 3/3
Escallonia  TITIINN]
paniculata N
Baccharis [T
—_

0 02 04 06 08 1

Quercus

humboldtii

Dodonaea

viscosa
o1/3

Abati m2;| B
parviflora §
§3/3
Escallonia
paniculata
Bacchar?s A
macrantha §
T T T T T 1
0 1 2 3 ) b

AREAFOLIAR (m)

Figura 2. Efecto del tiempo en la organizacion del dosel
de acuerdo con la distribucion de area foliar (m?) por
horizonte de copa, para individuos con edades de dos
(A) y diez (B) afios de edad, para cinco especies lefiosas
de boques altoandinos secos, utilizadas en restauracion
ecologica en la Sabana de Bogota. 1/3: estrato apical.
2/3: estrato medio. 3/3: estrato basal.
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el 80%. Las especies Ep y Bm, presentan un dosel
de tipo plandfilo, con una frecuencia de insercion
foliar alrededor del 50%. La especie Ap, es plagio-
fila en un 60 %.

El comportamiento del coeficiente de extincion
de luz (k) por tercio de copa y para el promedio
del dosel, se muestra en la tabla 3. En general el
analisis de varianza (p < 0.05) mostr6 diferencias
estadisticamente significativas tanto para las espe-
cies como para la estratificacion del dosel, a excep-
cion de Ep que se comporta homogéneamente con
Bm. No se presentan diferencias significativas en
el valor de k, con el factor edad expresada en afios.
Se presentan tres grupos con diferencias estadisti-
cas entre sus valores promedios, de acuerdo con la
prueba de separacion de medias por el método de
Tukey (0.05). Bp y Ep no difieren entre si y los va-
lores de k son 0.223 y 0.267 respectivamente. Ap
se encuentra en una posicion intermedia con 0.437.
Dv y Qh presentan los mayores valores de k con
0.683 y 0.767, respectivamente.

CRECIMIENTO FUNCIONAL

La tabla 4 muestra los valores promedios para los
parametros de crecimiento funcional de las es-
pecies objeto de evaluacion. Para cada variable
los valores promedios por especie dentro de cada

Quercus humboldtii

Dodonaea viscosa ‘fj:
A\
B0\

Escallonia paniculata ++

Baccharis macrantha

Abatia parviflora 5

OPlanofilas %) SErectofilas (%) MPlagioflias (%)
Figura 3. Comportamiento de la frecuencia de insercion
foliar para cinco especies tipicas del parque ecoldgico la
poma Sabana de Bogota
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Tabla 3. Coeficientes de extincion de luz (K) por ter-
cio de copa y para el promedio del dosel para cinco es-
pecies lefiosas de boques altoandinos secos utilizadas
en restauracion ecoldgica en la Sabana de Bogota Bm:
Baccharis macrantha Ep: Escallonia paniculata Ap:
Abatia parviflora Dv: Dodonaea viscosa Qh: Quercus
humboldtii. Las diferencias entre las medias para las
variables se determinaron a partir de la prueba de ran-
gos multiples por el método LSD al 95% de confianza
1/3: estrato apical 2/3: estrato medio 3/3: estrato basal.
Valores dentro de cada columna seguidos por la misma
letra no difieren significativamente al nivel de 0.05 de
acuerdo con la prueba de Tukey

Estratificacion del dosel

Especie
1/3 2/3 3/3 Promedio
Bm 0.17(a  021(a) 0.29(a) 0.223
Ep 021(a) 026(a) 033(ab)  0.267
Ap 0.36(0) 043() 0.52(c) 0.437
Dv 0.59() 0.68(c) 0.78(d) 0.683
Oh 0.66(c) 0.78(c)  0.86(d) 0.767

columna seguidos por la misma letra no difieren
significativamente del nivel de 0.05, de acuerdo
con la prueba de Tukey. Para la TCE que expresa
la tasa de acumulacion de biomasa en términos de
materia seca, Dv es la especie con el mayor va-
lor promedio para las clases de edad con 1816.43
kg/ha'! afo!, mientras que Bm y Ep son las es-
pecies que menor valor presentan con 457.38 y
542.73 kg/ha! afio!, Qh y Ap constituyen el gru-
po de especies con valores de TCE intermedios.
En cuanto a la eficiencia fotosintética de la espe-
cies (TAN), la misma tabla muestra dos grupos
de especies el primero conformado por Ap, Ep y
Bm, con valores entre 1.83 y 2.83 g/m? dia’!, el
segundo grupo constituido por Qh y Dv presenta
la mayor eficiencia fotosintética con valores de
asimilacion de 12.74 y 8.04 g/m? dia'. En cuanto
a la magnitud del aparato fotosintético de las es-
pecies (RAF), se generan dos grupos el primero
constituido por Bm y Ep, que requieren mas de 6
cm? de area foliar para construir un gramo de bio-
masa expresada como materia seca, en contraste
con las demas especies que requieren menos de
5.5 cm? de area foliar para construir la misma can-
tidad de biomasa. El AFE caracteriza las especies
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Tabla 4. Valores promedios para los parametros de crecimiento funcional para cinco especies utilizadas en el progra-
ma de restauracion del Parque Ecologico La Poma en la Sabana de Bogota Bm: Baccharis macrantha Ep: Escallonia
paniculata Ap: Abatia parviflora Dv: Dodonaea viscosa Qh: Quercus humboldtii. La diferenciacion de medias se
realiz6 a partir de la prueba de rangos multiples por el método LSD al 95% de confianza, TCE: tasa de crecimiento de
la especie (kg/ha' afio!), TAN: tasa de asimilacion neta (g/m=dia') RAF: relacion de area foliar (cm?g!), AFE: area
foliar especifica (cm?g™"), IAF: indice de area foliar (adimensional), RGR: tasa relativa de crecimiento (gg'dia™!). Va-
lores dentro de cada columna seguidos por la misma letra no difieren significativamente del nivel de 0.05 de acuerdo
con la prueba de Tukey

Parametros de crecimiento funcional

Especic TCE TAN RAF AFE IAF RGR
Bm 457.38 (a) 2.28 (a) 6.21 (a) 131.64 (a) 1.17 () 14.1588 (a)
Ep 542.73 (a) 2.83 (a) 6.85 (a) 147.48 (b) 127 (a) 19.3855 (a)
Ap 1101.41 (b) 1.83 (a) 5.49 (b) 159.77 (b) 1.86 (ab) 10.0467 (a)
Dy 1816.43 (c) 7.04 (b) 5.11 (b) 179.98 (c) 2.48 (b) 35.9744 (b)
Qh 1332.95 (b) 9.74 (b) 4.92 (b) 137.29 (a) 3.69 (c) 47.8721 (c)

de acuerdo con el grosor de la lamina foliar; asi-
mismo, indica que las hojas mas gruesas corres-
ponden a Dv, en contraste con Bm y Qh, que pre-
sentan las hojas més delgadas, y con Ep y Ap, que
poseen hojas de grosor intermedio. En cuanto a la
magnitud del area foliar por unidad de superficie
(IAF), Qh genera mas de 3 metros cuadrados de
area foliar por m? de superficie, en contraste con
Bm y Ap que generan valores de IAF de 1.17 y
1.27 respetivamente, las demds especies generan
IAF entre 1.86 y 2.48.

DISCUSION
MORFOMETRIA FOLIAR

Todas las especies evaluadas manifestaron para
las variables A, P y SF diferencias estadisticas
significativas que indican la presencia de diver-
sidad foliar entre las poblaciones en general y
dentro del dosel de los individuos en particular,
lo que esta acorde con lo propuesto por Taiz &
Zeiger (2006), quienes consideran este compor-
tamiento como una estrategia adaptativa al régi-
men de luz cambiante. Por esto, la mayoria de las
especies evaluadas desarrollaron hojas de mayor
tamafo en el estrato apical de la copa y mas re-
dondeadas que las hojas que crecen en el estrato
basal, las cuales tienden a ser rectangulares y pe-

quenas (Tabla 1). Lo anterior permite vislumbrar
que dicho comportamiento no obedece a procesos
aleatorios sino a un comportamiento determinis-
tico, como consecuencia de la disponibilidad de
luz en el entorno de crecimiento. En cuanto a la
funcionalidad de la lamina foliar expresada por
los valores del AFE, la mayoria de las especies
arbustivas (Dv, Bm y Ep), presentan las hojas de
mayor grosor en el estrato medio de la copa, lo
que se convierte en un nuevo patréon que contras-
ta con lo propuesto por Terashima & Hikosaka
(2005), quienes consideran que este tipo de ho-
jas siempre se ubicaban en la porcion apical de
la copa.

Los resultados sobre acumulacion y distribucion
del area foliar (A) en el dosel (Figura 1 y Tabla
2) permiten vislumbrar que las especies arbusti-
vas (Dv, Ap, Ep y Bm), requieren de un perio-
do inferior a ocho afnos para construir su aparato
fotosintético. Igualmente, se observa que a partir
de este tiempo la biomasa generada se distribuye
diferencialmente en otros compartimentos de la
planta. Lo anterior permite fijar mas temprano el
carbono en 6rganos de la planta de mayor perma-
nencia, como las ramas y la raiz. Esto coincide
con lo encontrado por Brantley & Young (2007),
para Morella cerifera que es una especie arbus-
tiva nativa de la vegetacion de la Costa Este de
Norteamérica.
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Igualmente, en la figura 2, se ratifica dicho com-
portamiento, puesto que las copas de las especies
arbustivas cambian rapidamente de formas pira-
midales caracteristicas de estados tempranos de
desarrollo, a formas mas compactas de tipo apa-
rasolada, elipticas o en forma de caliz, que corres-
ponden a doseles de individuos maduros, como es
descrito por Lowman & Rinker (2004) y Larcher
(2003). Lo anterior contrasta para el caso de Qh,
cuya tendencia de acumulacion del area foliar se
proyecta para un periodo superior a veinte afos,
lo que implica que estos arboles, tanto en la parte
temprana como media de su ciclo de vida, lo dedi-
can a construir su aparato fotosintético constituido
principalmente de hojas y ramas de pequenas di-
mensiones. Estos resultados coinciden con lo en-
contrado por Pretzsch (2009) y Gajardo-Caviedez
et al. (2005), en estudios realizados en fabaceas
de zonas templadas de Norteamérica con Quercus
alba y con Nothofagus dombeyi en Suramérica.

ARQUITECTURA DE DOSEL

Las especies arbustivas lefiosas no se cobijan
bajo un solo patrén arquitectural de insercion fo-
liar para el dosel, ya que manifiestan los tres tipos
generales de arreglo tanto erectofilo, planofilo,
como plagiéfilo, lo que manifiesta el amplio rango
de plasticidad funcional que les permiten adaptar-
se al entorno de crecimiento, como es propuesto
por Pallardy (2008). Llama la atencién que, en
general, y sin importar el tipo de arreglo foliar,
el dosel de todas las especies arbustivas presen-
tan una alta absorcion luminica en el estrato basal
a diferencia de lo que sucede en el dosel de los
arboles forestales (Qh). Este comportamiento no
se encuentra reportado en la literatura revisada y
puede ser considerado como especifico para las
especies arbustivas estudiadas.

CRECIMIENTO FUNCIONAL

En cuanto a la productividad y la eficiencia foto-
sintética de las especies, tomando como base la
tasa de crecimiento relativo (TCR), que relacio-
na la TAN y la RAF, de acuerdo, con los valores
presentado en la tabla 4, se observa que el ma-
yor valor lo genera Dv, con 0.726, es decir, que
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esta especie arbustiva por cada unidad de masa
inicial, anualmente la incrementa por lo menos en
un 72%, valores que superan la mayoria de los
arboles forestales, incluso al mismo Qh, bajo el
mismo entorno de crecimiento. Al comparar estos
valores con resultados de trabajos similares desa-
rrollados por Farmer (2006), en otras especies del
genero Quercus de zonas templadas tales como
0. alba (17.4%) y Q. rubra (25.2%), ademas de
algunas arbustivas del género Vaccinium (21.2%),
en general, todas las especies arbustivas evalua-
das en el presente estudio superan estos valores,
lo que las identifica como altamente eficientes en
los procesos productivos, aun en entornos am-
bientales criticos.

CONCLUSIONES

El presente estudio permiti6é evaluar el comporta-
miento ecofisioloégico de cinco especies andinas
nativas de la cordillera oriental colombiana (A4.
parviflora, D. viscosa, E. paniculata, B. macrantha
y Q. humboldtii) de las cuales las cuatro primeras
son arbustos lefiosos, que se encuentran crecien-
do en un entorno ambiental con altas restricciones
para el desarrollo. Para lograr lo anterior, estas es-
pecies arbustivas han generado una alta diversidad
foliar como estrategia adaptativa al régimen de luz
cambiante, basada principalmente, en el tamafo y
grosor de las hojas, las cuales son dispuestas bajo
un patrén arquitectural diferente al generado por
los arboles forestales. Esto hace que requieran de
un periodo mas corto que el utilizado por los arbo-
les, para construir su aparato fotosintético y acu-
mular permanentemente el carbono capturado en
compartimentos de larga permanencia. También se
concluye que estas especies arbustivas no se cobi-
jan bajo un solo patron arquitectural de insercion
foliar para el dosel, si no que, por el contrario,
manifiestan los diferentes tipos de arreglos conoci-
dos y, ademas, organizan las copas de manera que
puedan capturar mas eficientemente la luz, convir-
tiéndolas en especies altamente eficientes en los
procesos funcionales productivos. Por lo anterior
queda claro el gran potencial que tienen estas espe-
cies arbustivas, como de alto valor de uso en areas
de restauracion con entornos ambientales criticos,
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lo que las convierte en especies clave para la miti-
gacion del cambio climatico global, bajo estas con-
diciones de crecimiento.
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