ANALISIS ECOANATOMICO, EVOLUTIVO Y COMPARATIVO DE LA MADERA
DE 40 ESPECIES DE DOS ASOCIACIONES DEL BOSQUE

ALTOANDINO COLOMBIANO

Ecoanatomical, developing and comparative analysis of 40 wood species
belonging to two associations in colombian Andes highland forest

Palabras clave: indice evolutivo, ecoanatomia, anatomia
comparativa de la madera, asociacion vegetal, xilologia.

Keywords: evolutive index, ecoanatomy, comparative wood
anatomy, vegetal association, xilology.

RESUMEN

En este estudio se hizo la relacion de las caracte-
risticas madereras encontradas con aspectos ecold-
gicos derivados de un estudio anterior de caracte-
rizacidn, estructura y composicion floristica prac-
ticado en la Reserva Forestal Carpatos, aledana al
sitio de obtencion de las muestras xilologicas. Esta
comparacion muestra una marcada relacion entre
las caracteristicas anatomicas microscopicas de
las especies vegetales con el tipo de asociacion al
que pertenecen. Asi, por ejemplo, caracteres como
la forma de agrupacion, el tipo de perforacion del
elemento del vaso y punteaduras intervasculares;
la altura, niimero de células de ancho, estratifica-
cion y tipo de células que conforman el radio y tipo
de fibras, muestran tendencias de mayor grado de
evolucion en las especies exclusivas de la Asocia-
cion Ocoteo callophylla-Weinmannietum pinnatae
(OW), mientras que los mismos caracteres demues-
tran menor tendencia de evolucion en las especies
exclusivas de la Asociacion Clusio multiflorae
- Weinmannietum balbisianae (CW). El nivel de
evolucion de la madera es determinado por medio
de un indice que proponen los autores, basado en la
experiencia propia y en referencias bibliograficas
como Carlquist (2001) y Ledn (2001), y se argu-
menta su relacion con las asociaciones vegetales
encontradas en el area deestudio.
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ABSTRACT

In this paper we conducted a relationship of the tim-
ber found with ecological aspects arising from an
earlier study of the characterization, structure and
floral composition practiced in the Carpatos Fo-
rest Reserve, bordering the site from which wood
samples were obtained. This comparison shows a
strong link between the microscopic anatomical
characteristics of vegetal species with the type of
association to which they belong. For example,
characters such as the grouping form, the type of
perforated and intervessel pits, height, number of
cells wide, stratification and type of cells that make
up the radio and type fiber, show a greater degree
of change in the exclusive species of Ocotea callo-
phylla-Weinmannietum pinnatae (OW) association,
while the same characters show minor changes in
the exclusive species of Clusia multiflorae - Wein-
mannietum balbisianae(CW) association. The evo-
lution of the timber was identified through an index
that suggests the research based on references like
Carlquist (2001) and Leon (2001), and its relatio-
nship with the plant associations found in the study
area is argued.
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INTRODUCCION

La amplia diversidad bioldgica presente en Colom-
bia plantea un mosaico de ecosistemas que susten-
tan el 10% de las especies conocidas de la tierra
(Cuéllar-Moyano 2008). Estas adoptan una distri-
bucion y comportamientos especificos, relativos a
los procesos evolutivos particulares y a fenomenos
ambientales que suceden en cada region; es evi-
dente entonces la necesidad de conocer si existe
alguna relacion entre los factores biofisicos del
entorno y algunas caracteristicas anatomicas de la
madera para apreciar la influencia de dichos facto-
res sobre la conformacion actual de los elementos
constitutivos de las mismas.

Si bien se han realizado amplios estudios acerca de
la composicion floristica, estructura, diversidad y
ordenacion de la vegetacion en algunos bosques al-
toandinos colombianos, aun no existen estudios en
los que se correlacione esta informacion con la con-
figuracion anatomica celular; s6lo se conoce que los
elementos anatdmicos de una especie dependen de
ella misma y del medio donde se desarrolle (Rana
et al. 2008). Partiendo de esta premisa se supone
una relacion directa entre las especies que crecen
en las mismas asociaciones vegetales, como lo ex-
plican Leon & Espinoza de Pernia (2001), quienes
enfatizan que algunos de los principales tipos de
variacion que ocurren en los elementos anatomicos
de la madera se dan cuando hay cambios relacio-
nados con la cantidad de agua disponible, latitud,
altitud y caracteristicas del suelo.

Para reforzar esta hipotesis fue necesario retomar
estudios basicos, a partir de los cuales se puede
profundizar en el conocimiento de las relaciones a
nivel celular entre las especies vegetales que perte-
necen a una misma asociacion e inclusive entre las
diferentes asociaciones, identificando indices que
pudieren explicar la causa de agregacion de dichas
especies.

Considerando lo planteado, este trabajo propone el
uso de un nuevo indice que puede ayudar a explicar
la conformacion y agregacion de especies en los
bosques de acuerdo a las caracteristicas anatdmicas
de la madera y plantear asi la ausencia o presencia
de un desarrollo adaptativo diferente entre el con-
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junto de especies arbustivas y arboreas presentes
en una misma zona y pertenecientes a una misma
asociacion vegetal o entre las que pertenecen a di-
ferentes asociaciones. Para ello se tomd como pun-
to de partida la investigacion “Diversidad y carac-
terizacion floristica, estructural y ordenacion de la
vegetacion arborea en la Reserva Forestal Carpatos
(Guasca, Cundinamarca)”, realizada por Cantillo
et al. (2004) y el “Estudio anatomico comparativo
de la madera de 40 especies de bosque altoandino,
Guasca (Cundinamarca)” realizado por Grande &
Polanco (2007).

Se recalca que la propuesta metodologica aqui pre-
sentada, especialmente en la parte evolutiva, tiene
que ver exclusivamente con los elementos mor-
fologicos anatomicos de la madera que han sido
tradicionalmente usados para tal propodsito, y en
ninglin momento pretenden reemplazar, revaluar
o imponerse sobre metodologias Gltimamente de-
sarrolladas para la clasificacion y relacionamien-
to filogenético, como es el caso de los métodos
cladisticos moleculares como los presentados por
Olano (2007).

ANTECEDENTES

COMPOSICION DE LA VEGETACION
OBJETO DE ESTUDIO

A partir de los resultados mostrados por Cantillo
et al. (2004), donde se estudié ecoldgicamente el
componente boscoso de la Reserva Forestal Carpa-
tos, mediante un enfoque floristico y fisionomico
y algunas variables medioambientales representa-
tivas, se obtuvo la clasificacion de la vegetacion
en dos asociaciones nuevas, a saber: Ocoteo ca-
llophyllae-Weinmannietum pinnatae (ow) v Clusio
multiflorae-Weinmannietum balbisianae (cw), las
cuales mostraron un gradiente diferencial en sus
caracteristicas floristicas y estructurales, debido
sobre todo al gradiente altitudinal. Se concluye que
la asociacion Ocoteo callophyllae-Weinmannietum
pinnatae presenta un mayor desarrollo fisiondmico
dado que las variables altura, cobertura, estructura
diamétrica y area basal asi lo confirman. Por su par-
te la asociacion Clusio multiflorae-Weinmannietum
balbisianae se caracterizd por presentar un mayor
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numero de individuos y valores altos de cobertu-
ra relativa en los estratos menores donde se hace
relevante la presencia de palmas de las especies
Geonoma weberbaueri'y Ceroxylum andicola, esta
ultima mas evidente en estratos mas elevados.

De acuerdo a Marquinez (2002), las palmas tienen
una aparicion terrestre mas reciente que la mayoria
de las angiospermas. No obstante, este estudio con-
sidera que la ausencia de crecimiento secundario
pone las caracteristicas anatdémicas evidentes en
los estipites de las palmas, en un estadio evolutivo
menor con relacion a las angiospermas, dado el in-
dice propuesto.

ECOANATOMIA Y ANATOMIA EVOLUTIVA

En cuanto a los temas concernientes a ecoanatomia
y anatomia evolutiva, es muy escasa la bibliografia
que se encuentra referente a los bosques altoan-
dinos (Pérez 1989); los estudios llevados a cabo
en este tema son referentes a otras zonas de vida
y se han realizado en su totalidad en el exterior,
Oskolski & Jansen (2009) y Gruber et al. (2008)
dan cuenta de ello. Al respecto, Leén & Espino-
za de Pernia (2001) explican el significado de la
ecoanatomia y algunas tendencias de las relaciones
ecologia-anatomia, que han sido identificadas en
diversos estudios.

Segun estos autores, “Las condiciones ambientales
tienen influencia directa sobre la estructura de la
madera, pudiéndose encontrar especies que mues-
tran una alta variabilidad, por ejemplo en cuanto a
tipo de porosidad, debido a la variacion ambiental”.
La ecoanatomia de la madera se fundamenta en las
correlaciones que existen entre factores ambienta-
les y algunas caracteristicas anatomicas, las cuales
se pueden considerar como estrategias adaptativas.
En este sentido, Barajas-Morales (1985) compara
las caracteristicas anatémicas del lefio de las espe-
cies que crecen en dos tipos de bosques (himedo
tropical y deciduo tropical) que difieren princi-
palmente en la cantidad de humedad disponible a
través de todo el afio. En las ultimas décadas, los
estudios de relacion ecologia-anatomia de maderas
se han orientado hacia el conocimiento de la varia-
cion estructural de especies, subfamilias, géneros

o familias, las cuales crecen en nichos ecologicos
diferentes, como lo referencian Araque & Ledn
(20006), Lens et al. (2009), Arias & Terrazas (2001)
y Aguilar-Rodriguez, Terrazas & Lopez-Mata
(2006). Estas investigaciones también han contem-
plado el estudio de la anatomia en la flora lefiosa
de areas completas (Baas et al. 1983, Baas & Carl-
quist 1985, Moglia & Gimenez 1998) o de acuerdo
al habito de las especies (Baas & Schweingruber
1987). Mediante este tipo de trabajos se ha logra-
do establecer una serie de tendencias relacionadas
con las variaciones de la estructura anatémica de la
madera ante cambios en las condiciones ecoldgicas
de las zonas en donde se desarrolla la planta, s6lo
a nivel general; es decir que estos resultados no
constituyen reglas que se puedan generalizar para
predecir rasgos anatdmicos para otras especies o
grupos de especies ante diferentes variaciones am-
bientales en otros nichos atn desconocidos.

En los estudios de ecologia y anatomia de maderas
se hace gran énfasis en las caracteristicas cuantita-
tivas de los elementos vasculares como el nimero
de barras por platina de perforacion escaleriforme,
diametro de los poros, numero de poros por mm?,
longitud de los elementos vasculares y el nimero
de poros que se presentan en los grupos multiples
(Le6n 2001 y 2002).

Este ultimo autor menciona también algunos ca-
racteres que se han tenido en cuenta para el diag-
noéstico filogenético asociado a la anatomia de la
madera. En tal sentido, la ausencia de vasos y fi-
bras, la presencia de células de gran longitud, la
ausencia de estratificacion, la presencia de barras
abundantes en perforaciones, punteaduras escaleri-
formes en los vasos, fibrotraqueidas, radios homo-
celulares de células rectas en conjunto con radios
multiseriados con extremos uniseriados, parénqui-
ma axial apotraqueal difuso y parénquima axial en
serie, son indicativos de bajos niveles de especiali-
zacion. Algunos referentes que lo sustentan pueden
consultarse en Leon & Espinoza de Pernia (1999) y
Oskolski & Jansen (2009). A diferencia de las ten-
dencias ecoanatomicas, los diagnosticos filogenéti-
cos asociados a la anatomia de la madera guardan
ciertas relaciones como las ya mencionadas, que se
mantienen constantes de forma independiente a los
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gradientes geograficos. No obstante, es de vital im-
portancia no aislar estos dos elementos, ecoanato-
mia y filogenia, para un mejor entendimiento e in-
terpretacion de las manifestaciones xiloanatomicas
de forma particular y agregada. Al respecto Baas &
Miller (1985) acuian el término “anatomia ecofilé-
tica” para definir el estudio simultaneo de factores
ambientales, atributos anatomicos de la madera,
estrategias adaptativas y otros mecanismos acerca
del origen de la diversidad anatdémica en el curso
de la evolucion, a partir de hipétesis inspiradas por
diferentes autores.

OBJETIVO

Este estudio tiene por objeto determinar, a par-
tir de un analisis comparativo de las propiedades
anatomicas cualitativas del lefio de 40 especies, la
existencia de elementos ecoanatdmicos y filogené-
ticos tendenciales para dos asociaciones vegetales
pertenecientes a un mismo ecosistema altoandino
colombiano.

METODOLOGIA
DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO

El area de estudio se encuentra aledafia a la Reser-
va Forestal Carpatos, al extremo oriental de muni-
cipio de Guasca, Cundinamarca, en el sitio llama-
do Potreritos, ubicado al limite sur de Guatavita
y al occidente de Junin. Se ubica entre los 2600 y
3000 msnm. La temperatura media anual, reporta-
da por Corpoguavio (2000), citado por Cantillo et
al. (2004), es aproximadamente de 12° C. La pre-
cipitacion media anual es de 1772 mm. Se presen-
tan lluvias en todos los meses del afio, con mayor
intensidad entre los meses de abril a septiembre
y una época mas seca en diciembre y enero. Los
valores maximos se presentan entre junio y julio
y los minimos en enero. Segun la clasificacion de
Zonas de Vida de Holdridge (1979), este territorio
esta localizado en la zona de vida bosque humedo
montano bajo (bh-mB).

RECOLECCION DE MUESTRAS
Se realiz6 mediante la visita a diversas veredas

aledafias a la Reserva Forestal Carpatos en el mu-
nicipio de Guasca, Cundinamarca, donde se contd
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con la ayuda de un reconocedor experto en identi-
ficacion dendrologica, quien a su vez actué como
motosierrista. Se contd con la colaboracion de los
propietarios de las fincas para la obtencion e iden-
tificacion de las muestras requeridas para este es-
tudio.

De esta manera, se obtuvieron 40 muestras sobre
individuos maduros, con dos repeticiones para cada
especie, cada una con una longitud de 15 cm y en-
tre 10 y 15 cm de didmetro. Una vez reunido todo
el material, se procedi6 a marcarlo y fotografiarlo
para documentar el estado fresco de las muestras.
Posteriormente, fueron envueltas en papel perio-
dico y almacenadas en costales de fique para ser
transportadas a Bogota.

La totalidad del material recolectado obedece a te-
jido maduro de las especies seglin criterio de los
autores, dada la evidencia de habito de las plantas.

PREPARACION DE PROBETAS

Se utilizaron seis probetas orientadas de acuerdo a
los tres planos de la madera para cada especie, cada
una de las cuales tenia una seccion transversal cua-
drada de 2 cm de lado y 2 cm de longitud. Para lo-
grar su hidratacion, las probetas fueron colocadas
por separado con su repeticion en frascos con agua
destilada e hipoclorito de sodio al 1% durante un
periodo aproximado de dos semanas. El siguiente
paso fue el ablandamiento, para lo cual se pusieron
a hervir las probetas en agua destilada. Para las ma-
deras mas densas, se procedio a hervir las muestras
en diferentes lapsos de tiempo hasta que se ablan-
daron. Para su conservacion hasta el momento de
sacar los cortes, se mantuvieron en remojo con al-
cohol al 50% y glicerina en proporcion 1:1.

OBTENCION DE CORTES

Se realizaron cortes de cada una de las tres seccio-
nes: transversal, tangencial y radial; se obtuvieron
con el microtomo Richter disponible en el Labo-
ratorio de Maderas de la Universidad Distrital. El
angulo de corte de la cuchilla se calibré de acuerdo
con la especie, dependiendo de la densidad y del
espesor deseado.
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COLORACION, DESHIDRATACION
Y MONTAJE

Los cortes se mantuvieron en agua destilada has-
ta el momento de la coloracion y el montaje. El
procedimiento fue igual para todas las especies y
siguio los pasos que se enumeran a continuacion:

1. Inmersion de los cortes por un periodo de dos a
10 minutos en fucsina basica al 1%.

2. Inmersion durante uno a cinco minutos en so-
lucion acuosa de acido picrico saturada.

3. Lavado y deshidratado de los cortes, pasando-
los sucesivamente en lapsos de 10 minutos por
soluciones de etanol al 25, 50, 75, 100%.

4. Inmersion en solucion de etanol-xilol (50 -
50%) por diez minutos.

5. Inmersion en xilol puro (100%) hasta el monta-
je definitivo.

6. Montaje del corte en lamina de vidrio, cubierta
con balsamo de Canadé y cubreobjeto.

7. Secado de la pieza a 60° C por 24 horas en
estufa.

8. Limpieza de la superficie con alcohol.

CARACTERISTICAS EMPLEADAS PARA
ECOANATOMIA

Para el presente trabajo se tomaron como elemen-
tos basicos para dilucidar ecoanatomia el diametro
de poros y longitud de elementos vasculares, ade-
mas del numero de poros por mm?, en los rangos
descritos a continuacion:

e Cantidad de poros: Pocos (menos de 50),
Numerosos (51-200), Muy numerosos (mas de
200).

e Tamaiio de poros: Muy pequeiios (menos de
50um), Moderadamente pequeiios (50-100
um), Medianos (100-200pn), Grandes (200 -
300 pm), Muy grandes (mas de 300 pm).

* Longitud de segmentos vasculares: Cortos
(menos de 110 um), Medianos (111-800 pm),
Largos (mas de 800 um).

CARACTERISTICAS ANATOMICAS
EMPLEADAS PARA FILOGENIA

A partir de la descripcion microscopica de la anato-
mia de las maderas estudiadas (Grande & Polanco

2007) y basandose en las caracteristicas biofisicas
del entorno donde se desarrollan, descritas en el es-
tudio de caracterizacion floristica, estructural, di-
versidad y ordenacion de la vegetacion arborea en
la Reserva Forestal Carpatos realizado por Cantillo
et al. (2004), se analizo la influencia de dichas con-
diciones en la configuracion anatomica de la ma-
dera, apoyados en anteriores estudios relacionados
con filogenia. Para esto se analizaron 11 caracteris-
ticas microanatomicas consideradas de alta here-
dabilidad y baja afectacion medio ambiental segin
Carlquist (2001), Ledén (2001, 2001 y 2002). De
esta manera, se determinaron indices para definir el
estado evolutivo de cada especie segun las carac-
teristicas anatdmicas consideradas indicadoras de
grado de evolucion. Los indices fueron definidos
para cada caracteristica de acuerdo a los valores de
la Tabla 1; el mayor nimero indica un mayor grado
de evolucion o especializacion. Para cada especie
se hace referencia a la caracteristica mas evolu-
cionada encontrada a menos que se especifique lo
contrario. Asi por ejemplo si la especie “X” posee
vasos y traqueidas, se tomo la caracteristica vaso
para la calificacion.

Las clasificaciones al interior de cada caracteristica
estan direccionadas por el sistema de clasificacion
de 1awa Committe, obtenido de Ledn & Espinoza
de Pernia (2001) de manera modificada para el pre-
sente articulo en algunas propiedades. Para los ca-
sos “Longitud de segmentos vasculares” y “Altura
de los radios” se utilizaron los siguientes rangos:

* Segmentos vasculares: Corto (menos de 110
um), Mediano (111-800 um), Largo (mas de
800 um).

e Altura de radios: Muy bajos (menos de 200
um), Bajos (201-500 pm), Medianos (501-800
um), Altos (801-2000 um), Muy altos (mas de
2000 pm).

En el caso del parénquima longitudinal, los térmi-
nos angosto y ancho hacen referencia al nimero de
células en el ancho. Asi, por ejemplo, parénquima
con tres 0 menos células en el ancho rodeando el
vaso se considerd paratraqueal vascicéntrico an-
gosto; para el caso complementario, se considero
abundante.
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Tabla 1. Valores de indices evolutivos para las caracteristicas anatomicas.

Caracteristica anatomica

- 1 2 3 4 5 10
/Valor indice
) i ) Solitarios +
Forma de agrupacion de ) Arracimados + otro Otro tipo de ) L
Arracimados ) B -, otro tipo de Solitarios
poros tipo de agrupacién agrupacion -
agrupacion
Longitud de segmentos
9 9 Largos Medianos Cortos
vasculares
) ) Elementos Escaleriforme de barras ~ Escaleriforme de . )
Tipo de perforaciones ) Foraminadas Simple
imperforados numerosas barras escasas
) Areolada .
Punteaduras intervasculares . Areolada opuesta Areolada alterna Simple
escaleriforme
Paratraqueal Paratraqueal
Tipo de parénquima Ausente Apotraqueal difuso Reticulado angostoy en abundantey
bandas confluente
Disposicion del parénquima ) . .
o Serie Fusiforme Estratificado
longitudinal
(élulas Células
Células solo . o (Células solo
) mayoritariamente mayoritariamente
o , erectas en radios ) procumbentes en
Radios (células de los radios) i erectas en radios procumbentes en . i
homogéneos o ) , ) radios homogéneos o
, homogéneos o radios homogéneos )
heterogéneos i ) heterogéneos
heterogéneos 0 heterogéneos
Altura de los radios Muy altos Altos Medianos Bajos
Estratificacion de radios No estratificados Estratificados
Traqueidas + Fibras
Fibras Traqueidas l . Fibrotraqueidas libriformes + Libriformes
fibrotraqueidas )
fibrotraqueidas
Longitud de fibras Largas Medianas Cortas

ANALISIS DE LA INFORMACION

Con base en esta informacion, se confrontaron las
estructuras celulares de las maderas de las especies
presentes, utilizando un programa de procesamien-
to de datos (Excel), que brindo las herramientas
necesarias para el andlisis, identificando caracteris-
ticas comunes que las relacionan. De igual manera,
se compararon las estructuras de las maderas de
las especies de distintas asociaciones, buscando la
existencia de diferencias contundentes entre las me-
dianas de los rangos que permitieran asegurar que
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las estructuras celulares de las especies exclusivas
responden a las condiciones particulares de cada
asociacion, y para comprobar dichas comparacio-
nes se procedid a realizar la prueba no paramétrica
de Kruskal-Wallis (Milton & Arnold 2004).

Los datos analizados obedecieron a valores de tipo
cualitativo, por lo que para el analisis ecoanato-
mico no se tienen en cuenta criterios cuantitativos
como vulnerabilidad y mesomorfia, los cuales se
abordaran de manera detallada y precisa en otra
publicacion mas adelante.
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RESULTADOS
ELEMENTOS ECOANATOMICOS

Con relacion a la cantidad de poros se encontrod que
para la asociacion ow el 63.6% de las especies pre-
sentan pocos poros, el 36.4% restante corresponde
a poros numerosos. En contraste, el 14.3% de las
especies exclusivas de la asociacion cw presentan
pocos poros y el 57.1% poros numerosos.

Con relacion al tamano de poros, la asociacion ow
presenta un 54.5% de poros moderadamente peque-
fios, un 36.3% de poros muy pequefios y un 9.1%
de poros medianos. En este orden, la asociacion
cw presento un 28.65% de poros moderadamente
pequefios, un 42.9% de poros muy pequenos y au-
sencia total de poros medianos. Se recalca que esta
ultima asociacion incluye una especie exclusiva
que no tiene elementos vasculares sino imperfora-
dos, tipo traqueida (Drimys granadensis).

Concerniente a la longitud de los elementos vas-
culares para ow, en el 100% de las especies se da
longitud mediana. Para la asociacion cw el 42.9%
de los elementos son medianos y el 28.6% se clasi-
fican como largos.

DETERMINACION DE ELEMENTOS
INDICADORES DE EVOLUCION

Los resultados presentados en esta seccion abar-
can todas las especies objeto de estudio; en ella se
muestra, primero, la cantidad de especies que pre-
sentan la caracteristica y el porcentaje correspon-
diente (Tabla 2); luego se expone el cuadro de indi-
ces evolutivos (Tabla 3) creado para determinar la
tendencia evolutiva de las especies estudiadas.

Vasos

La forma de agrupacion de los poros predominante
para el total de las especies estudiadas fue: solita-
rios con un 65% de las especies, seguida por mul-
tiplos radiales que corresponde al 27.50% y poros
arracimados con una sola especie que corresponde
al 2.5%. La longitud de los segmentos vasculares
esta entre 51 y 800 um en un 75% de las especies
estudiadas; éstos se clasificaron como medianos.

Perforaciones

E140% de las especies presenta perforacion simple,
luego se encuentra la perforacion escaleriforme de
barras numerosas con un 25% y no muy lejos estan
la perforacion foraminada y la perforacion escale-
riforme de barras escasas con porcentajes de 20 y
10% respectivamente. Las punteaduras intervascu-
lares son en su mayor parte areoladas alternas con
un 55%; el 37.5% presenta punteaduras areoladas
escaleriformes y las punteaduras areoladas opuestas
y simples tan solo representan el 2.5% cada una.

Parénquima

El mayor porcentaje pertenece al parénquima
apotraqueal difuso que corresponde al 42.5% de
las especies, después se encuentra el parénquima
paratraqueal vascicéntrico angosto con un 25%, y
los menores porcentajes son presentados por los
parénquimas paratraqueal aleiforme confluente y
reticulado, cada uno con un 2.56%.

Radios

De los radios segiin Kribs predominaron los que
presentan cé¢lulas mayoritariamente erectas en ra-
dios homogéneos o heterogéneos con un 32.5%,
seguidos de cerca por los que presentan células
solo erectas en radios homogéneos o heterogéneos
con un 30% y después por los de células mayori-
tariamente procumbentes en radios homogéneos o
heterogéneos con un 27.5%.

De la misma forma, se encontré un 32.5% de las
especies con radios bajos, que se encuentran en el
rango de 201 a 500 um. Seguido de ellos se en-
contraron los radios medianos con un 25%, los al-
tos con un 22.5% y los muy altos representando el
20% de las especies.

Fibras

La mayoria de las especies estudiadas, el 47.5%,
mostraron fibras libriformes, y las Fibrotraqueidas
ocuparon el segundo lugar en cantidad con 27.5%.
En cuanto a longitud, se observo que las fibras cor-
tas predominaron con un porcentaje de 52.5%, se-
guidas por las fibras de longitud mediana con un
30%.
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Tabla 2. Resultados porcentuales por caracteristica para todas las especies

CARACTERISTICAS CANTIDAD ESPECIES PORCENTAJE
Forma de agrupacién de poros Ausente 2 5.00%
Solitarios 26 65.00%
Mdltiplos radiales N 27.50%
Arracimados 1 2.50%
Longitud segmentos vasculares Ausente 2 5.00%
Largos 7 17.50%
Medianos 30 75.00%
Cortos 1 2.50%
Tipo de perforaciones Simple 16 40.00%
Foraminada 8 20.00%
Escaleriforme barras numerosas 10 25.00%
Escaleriforme barras escasas 4 10.00%
Imperforados 2 5.00%
Punteaduras intervasculares Ausente 2 5.00%
Simple 1 2.50%
Areolada escaleriforme 15 37.50%
Areolada opuesta 1 2.50%
Areolada alterna 21 52.50%
Tipo de parénquima Ausente 0 0%
Apotraqueal difuso 17 42.50%
Reticulado 1 2.50%
En bandas 5 12.50%
Paratraqueal vascicéntrico delgado 10 25.00%
Paratraqueal vascicéntrico ancho 6 15.00%
Paratraqueal aleiforme confluente 1 2.50%
Disposicién del parénquima longitudinal Ausente 0 0%
Serie 40 100%
Fusiforme 0 0.00%
Estratificado 0 0.00%
Tipo de radios (élulas solo erectas en radios homogéneos o heterogéneos 12 30.00%
(élulas mayoritariamente erectas en radios homogéneos o heterogéneos 13 32.50%
Células mayoritariamente procumbentes en radios homogéneos o heterogéneos 11 27.50%
(élulas solo procumbentes en radios homogéneos o heterogéneos 4 10.00%
Altura de los radios Bajos 13 32.50%
Medianos 10 25.00%
Altos 9 22.50%
Muy altos 8 20.00%
Estratificacion de radios No estratificados 40 100.00%
Fibras Traqueidas 2 5%
Fibrotraqueidas " 27.50%
Fibrotraqueidas septadas 3 7.50%
Libriformes 19 47.50%
Libriformes septadas 5 12.50%
Longitud de fibras Ausente 1 2.50%
Cortas 21 52.50%
Medianas 12 30.00%
Largas 6 15.00%
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Tabla 3. Resultados para indices evolutivos por especie.

Nombre cientifico FAP LSV Tper Pl Tpar DP TR AR ER F LF )3
Aegiphila bogotensis 5 1 3 1 2 1 2 1 1 2 1 20
Aiouea dubia 3 3 10 5 4 1 4 5 1 5 5 46
Axinaea scutigera 3 3 10 5 5 1 2 5 1 5 5 45
Bacharis sp. 3 3 10 5 2 1 5 1 1 5 5 41
Beilschmiedia pendula 3 3 10 5 5 1 4 5 1 5 5 47
Brunellia integrifolia 3 3 4 1 4 1 1 1 1 5 3 27
Cavendishia cordifolia 5 3 3 1 5 1 1 3 1 2 3 28
(entronia brachycera 4 3 4 5 5 1 5 5 1 3 5 41
Cestrum mutisii 1 5 10 5 2 1 4 3 1 5 5 42
(lethra lanata 3 3 2 1 5 1 2 5 1 5 3 31
(lusia ducu 4 3 4 1 5 1 4 1 1 5 5 34
Clusia multiflora 4 3 2 1 2 1 4 3 1 3 5 29
(ordia lanata 3 3 3 1 4 1 1 1 1 5 1 24
Drimys granadensis 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 8
Endlicheria sp. 3 1 3 5 2 1 2 1 1 5 3 27
Freziera sericea 5 1 2 1 2 1 2 1 1 3 1 20
Geissanthus andinus 3 3 10 5 4 1 1 1 1 5 1 35
Hedyosmum bomplandianum 4 3 1 2 1 1 1 1 3 5 24
Hyeronima ruffa 4 3 4 0 2 1 4 3 1 5 3 40
Miconia ferruginea 4 3 10 5 5 1 1 5 1 5 5 45
Miconia ligustrina 2 3 10 5 4 1 4 5 1 3 5 43
Miconia sp. 3 3 10 5 5 1 5 5 1 5 5 48
Myrsine coriaceae 3 3 10 5 5 1 1 1 1 3 5 38
Myrsine guianensis 4 3 4 5 4 1 1 1 1 5 3 32
Nectandra mollis 4 3 10 5 5 1 2 5 1 5 5 46
Nectandra sp. 5 3 10 5 2 1 5 5 1 5 3 45
Ocotea callophylla 4 3 10 5 4 1 2 5 1 5 5 45
Oreopanax floribundum 4 3 4 1 2 1 4 3 1 5 3 31
Palicourea sp. 5 3 10 5 2 1 2 3 1 5 3 40
Persea mutisii 4 3 10 5 5 1 2 5 1 5 5 46
Prunus integrifolia 4 3 10 5 2 1 4 1 1 5 5 41
Ruagea glabra 4 3 4 5 4 1 1 3 1 5 5 36
Styloceras laurifolium 5 3 2 1 2 1 2 1 1 3 5 26
Symplocos suaveolens 5 1 2 5 5 1 1 3 1 3 3 30
Tibouchina lepidota 5 3 4 1 4 1 4 3 1 5 5 36
Weinmannia balbissiana 5 1 2 1 2 1 2 1 1 3 3 22
Weinmannia pinnata 4 3 2 3 4 1 2 3 1 2 1 26
Weinmannia tomentosa 4 1 2 1 2 1 2 5 1 3 27
Stirax davillifolius Dunal 4 1 2 1 2 1 4 1 1 3 3 23

FAP: Forma de agrupacion de poros. DP: Disposicion del parénquima.

LSV: Longitud de los segmentos vasculares. TR: Tipo de radios.

Tper: Tipo de perforaciones. AR: Altura de los radios.

ER: Estratificacion de radios.
F: Fibras.
LF: longitud de fibras.

PI: Punteaduras intervasculares.
Tpar: Tipo de parénquima.
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GRADO DE EVOLUCION POR ESPECIE A
PARTIR DE CARACTERES
XILOANATOMICOS

La Tabla 3 expone los resultados agregados por
especie para las caracteristicas que son relevantes
como indicadores de evolucion, segln la califica-
cion definida en la metodologia. La sumatoria (co-
lumna final), expresa el grado de especializacion
de cada especie; el menor valor representa menor
especializacion y el mayor valor, mayor grado de
especializacion.

COMPARACION ENTRE LA EVOLUCION
DEL LENO Y LA ESPECIALIZACION
FLORAL

Tomando como punto de partida la informacion
contenida en la Tabla 3, las especies se ordenaron
desde la mayor calificacion (Miconia sp., Beilsch-
miedia pendula), hasta la menor (Drimys grana-
densis), basandose en las clasificaciones por sub-
clase reportadas por Judd et al. (1999) y Cronquist
(1981). En la Tabla 4 se consignan los resultados
por especie.

Tabla 4. Comparacion entre el indice evolutivo y la subclase por especie.

NOMBRE CIENTIFICO SUMATORIA No. SUBCLASE SUBCLASE
Miconia sp. 48 ) Rosidae
Beilschmiedia pendula 47 | Magnoliidae
Aiouea dubia 46 | Magnoliidae
Nectandra mollis 46 | Magnoliidae
Persea mutisii 46 | Magnoliidae
Axinaea scutigera 45 ) Rosidae
Miconia ferruginea 45 ) Rosidae
Nectandra sp. 45 | Magnoliidae
Ocotea callophylla 45 | Magnoliidae
Miconia ligustrina 43 ) Rosidae
Cestrum mutisii 42 Vi Asteridae
Bacharis sp. 41 Vi Asteridae
(entronia brachycera 4 Rosidae
Prunus integrifolia 41 Rosidae
Palicourea oblonga 40 Vi Asteridae
Hyeronima ruffa 40 v Rosidae
Myrsine coriaceae 38 v Dilleniidae
Ruagea glabra 36 ) Rosidae
Symplocos suaveolens 36 v Dilleniidae
Geissanthus andinus 35 v Dilleniidae
(lusia ducu 34 v Dilleniidae
Myrsine guianensis 32 v Dilleniidae
(lethra lanata 31 v Dilleniidae
Oreopanax floribundum 31 Rosidae
Styloceras laurifolium 30 Rosidae
(lusia multiflora 29 IV Dilleniidae
Cavendishia cordifolia 28 v Dilleniidae
Brunellia integrifolia 27 v Rosidae
Endlicheria sp. 27 | Magnoliidae
Weinmannia pinnata 27 ) Rosidae

Continda
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NOMBRE CIENTIFICO SUMATORIA No. SUBCLASE SUBCLASE
Stirax davillifolius 26 v Dilleniidae
Weinmannia balbissiana 26 ) Rosidae
Cordia lanata 24 Vi Asteridae
Hedyosmum bomplandianum 24 | Magnoliidae
Weinmannia tomentosa 23 Rosidae
Tibouchina lepidota 22 Rosidae
Aegiphila bogotensis 20 Vi Asteridae
Freziera bomplandiana 20 v Dilleniidae
Drimys granadensis 8 | Magnoliidae

COMPARACION DEL GRADO DE
EVOLUCION DE LA ESTRUCTURA
XYLOANATOMICA ENTRE ASOCIACIONES

Los resultados presentados a continuacion corres-
ponden a las 11 caracteristicas heredables que son
representativas de la madera de las especies del
bosque altoandino de Guasca, Cundinamarca (Ta-
blas 5y 6), para cada asociacion encontrada. De la
Tabla 5 se puede destacar lo siguiente:

Vasos

El tipo de perforacion predominante para ow es
simple, siendo Styloceras laurifolium la inica es-
pecie de la asociacion que presenta perforacion
escaleriforme; en contraste, en cw el tipo de perfo-
racion escaleriforme de barras numerosas es el mas
abundante con un 57.14% de aparicion, seguido por
los imperforados con un 28.57%. Las punteaduras
intervasculares para ow son en su mayor parte ae-
roladas alternas con un 81.82%, y en las especies
restantes 18.18% son areoladas escaleriformes; en
cambio para cw las punteaduras intervasculares
son en su mayor parte aeroladas escaleriformes con
un 57.14% de aparicion.

Radios

Los radios de las especies de la Asociacion ow son
en su mayoria de células s6lo procumbentes en ra-

dios homogéneos o heterogéneos con un 36.36%,
seguidos por los radios con células mayoritaria-
mente erectas en radios homogéneos o heterogé-
neos y radios con células mayoritariamente pro-
cumbentes en radios homogéneos o heterogéneos
con un 27.27% cada una. La Asociacion cw supera
en porcentaje los radios con células s6lo procum-
bentes en radios homogéneos o heterogéneos y ra-
dios con células mayoritariamente procumbentes
en radios homogéneos o heterogéneos, ya que se
presentan cada uno en un 42.86% de los casos.

Fibras

Las fibras de la asociacion ow son mayormente
libriformes, en un 54.55% de las especies; las fi-
brotraqueidas aparecen en un 27.27%, y las demas
especies, que corresponden al 18.18%, presentan
fibras libriformes septadas, en la asociacion no
aparecen las fibrotraqueidas septadas ni traqueidas.
En contraste, para cw la mayoria son fibrotraquei-
das, enun 57.14% de las especies, seguidas por las
especies con traqueidas con un 28.57%. La longi-
tud de las fibras en ow representan un 63.64% para
fibras cortas; se encuentran también un 27.27%
con fibras medianas y las especies restantes tienen
fibras clasificadas como largas; de igual manera,
para cw la longitud de las fibras en el 42.86% de
los casos son cortas.
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Tabla 5. Resultados porcentuales de caracteristicas por asociacion.

CARACTERISTICAS ow* W
Ausente 0.00% 28.57%
» Solitarios 54.55% 71.43%
Forma de agrupacion de poros )
Multiplos radiales 45.45% 0.00%
Arracimados 0.00% 0.00%
Ausente 0.00% 28.57%
Longitud segmentos Largos 0.00% 28.57%
vasculares Medianos 100.00% 42.86%
Cortos 0.00% 0.00%
Simple 72.73% 14.29%
Foraminada 18.18% 0.00%
Tipo de perforaciones Escaleriforme barras numerosas 9.09% 57.14%
Escaleriforme barras escasas 0.00% 0.00%
Imperforados 0.00% 28.57%
Ausente 0.00% 28.57%
Simple 0.00% 0.00%
Punteaduras intervasculares  Areolada escaleriforme 18.18% 57.14%
Areolada opuesta 0.00% 0.00%
Areolada alterna 81.82% 14.29%
Ausente 0.00% 0.00%
Apotraqueal difuso 27.271% 57.14%
Tipo de parénquima Reticulado 0.00% 0.00%
En bandas 9.09% 0.00%
Paratraqueal vascicéntrico angosto 45.45% 14.29%
Paratraqueal vascicéntrico ancho 9.09% 28.57%
Paratraqueal aleiforme confluente 9.09% 0.00%
Ausente 0.00% 0.00%
Disposicion del parénquima  Serie 100.00% 100.00%
longitudinal Fusiforme 0.00% 0.00%
Estratificado 0.00% 0.00%
(élulas sol t dios h é
élulas s,o o erectas en radios homogéneos o 9.09% 0.00%
heterogéneos
Célul itariamente erect di
élulas Enayon anamenle erectas en radios 27.27% 14.29%
) ) homogéneos o heterogéneos
Tipo de radios el ariament bent
élulas mayoritariamente procumbentes en
ulas mayorttariamente procumbe 27.27% 42.86%
radios homogéneos o heterogéneos
Células sol bent di
euas?ooprocum en’esen radios 36.36% 2.86%
homogéneos o heterogéneos
Bajos 45.45% 28.57%
) Medianos 27.27% 28.57%
Altura de los radios
Altos 9.09% 14.29%
Muy altos 18.18% 28.57%
o . No estratificados 100.00% 100.00%
Estratificacion de radios )
Estratificados 0.00% 0.00%
Traqueidas 0.00% 28.57%
Fibrotraqueidas 27.27% 57.14%
Fibras Fibrotraqueidas septadas 0.00% 0.00%
Libriformes 54.55% 14.29%
Libriformes septadas 18.18% 0.00% Contintia
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CARACTERISTICAS ow* CW#**
Ausente 0.00% 28.57%
Cortas 63.64% 42.86%
Longitud de fibras ] ’ ’
Medianas 27.21% 14.29%
Largas 9.09% 14.29%
*OW: Asociacion Ocoteo callophyllae - Weinmannietum pinnatae.
**CW: Asociacion Clusio multiflorae - Weinmannietum balbisiana.
Parénquima longitudinal EAD ow w NA
En la asociacion ow predomina el parénquima vas- 27 36 28 42
cicéntrico angosto en un 45.45% de las especies, ;Z Zﬁ 1212
seguido del parénquima apotraqueal difuso en un 3 8
27.27%; sucede lo contrario en la asociacion cw, 3 £5
donde predomina el parénquima apotraqueal difu- m 45
so en un 57.14% de las especies en tanto el parén- 41 4
quima vascicéntrico angosto se encuentra apenas 41 48
en el 14.29% de los casos. 4
45
ANALISIS NO PARAMETRICO PARA EL 46
GRADO DE EVOLUCION DE LOS hll

CARACTERES XYLOANATOMICOS

Las dos pruebas de Kruskal-Wallis realizadas per-
mitieron comparar simultdneamente las medianas
de los rangos para la totalidad de los datos: 40
cuando se tomaron todas las especies y 19 cuando
se compararon las especies exclusivas de las dos
asociaciones presentes. Uno de los temas que inte-
resan en este trabajo es la existencia de diferencias
estadisticas significativas entre los indices de evo-
lucion para las especies exclusivas estudiadas en
cada asociacion.

Las variables utilizadas en este disefio fueron los
indices evolutivos definidos en la Tabla 3. Las Ta-
blas 6, 7 y 8 muestran en detalle los datos de origen
y el andlisis no paramétrico.

Tabla 6. indice evolutivo por especie para cada agrupacion.

EAD ow w NA

24 30 8 20

26 31 N 22

26 35 20 24

27 36 23 41
Continda

EAD: Especies de amplia distribucion (presentes en ambas
asociaciones).

OW: Ocoteo callophylla - Weinmannietum pinnatae.

CW: Clusio multifiorae - Weinmannietum balbisianae.
NA: No aplica, por pertenecer a otro grupo.

De acuerdo a los resultados desprendidos de la
Tabla 8, se rechaza la hipoétesis nula, es decir que
hay diferencias en al menos un par de medianas de
las cuatro agrupaciones de especies con una con-
fiabilidad mayor al 97.5% para el caso de las 40
especies. Como las Asociaciones ow y cw presen-
tan especies exclusivas con caracteres anatomicos
diferenciados, se practico una segunda evaluacion
no paramétrica con n = 19 (12 especies para ow y
7 para cw); los resultados indican diferencias en
los caracteres evaluados de las dos asociaciones
con un 99% de confiabilidad. La mayor medida de
posible evolucion la presentan los caracteres ana-
tomicos del lefio de las especies exclusivas de la
Asociacion Ocoteo callophyllae - Weinmannietum
pinnatae. La menor medida de evolucién la pre-
sentan los caracteres anatomicos del lefio de las
especies exclusivas de la Asociacion Clusio multi-
florae-Weinmannietum balbisiana.

Revista Colombia Forestal Vol. 12 - Diciembre 2009




Analisis ecoanatomico, evolutivo y comparativo de la madera de 40

especies de dos asociaciones...

Tabla 7. Rango asociado a cada especie por grupo al que pertenece.

w Rango EAD Rango NA Rango ow Rango
8 1 24 75 20 35 30 16
1" 2 26 9.5 22 5 31 17.5
20 35 26 9.5 24 7.5 35 21
23 6 27 12 41 28 36 225
28 14 27 12 4 30 36 225
29 15 27 12 38 24
46 37 31 17.5 40 255
32 19 LX) 31
34 20 45 335
40 255 45 335
M 28 46 37
M 28 48 40
45 335
45 335
46 37
47 39
X 78.5 3435 74 324
Frecuencia 7 16 5 12
Promedio 1.2 215 14.8 27.0
Tabla 8. Resultados del analisis no paramétrico.
n H calculado K X A
40 9.42 3 9.35%% 0.025
19 7.09 1 6.63%** 0.010

n: Numero de especies comparadas (40 en total, 19 entre ow y cw).

H: Valor de Kruskal-Wallis calculado.
K: Grados de libertad.
x’: Valor de la distribucion para Ky oo

DISCUSION DE RESULTADOS
ELEMENTOS ECOANATOMICOS

Los datos arrojados para la longitud del elemento
del vaso demuestran que el 75% de las especies es-
tudiadas presentan longitudes de los elementos del
vaso medianas y un 17.50% de las especies presen-
tan longitudes largas, en contraste con tan sé6lo un
2.50% de elementos cortos. Se puede presumir que
esta caracteristica se relaciona con la mejora gra-
dual de la eficacia conductora, reflejada en indices
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de caudal mas altos en vasos e indices de corriente
mas altos de fotosintatos en parénquima axial y del
radio, lo cual representa una ventaja selectiva que
han desarrollado las especies presentes en ambien-
tes humedos. Asimismo, Zimmermann (1983), ci-
tado por Carlquist (2001), concluy6 que los vasos
mas largos conceden mayor eficacia conductora y
los vasos mas cortos confieren mayor seguridad
en relacion con los embolismos (la extension de
los embolismos de aire es frenada por el limite de
un vaso). Aunque el fenomeno de embolismo debe
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tratarse en una dimension mucho mas amplia, que
involucre la red interna conductora para todo el sis-
tema denominado arbol, pues segin Loepfe et al.
(2007) la interaccion de punteaduras y elementos
conductores longitudinales, denominada por ellos
conectividad, afecta a tal punto que una mayor co-
nectividad genera un aumento en la conductividad
hidraulica y una mayor vulnerabilidad al embo-
lismo.

Asi, la combinacion de las caracteristicas anatomi-
cas ya mencionadas en la asociacion ow, junto con
la presencia de punteaduras areoladas alternas en
la mayoria de sus especies exclusivas (82%), deter-
mina una mayor seguridad al disminuir la conecti-
vidad de la red, la cual se distingue por pocos poros
de tamafio moderadamente pequefios. No sucede
lo mismo en la asociaciéon cw, donde la mayoria
de las especies exclusivas presentan punteaduras
aeroladas escaleriformes (57%), lo cual induciria,
ceteris paribus, una menor seguridad. Para fortuna
de este ultimo grupo de especies se da una tenden-
cia hacia poros numerosos y muy pequeios, lo cual
constituye un elemento paliativo que jalona la se-
guridad a niveles mas altos.

Segun Carlquist (2001), el cambio de los poros
hacia diametros mas anchos de formas redondea-
das es un cambio de la capacidad para manejar un
mayor volumen de agua por unidad de tiempo, por
vaso; de acuerdo a ello, se puede decir que las 40
especies objeto de estudio se han especializado
para manejar mayores volimenes de agua, ya que
el 100% de las especies presentan poros de forma
redondeada; sin embargo, el didmetro de los po-
ros no ha cambiado al mismo ritmo, puesto que
el 55.26% de las especies presentan un tamafio de
poros moderadamente pequefios y un 26.32% pre-
sentan poros muy pequefios.

Lo anterior no quiere decir que las especies se espe-
cializaron de manera truncada, lo que puede haber
ocurrido es que los cambios bruscos de temperatu-
ra (12° C) que se dan en la zona, que segun Cor-
poguavio (2000), citado por Cantillo et al. (2004),
pueden tener variaciones diarias de +/- 10° C, que
condujeron a otra adaptacion: ya que los vasos es-
trechos tienen menor posibilidad de sufrir embo-

lismo por estrés hidrico, se cree (Ellmore & Ewers
1985, Hargrave et al. 1994 citado por Carlquist
2001) que los vasos se han estrechado, sin importar
la usual abundancia hidrica de la cual gozan en este
ambiente, para evitar este problema. Ni siquiera en
situaciones de tension hidrica se eliminan los va-
sos estrechos, pues brindan mayor seguridad a los
vasos aunque se sacrifique un poco la eficiencia en
la conduccion.

Ademas, Erak (1971), citado por Metcalfe (1979),
encontrd6 que a mayores altitudes, los vasos son
mas pequefios y desarrollan paredes mas gruesas
que los observados en especies que crecen en tie-
rras bajas. Esto quiere decir que aunque el ensan-
chamiento del vaso es indicativo de especializa-
cion segun algunos estudios, no se debe considerar
como caracteristica universal de la evolucion de la
madera, puesto que, segin Carlquist (2001), una
vez que se hayan alcanzado las placas simples de la
perforacion, el ensanchamiento adicional de vasos
es controlado probablemente por factores ecologi-
cos independientes de las tendencias principales de
la evolucion del xilema.

Esta investigacion considera que los individuos
estudiados poseen bajas tasas de transpiracion por-
que no existe un alto gradiente de humedad entre la
planta y el ambiente que facilite el movimiento de
vapor de agua de la planta hacia afuera, esto pue-
de deberse a la elevada humedad relativa prome-
dio de la zona (86%). Asimismo, debido a la baja
temperatura de la region (12° C), los individuos
usualmente no requieren transpirar como método
de enfriamiento. Segun Ledn & Espinoza de Per-
nia (2001), la mayoria de las especies que poseen
bajas tasas de transpiracion se caracterizan porque
su xilema posee numerosos vasos y la mayoria de
ellos son de diametro reducido, como sucede en
la mayoria de las especies objeto de este estudio;
mientras que las especies con altas tasas de trans-
piracion tienen una baja frecuencia de vasos pero
con mayores diametros.

La cantidad de poros resultd ser mayor para la
categoria pocos, con un 57.89%, aunque no dista
mucho de la categoria numerosos, con un 42.11%.
La frecuencia de poros aumenta, segun Leon &
Espinoza de Pernia (2001), cuando se produce un
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incremento de la sequia o disminuciones de tem-
peratura.

De igual manera, las punteaduras alternas al estar
presentes a lo largo y ancho de toda la pared del
vaso permiten una comunicacion mas eficiente
y mejor distribucion con los elementos vecinos;
cuando los vasos son solitarios, esta comunicacion
puede presentarse entre vasos y fibras, ya que éstas
también tienen punteaduras, lo cual supone que las
fibras tienen funcion de almacenaje para situacio-
nes de insuficiencia hidrica, que, para el caso de los
vasos con perforacion simple, seria una adaptacion
para evitar el embolismo.

INDICES EVOLUTIVOS PARA TODAS
LAS ESPECIES

A continuacién se analizan las estructuras anatomi-
cas de las especies estudiadas con base en los re-
sultados obtenidos referentes a su grado evolutivo.

En cuanto al tipo de perforacion de los vasos, un
40% de las especies posee platina de perforacion
simple, lo cual confirma el supuesto alto grado de
evolucion de estas especies. Frost (1930-1931),
citado por Ledn & Espinoza de Pernia (2001), con-
cluye que las platinas de perforacion escalerifor-
mes con muchas barras e inclinadas son caracteris-
ticas primitivas. La especializacion conlleva a una
reduccion progresiva del nimero de barras hasta
llegar a las platinas simples y horizontales.

No muy lejos estan las platinas de perforacion es-
caleriformes de barras numerosas con un 25%. Esta
caracteristica hace evidente un bajo grado de evo-
lucion en estas especies, ya que, segin Carlquist
(1999), citado por Carlquist (2001), las placas de
perforacion de especies antiguas tienen a menudo
barras numerosas, mientras que los elementos del
vaso formados mas recientemente tienen platinas
simples de perforacion; esto demuestra el menor
grado de evolucion para las especies exclusivas de
la asociacion Clusio multiflorae-Weinmannietum
balbisianae, las cuales presentaron un 57.14% de
las platinas de perforacion escaleriformes de barras
numerosas, y el mayor grado evolutivo de las espe-
cies exclusivas de la asociacion Ocoteo callophy-
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llae-Weinmannietum pinnatae, las cuales poseen
un 72.73% de las perforaciones de tipo simple.

La mayoria de las especies de la asociacion cw, el
57.14%, presentaron parénquima apotraqueal difu-
so, el cual, segun Kribs (1937), citado por Ledn
& Espinoza de Pernia (2001), es claramente uno
de los mas primitivos. Igualmente, estos autores
afirman para el parénquima paratraqueal, que en la
asociacion ow suma un 63.64% en sus diferentes
tipos, que se encuentra mas asociado a caracteres
evolucionados que a caracteres primitivos y que,
aparentemente, el parénquima aliforme y el con-
fluente se presentan como los mas evolucionados.
Respecto a esta caracteristica, Carlquist (1992)
afirma que el parénquima axial vascicéntrico es un
indicativo de especializacion, por lo menos en el
género Hedyosmum.

De acuerdo con el sistema de clasificacion de ra-
dios establecido por la Asociacion Internacional de
Anatomistas de la Madera (1awa CoMMITTE), citado
por Leon & Espinoza de Pernia (2001), y compa-
randola con el sistema de clasificacion de Kribs, la
condicion mas primitiva corresponde a los radios
heterocelulares y multiseriados con mas de cuatro
rutas de células marginales en combinacion con ra-
dios homocelulares y uniseriados constituidos por
células cuadradas o erectas. El proceso evolutivo
se corresponde con una disminucion en la anchu-
ra y la altura de radios, asi como un aumento de
su homogeneidad. La condicion mas evolucionada
corresponde a radios uniseriados y homocelulares,
constituidos por células procumbentes.

El estudio registro un 32.5% de individuos con
presencia de radios heterogéneos con células en su
mayoria procumbentes, es decir que segun los ra-
dios el grado de evolucion de dicho grupo es media-
namente alto; sin embargo, se encontr6 otro grupo,
que corresponde al 30% de las especies estudiadas,
con radios heterogéneos de células en su mayoria
erectas, es decir que tienen un grado de evolucion
medianamente bajo. En cuanto a las especies con
células homocelulares y erectas en su totalidad, su-
maron un 25%; esta caracteristica expone una con-
dicion de baja evolucion y esta asociada a radios
multiseriados y tipo roble. En contraste se encontro
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un 12.5% de las especies con células homocelula-
res de células procumbentes, lo que evidencia un
proceso evolutivo mucho mas avanzado.

Leon & Espinoza de Pernia (2001) sefnalan que la
tendencia evolutiva correspondiente al tejido de
soporte en el xilema de maderas dicotiledoneas se
inicia con traqueidas, para luego pasar a fibras tipo
fibrotraqueidas y, finalmente, a fibras libriformes.
De acuerdo a esta afirmacion, el presente estu-
dio posee pocas especies con este rasgo primitivo
puesto que solo se encontrd un 5% de las especies
con traqueidas en cw, y en cambio un porcentaje
considerable (35%) de fibrotraqueidas, el cual se
ubica mayoritariamente en la asociacion cw. Esto
evidencia un grado medio de evolucion, sin embar-
g0, en ow es mucho mas alta la cifra de especies
con fibras libriformes (54.55%), lo que demuestra
un alto grado de evolucion en la mayoria de sus
especies.

La evidencia circunstancial: en Carlquist (1984),
citado por Carlquist (2001), sugiere que tanto las
fibrotraqueidas como las fibras libriformes son cé-
lulas no conductivas y demuestra que las familias
con traqueidas demuestran siempre vasos solita-
rios, y aunque existen excepciones en todas las es-
pecies que presentan traqueidas en este estudio, en
Drimys granadensis, por ejemplo, se cumple dicha
afirmacién. De otro lado, las familias con fibrotra-
queidas y fibras libriformes pueden tener los vasos
solitarios o vasos agrupados, dependiendo del gra-
do de aridez que caracteriza el habitat particular de
una especie.

Lo anterior explica que los individuos estudia-
dos presenten vasos solitarios asociados a fibras
libriformes y a fibrotraqueidas sin presencia de
traqueidas vasculares, debido a la disponibilidad
constante de agua en la zona de estudio que hace
innecesarios elementos conductores adicionales.
Asimismo, Carlquist (2001) afirma que aunque
la especializacion de los elementos imperforados

en una madera dada no estan siempre en sincronia
con el estado evolutivo de los elementos del vaso,
se puede decir que éstos cambian hacia conductos
mas eficientes, mientras que los elementos imper-
forados siempre se llegan a adaptar mas como ele-
mentos mecanicos, conformando asi una efectiva
division del trabajo para el primer caso.

Como se puede observar en las descripciones, ha-
ciendo una relacion entre los individuos que pre-
sentan perforaciones escaleriformes se encuentra
que un 78.57% de ellos estan asociados a fibrotra-
queidas y a traqueidas. De igual manera, un 87.5%
de las especies que presentan perforaciones sim-
ples y foraminadas se asocian a fibras libriformes.
Lo anterior demuestra lo descrito por Carlquist
(2001) en un esquema donde se muestra la relacion
evolutiva entre perforaciones y tipos de fibra (Fi-
gura 1). Este esquema se basa en la afirmacion de
que en una madera primitiva un elemento del vaso
con una placa de perforacion escaleriforme tendera
a ser asociada a un traqueida, mientras que en una
madera evolucionada un elemento del vaso con
placa de perforacion simple tendera a ser asociado
a fibras libriformes.

En cuanto a la longitud de las fibras, segtin anterio-
res estudios (Carlquist 1984 citado por Carlquist
2001) se observa una reduccion en la longitud
de las fibras. El presente estudio encontrd que el
52.5% de las especies estudiadas presentan fibras
de longitud corta y el 71.43% tienen presencia de
fibras libriformes.

La relacion de indices (Tabla 3) muestra claramen-
te, mediante la sumatoria de los resultados para
cada caracteristica, una indicacion del estado evo-
lutivo de cada especie. Asi, se observa que la espe-
cie con menor calificacion es Drimys granadensis
y obedece principalmente a la ausencia de poros
que son reemplazados por traqueidas que realizan
la funcion de conduccion debido a la densidad de
punteaduras areoladas que posee.
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Figura 1. Tendencias en la evolucion de los elementos del
vaso y los elementos imperforados.
Fuente: Carlquist 2001.

Los datos disponibles en Carlquist (1984), citado
por Carlquist (2001), sehalan que la presencia de
traqueidas son un mecanismo mas eficaz para man-
tener caminos conductores con relacion a la agru-
pacion de los vasos, puesto que lo ultimo ocurre
solamente en maderas cuyos elementos imperfora-
dos son no conductivos.

Siguiendo con el analisis, se encontrd un grupo de
especies que presentan un alto indice evolutivo:
Nectandra mollis, Beilschmiedia pendula, Ocotea
callophylla, Nectandra sp., Persea mutisii y Aiouea
dubia; estas especies presentan una particularidad,
y es que todas, aunque obtuvieron valores altos de
indice evolutivo, se encuentran clasificadas en la
subclase Magnoliidae, que es la subclase mas anti-
gua de todas las familias de angiospermas presen-
tes en este estudio. Para explicar este fendmeno es
necesario recordar que la clasificacion en subclases
fue determinada de acuerdo a la especializacion de
las flores; en contraste, las especies mencionadas
no tienen flores especializadas puesto que se en-
cuentran en la parte alta del dosel del bosque y po-
seen estrategias de dispersion de polen por viento
(anemofilia), lo cual puede significar que una ma-
yor especializacion del lefio no va a la par con una
alta especializacion floral. Los estudios cladisticos
podrian explicar mejor este fenomeno.

Por el contrario, el grupo de las especies pertene-
cientes a la subclase Asteridae (que es la mas evolu-
cionada de las angiospermas) obtuvo valores bajos
de evolucion del lefio, aunque no en extremo, en la
calificacion de indices evolutivos. Esta situacion,
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hipotéticamente, se debe al fendomeno explicado
con anterioridad. De esta manera, se puede decir
que las especies Stirax davillifolius, Palicourea
oblonga, Cestrum mutisii, Cordia lanata, Bacha-
ris sp. y Aegiphila bogotensis, tienen una notable
especializacion de las flores, muy probablemente
debido a la posicion media en el estrato arboreo
que hace necesario implementar estrategias de dis-
persion de polen que utilicen flores vistosas para
atraer insectos y aves; por tanto, la evolucion fisio-
logica de la madera se ha quedado rezagada para
estas especies que no alcanzan grandes alturas y no
necesitan caracteristicas que aseguren la conduc-
cion efectiva de liquidos en su interior a grandes
alturas.

COMPARACION DEL GRADO DE
EVOLUCION DE LA ESTRUCTURA
XYLOANATOMICA ENTRE ESPECIES
DE LAS DOS ASOCIACIONES

Como se observa en la Figura 2, la asociacion Oco-
teo callophyllae-Weinmannietum pinnatae (0W)
posee una marcada tendencia a presentar especies
exclusivas con perforaciones simples, lo que indica
una adaptacion de las estructuras para lograr una
mayor conduccion por vaso, por area, por unidad
de tiempo. En contraste, en las especies exclusivas
de la asociacion Clusio multiflorae-Weinmannie-
tum balbisianae (cw) las perforaciones son en su
gran mayoria de tipo escaleriforme, este rasgo hace
que la conduccién del agua sea menos eficiente y
esta relacionado con el grado de evolucion de la
madera de las especies.

Tipo de perforacion
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Figura 2. Tipo de perforacion por asociacion.

La asociacién Ocoteo callophyllae - Weinmannie-
tum pinnatae (ow) presenta punteaduras intervas-
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culares areoladas alternas en un 80% (Figura 3), lo
que indica, al igual que las perforaciones del vaso,
una adaptacion de las especies de esta asociacion a
una administracion hidrica mas eficiente, mientras
que las especies exclusivas de la asociacion Clu-
sio multiflorae - Weinmannietum balbisianae (cw)
tienen un comportamiento no proporcional, siendo
mas frecuente para los rangos medios y bajos de
especializacion.
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Figura 3. Punteaduras intervasculares por asociacion.

El analisis de las fibras (Figura 4) demuestra que,
de igual manera, los caracteres mas especializados
de la madera se encuentran en las especies exclu-
sivas de la asociacion Ocoteo callophyllae - Wein-
mannietum pinnatae (0W), que para el caso corres-
ponde a las fibras libriformes, y que segun Carl-
quist (2001) suelen asociarse a vasos con perfora-
cion simple y punteaduras del vaso alternas. Por el
contrario, las especies exclusivas de la asociacion
Clusio multiflorae - Weinmannietum balbisianae
(cw) posee una evidente mayoria de traqueidas y
fibras tipo fibrotraqueida.
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Figura 4. Fibras por asociacion.

ANALISIS ESTADISTICO COMPARATIVO
ENTRE ASOCIACIONES

Como se observa en los resultados de la prue-
ba no paramétrica, existe una marcada diferencia

entre los indices evolutivos segun las caracteristi-
cas anatdmicas para las especies exclusivas de las
asociaciones presentes en el area de estudio. Esta
diferencia esta representada con un 99% de con-
fiabilidad. El grado de evolucion de las especies
medido por las variables elegidas desciende en el
sentido Asociacion Ocoteo callophyllae-Weinman-
nietum pinnatae a Asociacion Clusio multiflorae-
Weinmannietum balbisianae.

El grupo de especies exclusivas de la asociacion
Clusio multiflorae - Weinmannietum balbisianae
evidencia caracteres anatdmicos mas primitivos;
estas diferencias muy probablemente se deben, se-
gun el estudio realizado para la zona por Cantillo
et al. (2004), a la adaptacion diferencial entre las
asociaciones, dados los rangos de altitud y posi-
cion fisiografica. Asi, Ocoteo callophyllae-Wein-
mannietum pinnatae se encuentra entre los 2620 y
los 2800 msnm, generalmente ubicada en zonas de
faldas y/o laderas bajas con pendiente promedio de
55%, mientras que Clusio multiflorae-Weinman-
nietum balbisianae se encuentra entre los 2755 y
los 2920 msnm, por lo general en las cimas de las
montafias y/o laderas altas con una pendiente pro-
medio de 75%.

A pesar de estos resultados, se debe probar la me-
todologia en zonas con mayor nimero de especies
como los bosques basales heterogéneos a fin de au-
mentar el tamafio de la muestra (n) por especie y
para especies con el animo de obtener una eviden-
cia circunstancial mas contundente que la mostra-
da en el presente trabajo, apoyado ademas por un
fisiblogo vegetal especialista.

CONCLUSIONES

Los resultados porcentuales para las caracteristicas
anatémicas microscopicas por asociacion muestran
una diferencia evidente entre las especies exclusi-
vas de cada asociacion vegetal presente en el area
de estudio, debido principalmente a 11 caracteres
anatomicos descritos que pueden ser indicadores
de evolucion o especializacion.

A partir del analisis no paramétrico, basado en ran-
gos para variables anatomicas evolutivas propues-
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tas, se encontr6 una diferencia significativa con un
99% de confiabilidad entre las dos asociaciones,
revelando asi que el grado de evolucion del lefio
desciende en el sentido Asociacién Ocoteo callo-
phylla - Weinmannietum pinnatae a Asociacion
Clusio multiflorae - Weinmannietum balbisianae.

Las caracteristicas anatdmicas observadas para las
especies de este estudio fueron coherentes con las
teorias propuestas por diversos autores que han
realizado investigaciones sobre evolucion en ana-
tomia del lefio. De esta forma, se sefiala que las
condiciones ambientales presentes en la zona, asi
como el comportamiento propio de las especies,
expresados en la manera como pertenecen a una u
otra asociacion, tienen influencia directa sobre la
estructura y caracteres considerados como evolu-
cionados en la madera, siendo dificil delimitar la
responsabilidad entre filogenia y ecologia.

Los indices evolutivos propuestos en este estudio
muestran que la especializacion del lefio guarda
una relacion irregular con la especializacion floral,
ya que las especies que obtuvieron mayores valores
para evolucion del lefio se encuentran clasificadas
en la subclase mas antigua (Magnoliidae) y las espe-
cies que obtuvieron menores valores evolutivos en
el lefio estan clasificadas en una subclase aparente-
mente mas evolucionada de flores (Asteridae).

En la actualidad se estan aplicando nuevas meto-
dologias de tipo molecular para asignar filogenéti-
camente las especies vegetales, superando la mera
caracterizacion floral, por lo que atin no esta escrita
la ultima palabra al respecto. Los caracteres anato-
micos del lefio son una propuesta con mas de 30
aflos de evidencia que deben complementarse o so-
breponerse con los ultimos resultados encontrados;
aun falta allanar un largo camino en este sentido.
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