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ABREVIACIONES Y STMBOLOS

ABREVIACIONES, SIMBOLOS Y UNIDADES
HS = Hemiepifita(s) Secundaria(s)
Rasgos Hidrdulicos
Kj = Conductividad Hidraulica (kg m-1MPa -1 s-1)
Ks = Conductividad Especifica (kg s'* MPa-l m2)

Kie = Conductividad Hidraulica total (kg mMPa -1 s1) = 1/ Req Inverso de la resistencia

equivalente
K= Conductividad Especifica total (kg st MPa-l m-2)
LSC: = Conductividad Especifica total de la Hoja (kg st MPa-l m-2)
H,:= Valor Huber total (m! m-1)
Rasgos Morfolégicos
D..= Didmetro con corteza (m)
Dsc = Didmetro sin corteza (m)
Ay = Area de la seccién transversal (sin corteza) (m2)
AT, = Area total de la seccién transversal de las raices (m2)
AF, = Area foliar total (m2)

Ay = Altura del brote de la raiz (m)



INTRODUCCION GENERAL

Las hemiepifitas secundarias (HS) son elementos caracteristicos de los bosques tropicales. Estas
estan representadas por aproximadamente 700 a 1000 especies pertenecientes principalmente a
las familias Araceae, Marcgraviaceae y Cyclanthaceae (Croat 1988, Williams-Linera & Lawton
1995). Las HS se caracterizan por utilizar una planta hospedera o foréfita para su soporte
estructural y asi ascender verticalmente hacia zonas mas altas del bosq-ue (Liittge 1997). Estas
plantas germinan en el suelo y sus tallos comienzan la busqueda del hospedero por escototropismo
(Strong & Ray 1975) o al azar (Balcazar-Vargas et al 2012) dependiendo de la especie. Una vez han
encontrado un hospedero, las hemiepifitas secundarias se aferran a éste por medio de pequeias
raices de anclaje, posteriormente brotan de su tallo ortotrépico raices aéreas absorbentes (bejucos)
que garantizan el suministro y transporte de agua y nutrientes a la planta, ya que su tallo principal
pierde en algunas de las especies conexion directa con el suelo (Putz & Holbrook 1986, Croat 1988).
En el caso de la especies del género Heteropsis estas nunca pierden conexién con el suelo por medio

de sus raices (Balcazar-Vargas 2013, Figura 1).

Figura 1: Ciclo de vida de las especies de Heteropsis: (A) semilla en el suelo del bosque. (B) semilla germinando.
(C) Pldntula buscando un hospedero para treparse. (D) Brote de la primera raiz absorbente anclada al suelo,
después de treparse al hospedero. (E) El tallo pierde conexion con el suelo. (Fy G) La hemieplifita crece y comienza
a ser reproductiva. La parte baja del tallo senesce paulatinamente con las raices mds bajas. llustracion de M.P.
Balcdzar Vargas tomada de Balcdzar-Vargas et al (2012).

Es importante aclarar que histéricamente el término HS ha sido agrupado de forma errénea por
distintos autores como especies semejantes y comparables con las epifitas verdaderas y/o
hemiepifitas primarias, las cuales se caracterizan por no tener durante toda o una parte de su vida
organos que las conecten directamente con el suelo de los bosques (Zotz 2013). Por el contrario las

HS y en particular el Yare (Heteropsis spp), objeto de estudio de la presente investigacion, no pierde
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conexion por medio de sus raices con el suelo en ninguna de las etapas de su ciclo de vida. Para
evitar confusiones sobre el termino HS, esté trabajo se basa en la definicion sensu estricta del
término utilizado por Putz & Holbrook (1986) el cual es homologé al término “nomadic vines” o
“enredaderas nomadas” propuesto por Moffett (2000) y enfatizado por Zotz (2013) para la

denominacién de este tipo de plantas.

Los bejucos o raices absorbentes de algunas especies de HS son utilizados en la Amazonia para la
elaboracion de amarres para construccion de casas y malokas, artesanias y diferentes artefactos de
la cultura material indigena (Balcazar & van Andel 2005). La cosecha de los bejucos es un factor que
podria estar limitando la absorcién y transporte de agua y nutrientes en estas especies (Hoffman
1997, Plowden 2003), ya que si todos sus bejucos son cosechados la planta muere (Balcazar & van
Andel 2005). Debido a la cosecha intensiva en algunos lugares de la Amazonia Colombiana, Lépez y
Cardenas (2000) han considerado que algunas de las especies de del género Heteropsis se

encuentren en algin grado de amenaza.

Varios estudios han tratado de determinar los efectos de la cosecha de bejucos a nivel del individuo
(Hoffman 1997, Plowden 2003), sin embargo estos han realizado experimentos de cosecha sin
tener en cuenta las caracteristicas funcionales que indiquen la capacidad de transporte de agua que
la planta perderia al ser cosechado sus bejucos. Un estudio en Monstera acuminata indica que la
capacidad de transporte de agua de las raices aéreas de las HS aumenta en las raices con mayor
didmetro (Loépez-Portillo et al 2000).0bservaciones previas de la especie Heteropsis spp sugieren
que a medida que las raices brotan en zonas mas altas del tallo principal su grosor aumenta. Lo
anterior permite plantearnos que las diferencias en didmetro que tengan las raices de un individuo
de una HS puede estar jugando un papel igual o mas importante en la capacidad de transporte de

agua que el nimero de raices que un individuo pueda tener.

El presente trabajo presenta dos capitulos que mejoran nuestro entendimiento sobre la capacidad
de transporte de agua que tienen las raices aéreas absorbentes en hemiepifitas secundarias a partir

de la evaluacién de algunos rasgos morfoldgicos e hidraulicos.

El primer capitulo “Caracterizacion de los rasgos hidraulicos y morfolégicos de las raices
aéreas absorbentes de hemiepifitas secundarias, Caso de estudio Heteropsis spp.”, aborda las
posibles variaciones en forma y funcién que presentan las diferentes raices aéreas dentro de un
individuo, las diferencias intra-especificas en individuos adultos con diferente ntimero de raices, y

las diferencias inter-especificas entre tres especies del genero Heteropsis (Kunt).

Este capitulo evalia la capacidad de transporte de agua de las raices aéreas de tres especies del
género Heteropsis, a partir de la medicién de la conductividad hidraulica (K, kg m s* MPa1) y la
conductividad especifica (K, kg s MPal m2), pardmetros fundamentales que representan la
mayor o menor facilidad con que el tejido conductor deja pasar el agua por unidad de area
transversal, permitiendo caracterizar la capacidad de transporte de agua del tejido conductor
(Tyree & Ewers 1991). La K, y la K, han sido utilizados como los rasgos funcionales que permiten

evaluar la resistencia al paso del flujo agua de las raices aéreas absorbentes de algunas especies de
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HS (Lépez-Portillo et al 2000) y, son considerados como indicadores de la eficiencia en el
transporte hidrico (eficiencia hidraulica) de larga distancia de los 6rganos en la planta (Brodribb &

Feild 2000, Meinzer 2003, Bond et al. 2007).

Todos los autores que han evaluado el efecto de cosecha han asumido que el porcentaje o flujo real
de agua que transporta cada raiz de un individuo es el mismo (ver: Romero 1994; Hoffman 1997;
Duringan 1998; Powdlen 2002; Balcazar-Vargas 2013). Los resultados del primer capitulo indican
que la capacidad de transporte de agua depende en gran medida del didmetro de la raiz, la cual se

encuentra asociada a la altura a la cual brota de su tallo principal.

El segundo capitulo “Participacion en la capacidad de transporte de agua de las raices aéreas
absorbente de dos especies ttiles de Heteropsis spp (Kunt) de la Amazonia colombiana”, nace
con el objetivo de explicar las implicaciones que puede tener la evaluacién de los efectos de la
cosecha de los bejucos del Yare sin tener en cuenta los rasgos morfolégicos y funcionales evaluados
en el primer capitulo, exponiendo finalmente que esto puede ser considerado uno de los factores
que ha ayudado a que estos trabajos presenten grandes diferencias entre si y una alta variabilidad

en los resultados alcanzados.



CAPITULO I

Caracterizacion de los rasgos hidraulicos y morfoldgicos de las raices aéreas

absorbentes de hemiepifitas secundarias. Caso de estudio Heteropsis spp.

Autores: Turriago J. D., Balcazar-Vargas M.P, Patifio S. (q.p.d.)

RESUMEN

La arquitectura hidraulica del tallo de las hemiepifitas secundarias exhibe un incremento del
didmetro y la eficiencia hidraulica del tallo en sentido acropétalo. Al ser adultas, las plantas
presentan diferente nimero de raices aéreas absorbentes que brotan directamente del tallo
ortotropico a distintas alturas. Se estudi6 cémo estas raices responden morfologica y
funcionalmente al cambio en la altura del brote en un individuo y cuéles son las diferencias a nivel
inter especifico de algunos rasgos morfolégicos e hidraulicos de las raices de tres especies
simpatricas del género Heteropsis. Por tltimo, se evalud la relacién entre el nimero de raices sobre
los rasgos hidraulicos totales de las raices. Los resultados sugieren que a medida que las raices
absorbentes brotan mas altas, tienen mayores diametros lo que incrementa su conductividad
hidraulica (K») y conductividad especifica (K;). Adicionalmente se observd que las especies de (sub-
)dosel H. flexuosa y H. macrophylla presentaron un mayor grosor y eficiencia hidraulica en
comparacion con la de sotobosque, H. oblongifolia. Finalmente, se encontré que el numero de raices
“por si sola” no explico6 adecuadamente el aumento en la eficiencia hidraulica total de las raices

aéreas absorbentes.

Palabras claves: Hemieplifitas secundarias (HS), Heteropsis, rasgos hidrdulicos, eficiencia hidrdulica,

raices aéreas absorbentes.

INTRODUCCION

Las hemiepifitas secundarias (HS) son elementos caracteristicos de los bosques tropicales
(Williams-Linera & Lawton 1995), compuestos aproximadamente por 700 a 1000 especies de las
familias Araceae, Marcgraviaceae y Cyclanthaceae (Croat 1988, Williams-Linera & Lawton 1995).
Las HS germinan en el suelo y posteriormente “buscan” por escototropismo (Strong & Ray 1975) o
al azar (Balcazar-Vargas et al 2012) apoyo en otras plantas (hospedero o foréfito) que les servira
como soporte estructural para alcanzar el sotobosque o el (sub-)dosel del bosque (Williams-Linera
& Lawton 1995). Cuando la plantula encuentra el hospedero, el tallo de la HS produce raices de

anclaje que la adhieren al tronco del fordfito (Croat 1988), posteriormente brota una raiz aérea
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absorbente y dependiendo de la especie, el tallo principal puede perder o no la conexién directa con

el suelo (Putz & Holbrook 1986, Croat 1988, Balcazar-Vargas et al 2012).

A medida que la HS produce mas ramas ortotrdpicas (ramas que crecen en sentido vertical y que en
su conjunto conforman el tallo principal) y plagiotrépicas (que crecen en sentido perpendicular del
tallo principal), la planta continua su acenso por el hospedero ganando en altura y longitud
(Balcazar-Vargas 2013). Al incrementar la longitud y la altura de la planta, van brotando nuevas
raices aéreas absorbentes generalmente de las zonas mas altas del tallo principal (Lopez-Portillo et

al 2000).

En las especies que el tallo principal pierde conexién directa con el suelo, como en Heteropsis spp
(Balcazar-Vargas et al 2012), las raices aéreas absorbentes se encuentran conectados al suelo
garantizando la absorcidn de agua y nutrientes (zona subterranea) y el transporte del flujo de agua
hasta las zonas del tallo donde se insertan (zona aérea) (Putz & Holbrook 1986). Por lo anterior,
estas HS no pueden ser homologables en su ciclo de vida de las epifitas verdaderas y las
hemiepifitas primarias, las cuales durante toda o una parte de su vida no presentan una unién con
el suelo del bosque (Zotz 2013). Como lo reporta Zotz (2013) y para evitar confusiones con el
término HS como ha ocurrido histéricamente por diferentes autores, este trabajo se basa en la
definicion sensu stricto del término HS utilizado por Putz & Holbrook (1986) el cual es homologé al
término “nomadic vines” propuesto por Moffett (2000) y destacado por Zotz (2013), para la
denominacién de este tipo de plantas que a diferencia de las hemiepifitas primarias y las epifitas

verdaderas germinan en el suelo y no en sobre un hospedero.

Estudios en diferentes especies de HS de la familia Araceae, muestran que el desarrollo de nuevos
brotes presentan cambios graduales (alomorfismo) o abruptos (metamorfismo) en forma y tamafio
del tallo, ramas plagiotrépicas y hojas en sentido apical (Ray 1987, 1990). Como resultado el
didmetro del tallo presenta un incremento acropétalo, originando que el tallo de los individuos
adultos sea mas delgado en la zona inferior y se vaya engrosando hacia la zona superior (Lépez-
Portillo et al 2000). Observaciones personales en diferentes HS del genero Heteropsis indican que a
mayor altura, la raiz que brota del tallo es mas gruesa, sugiriendo que el desarrollo de nuevas raices
también puede responder a los cambios morfologicos del desarrollo de nuevos segmentos

registrados para plantas trepadoras tropicales (Ray 1987, 1990; Zotz & Hietz 2011).

Asociado al aumento acropétalo del didmetro, Loépez-Portillo et al (2000) encontraron un
incremento de la conductividad hidraulica (K, kg m s MPa'1), la conductividad especifica (K;, kg s
1 MPa'1 m2), la conductividad especifica de la hoja (LSC, kg st MPa't m-2) y el valor Huber (Hv, m! m-
1) en los segmentos superiores del tallo de Monstera acuminata. La K, y K; son rasgos funcionales
que describen la mayor o menor facilidad (eficiencia) con que el tejido conductor de los diferentes
organos (raices, tallo o ramas, etc.) deja pasar el agua a través de la planta (capacidad de transporte
de agua), los cuales se encuentran estrechamente relacionado con la morfologia, estructura y
numero de los vasos conductores (Brodribb & Feild 2000, Meinzer 2003, Bond et al. 2007),

mientras que el LSCy Hv relacionan la facilidad al paso del agua y el area del tejido conductor con el
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area foliar que alimentan un segmento de un 6rgano en particular de la planta (Machado & Tyree

1994, Tyree & Zimmermann 2002, Gil-Pelegrin et al 2005).

Diferentes estudios en plantas de diferentes tipos de vida incluyendo las HS, sugieren una estrecha
relacion entre el drea y/o diametro de la estela (diametro del tejido conductor) de tallos, ramas y
raices, con la capacidad de transporte de agua y la anatomia de los vasos conductores; en estos
estudios se demostrd, que el incremento en el didametro y/o area de las raices, tallos o ramas
conlleva a un aumento6 en la K, Ks y SLC (Chen et al 1970, Patifio et al 1995, Zotz et al 1997, Lépez-
Portillo et al 2000, Cruiziat et al 2002, Tyree & Zimmermann 2002).

Los resultados en M. acuminata sugieren que en las HS las raices aéreas absorbentes son altamente
especializadas y eficientes en el transporte de agua en comparacién con otros 6rganos de la misma
planta y de otros tipos de vida como arboles, arbustos, entre otros (Lopez-Portillo et al 2000). En
esta especie se encontré que al comparar segmentos de tallo y raices de igual grosor, la K; y 1a K; de
los tallos es menor, demostrando una mayor eficiencia hidraulica de las raices (Lopez-Portillo et al
2000). Adicionalmente, las raices aéreas absorbentes de M. acuminata presentaron valores mas
altos en los rasgos hidraulicos (Kx y Ks) en comparacion con los tallos de angiospermas y valores
similares a los tallos de lianas (Lopez-Portillo et al 2000). Las lianas también usan los hospederos
como soporte y presentan los rangos mas altos para la K, y K; encontrados para especies tropicales

(Ewers et al 1989, Ewers & Fisher 1991).

Lopez-Portillo et al (2000) sugieren que la alta eficiencia hidraulica encontrada en las raices aéreas
absorbentes de las HS, estd asociada a la dependencia de un hospedero. En comparacion con otros
tipos de vida, los tallos de las plantas trepadoras como las lianas limitan la asignacién de biomasa
para la rigidez y soporte de los érganos y la invierten en otras funciones como la extension apical de
los 6rganos (Darwin, 1867, Putz 1984, Bell et al. 1988, Ewers et al 1989, Ewers & Fisher 1991, den
Dubbelden & Verburg 1996). En consecuencia los vasos conductores de tallos tienden a ser mas
anchos y largos en comparacidén con los de arboles y arbustos, favoreciendo un incremento de la Kj,
y la K; (Lopez-Portillo et al 2000). En resumen, las raices de las HS se caracterizan por su gran
flexibilidad, un tejido conductor poco lignificado y, mayores longitudes y didmetros méaximos de los

vasos en comparacion con los tallos de la misma especie (Lopez-Portillo et al 2000).

Los resultados de Lopez-Portillo et al (2000) indican que la zona més alta del tallo presenta un
mayor eficiencia en el transporte de agua, a partir de lo anterior este trabajo plantea la hipdtesis
que las raices que brotan en zonas mas altas no solo deben responder a los cambios morfoldgicos
del desarrollo de nuevos segmentos, sino también a un cambio en los rasgos funcionales
(hidraulicos) del tallo. Teniendo en cuenta el modelo de la unidad de tuberia, el cual considera una
planta como un conjunto de unidades independientes, donde cada seccién (unidad) de hoja o tallo
estd comunicada a una seccion (unidad) de la raiz de igual area por un tubo de didametro uniforme
(Shinozaki et al 1964), se esperaria que las raices de las HS deben presentar unas caracteristicas

morfolégica e hidraulicamente acordes con la zona del tallo donde brotan. Es decir, las raices que
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brotan en zonas mas altas deben presenten un mayor didmetro y eficiencia hidrdulica para

mantener un mayor transporte de agua.

Loépez-Portillo et al (2000) exponen que el posible incremento tedrico en la eficiencia en el
transporte de agua de un individuo se garantizaria con la aparicién de un mayor nimero de raices.
En este sentido individuos con mas nimero de raices deberian presentar una mayor capacidad de
transporte total de agua de sus raices (K, Kt y LSCy). La estrecha relacidon encontrada entre el area
y/o didmetro de tallos y raices con la Kj, K; y LSC para diferentes especies (Chen et al 1970, Patifio
et al 1995, Zotz et al 1997, Lépez-Portillo et al 2000, Cruiziat et al 2002, Tyree & Zimmermann
2002) se reflejaria en que los individuos con mayor nimero de raices deberian presentar las
mayores areas totales de la seccion transversal de las raices (AT = sumatoria de las areas de todas
las raices de un individuo). De cumplirse el supuesto planteado, en el cual se espera encontrar un
incremento en diametro y en eficiencia hidraulica de las raices en funcién del incremento
acropétalo del tallo, el aumento en AT, y los rasgos hidraulicos totales también estaria
condicionado por la altura de las raices. Por lo tanto se esperaria encontrar que el incremento en el
AT, fuera el rasgo que mejor explique el incremento tedrico en la capacidad de transporte de agua

de las raices de un individuo en comparacion con el numero de raices ancladas.

Partiendo de la arquitectura hidraulica del tallo descrita por Lopez-Portillo et al (2000) y con el
objetivo de determinar la capacidad de transporte de agua que brindan las raices de las HS vy,
teniendo en cuenta que los individuos de las tres especies escogidas presentan diferencias en la
altura reproductiva, altura maxima y caracteristicas morfolégicas en el tallo (Balcazar-Vargas
2013), este estudio plante6 las siguientes preguntas: 1) ;Qué diferencias existen en los rasgos
morfolégicos e hidraulicos evaluados entre las especies?, 2) ;Cémo varian los rasgos morfoldgicos
(diametro sin corteza) e hidraulicos (K, y K;) de las raices aéreas absorbentes dependiendo de la
altura a la cual brotan? y 3), Entre el AT, y el numero de raices ;cual es el rasgo que mejor se
relaciona con la eficiencia hidraulica total (K, Ks, LSCcy Hyt) de las raices aéreas absorbentes? Los
resultados aqui expuestos proporcionan conocimientos basicos sobre la eficiencia hidraulica de las
raices aéreas absorbentes y ahondan sobre los cambios en la eficiencia hidraulica absoluta y total a

nivel inter e intraespecifico.

METODOS

Area de estudio.

El trabajo de campo fue llevado a cabo en la estacidon bioldgica el Zafire (Galeano et al 2013)
ubicada en inmediaciones de la reserva forestal del rio Calder6n sobre el escudo Guyanés a 24.7 Km
de distancia de Leticia (Amazonas - Colombia), en direccidn norte por la linea limitrofe entre Brasil

y Colombia (Figura 1).
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Figura 1: Mapa de ubicacion de la Estacion Biolégica el Zafire.

Seleccion de las especies y los individuos.

Se estudiaron tres especies simpdtricas del género Heteropsis (Araceae): H. flexuosa (Kunth) G.S.
Bunting, H. macrophylla A.C. Sm y H. oblongifolia (Kunth), presentan diferencias en las alturas
maximas de colonizacién en el arbol hospedero cuando son adultas (Balcazar-Vargas et al 2012). H.
flexuosa y H. macrophylla son especies de subdosel y dosel respectivamente y H. oblongifolia es una
especie tipica del sotobosque (Balcazar-Vargas 2013). También estas especies difieren en la altura a

la cual comienzan a reproducirse: H. macrophylla y H. flexuosa producen inflorescencias a alturas 2
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10 m, mientras que H. oblongifolia 2 1.5 m (Balcazar-Vargas et al 2012.). Este género se escogio
para el estudio debido a que las raices aéreas absorbentes se utilizan en toda la cuenca amazdénica
para la construccion de viviendas, cesteria, trampas y muebles, representando una fuente
importante de ingresos econdmicos para muchas comunidades de indigenas y colonos de la region
Amazdnica (e.g., Wallace & Ferreira 2000, Balcazar-Vargas & van Andel 2005, Rodrigues-Ferreira &
Bentes-Gama 2005).

Se seleccionaron 89 individuos adultos, 30 de H. flexuosa, 29 de H. macrophylla y 30 de H.
oblongifolia, de una muestra de individuos identificados y muestreados por Balcazar-Vargas en
2007 (Balcazar-Vargas 2013). Para escoger la submuestra se tuvo en cuenta que los individuos
fueran adultos, de acuerdo a las alturas de reproduccién para las tres especies descritas por
Balcazar-Vargas et al (2012), la seguridad para escalar los hospederos de estos individuos
(Especificamente para H. flexuosa y H. macrophylla) y la facilidad para poder observarlos. Los
individuos que se encontraban en hospederos con una alta presencia de epifitas, hemiepifitas y
lianas fueron descartados. A pesar que el nimero de las raices ancladas en este estudio no fue un
factor que se tuvo en cuenta en el momento de la seleccidn, los individuos caracterizados

presentaron entre una y cuatro raices aéreas.

Caracterizacion Morfoldgica de los individuos y las raices aéreas absorbentes.

La caracterizacion de los parametros morfolégicos se realizé escalando el arbol hospedero o los
contiguos a este con un escalador experto de la zona, las técnicas utilizadas fueron la pecufia
(instrumento artesanal que consta de una soga que se fija a los pies y evita que el escalador se
resbalé) y los pretales. Raices que brotaban a alturas menores a los 4 metros se midieron y

caracterizaron con la ayuda de una escalera.

En campo se midieron y cuantificaron los siguientes parametros a los individuos de Heteropsis: 1)
Altura superior e inferior del tallo ortotrépico (m), 2) longitud del tallo (m), didmetro superior e
inferior del tallo (mm), y 3) nimero de hojas y ramas plagiotrépicas y ortotrdpicas totales. Para las
raices aéreas absorbentes se midié y anot6: 1) el nimero y la posicion de la cual brotan (de la més
alta a la mas baja), 2) el estado de madurez a partir de la clasificacién de Balcazar-Vargas 2006, que
divide las raices en: bejucos descendiendo (no han llegado y/o anclado al suelo), maduro biches y
maduros, teniéndose en cuenta aspectos de color, presencia de musgo y liquenes en la corteza, el
sonido que producen al doblarlos un poco y la experiencia del sabedor local. No se tuvieron en
cuenta las raices que van descendiendo, ya que se asumid que estas raices aun no transportan agua.
3) La altura del brote de la raiz (Ay-) (m) y la longitud de la raiz, 4) el diametro (mm) de la parte
superior (zona donde brota del tallo), media, inferior (a un centimetro de altura donde la raiz se

entierra al suelo) y a un metro de longitud por encima del suelo (Figura 2).
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Figura 2: Rasgos morfolégicos tomados en los individuos del género Heteropsis. Figura del corte transversal de
la raiz modificado de Hoffman (1997)

La medicion de estos parametros se realiz6 en 2 etapas, la primera en el mes de abril de 2011, en la
cual se escogieron y se midieron el 50% de los individuos y, la segunda en los meses de septiembre-

octubre del mismo afio donde se termind la caracterizacion.

Rasgos hidrdulicos de las raices aéreas absorbentes.

Se caracterizaron 188 raices aéreas absorbentes ancladas al suelo de los 89 individuos
muestreados en campo (H. flexuosa =67, H. macrophylla= 64 y H. oblongifolia = 57 raices). A partir
de la Ay, se colectaron una a tres raices por individuo (5 a 6 individuos por especie) que tuviera
mas de una raiz, hasta colectar 12 raices por especie. El corte de cada raiz se realiz6 en la zona
superior a 1 cm después del brote y en la zona inferior a unos 20 cm aprox. encima del lugar donde
la raiz entra al suelo. Inmediatamente las raices se enrollaron y guardaron en bolsas plasticas,
sellandolas y llevandolas al Laboratorio de Semillas y Productos Naturales de la Universidad
Nacional de Colombia sede Amazonia. Las 12 raices utilizadas para determinar los rasgos
hidraulicos de la especie H. oblongifolia se obtuvieron de 5 individuos distintos a los 30

caracterizados en campo y marcados por Balcazar-Vargas et al (2012).

En el laboratorio las raices se marcaron cada 10 cm desde la parte superior hasta la inferior, cada

segmento de 10 cm se cort6 bajo agua para evitar la entrada de aire y tensiones en los conductos

10
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del xilema, adicionalmente los segmentos se sumergieron en agua destilada por una hora para

ablandar y poder quitar la corteza y se guardaron en una nevera a 5 ¢C.

De cada raiz se escogieron y midieron 18 segmentos de 10 cm, 6 de la zona superior, 6 de la zona
media y 6 de la zona inferior de la raiz, para un total de 216 segmentos por especie. Se escogieron
los segmentos mas rectos, sin nudos y sin ningun tipo de dafio, como fisuras o perforaciones que
impidieran el flujo normal del agua. Adicionalmente a cada segmento se le midié de la zona
superior e inferior el didmetro con corteza (D) y sin corteza (Dsc) y se calcul6 el area de la seccion
transversal sin corteza (4,,) asumiendo que las raices tienen una superficie circular utilizando el

didmetro sin corteza promedio (promedio entre el didmetro inferior y superior del segmento).

La conductividad hidraulica (K5) se determiné para cada uno de los 18 segmentos por el método de
Sperry et al (1988). Para el experimento se adapt6 el “medidor del flujo a alta presién” HPFM (High
Pressure Flow Meter, Dynamax Inc.) para que cumpliera la funcién de acumulador y regulador de
presion y poder utilizar los acoples del equipo para conectar los segmentos. Antes de medir la Kj, se
filtr6 agua a 0.22 pm acidificada con acido clorhidrico (HCl) a una concentracion de 3%, el agua
acidificada fue para inhibir el crecimiento de microbios sobre las paredes interiores de la tuberia, el
cual pudiera ser la causa de la obstruccion del xilema (Sperry et al 1988), se colocaron tarros de
plastico con algodoén para recoger las gotas de agua que fluian a través del segmento conectado y se
midi6 el incremento en peso del tarro cada 5 minutos hasta que el peso por unidad de tiempo igual
fuera constante o “volumen real” de agua por unidad de tiempo que se movia por el segmento

(Sperry et al 1988).

Los resultados de la K; y la K; de los segmentos de las 36 raices, se relacionaron con el Dsc

obteniendo ecuaciones de regresion simple entre las variables mencionadas para cada especie.

Para el calculo de la K; se aplicé la ecuacion planteada en Fernandez y Gyenge (2010) (Ecuacién 1),
donde el F=AV /At es la tasa de flujo volumétrico a través del segmento, Al la longitud del segmento
de la raiz, y AP la diferencia de presién que se aplicé. El calculo del K; se determiné a partir de la
division entre la K, y el drea de la seccion transversal de la raiz (4,,) (Ecuacién 2) (Machado &

Tyree 1994; Tyree & Zimmermann 2002).

Kp (AP/Al) = F = AV [At (Ecuacién 1)
K, = K,/ Ay, (Ecuacioén 2)

Rasgos hidrdulicos totales de raices del individuo.

Antes de calcular los rasgos hidraulicos totales, se determiné la Kj de las raices inventariadas en
campo y que no fueron procesadas en laboratorio, utilizando las regresiones alométricas halladas

entre la Kj y el Dsc (Ver Modelo 2 en anélisis de datos).

La conductividad hidraulica total (Ki;) de las raices aéreas absorbentes de un individuo fue
determinada como la sumatoria de la K, de cada una de las raices que el individuo poseia. Para

determinar esta ecuacidn se partié de la teoria analoga al flujo de la electricidad que se describe en

11
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la ley del Ohm’s y que es la base tedrica para entender las reglas que gobiernan el transporte de
agua (Larcher 2003 pg 244). Lépez-Portillo et al (2000) plantea que la resistencia al paso del agua
(1/ Kx) es menor en los tallos que en las raices, por tal razén para que el inverso de la resistencia
equivalente (Req), que equivale a la Kj: del tallo, fuera menor a la sumatoria de las resistencias de
cada raiz se plante6 la Ecuacién 3, donde Kj; es la conductividad hidraulica de la raiz 1, Kj; de la raiz
2 y Kin de la raiz n del individuo, y r; es la resistencia de la raiz 1, r; de la raiz 2 y r, resistencia de la

raiz n del individuo.

1 A, L. o iy
Kpe =Ky +Kpp +Kpp =—=—+—+— (Ecuacién 3)

Req 1 2 Tn

Las ecuaciones de la conductividad especifica total (K) (Ecuacion 4), conductividad especifica total
de la hoja (LSC,) (Ecuacién 5) y el Valor Huber total (4.) (Ecuacion 6) de las raices por individuo, se
basaron en las ecuaciones planteadas para la arquitectura hidraulica (Machado & Tyree 1994;
Tyree & Zimmermann 2002}, siendo el AT,,, el area total de la seccidn transversal de las raices (3

del A,, de todas las raices que tiene un individuo) y, el AF, el area foliar total del individuo.

Para determinar el AF; se colect6 de la seccién apical (50 cm) de la rama plagiotrépica superior (3 a
5 hojas) de cada uno de los 30 individuos por especie, posteriormente se escaned las hojas sin
peciolo en el laboratorio. El cdlculo del area foliar se hizo con las opciones del programa Image ]

(http://rsbweb.nih.gov/ij/), obteniendo un estimativo del area foliar media por individuo y por

rama. Para poder estimar el area foliar total del individuo, se utiliz6 el niimero total de hojas

contabilizadas ern campo y el valor del area foliar promedio y por rama de cada individuo.

Ko = Kne/ ATw (Ecuacién 4)
LSC, = Kne/ AF; (Ecuacién 5)
H,, = AT.,/AF, (Ecuacion 6)

Es importante aclarar que no se determind la seccidn especifica de hojas que alimentaba cada raiz,
debido a que hubiera sido necesario realizar una metodologia de tincion que ocasionaria la muerte
de los individuos. Por lo tanto el valor Huber (H,) y la conductividad especifica de la hoja (LSC) solo
se hallaron por individuo, es decir la capacidad de transporte de aguay el tejido conductor de todas

las raices sobre el total de area foliar del individuo estudiado.

Andlisis de datos
Diferencias de los rasgos morfolégicos y funcionales de las raices entre las especies.

Para determinar las diferencias existentes entre algunos rasgos morfolégicos de los individuos, se
realizé un ANOVA para cada parametro y posteriormente se aplicé el Test de Tukey para identificar
las familias de agrupacion (FD). Finalmente con la intencién de eliminar el efecto del Dy sobre los
rasgos hidraulicos por raiz (K, y Ks) y el AT-,» en los rasgos hidraulicos totales de las raices (Kn, Kst,
LSC: y Hy) la comparacion entre las especies se realizé a partir del test de comparaciéon de las
medias (ANCOVA) y el posterior Test de Tukey, considerando un nivel de significancia estadistica
a = 0.001 (Zertuche et al 2011). Las variables Ky, LSC: y Hy: fueron transformadas para obtener la

12
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normalidad de los datos dependiendo de la asimetria que presentaban siguiendo las pautas de la

escalera de transformacion de Tukey (Guisande et al 2011)
Relacién entre el didmetro sin corteza y la altura del brote de la raiz.

Se realizaron regresiones simples para determinar la relacion entre el didmetro sin corteza (Ds) y
la altura del brote de la raiz para cada especie, para este analisis se consider6 un nivel de

significancia estadistica @ = 0.05.

Modelacion considerando la conductividad hidrdulica (Kn) y la conductividad

especifica (Ks) como respuesta del didmetro.

Para analizar la relaciéon entre el Dy versus los rasgos hidraulicos K, y Ks para cada una de las tres
especies se analizaron modelos de regresion alométricos y graficos de dispersién de puntos Log-log
(Modelo 1 y 2), los cuales permiten evaluar de mejor forma las constantes y y 8 para predecir los
rasgos hidraulicos a partir de las leyes Hagen-Poissule (Tyree & Zemmermman 2002 pg 147-148).
En los modelos planteados el Kj; y K;; representan la conductividad hidraulica y la conductividad
especifica para la especie i = 1,2,3 respectivamente; y los ¥, ¥ fsp representan los pardmetros
desconocidos del modelo de regresion para cada especie; no se considerd un parametro para el

intercepto debido a la naturaleza de los datos.
Log Kni =y + Ps(Log (Dsc)) (Modelo 1)
Log Ks; =y + Bs(Log (D)) (Modelo 2)

Regresiones considerando los rasgos morfolégicos didmetro sin corteza (D) y altura

del brote de la raiz.

Para poder apreciar los efectos de los rasgos morfoldgicos diametro sin corteza (D) y altura del
brole de la raiz en conjunto sobre la K y la K, se analizaron modelos de regresion que incluyen los
rasgos morfolégicos y la interaccion entre ambos (Modelos 3 y 4). La
Kp; conductividad hidraulica y la K;; conductividad especifica para la especie i = 1,2,3; f's representan los
parametros desconocidos del modelo de regresion. Dsc el diametro sin corteza, Apr la altura del brote de la raiz
y Dsc*Apr la interaccién entre los dos rasgos morfoldgicos. Posteriormente se comprob6 el supuesto de

normalidad paralos residuales a partir de la prueba Shapiro-Wilk.
Kni = P1(Dsc) + P2(Apr) + B3(Dsc * Apr) (Modelo 3)
Ksi = !‘31 (Dsr:) + ﬁz (Abr) + ﬁj (Dsc % Ahr) (MOdelO 4)

Diferencia entre individuos con diferente niimero de raices por especie y su relacién

con los rasgos hidrdulicos.

Para observar si existian diferencias entre individuos con diferente nimero de raices de una misma
especie sobre para cada uno de los rasgos hidraulicos, se aplic6 la prueba no paramétrica de

Kruskal-Wallis considerando un nivel de significancia estadistica o« = 0.05.
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Para determinar el efecto que tiene el niimero de raices sobre los rasgos hidraulicos totales; se
realizaron dos modelos de regresion para cada especie. El primero solo contemplo las variables
categéricas “dummy” que representan el niimero de raices (Modelo 5, 6, 7 y 8), mientras que el
segundo incluyo el AT (Modelo 9, 10, 11 y 12). En los modelos el K, es la conductividad hidraulica
y K, es la conductividad especifica total, LSC; 1a conductividad especifica total de las hojas y Hy; el
valor Huber total para cada una de las especie. @; * Nraices representan.las variables categdricas
dependiendo del nimero de raices que tiene cada individuo. B’s representan los parametros
desconocidos del modelo de regresion y el AT., el area transversal total de las raices de un
individuo. Para la eleccién adecuada del modelo se consider6 el criterio de informacién de Akaike
(AIC) (Akaike 1974), el cual es una medida de discordancia entre modelos, de tal manera que es
elegido el de menor valor. Posteriormente de realizar las estimaciones bajos los modelos, se

determing si los parametros eran estadisticamente significativos.

Ky; = a; *» Nraices (Modelo 5) Kst = a; = Nraices (Modelo 6)
L5C; = u; * Nraices (Modelo 7) Hy, = a; * Nraices (Modelo 8)
Kyt = a; * Nraices + f = AT,,, (Modelo 9) K;: = «; * Nraices + 8 * AT, (Modelo 10)
LSC, = a; * Nraices + § * AT,,, (Modelo 11) Hy, = a; * Nraices + 8 * ATy, (Modelo 12)
RESULTADOS

Comparacion de los rasgos morfolégicos e hidrdulicos entre las especies.

Las especies de (sub-)dosel presentaron los valores promedio mas altos y siempre mostraron
diferencias (P < 0.001) para todos los rasgos morfol6gicos evaluados en comparaciéon con H.
oblongifolia. En H. macrophylla se observo los mayores promedios de la altura superior del tallo y la
Ayr. Por su parte H. flexuosa presentd los 6rganos mas gruesos (tallos y raices) y una mayor area

transversal total de la raiz (Tabla 1).

Tabla 1: Medias, mdximos y minimos de la altura superior del tallo, la altura del brote de la raiz (Apr), didmetro
superior e inferior del tallo, didmetro sin corteza de la raiz (Dsc), drea total de las raices (ATw) conductividad
hidrdulica (K»n) y especifica (Ks) por raiz y los rasgos hidrdulicos totales: conductividad hidrdulica total (Knt),
conductividad especifica total (Kst), conductividad especifica total de la hoja (LSCt) y valor Huber total (Hy) de las
raices aéreas absorbentes de tres especies de Heteropsis. Obsérvense los valores de las medias + Dest.V. Para todos
los pardmetros se encontraron diferencias significativas con un P < 0.001, excepto para el Hy. Nétese (FD)
familias de datos del test de Tukey, letras iguales no presentan diferencias entre las especies, y letras con * se
realizaron ANCOVAS, co-variable Dsc o ATw. * y ** (variable transformada por raiz cuadrada o logaritmo natural
respectivamente).
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Rasgo Especie Media Minimo Madximo FD
H. flexuosa 30 13.24+3.2 6.47 2090 B
Altura S“”g;’)"r deltallo  y 1 serophylla 29 18.90 + 4.1 11.15 2820 A
H. oblongifolia 30 236%1.0 0.95 488 C
H. flexuosa 65 7.90 £3.19 2.80 1577 B
Altura brote de la raiz (m)  H. macrophylla 64 13.48 +5.14 3.18 2375 A
H. oblongifolia 53 0.80 + 0.40 0.22 196 C
H. flexuosa 30 89e-3+28e-3 3.1e-3 1.7e2 A
biametro Su(l."sjr’or deltallo o acrophylla 28 7.6e-3+18e3 3.0e3 1.0e2 B
H. oblongifolia 29 33e-3+95e-4 2.0e-3 5.8e-3
H. flexuosa 30 83e-3+34e-3 3.1e-3 1.5e-2 A
Diametro ’”(f;;’”r deltallo o ocrophylla 29 7.0e3+26e3 29e3 1le2 A
H. oblongifolia 28 2.0e-3+5.5e-4 1.2e-3 36e-3 B
H. flexuosa 67 3.1e-3 £ 7e-4 1.5e-3 4.7e-3 A
Didmetro sin cortezadela o oonpytlg 64 2.6e-3% Te-4 14e-3 41e-3 B
raiz (m)
H. oblongifolia 57 1.6 e-3+ 2e-4 6.4e-4 1.6e-:3 C
H. flexuosa 29 1.7e-5+9e-6 3.0e-6 40e5 A
Area total transversalde oy .\ ronhy il 29 13e-5+9e-6 2.0 -6 34e5 A
raices (m2)
H. oblongifolia 30 20e-6*1e-6 1.0e-7 4.0e-6 B
H. flexuosa 63 95e-4+5e-4 1.2e-4 2.1e-3 A*
Kh (Kg m s-1 MPa-1) H. macrophylla 62 59 e-4 £ 4e-4 9.3e-5 1.8e-3 A*
H. oblongifolia 56 2.0 e-6 * 2e-7 0.1e-7 8.0e-6 B*
H. flexuosa 67 119.06 +38.11 56.34 199.94 A*
Ks (Kg s-1 MPa-1 m-2) H. macrophylla 64 91.67 +38.81 37.92 190.72 A*
H. oblongifolia 56 2.05+0.90 0.159 4.016 B*
H. flexuosa 27 1.90e-03 + 1.06e-03 1.43e-04 4.11e-03 A*
*Kne (Kg m s-1 MPa-1) H. macrophylla 26  1.05e-03+ 8.50e-04 1.21e-04 3.22e-03 B*
H. oblonguifolia 30 4.15e-06+ 2.90e-06 2.78e-07 1.25e-05 C*
H. flexuosa 30 1.23e+02+3.17e+01 5.63e+01 1.86e+02 A*
K (Kg s-1 MPa-1 m-2) H. macrophylla 29 9.35e+01# 3.34e+01 4.69e+01 1.70e+02 B*
H. oblonguifolia 30 2.17e+00 +8.63e-01 6.00e-01 4.02e+00 C*
H. flexuosa 30 2.12e-03 +1.33e-03 4.34e-04 5.23e-03 A*
*LSC: (Kg s-1 MPa-1 m-2)  H. macrophylla 28 1.93e-03 +2.19e-03 2.03e-04 8.14e-03 A*
H. oblonguifolia 29 5.25e-05 +5.05e-05 2.44e-06 1.77e-04 B*
H. flexuosa 30 1.70e-05+9.67e-06 3.78e-06 4.02e-05
*Hye (m m-1) H. macrophylla 27 1.72e-05 £ 1.60e-05 3.40e-06 6.23e-05 (ns)*
H. oblonguifolia 30 2.80e-05 + 2.79e-05 2.61e-06 1.09e-04
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CAPITULO I

Altura y diametro de la raiz y relaciones con la eficiencia hidrdulica.

En las tres especies se encontré un incremento del Dsc a medida que aumento6 la Ap: (H. flexuosa: F=
43.52, r?= 0.39, P= 0.000; H. macrophylla: F= 66.80, r’= 0.51, P= 0.000; H. oblongifolia: F= 24.13, r?=
0.29, P= 0.000). Las especies de (sub-)dosel exhibieron una mayor incremento y mayores valores
maximos del Dy la Ayr que la especie H. oblongifolia. Adicionalmente, se observé que al presentar
una Ay similar la especie H. flexuosa present6 raices mas gruesas que la especie H. macrophylla.

(Figura 3).
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Figura 3: Relaciones entre el logaritmo de la altura del brote de la raiz (Abr) y el didmetro sin corteza de la raiz
(Dsc) de las tres especies. Circulos negros H. flexuosa; cuadrados blancos H. macrophylla y en rombos H.
oblongifolia. En lineas se muestra la tendencia de la regresién simple para cada especie.

Al aumentar el Dy en las tres especies, se observé un incremento de la K, (H. flexuosa: yy s =
4.49, By ; = 3.01, r? = 0.96, P< 0.001; H. macrophylla: yy n, = 5.36, By, = 3.37,r?=0.95 P<0.001;
H. oblongifolia: yy, = 4.72, By, =348, r2 = 0.99, P s 0.001) y la K, ( H flexuosa: yym =
5.46, Bym = 1.37, 12 = 0.75, P < 0.001 H. macrophylla: yy ;= 4.59, By = 1.01, r? = 0.70, P s 0.001,
H. oblongifolia: vy, = 4.82,8y, = 1.48, r2=0.98, P< 0.001). El rango de los valores de la K, y la K;
encontrado para H. oblongifolia, siempre fue mas bajo que las magnitudes de valores minimos
encontrados en las especies de (sub-)dosel. Entre H. macrophylla y H. flexuosa se observd que raices
con didmetros similares presentaron valores de K, y K; muy proximos (Figura 4), en estos rasgos
hidraulicos no se encontraron evidencia de diferencias significativas entre las especies de (sub-

)dosel al incluir el Dsc como co-variable (P < 0.001, ver Tabla 1).
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Figura 4: Log del didmetro sin corteza de la raiz (Dsc) versus el log de la conductividad hidrdulica (K») (grdfica
superior) y el log de la conductividad especifica (Ks) (grdfica inferior) de las tres especies. Obsérvese en circulos
negros valores de H. flexuosa; en cuadrados blancos H. macrophylla y en rombos H. oblongifolia...

Al incluir el Dsc y el Ay en un solo andlisis, las raices de las tres especies mostraron un aumento de
la Ky y la Ks; a medida que incremento su grosor (Dsc) y la interaccion entre el Dy y la Ay, Los
resultados de las relaciones encontradas indican que al aumentar la Ay,, la raiz fue mas eficiente en
el transporte de agua solamente cuando esta presenté un incremento en didmetro. Adicionalmente
se observd que H. oblongifolia aumenté en menor magnitud la K, y la K; en comparacién con las

especies de (sub-)dosel, mientras que H. flexuosa lo hace en mayor proporcién (Tabla 2).

Tabla 2 Regresiones entre el didmetro sin corteza, la altura del brote de la raiz y su interaccion vs la
conductividad hidrdulica (Kn) y la conductividad especifica (Ks) de las raices aéreas absorbentes de tres especies
de Heteropsis. Se muestran las constantes de la regresion, el coeficiente de regresion (r?) y el valor wy valor p del
test de Shapiro-Wilk para determinar normalidad entre residuales y en asterisco (*) significancia estadistica (P <
0.05) de cada variable independiente incluida en el modelo.

Parametro

Especie Didmetro sin Altura del Interaccién = Shapiro-Wilk
corteza (Dsc) brote (Abr) (Dsc*Abr) ajustado ——
w p-valor

H. flexuosa 3.03e-01* -3.04e-04* 9.66e-02* 0.98 0.96 0.76
Khn

H. macrophylla 1.28e-01 -8.92e-05* 3.88e-02* 0.96 0.88 0.09
(Kg m s-1 MPa-1)

H. oblongifolia 1.16e-03* -6.41e-06* 6.68e-03* 0.96 0.95 0.57

H. flexuosa 27838.96* 3.01 502.39 0.98 0.98 0.97
KS

H. macrophylla 34078.59* -5.136 1752.03* 0.96 0.89 0.13
(Kg s-1 MPa-1 m-2)

H. oblongifolia 1395.51* -3.43* 3575.27* 0.95 0.97 091
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CAPITULO I

Nilmero y drea transversal de raices vs la eficiencia hidrdulica total.

El mayor nimero de individuos muestreados presentaron entre una a dos raices dependiendo de la
especie, mientras que el mayor nimero de raices muestreadas para el estudio estuvo representado
por individuos con dos y cuatro raices para H. flexuosa, tres raices para H. macrophylla y dos raices

para H. oblongifolia.

En las tres especies se observd, que a medida que aumento el niimero de raices por planta, aumenté
la Kn; sin embargo, solo se encontraron diferencias significativas en la Ky entre individuos con una
raiz y los individuos con 2, 3 y 4 raices de la especie H. flexuosa (P < 0.001; gl = 3; X2 = 14.95) (Figura
5). Las demas variables no presentaron diferencias significativas a nivel intraespecifico. A nivel
interespecifico, las especies (sub-)dosel siempre mostraron diferencias con H. oblongifolia en tres
de los cuatro rasgos hidraulicos totales evaluados (P< 0.001). H. flexuosa present6 la Ky, la Kyt y la
LSC, mas alta. El Hy, fue el inico rasgo en este estudio que no present6 diferencias entre las especies

(Tabla 1).
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Figura 5: Intervalos de confianza (IC 95%) de la conductividad hidrdulica total (Kn:) (a), la conductividad
especifica total (Kst) (b), la conductividad especifica total de hojas (LSCt) (c) y el valor Huber total (Hv) (d) de
individuos adultos con diferentes niimero de raices aéreas de tres especies de Heteropsis spp. En cuadrados negros
se muestra el valor medio. Los grdficos de la Kn, Kst y LSC: se muestran en logaritmo en base 10 debido a las
diferencias en magnitud de los valores encontrados entre las especies.

Modelos que solo incluyeron el nimero de raices no mostraron relaciones con la Ku: y la Ky (P >
0.05; r? < 0.3). Por el contrario, al incluir el AT se observé que el aumento de esta variable tiene
como consecuencia un incremento en la Kp: (P < 0.001; r2 > 0.90) y la K (P < 0.001; r2> 0.69) para

las tres especies (Tabla 3). Las relaciones encontradas indican que el nimero de raices por si sola
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CAPITULO I

no explican adecuadamente el comportamiento de la Kj: y 1a Ky, y el AT es la variable que mejor se
relaciona con estos rasgos hidraulicos (ver coeficientes Tabla 3). H. flexuosa es la especie que
mostro un mayor incremento en la magnitud la Kx; y la Ky al aumentar el AT, mientras que H.

oblongifolia 1o hace en menor magnitud y proporcién.

Tabla 3: Modelo lineal general entre el nimero de raices (variables dummy) y el drea transversal total de las
raices (ATw) vs la conductividad hidrdulica total (Kne) y conductividad especifica total (Ks) de las raices aéreas
absorbentes de tres especies de Heteropsis spp. Se observan los coeficientes de los modelos y la significancia del
valor P (****'< 0.001, **’< 0.01, *"< 0.05).

A aamLes Sar aprps e 25 wrem LorepILd e rss rem ri s
o 31, "*.= 2.0

Especie at &2 (1 raix &% (2 rakces) at(a .—;m:ces 7 = arm -

H. flexusoa -1.07 e-03*** -8.51 e-04*** -4.47 e-04*** -6.27 e-05 2.24 e+027%** 0.99
Kn  H.macrophylla  -4.11 e-04** -6.19 e-04** -3.70 e-04** -2.92 e-04** 1.79 e+02*** 0.95

H. oblongifolia  -3.17 e-06*** -2.51 e-06 -1.41 e-06 4.68 e+00*** 0.96

H. flexusoa 9.06 e+01*** -3.25 e+01*** -2.59 e+01*** -8.75 e+00 3.30 e+06*** 0.70
K«  H. macrophylla 6.57 e+01*** -3.74 e+01*** -2.56 e+01*** -1.43 e+01** 4.48 e+06*** 0.78

H. oblongifolia  1.59 e-01 -1.41 e+00*** -8.39 e-01*** 1.43 e+06*** 0.75
DISCUSION

Eficiencia hidrdulica inter e intraespecifica de las raices aéreas del género Heteropsis.

Se encontré a nivel interespecifico que las especies que presentaron los 6rganos mas gruesos
(tallos y raices) y los mayores valores en los rasgos hidraulicos de las raices, son las que alcanzan
las mayores alturas ((sub-)dosel); estos resultados fueron significativamente diferentes en la

especie de sotobosque, H. oblongifolia.

A nivel intraespecifico se evidencié que raices que brotan a mayor altura, son mas gruesas y
presentan mayores valores de K y K. Es decir, se hallé que para Heteropsis las raices de especies de
(sub-)dosel son mas gruesas e hidraulicamente mas eficientes, al igual que las raices mas altas de
un individuo. Estudios en plantas de distintos tipos de vida han reportado, que érganos mas
gruesos dentro de las especies y drganos con similares caracteristicas anatémicas y con mayores
diametros entre especies, tienen una mayor eficiencia hidraulica debido al aumento del diametro y
numero de los vasos conductores (Chen et al 1970; Patifio et al 1995; Zotz et al 1997; Lopez-Portillo
et al 2000; Cruiziat et al 2002; Tyree y Zimmermann 2002; Gil Pelegrin et al 2005). La Ley de Hagen
Poiseuille establece que el incremento en diametro (d) de un solo conducto (vaso) aumenta la Kj en
una proporcion de d% Por lo tanto un tejido que presente mayor nimero de vasos, los cuales

generalmente son mas anchos, inevitablemente aumentan la conductancia del érgano de manera

19



CAPITULO I

exponencial (Tyree & Zimmermann 2002). La pendiente () encontrada por otros autores para las
ecuaciones alométricas del K, de diversas especies es mayor a 2 pero mas baja que cinco (Tyree &
Zimmermann 2002). En las raices de Heteropsis se encontré pendientes entre 3.01 a 3.48, siendo
mas bajo que el incremento exponencial teérico esperado por la ley de Hagen Poiseulle, pero mas
alto que las encontradas en géneros arbéreos como Schefflera, Acer y Thuja (Tyree & Zimmermann

2002).

A nivel intraespecifico, nosotros planteamos que debido a que las raices son 6rganos que brotan
directamente del tallo principal, el incremento acropétalo en didmetro y eficiencia hidraulica del
tallo registrado por Lépez-Portillo et al (2000) en M. acuminata, influencia un incremento en el
tamafio de los 6rganos que emergen a mayor altura. Otros estudios reportaron un aumento en el
tamafio de los segmentos del tallo, la forma de las hojas y los entrenudos en sentido apical de
diferentes plantas trepadoras de la familia Araceae (Ray 1992). Adicionalmente, la teoria de la
distribucién de los vasos conductores planteada en el modelo de tuberia, sugiere que los segmentos
y los nuevos vasos que se originan de un 6rgano, deben presentar la misma capacidad de transporte
de agua del 6rgano original (Shinozaki et al 1964), sugiriéndonos que el aumento en didmetro de
las raices aéreas en un individuo, debe ser entendida como una respuesta funcional dada por un
ajuste morfoldgico, que mantiene el incremento acropétalo de la eficiencia hidraulica del tallo que
se da en HS. Este mismo ajuste morfoldgico y funcional se debe dar entre las especies. Debido a que
H. macrophylla y H. flexuosa presentan un tallo mas grueso y teéricamente mas eficiente, las raices
que dé el brotan deben mantener una mayor eficiencia hidraulica. Al incluir en los modelos el Dsc y
Apr para explicar la K, y K;, se encontrd una relacidon positiva y un mayor influencia del Dy y la
interaccion de ambas variables, a diferencia de la A, que por “si sola” no lo presento. Lo anterior
indica que el aumento en altura sin un incremento en grosor, no aumentaria la eficiencia hidraulica
de la raiz. La estrecha relacion entre la anatomia, el didmetro y la eficiencia hidraulica (Machado y
Tyree 1994; Lépez-Portillo et al 2000; Tyree & Zimmermann 2002) explican los resultados
encontrados con el Ds.. Sin embargo, como existe una interdependencia entre la altura y el diametro
debido a la arquitectura hidraulica del tallo (L6pez-Portillo et al 2000) y al modelo de crecimiento
alométrico reportado en HS (Ray 1992), es razonable haber encontrado un incremento de la

eficiencia hidraulica asociado al aumento de ambos rasgos morfoldgicos.

Ahora, ;Cudl es la “razén ecofisioldgica” para que el tallo de las HS presente un incremento en
sentido acropétalo, y adicionalmente las raices mas altas de un individuo y las raices de las especies
mas altas deban ser mas gruesas e hidraulicamente mas eficientes? Entre especies, las
consecuencias ecofisiolégicas que tiene las diferencias en tamafio y la altura que alcanzan las
hemiepifitas y “vines” en la estructura vertical del bosque, han sido discutidas y definidas por
diversos autores como rasgos adaptativos que se relacionan con la sobrevivencia, crecimiento,
arquitectura hidraulica y adquisicién de nutrientes y carbono (Halbroock & Putz 1996a; Patifio et al
1999; Zotz & Hietz 2001; Pfaff 2002; Lopez-Portillo et al 2000). A nivel intraespecifico, se sugiere
que los cambios alomoérficos o metamorficos en el tamafio y/o forma de los 6rganos de las HS,

corresponden a cambios ontogénicos que no estan dirigidos por estimulos ambientales (Ray 1990;

20



CAPITULO I

Lee & Richards 1991; Zotz et al 2011), los cuales, se consideran como una posible "estrategia
adaptativa" que permite a la planta hacerle frente a condiciones ambientales heterogéneas (Lloyd,

1984 en Zotz et al 2011).

La luz es uno de los factores que favorece el incremento de las tasas fotosintéticas y la pérdida de
agua por traspiracion (Lambers et al 1998; Sanchez-Diaz y Aguirreola 2001; Larcher 2003). En los
bosques tropicales, la luz favorece la radiacidn fotosintéticamente activa (RFA), la cual disminuye
gradualmente desde las partes méas altas hacia las mas bajas, en algunos casos menos del 2% de la
RFA que se encuentra encima del dosel, alcanza el suelo (Valladares et al 2002). Cuando los estomas
de la planta se encuentran abiertos, el aumento de la radiacién incrementa la densidad del flujo
fotosintético (PFD) aumentando la transpiracion (Larcher 2003). Partiendo de lo anterior,
sugerimos que el mayor grosor y eficiencia hidraulica de las raices encontrado para H. flexuosa y H.
macrophylla, y el aumento del diametro de las raices al brotar de zonas mas altas de un individuo,
puede ser entendido como un rasgo adaptativo que permite a estas especies responder
adecuadamente a los requerimientos hidricos y fotosintéticos que se presentan al encontrarse en
una zona con un mayor exposicion de luz. Se ha reportado que H. macrophylla y H flexuosa al
encontrarse en zonas mas altas de la selva tropical presentan mayores valores en la exposicion de
luz en comparacién con H. oblongifolia, y que la exposicién de la copa (mayor luz) se relaciona
positivamente con la altura superior que alcanzan los individuos de cada una de estas tres especies
(Balcazar-Vargas et al 2013). Estas ideas ya han sido planteada entre especies de hemiepifitas
primarias, donde se propone que los patrones encontrados en la K, responden a las necesidades
transpirativas de estas plantas (Zotz et al 1994; Patifio et al 1995; Zotz et al 1997), asi mismo a
nivel intraespecifico se ha sugerido en plantas trepadoras, que el aumento acropétalo de los
organos estd ligado con el aumento gradual de la luz que se da hacia las zonas mas altas del bosque
(Ray 1992; Zotz et al 2011). Los valores encontrados de la Ki y K de las raices de H. flexuosa y H.
macrophylla, estuvieron dentro de los rangos reportados para especies con una alta eficiencia
hidraulica como las raices de M. acuminata (Lépez-Portillo et al 2000), tallos de angioespermas y
tallos de lianas tropicales (Tyree & Ewers 1996). Por el contrario H. oblongifolia mostré una
eficiencia hidraulica mas baja y comparable con los valores minimos reportados para tallos y raices
de los diametros mas delgados evaluados en otras hemiepifitas (Patifio et al 1995; Tyree & Ewers

1996; Lopez-Portillo et al 2000; Tyree & Zimmermann 2002).

Sumado al factor luz, otro factor que puede influenciar el potencial fotosintético y transpirativo de
la planta, es el aumento en el area foliar y el area foliar total (Larcher 2003; Sanchez-Diaz y
Aguirreola 2001). Diferentes trabajos indican que los individuos mas altos de HS tienen hojas con
mayor area y una mayor area foliar total. Por ejemplo: los modelos alométricos y morfométricos
propuestos por Ray (1992) muestran que una hoja que se produce en zonas mas altas del tallo,
presenta una mayor superficie. Las tendencias en el LSC y el H, en M. acuminata encontradas por
Lépez-Portillo et al (2000), sugieren que el incremento acropétalo del tallo conlleva un aumento en

el area foliar total de la planta y, Balcazar-Vargas et al (2013) reportaron para Heteropsis spp una
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relacidn positiva del tamafio de las hojas con la altura del tallo principal y un aumento de ramas

plagiotrépicas, 6rgano donde se producen principalmente las hojas de la planta.

No obstante, los resultados encontrados en este estudié pueden ser contradictorios con la teoria de
seguridad y eficiencia hidraulica, la cual propone que al aumentar la eficiencia (mayor Kj, Ks y LSC),
la seguridad hidraulica de la planta disminuye, ya que la hace mas propensa a sufrir eventos de
cavitaciéon y embolismo (falla hidraulica), que en casos extremos pueden conducir a su muerte
(Martinez-Vilalta y Pifiol 2003). En este sentido H. macrophylla y H. flexuosa al presentar raices con
una alta eficiencia hidraulica, podrian comprometer su sobrevivencia. Sin embargo, las tasas de
sobrevivencia reportadas por Balcazar-Vargas (2013) para las tres especies de Heteropsis spp en
estado adulto (295%), sugieren que independientemente de la eficiencia, este género presenta
mecanismos adecuados para controlar las excesivas pérdidas por transpiracion y/o tensiones sobre

la columna de agua.

El primer mecanismo puede obedecer a que H. macrophylla y H. flexuosa se caracterizan por
presentar hojas mas gruesas y suculentas (Gentry 1984) y con mayor contenido relativo de agua
(Turriago datos sin publicar) que H. oblongifolia. En distintas plantas incluyendo hemiepifitas, se ha
encontrado que una mayor area especifica (SLA), suculencia y contenido relativo de agua de las
hojas, ayudan a disminuir la perdida de agua por transpiracion (Holbrook y Putz 1996a; Liittge
1997; Pfaff 2002) y las tensiones sobre la columna de agua (Tyree y Zimmermann 2002; Gil
Pelegrin et al 2005). La morfologia foliar, también puede ser un factor que nos ayude a entender
porque en este estudio H. macrophylla presentd alturas superiores del tallo y de la Ay mas altas y
diferentemente significativas que H. flexuosa. Heteropsis macrophylla al presenta hojas mas gruesas
(suculentas), las cuales alcanzan potenciales hidricos y contenidos relativos de agua mas bajos que
H. flexuosa (Turriago et al sin publicar), puede permitir que esta especie alcancé en algunos casos el
estrato emergente del bosque. En hemiepifitas primarias y epifitas facultativas, diferentes autores
sugieren que las caracteristicas foliares mencionadas se relacionan con la posibilidad de
encontrarlas en zonas mas altas del bosque (Putz & Mooney 1991; Zotz et al 1994; Holbrook y Putz
1996a; Holbrook y Putz 1996b; Pfaff 2002). Asociado a la morfologia foliar sugerimos, que la
disminucién del didmetro de los érganos y la eficiencia hidraulica de las raices que se observo en H.
macrophylla en comparacion con H. flexuosa, permite controlar a esta especie mayores tensiones
sobre la columna de agua, las cuales deben darse al estar ubicadas a mayor altura y exposicion de
luz. Balcazar-Vargas (2013) ha reportado alturas de hasta 35 m para H. macrophylla, mientras que
los registros maximos de H. flexuosa fueron de 25 m. Lopez-Portillo et al (2000) sugieren que la
arquitectura hidraulica de las HS no estd preparada para sobrevivir en ambientes con una alta
exposicion de la luz. Aunque esta idea se cumple para la mayoria de especies de las HS, las
caracteristicas morfoldgicas y funcionales de las raices y las hojas que presenta H. macrophylla
pueden indicarnos que esta hipdtesis no es generalizada, existiendo especies de HS que presenten

una mayor tolerancia a luz por lo menos en su etapa adulta.

Otro mecanismo que puede influir en mantener una adecuada seguridad hidraulica es la presion de

raiz, el cual es considerado uno de los mas efectivos para restablecer las tensiones y la ruptura de la
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columna de agua de la planta (Fisher et al 1997). Lopez-Portillo et al (2000) encontraron en una HS
(M. acuminata) de la familia Araceae, la mayor presion de raiz registrada para plantas tropicales.
Sumado a los anteriores mecanismos, también se ha propuesto que los tres tipos de clonaciéon que
se da en las tres especies de Heteropsis spp puede evitar la muerte de la planta por una falla
hidrdulica (Balcazar-Vargas 2013). Nosotros sugerimos, que la clonacién mas que un mecanismo de
control de la transpiracién (area foliar) o restitucion (presion de raiz), es un mecanismo de “fuga”,
el cual puede permitir que los nuevos individuos que se producen, sobrevivan a tensiones de la
columna de agua y/o eventos de cavitacion o embolismo que no han podido ser controlados o
restituidos. Adicionalmente, pensamos que la clonacién es un mecanismo que puede restaura los
gradientes tedricos de presion necesarios (Ver: Nobel 1983; Monteith & Unsworth 1995), evitando
la constriccion hidraulica (secamiento y muerte) del vastago inferior, la cual puede potencialmente

letal para las HS (Lépez-Portillo et al 2000).

Finalmente, es importante aclarar, que los resultados de la eficiencia hidraulica como rasgo
adaptativo se deben exclusivamente al diametro que alcanzan las raices en cada especie. Al quitar el
efecto del didmetro y/o area, las raices de H. macrophylla y H. flexuosa no presentan diferencias en
la Kx y 1a K,, lo que nos sugiere que en el caso de encontrarse raices con el mismo diametro de cada
especie tendrian la misma eficiencia hidraulica. Sumado a esto, este estudio no encontré diferencias
en el Hy entre las especies, indicando que independientemente de la especie y su posicién en la
estructura vertical del bosque, las raices que brotan, alimentan la misma area foliar de hojas
cuando tienen igual didmetro o area. Es decir, las especies mas altas no presentan raices mas
eficientes hidraulicamente en el sentido estricto de la palabra, lo que presentan son raices mas

gruesas las cuales favorecen una mayor eficiencia hidraulica.

¢Es el niimero de raices un factor que incrementa la eficiencia hidrdulica?

No se encontré relaciones de los rasgos hidraulicos totales con él numero de raices que
presentaban los individuos, lo que sugiere que el nimero de raices es un factor “secundario” en el
incremento de la eficiencia hidraulica total. Por el contrario, el AT, si presenté una relacion
positiva y significativa con los rasgos hidraulicos totales. Como ya se ha mencionado, la intrinseca
relacién que existe entre el area o diametro, la anatomia del tejido conductor y la eficiencia
hidraulica (Ver: Ley de Hagen Poiseuille en Tyree & Zimmermann 2002), explica porque el
incremento en el area total de las raices fue en este estudio, el rasgo morfoldgico que se relacioné
con el aumento de la eficiencia hidraulica total. Aunque un mayor numero de raices
inevitablemente aumentarian el area del tejido conductor de las raices en un individuo, no es
necesariamente el Unico factor que garantizaria una mayor area. El incremento en sentido
acropétalo del tallo de las raices aéreas encontrado en este estudio, también puede jugar un papel
importante para que se presente una mayor area total de raices, sin la necesidad que se produzcan
una gran cantidad de estas. Lopez-Portillo et al (2000) expresa como regla general que para poder
alcanzar un entorno de luz mds alto, las plantas trepadoras al ir escalando desde una zona con

mayor sombra producen érganos mas gruesos, un tallo hidraulicamente mas eficiente en las zonas
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superior y un mayor numero de nuevas raices aéreas (Lopez-Portillo et al 2000). Nuestros
resultados permiten ajustar este planteamiento, sugiriendo que no es el nimero de raices la que
permite a la planta alcanzar mayor altura, sino un area transversal adecuada de raices que permita

sostener mayores requerimientos de luz y la mayor eficiencia hidraulica del tallo.

CONCLUSIONES

En este estudio se encontré para Heteropsis que las raices de especies de (sub-)dosel son mas
gruesas e hidraulicamente mas eficientes, al igual que las raices que brotan a mayores alturas del
tallo en un individuo. Nosotros sugerimos, que este patrén es uno de los rasgos adaptativos que
permite sostener mayores demandas fotosintéticas y transpirativas a nivel inter e intraespecifico, al
encontrarse en posiciones mas altas del bosque. Adicionalmente, encontramos que entre el nimero
y el drea transversal total de las raices, el segundo fue el rasgo que present6 una mejor relacién con
el comportamiento de los rasgos hidraulicos totales, sugiriendo que el nimero de raices es un

factor “secundario” en el aumento de la eficiencia hidraulica.
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Participacion en la capacidad de transporte de agua de las raices aéreas absorbente de dos

especies utiles de Heteropsis spp (Kunt) de la Amazonia colombiana.

Autores: Turriago J. D., Balcazar-Vargas M.P, Patifio S. (q.p.d.)

RESUMEN

Las raices aéreas absorbentes del genero Heteropsis son cosechados en la amazonia para la
elaboraciéon de diferentes artefactos de la cultura material indigena. Nosotros estudiamos el
porcentaje en la conductividad hidraulica total (%K) que tienen las raices absorbentes, teniendo
en cuanta la posicién segun la altura del brote de la raiz (Ay) que tiene cada una y el nimero de
raices en un individuo. Los resultados mostraron diferencias en el %Ky entre las raices de un
individuo, indicando que al brotar de posiciones mas altas presentan un mayor %K. También se
observo, que al aumentar el nimero de raices, el %K} tiende a disminuir y distribuirse de forma
mas uniforme entre las raices que posee la planta. Estos resultados demuestran, que es un error
asumir, que el agua que transporta cada una de las raices de un individuo de Heteropsis spp es igual,
como se ha hecho en los experimentos de cosecha realizados por otros autores. Finalmente se
proponen cuatro clases del %K (muy alta (= 75%), alta (250 y<75%), media (225 y <50%) y baja
(< 25%), sugiriéndose que se deben realizar cosechas de una o dos raices que en su conjunto
tengan un %K < al 50 en un individuo, y que una buena estrategia de cosecha, es aprovechar las
raices las raices mas altas en individuos con el mayor numero de raices, ya que esta puede ser la
medida intermedia para obtener bejucos que presenten las caracteristicas comerciales adecuadas,

obteniendo un %K < al 50.

INTRODUCCION

Las raices aéreas absorbentes (bejucos) de algunas especies de hemiepifitas secundarias (HS) y en
particular del género Heteropsis son cosechados en la Amazonia para la elaboracion de amarres
para la construcciéon de viviendas, diferentes artefactos de la cultura material indigena y algunas
artesanias (Knab-Vispo et al 2003; Balcazar y van Andel 2005). Debido a que la funcién de
absorcién y transporte de agua y nutrientes depende exclusivamente de estos érganos (Williams-
Linera y Lawton 1995, Balcazar-Vargas et al 2012), la cosecha de los bejucos es considerada como
un factor que limita la sobrevivencia y crecimiento de estas especies (Hoffman 1997; Plowden

2001, Plowden et al 2003).

Los bejucos de las HS se consideran como 6rganos altamente eficientes en el transporte de agua,

debido a que presentan una alta conductividad hidraulica (K5 kg m s’ MPal) en comparacién con
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los tallos y raices de otros ciclos de vida como arboles, arbustos, entre otros (Lépez-Portillo et al
2000; Capitulo I). Adicionalmente se ha reportado un incremento de la K, de las raices aéreas de las
HS a medida que incrementa su diametro (Dsc) (Lopez-Portillo et al 2000), el cual tiende a ser mas
grueso cuando la raiz brota a una mayor altura (As) del tallo principal (Capitulo I). Se sugiere que
el incremento de la K, debido al aumento en didmetro de las raices mas altas dentro de un
individuo, se da gracias a que las HS presentan un aumento en el tamafio (didmetro) de los érganos
en sentido apical o acropétalo (Ray 1990; Lopez-Portillo et al 2000; Capitulo I), lo cual conlleva a
incrementar el numero, longitud y didametro maximo de los vasos conductores que conforman el
tejido de la raiz (Lopez-Portillo et al 2000). Si las raices que tiene un individuo de Heteropsis spp
tienen diferencias en la eficiencia hidraulica, se puede esperar que cada una de estas aporten

distintos volumenes de agua al individuo.

Actualmente se han realizado diferentes estudios para determinar el efecto de la cosecha de los
bejucos sobre Heteropsis spp y otras especies de HS que también presentan raices utiles (Ver:
Romero 1994; Hoffman 1997; Duringan 1998; Baluarte y Castillo 2001; Plowden 2001; Plowden et
al 2003; Rivera 2008). Sin embargo los resultados alcanzados por estos autores hace dificil plantear
recomendaciones para el aprovechamiento sostenible de estas especies. Al comparar diferentes
estudios es posible encontrar altas variaciones de los resultados dentro y entre las investigaciones
aun cuando se han aplicado similares porcentajes y métodos de cosecha. Por ejemplo, para
Heteropsis spp Duringan (1998) encontré mortalidades de los individuos del 15% después de los
dos meses de ser cortadas todas las raices comerciales, posteriormente esta mortalidad aumento en
un 46% después del afio de realizada la cosecha, no obstante en este estudio la mortalidad varié
entre un 17-83% dependiendo del sitio. Por su parte Hoffman (1997) encontré tasas de mortalidad
del 17% de las raices cortadas, al realizar cosechas con intensidades del 30% de los bejucos por
arbol hospedero. Plowden et al (2003) al aplicar un tipo de cosecha similar al de Hoffman (1997),
encontraron un 63% de mortalidad de las raices por arbol hospedero. Otros estudios sugieren que
la tasa maxima de cosecha no puede superar el corte del 25% de las raices aéreas en individuos
adultos sin causar un alto efecto sobre las poblaciones (Balcazar-Vargas en prep); o los individuos
(Rivera 2008), sin embargo hay experimentos que indican que al ser cortado el 50% de las raices

muy raramente se observan sefiales de estrés en las plantas (Hoffman 1997).

Las diferencias sobre el efecto observado entre y dentro de los anteriores estudios pueden deberse
a varios factores: 1) Balcazar-Vargas (en prep) y Rivera (2008) realizaron cosechas de forma
tradicional, la cual consiste en alar el bejuco desde el suelo. Otros experimentos han optado por
realizar la cosecha cortando la raiz con tijeras, disminuyendo el efecto negativo sobre el individuo
(Baluarte y Castillo Torres 2001). 2) Plowden (2001) expone que sus diferencias en los porcentajes
de mortalidad, en comparacién por los encontrados por Hoffman (1997), se deben a que el primero
cosechd al principio de la época de lluvias mientras el segundo lo hizo a mediados del mes mas
lluvioso. 3) Plowden (2001), Hofman (1997) y Casas (2005) al realizar sus estudios escogieron
como unidad de muestreo las raices aéreas cosechadas por arbol hospedero. Teniendo en cuenta

que un mismo arbol hospedero puede ser habitado por mas de un individuo de la misma especie
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(Balcazar-Vargas 2013) es dificil establecer si el efecto evaluado por estos autores ocurri6é sobre
uno o varios individuos y 4), algunos estudios evaluaron el efecto de la cosecha sobre el individuo
(Romero 1994; Duringan 1998), mientras que otros lo evaluaron directamente sobre la raiz aérea

(Hoffman 1997; Plowden et al 2003).

Este trabajo argumenta que otro factor que puede haber incidido a que se presente una alta
variacion en los resultados dentro y entre las investigaciones, se debe a que el criterio de cosecha
que asumieron los autores dependia del porcentaje de raices cortadas, lo cual, conllevé a asumir de
forma errdénea que el porcentaje tedrico de agua que transporta cada raiz de un individuo es igual
(Ver: Romero 1994; Hoffman 1997; Duringan 1998; Plowden 2001; Rivera 2008). Por ejemplo, si
un individuo tiene tres raices, al cosecharle cualquiera de las raices se le estaria quitando el 33.3 %
del agua que transportan o si tiene cuatro se le quitaria un 25%. Si el efecto sobre la planta (grado
de estrés) que se quiere medir se basa en las limitaciéon en la absorcidn y transporte de agua y
nutrientes que pueda traer la cosecha de los bejucos (Hoffman 1997; Plowden 2001), los
experimentos deberian tener en cuenta, ademas del nimero o porcentaje cosechado de raices, los
rasgos morfoldgicos y/o funcionales que determinan la capacidad de transporte de agua que tiene

cada raiz (por ejemplo: anatomia, diametro, Kj, entre otros).

Sabiendo que la eficiencia hidraulica de las raices mas gruesas y altas de un individuo de Heteropsis
spp es mayor (Capitulo I), nos preguntamos, ;Cudl es la contribucién (en porcentaje = %Kj) de cada
una de las raices que tiene un individuo, sobre la conductividad hidraulica total de todas sus raices
(%Kn: = 100%) en dos especies utiles del género Heteropsis?, esperando encontrar que la
contribucién de la raiz que brota del tallo ortotrépico a una mayor altura, siempre tendra un
porcentaje mas alto de Kx que las raices que brotan a una menor altura; a diferencia de los otros
autores, que han asumido que la contribuciéon de cada una de las raices de un individuo con dos
raices es del 50%, de un individuo con tres raices es del 33.3% y de un individuo con cuatro es de

25%.

Hasta donde sabemos ningin estudio en Heteropsis spp u otras HS con raices aéreas ttiles, han
evaluado el porcentaje en la eficiencia hidraulica total que presentan o que podrian perder estas
plantas al cosecharse uno o mas de sus bejucos. De cumplirse los supuestos esperados, el
porcentaje tedrico de la eficiencia hidraulica total que se le quitaria a la planta al cosecharle una
raiz que brota de posiciones mas altas del tallo principal seria mayor. Adicionalmente en este
estudio evaluamos si existian rangos significativamente diferentes del Dy y la Ay de cuatro clases
del %Ky (muy alta (= 75%), alta (250 y<75%), media (225 y <50%) y baja (< 25%)), con la
intencién de identificar didmetros y/o alturas minimas de cosecha de las raices que puedan tener
un menor impacto tedrico, y poder discutir algunas recomendaciones para el manejo sostenible de

la cosecha de uno o dos bejucos de Heteropsis spp.
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METODOS

Area de estudio

El 4rea se encuentra ubicada en la Estacion Bioldgica el Zafire en inmediaciones de la reserva
forestal del rio Calderén sobre el escudo Guyanés a 24.7 Km de distancia de Leticia (Amazonas-
Colombia), en direccién norte por la linea limitrofe entre Brasil y Colombia (Figura 1 Cap I, Figura 1
Cap II). Esta zona denominada trapecio amazonico presenta altos niveles de precipitacion media
anual, alrededor de los 3000 mm a 4000 mm (Goulding et al 2003), cuyos menores periodos de
precipitacién se dan entre junio y septiembre (Jiménez et al 2008). El estudio se realizé sobre

bosques de tierra firme con una elevacion promedio de 100 msnm (Galeano et al 2013).

Estacion Biologica El Zafire

' Limite Nacional

I L]

Figura 1: Imagen satelital Estacién Bioldgica el Zafire. Imagen satelital modificada de www.datadoors.net, URL
Imagen: http://search.kosmosnimki.ru/QuickLooklmage.ashx?id=2013071715002041603031603844_002,fecha:
16-09-2013.

Descripcion del género y las especies.

El género Heteropsis (Araceae) son hemiepifitas secundarias (HS) y una de las mas representativas
de este tipo de vida (Meyer y Zotz 2004). Heteropsis esta compuesto por 17 especies de distribucion
neotropical y se encuentra entre los 30 a 1000 msnm (Soares et al 2009). Las HS germinan en el
suelo y buscan un arbol hospedero para su sostén, especificamente para el género Heteropsis, una
vez encuentran un hospedero en el cual se trepan, se producen del tallo raices aéreas absorbentes y
su tallo principal pierde conexién directa con el suelo y sigue su ascenso hasta alcanzar el

sotobosque o dosel, dependiendo de la especie (Putz y Holbrook 1989; Balcazar-Vargas 2013).

Las HS tienen dos tipos de raices, las de anclaje y las aéreas absorbentes; las primeras permiten a la
planta adherirse al tronco del hospedero mientras que las segundas, conocidas como bejucos en

algunas regiones de la Amazonia colombiana (Balcazar y van Andel 2005), se encargan de tomar los
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nutrientes y agua directamente del suelo y transportarlos a las zonas superiores de la planta

(Williams-Linera y Lawton. 1995).

Las raices aéreas absorbentes se utilizan en toda la cuenca amazoénica para la construcciéon de
viviendas y puentes, elaboracidon de cestos, trampas y muebles, teniendo un alto potencial como
producto forestal no maderable y valor econémico para la regiéon (Knap-Vispo et al. 2003, Balcazar-
Vargas y van Andel 2005). Actualmente se plantea que las especies utiles del género Heteropsis
pueden estar amenazadas por la sobre explotacion de sus bejucos (Cardenas y Loépez 2000;

Balcazar-Vargas 2013).

En este estudio se estudiaron dos especies simpatricas del género Heteropsis que habitan en
bosques de la Amazonia. Heteropsis flexuosa y H. macrophylla son especies que alcanzan
generalmente posiciones en el sub-dosel o dosel de la estructura vertical del bosque cuando son
adultas, aunque en algunos casos H. macrophylla puede llegar a encontrarse en zonas emergentes

(Balcazar-Vargas 2013).

Seleccion de los individuos

Se seleccionaron 59 individuos adultos, 30 de H. flexuosa y 29 de H. macrophylla. La seleccién se
realizé de una muestra de individuos identificados y muestreados por Balcazar-Vargas en 2007
(Balcazar-Vargas 2013). Para escoger la submuestra se tuvo en cuenta: 1) que los individuos
estuvieran en etapa reproductiva partiendo de las alturas descritas por Balcazar-Vargas et al
(2012), 2) la seguridad para escalar los hospederos y 3) la facilidad para poder ser observados. Los
individuos que se encontraban en hospederos con una alta presencia de epifitas, hemiepifitas y
lianas fueron descartados. Se debe tener en cuenta que en este estudio solo se evaluaron individuos

adultos que presentaban entre una hasta cuatro raices aéreas absorbentes ancladas al suelo.

Caracterizaciéon Morfolégica de las raices absorbentes.

La caracterizaciéon de los parametros morfolégicos se realizé escalando el arbol hospedero o los
contiguos a este con un escalador experto de la zona, las técnicas utilizadas fueron la pecufia
(instrumento artesanal que consta de una soga que se fija a los pies y evita que el escalador se

resbalé) y los pretales.

Para las raices aéreas absorbentes se midieron y anotaron los siguientes parametros: 1) el nimero
de raices total por planta. 2) La posicidon de cada una, siendo cero (0) individuos con solo una raiz,
uno (1) la raiz mas alta, hasta cuatro (4) la mas baja, dependiendo del nimero de raices que tiene el
individuo (Figura 2). 3) El estado de madurez a partir de la clasificacién maduro biches y maduros
(Balcazar-Vargas 2006), la cual fue posible diferenciar por el color, la presencia de musgo y
liquenes en la corteza y la experiencia del sabedor local. En este estudio no se tuvieron en cuenta
las raices que van descendiendo ya que se asumid que estas aun no transportan agua. 4) La altura
de donde brota la raiz (m) y la longitud de la raiz absorbente. 5) El didmetro (mm) de la parte
superior (zona donde brota del tallo), media, inferior (a un centimetro de altura donde la raiz se

entierra al suelo) y a un metro de longitud por encima del suelo. La medicién de estos parametros
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se realiz6 en dos etapas, la primera en el mes de abril de 2011, en la cual se escogieron los
individuos y se midieron el 50% de los individuos y la segunda en los meses de septiembre-octubre

del mismo afio donde se termind la caracterizacion.

| ) 14 1(]
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Figura 2: Categorias de la posicion de las raices aéreas absorbentes dependiendo de la altura y el niimero de
raices del individuo. Elaborado por Balcdzar-Vargas M.P.

Rasgos hidrdulicos de las raices aéreas absorbentes.

De los 59 individuos muestreados, se caracterizaron en campo 131 raices aéreas absorbentes
ancladas al suelo (H. flexuosa =67, H. macrophylla= 64). De estas se colectaron 12 raices aéreas por
especie teniendo como criterios que fueran maduras (debido a que estas son las utilizadas), y que el
individuo tuviera mas de una raiz. En total se cortaron raices de seis individuos de cada especie
(entre una hasta tres raices por individuo). La colecta se realizé cortando cada raiz en la zona
superior a 1 cm después del brote, y en la zona inferior a unos 20 cm aprox. arriba del lugar donde
la raiz penetra el suelo. Inmediatamente las raices se enrollaron y guardaron en bolsas plasticas,
sellandolas y llevandolas en el menor tiempo posible al Laboratorio de Semillas y Productos

Naturales de la Universidad Nacional de Colombia sede Amazonia.

En el laboratorio los bejucos se marcaron cada 10 cm desde la parte superior hasta la inferior, cada
segmento de 10 cm se cort6 bajo agua para evitar la entrada de aire y tensiones en los conductos
del xilema y se guardaron en la nevera a 5 2C. Antes de guardarse cada segmento se sumergio en
agua destilada por una hora para ablandar y poder quitar la corteza. De cada raiz se escogieron y
midieron 18 segmentos de 10 cm, 6 de la zona superior, 6 de la zona media y 6 de la zona inferior
de la raiz, para un total de 216 segmentos por especie. Se escogieron los segmentos mas rectos, sin
nudos y sin ningun tipo de dafio, como fisuras o perforaciones que impidieran el flujo normal del
agua. Adicionalmente a cada segmento se le midié de la zona superior e inferior el diAmetro con

corteza y sin corteza (Dsc) el cual se asumid como el didmetro axial de la raiz.
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La conductividad hidraulica se determiné para cada uno de los 18 segmentos por el método de
Sperry et al (1988). Para el experimento se adapt6 el “medidor del flujo a alta presiéon” HPFM (High
Pressure Flow Meter, Dynamax Inc.) para que cumpliera la funcién de acumulador y regulador de
presion y poder utilizar los acoples del equipo para conectar los segmentos. Antes de medir la Kj
(conductividad hidraulica), se filtré agua a 0.22 pm acidificada con HCl (acido clorhidrico) a una
concentracién de 3%, el agua acidificada fue para inhibir el crecimiento de microbios sobre las
paredes interiores de la tuberia, el cual pudiera ser la causa de la obstruccién del xilema (Sperry et
al 1988), se colocaron tarros de plastico con algodén para recoger las gotas de agua que fluian a
través del segmento conectado y se midid el incremento en peso del tarro cada 5 minutos hasta que
el peso por unidad de tiempo igual fuera constante o “volumen real” de agua por unidad de tiempo

que se movia por el segmento (Sperry et al 1988).

La conductividad hidraulica (K) de cada raiz se calcul6 como el promedio de la K; encontrada para
cada uno de los 18 segmentos (Ecuacién 1), donde el F=AV /At es la tasa de flujo volumétrico a
través del segmento, Al la longitud del segmento de la rafz, y AP la diferencia de presién que se

aplicé (Fernandez y Gyenge 2010).
K, (AP/Al) =F = AV /At (Ecuacién 1)

Finalmente, para poder calcular la K, tedrica de las raices muestreadas en campo y que no fueron
procesadas en él laboratorio se utilizaron modelos de regresion alométricos y graficos de
dispersion de puntos Log-log entre el D vs Kj, sugeridos por Tyree y Zemmermman (2002 pg 147-
148) (Ver: Capitulo 1, Modelo 1y 2).

Conductividad hidrdulica total (Ky).

Para tener un estimativo de la conductividad hidraulica total (Kx) que las raices en conjunto
brindan al individuo. Se calculé como la sumatoria de la K, de cada una de las raices que el
individuo posee. Para determinar esta ecuacién se partié de la teoria analoga del flujo de la
electricidad que se describe en la ley del Ohm’s y que es la base teérica para entender las reglas que
gobiernan el transporte de agua (Larcher 2003 pg 244). Lépez-Portillo et al (2000) plantea que la
resistencia al paso del agua (1/ K5) es menor en los tallos que en las raices, por tal razén para que el
inverso de la resistencia equivalente (Req), que equivale a la Kj: del tallo, fuera menor a la sumatoria
de las resistencias de cada raiz se plante6 la Ecuacién 2, donde Kp; es la conductividad hidraulica de
laraiz 1, Kx2 de la raiz 2 y Ku, de la raiz n del individuo, y r; es la resistencia de la raiz 1, r; de la raiz

2y r, resistencia de la raiz n del individuo.

1 OO L iy
Kpe=Kyp +Kpp + Ky =—=—+—+— (Ecuacién 2)

Req 1 r2 Tn

Participacién de cada raiz (%Kn) sobre la capacidad de transporte total de agua de las raices

aéreas absorbentes.

Partiendo de que la Kj: hallada para cada individuo, corresponde al 100% de la capacidad de

transporte de agua que brindan todas las raices de un individuo, la participacién en el porcentaje de
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cada raiz se determind con la Ecuacién 3. Siendo % K. el valor en porcentaje (participacién) de
cada raiz, Ki, la conductividad hidraulica hallada o calculada para una raiz n del individuo y Ky la

conductividad hidraulica total de las raices del individuo.
%Kpe = 100 * Kpp /Kp, (Ecuacién 3)

Para determinar la eficiencia hidraulica del agua que presentan dos raices de un individuo se
hicieron 6 categorias, las cuales depende de la diferentes combinaciones posibles que se generan a
partir la posicién de las raices dentro de un individuo, dependiendo del ntimero de raices que
presenta. Las combinaciones halladas fueron: Combinacién 1 raices con posiciones uno y dos,
Combinacién 2 posiciones uno y tres, Combinacién 3 posiciones uno y cuatro, Combinaciéon 4

posiciones 2 y 3, Combinacién 5 posiciéon 2 y 4 y Combinaciéon 6 posiciones 3 y 4 (Figura 3).

Figura 3: Categorias de las combinaciones de dos raices aéreas absorbentes dependiendo de la posicién de cada
una dentro de un individuo. Elaborado por Balcdzar-Vargas M.P.

Se utilizé la Ecuacion 4 para hallar el % Kju: de dos raices, siendo el % Kt -dos-raices €] valor en
porcentaje (participacién) de dos raices, Kn, la conductividad hidraulica para una raiz con posicién
n dentro del individuo, Knn la conductividad hidraulica para una raiz con posicion m dentro del

individuu y Ki: la conductividad hidraulica total de las raices del individuo.
%Kt —dos—raices = 100 * (Kpp + Kpm ) /K (Ecuacion 4)

Finalmente cada raiz se clasificO en cuatro clases dependiendo del % Kj: hallado. Las clases

empleadas fueron: 1) %Kn:> 75, 2) 75<%Kn: = 50, 3) 50<%Kne= 25 y 4) %Kne< 25.
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Andlisis de datos

Diferencias en el porcentaje de la conductividad hidrdulica total (%Kn:) dependiendo

del niimero de raices de los individuos y la posicién de la raiz.

Se realizaron analisis de varianza y covarianza de medias repetidas (Guisande et al 2011) para cada
especie, comparando el %Ky de una raiz dependiendo de la posiciéon que tenia y el nimero de
raices del individuo, posteriormente se aplic6 el Test de Tukey para determinar entre cuales
familias de datos se encontraban las diferencias halladas. Los datos cumplieron la naturaleza de

normalidad y se trabajé con un nivel de significancia del 0.95 (o < 0.05).

Diferencias en el didmetro sin corteza (Ds.) y la altura del brote (Ayr) dependiendo de

las clases en el porcentaje de la conductividad hidrdulica total (%Kx:) de las raices.

Para cada especie, se realizaron analisis no paramétricos de Kruskal-Wallis para identificar si
existian evidencias de diferencias significativas entre el Dy y la Ay dependiendo de las clases en el
%Kn: en la cual se hallaba cada raiz. Posteriormente se realiz6 un andlisis de Mann-Whitney para
identificar entre cuales clases del %Ki se evidenciaban las diferencias encontradas para el primer

andlisis. Se trabaj6 con un nivel de significancia del 0.99 (a< 0.01).

Andlisis grdfico de las clases del porcentaje de la conductividad hidrdulica total
(%Kn:) dependiendo de la posicion, la combinacion de dos raices y el nimero de raices

del individuo.

Para encontrar las tendencias en las clases del %Ki a partir de las variables categoricas, se
realizaron graficos de contorno para cada especie, la primera relacionando la posicion de las raices
y el nimero de raices del individuo vs las clases del %K, y la segunda relacionando la combinacién
de dos raices y el nimero de raices del individuo vs las clases del %K. Los graficos de contorno se
realizaron por el método de interpolacion de la distancia, con una potencia de distancia de 12 para
poder observar una mayor ponderacion sobre la variacion local y no sobre la media general de los

datos. La malla de superficie de interpolacion se realizé con la maxima resolucion.

RESULTADOS

Diferencias en la participacién de la conductividad hidrdulica.

Se encontraron diferencias en el %Ky entre raices con distinta posicién y/o individuos con
diferente ntimero de raices (H. flexuosa: P < 0.001, F = 86.74. H. macrophylla: P < 0.001, F = 99.58,
andlisis de varianza y covarianza de medias agrupadas). Al observar individuos con igual nimero
de raices, se presentaron diferencias entre las raices con distinta posicion (Test de Tukey: P< 0.05).
Las raices con posiciones mas altas siempre mostraron un mayor %Ky (Figura 4). También se
observo que al aumentar el nimero de raices, se encontraron menores valores en el %K. Estos

resultados se observaron en las dos especies estudiadas.
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Figura 4: Grdfico de cajas y bigotes del porcentaje de la conductividad hidrdulica total de las raices (%Khnt)
dependiendo de la posicion de la raiz dentro de un individuo y el niimero de raices de los individuos. H. flexuosa
superior, H. macrophylla inferior. Obsérvese las letras de las familias de datos encontrados en el Test de Tukey (Ps
0.05), letras iguales no presentan diferencias significativas.

Categorias de participacion en la eficiencia hidrdulica de agua de las raices

Aunque se encontraron diferencias entre las cuatro categorias del %K del Dsc de ambas especies y
la Apr de H. flexuosa (P< 0.001). Solo la A, de H. flexuosa, evidencio rangos exclusivos y
diferentemente significativos (a= 0.99) de la clase baja, sin embargo es posible encontrar raices en
las otras clases, con Ay por debajo de los valores maximos de esta clase (Tabla 1). Los resultados
sugieren que no es posible establecer didmetros y/o alturas de las raices que correspondan

exclusivamente a una clase del %K.

Tabla 1: Valores medios, mdximos y minimos del didmetro sin corteza de las raices (Dsc) y la altura del brote de la
raiz (Apr) de cuatro clases del porcentaje de la conductividad hidrdulica total de las raices (%Knt). Obsérvese las
letras de las diferencias encontradas en los andlisis de Mann-Whitney (Ps 0.01), letras iguales no presentan
diferencias significativas.

Especie ~ Rasgo Clase %Kw n  X(m)+DstVest  Minimo(m) Mdximo (m) (wa’; or i’;;’l‘:;e)

baja < 25 15 2.54E-03 + 8.91E-04 1.49E-03 4.80E-03 a
media 25-50 30 3.21E-03 + 5.27E-04 2.51E-03 4.72E-03 b

DSC
alta50-75 12 3.62E-03 + 4.81E-04 2.98E-03 4.75E-03 b
muyalta>75 10 3.16E-03 + 8.10E-04 1.80E-03 4.61E-03 ab

H. flexuosa

baja < 25 15 5.13 +£2.43 2.80 11.32 a
media 25-50 30 9.22 +£4.13 5.09 18.90 b

Abr
alta 50-75 12 9.06 £ 2.62 5.86 14.60 b
muy alta>75 10 8.84 + 2.06 6.03 11.75 b
baja < 25 15 2.20E-03 + 5.52E-04 1.45E-03 3.28E-03 a
media 25-50 30 2.90E-03 + 7.47E-04 1.45E-03 4.18E-03 ab

H. macrophylla Dse
alta 50-75 9  2.69E-03 + 5.27E-04 1.65E-03 3.30E-03 ab
muy alta>75 10 2.66E-03 + 6.50E-04 1.63E-03 3.70E-03 b
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<25 15 10.49 £4.93 3.18 19.02 a
25-50 30 14.04 £4.51 3.36 19.78 a
A 50-75 9 15.67 +5.30 6.10 22.10 a
>75 10 14.34 £5.97 7.70 23.75 a

Al analizar una sola raiz por individuo, la clase muy alta (%Kx: 2 75) estuvo representada por las
raices Unicas y la raiz en posicién 1 de un solo individuo con dos raices de H. flexuosa (%Kn= 78) al
combinar dos raices, el porcentaje 275 se observé en la combinacién 0 y 1 en individuos con dos y
tres raices. Cabe aclara que las raices tnicas (individuos con una sola raiz) siempre presentaron un
%Kne= 100, al igual que la combinacién 0 en individuos con dos raices. Las demas raices de posicion
1 de individuos con dos raices tuvieron una participacion alta del %Kx: (< 75). Raices con posicién 1
y 2 de individuos con tres y cuatro raices, y raices con posiciones 3 y 4 de individuos con una y dos
raices presentaron una participacion media, categoria que mostré una mayor superficie en
comparacién con las otras. La participacidn baja del %Ki estuvo representada principalmente por
las raices mas bajas de individuos con tres y cuatro raices (Figura 5 superior). La combinacion de
dos raices obtuvo dos casos en la clase baja para H. flexuosa (%K= 17.8 y 14). Combinaciones 5y 6
en individuos con cuatro raices presentaron una participaciéon media. La gran mayoria de casos del

%Kn: de dos raices se encontraron en la categoria alta (Figura 5 inferior).

4
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Figura 5: Proyeccion de superficie que relaciona: 1) el porcentaje de participacion de la Kne (% Knt), el niimero de
raices aéreas por individuo y la posicion de la raiz (parte superior) y 2), él % K, el niimero de raices ancladasy la
combinacién de dos raices con diferentes posiciones de la planta (parte inferior). H. flexuosa (Izquierda), H.
macrophylla (Derecha). El niimero de posicién de la raiz corresponde: 0 (raiz tinica = individuos con una sola
raiz), 1 (raiz mds alta) hasta 4 (raiz mds baja) dependiendo del niimero de raices que tenga el individuo. El
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niimero de combinacion depende de la posicion que tengan las dos raices dentro del individuo: 0 (raices unicas =
individuos con dos raices), 1 (posicién 1y 2), 2 (Posicién 1y 3), 3 (Posicion 1y 4), 4 (Posicién 2 y 3), 5 Posicion
(Posicion 2y 4) y 6 (Posicién 3y 4). Obsérvese en la derecha la leyenda de clasificacion del %Kne

DISCUSION

Diferencias en la participacién de la eficiencia hidrdulica total de las raices

Nosotros encontramos para todos los casos (individuos con 2, 3 y 4 raices), que las raices que
brotan a una mayor altura presentaron valores medios mas altos en el %K, los cuales pueden
llegar a presentar diferencias significativas en individuos con igual nimero de raices. En Heteropsis
a medida que las raices brotan a una mayor altura del tallo estan van siendo mas anchas, lo cual
promueve una menor resistencia al paso del agua (1/K5) (Capitulo I). Si las raices que brotan en
posiciones mas altas (mayor diametro y altura a la que brota) de la planta tienen una mayor
eficiencia hidraulica, y entendemos el movimiento de agua en las plantas como el conjunto de
resistencias de un circuito (Ver: Lopez. 2000, Larcher 2003, Gil-Pelegrin et al 2005), es l6gico haber
encontrado una mayor proporciéon de la resistencia equivalente en las raices mas altas de un
individuo. En cuanto a las diferencias encontradas del %Ky, nuestros resultados pueden estar
indicando al igual que otros estudios, que las variaciones morfoldgicas de los érganos en una
especie y/o individuo pueden tener un mayor efecto sobre la eficiencia hidraulica, que las
diferencias interespecificas en el género Heteropsis. Por ejemplo, se ha reportado en especies
arbdreas con anatomias similares, mayores diferencias en la K, de las ramas de una especie, que
entre las especies (Tyree y Zimmermann 2001). Los %K y las diferencias encontradas, nos indican
que no podemos asumir que cada raiz en las HS tiene la capacidad de transportar el mismo
volumen de agua en un individuo, como se ha hecho en otros estudios del genero Heteropsis (Ver:

Romero 1994; Hoffman 1997; Duringan 1998; Plowden 2001; Rivera 2008).

También se observd que los individuos con mayor niimero de raices, exhibieron valores medios
mas bajos del %K, indicAndonos que en un individuo con mayor numero de raices, aunque siga el
mismo patrén en cuanto a la posicidn (raices mas altas y gruesas presentan un mayor %Kj;), el
porcentaje de participacion de cada raiz tendera a ser mas bajo que las raices de individuo que
presentan menor numero de raices. Lo anterior puede explicarse al entender el movimiento de
agua en las plantas como el conjunto de resistencias en serio o paralelo (circuito) que frenan el
avance del agua y limitan su libre transito desde el suelo hasta la atmosfera, donde cada 6rgano es
una resistencia integradora dentro del circuito (Gil-Pelegrin et al 2005; Lépez. 2000). Una imagen
simplificada de este modelo, propone que la planta presenta un dnico valor de resistencia o
“resistencia equivalente” (sumatoria de las resistencias en serie y/o paralelo de cada una de las
partes) que regula la entrada de agua (Larcher 2003). En este sentido, la resistencia equivalente
inevitablemente sera distribuida en mayores partes en una planta que presenta un mayor numero
de raices, disminuyendo la participacién (porcentual) de cada una dentro del modelo. Esto puede

entenderse como una ventaja comparativa que presentan los individuos con mayor nimero de
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raices. Como el suministro de agua total (resistencia equivalente) depende de las raices que tenga el
individuo, la cosecha de una raiz en una planta con menos raices, implicaria una mayor pérdida del

valor total que presenta la resistencia equivalente.

Aunque se encontraron diferencias entre las clases del %K, estas no mostraron familias de datos
exclusivas en los Ds. de ambas especies y la Ay de H. macrophylla. Solo la Ay, de la clase baja (K < al
25%) de H. flexuosa, mostro una familia de datos diferente y exclusiva; sin embargo, este estudio
observo raices de las otras clases (media, alta y muy alta), con Ay menores a los valores maximos
encontrados para la clase baja de H flexuosa. Estos resultados no nos permiten sugerir didmetros
y/o alturas de corte que representen exclusivamente una clase del %K. Lo anterior puede deberse
a que los %Ky de una raiz dependen a su vez de los didmetros, las alturas y las Kj (resistencias
individuales) que puedan presentar las otras raices y el nimero de raices que integran la
resistencia equivalente que se da entre los individuos. El no encontrar didmetros y/o alturas de las
raices que representen una clase del %Ki en particular, indican que las variables posicién y
numero de raices concuerdan mas adecuadamente con las cuatro clases del %Ky (muy alta, alta,

media y baja) propuestas en este estudio.

Recomendaciones generales para el manejo sostenible en HS.

Las raices de los individuos con raices unicas y la combinacién en individuos con dos raices
presentaron un %Ky: = 100%. En términos de eficiencia hidraulica es 16gico pensar que el total de
raices que tenga un individuo garanticé el total del suministro de agua para la planta. El efecto que
tendria el corte de la Unica o todas las raices en un individuo tendria como consecuencia su muerte.
Lo anterior concuerda con diferentes estudios que al aplicar altos porcentajes de cosecha > al 80%,
los efectos sobre los individuos fueron negativos (altas mortalidades y baja produccién de nuevas
raices). Por ejemplo en la amazonia Guyanés, se observd en H. flexuosa la muerte de todos los
individuo a los que se les cosecharon el 100% de las raices y un serio estrés el cual incluia caida de
ramas y hojas cloréticas cuando habia cortes del 80% (Hoffman 1997), por su parte Romero (1994)
encontré a los dos meses en H. spruceana mortalidades del 95% cuando todas las raices fueron

removidas.

El %Ky tedrico que se le quitarfa a la planta al cosechar alguna de las raices puede variar
ampliamente, por ejemplo el %Kj: de cada una de las raices en individuos con dos raices vari6 entre
el 22 al 78 % para H. flexuosa y entre 28 al 72 % para H. macrophylla. El efecto de la cosecha de las
raices sobre individuos de HS ha sido evaluado a partir del nimero de raices removidas por
individuo y/o arbol hospedero. Este planteamiento experimental trae como supuesto que cada raiz
de un individuo transporta el mismo flujo de agua, ej. un individuo con dos, tres o cuatro raices, al
cosecharsele una sola raiz, siempre se les estarian quitando un porcentaje del 50%, 33.3% y del 25
% respectivamente (Ver Hoffman 1997; Romero 1997; Plowden 2001; Plowden et al 2003;
Balcazar-Vargas y van Andel 2005; Rivera 2008). Este estudio sugiere que los porcentajes de
cosecha aplicados en otros experimentos, no corresponden necesariamente a los de la contribucién

en porcentaje de cada raiz sobre la resistencia equivalente del total de raices en un individuo, ya
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que asumen erréoneamente porcentajes iguales en el transporte de agua para cada raiz, debido a
que no se han tenido en cuenta las diferencias morfolégicas (Dsc y Apr) ¥y Sus consecuencias
fisiolégicas que derivan del incremento acropétalo de los drganos en HS. Lo anterior puede ser una
de las cusas para que al disminuir los porcentajes de cosecha (< al 80%), comiencen a evidenciarse
una alta variabilidad en los resultados dentro y entre los estudios. Duringan (1998) encontr6
rangos de mortalidad que variaron entre un 17 hasta un 83% por sitio muestreado bajo
intensidades de cosecha similar. Entre estudios, al ser cosechados el 50% de las raices, Hoffman
(1997) observd ocasionalmente sefales de estrés, y Romero (1994) evidencié que ninguna planta
muri6. Ademas de las diferencias morfolégicas y funcionales de las raices que se presentan en un
individuo, las variaciones en los resultados también pueden haberse acrecentado por otros
factores, como la época del afio en la que se cosecharon las raices (Plowden 2001, Plowden et al

2003) y el tipo de cosecha realizada (cortando o halando la raiz) (Baluarte y Castillo 2001).

Nosotros planteamos que al cosechar bejucos que se encuentre en una menor clase del %Kj, el
efecto te6rico aumentaria su probabilidad de sobrevivencia y disminuiria las sefiales de estrés
sobre el individuo. En este sentido la recomendacién légica que garantizarfa una menor
perturbacién sobre los individuos seria cosechar raices con %Kn:< 25%. Este trabajo encontrd que
estas raices corresponden a raices de posiciones bajas en individuos con mayor niimero de raices
(tres y cuatro raices). Sin embargo las raices mas bajas y menos anchas de los individuos no son las
tradicionalmente cosechadas, ya que estas no presentan las caracteristicas adecuadas para ser

usadas (Balcazar-Vargas y van Andel 2005).

Los bejucos que se encuentran en la clase media (50< %K =2 25) serian los siguientes que se
recomendarian para ser cosechados. Esta clase se encontré en mayor proporciéon en nuestro
estudio, representados principalmente por las raices mas bajas de individuos con dos raices y las
raices altas de individuos con tres y cuatro raices. Teniendo en cuenta las caracteristicas que una
raiz debe tener para que sea usada (Segun Balcazar-Vargas y van Andel (2005), raices largas y
anchas que garantizan una mejor flexibilidad y poca presencia de nudos), nosotros pensamos que
cosechar las raices mas altas de individuos con mayor nimero de raices, puede ser una alternativa

intermedia que probablemente ayude a disminuir el efecto negativo sobre los individuos.

Al ser las HS y en particular el género Heteropsis plantas tipicas de los bosques primarios, muy
sensibles a los cambios de luz y temperatura de los ambientes (Baluarte y Castillo 2001; Plowden
2001; Plowden et al 2003; Lopez-Portillo et al 2000), y que por esta razén la mayoria de los autores
concuerden que no se deben realizar cosechas superiores al 50%, ya que traeria consigo una alta
mortalidad a nivel de los individuos (Balcazar-Vargas y van Andel 2005), en este estudio asumimos
una posicién conservadora. Por lo tanto recomendamos que se abstenga de cosechar una o dos
raices que en su conjunto correspondan a una participacién del Ku: > 50% (clase alta y muy alta).
Adicionalmente, recomendamos abstenerse de cosechar mas de una raiz por individuo cuando
estos tengan hasta cuatro raices aéreas, ya que la mayoria de los casos al combinar dos raices por
individuo pertenecieron a %Kj: de la clase alta, y que los casos encontrados en la clase media (Kn: <

al 50%), corresponden a las raices mds bajas de los individuos con cuatro raices, las cuales
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seguramente no tienen las caracteristicas comerciales para ser usadas. Es importante aclarar, que
debido a la disminucién del %Ky que se observd en este estudio al aumentar el ntimero de raices en
un individuo, es posible que se encuentren individuos con un mayor niimero de raices, los cuales
puedan ser aptos para cosecharles mas de una raiz. En la amazonia se han observado individuos de
Heteropsis spp hasta con 12 raices aéreas (Balcazar-Vargas 2013). Finalmente, nosotros esperamos
que las recomendaciones generales planteadas en este estudio al ser supuestos teéricos, sean
sometidas a evaluaciones experimentales que determinen el efecto de la cosecha a nivel del
individuo, a partir de las clases del %K. sugeridas dependiendo su posicidn y el nlimero de raices

que tienen los individuos.
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CONSIDERACIONES Y RECOMENDACIONES FINALES

La arquitectura hidraulica de Hemiepifitas Secundarias y sus consecuencias ecolégicas han sido muy
poco estudiadas. Hasta donde sabemos solo en el estudio de Lopez-Portillo et al (2000) se
caracterizaron algunos rasgos hidraulicos de la especie Monstera acuminata, con el objetivo de
comprender las diferencias de esta especie comparandolo con otros ciclos de vida como lianas, arboles,
palmas, entre otros. El presente trabajo, “Ecologia funcional de raices aéreas absorbentes del Yare
(Heteropsis spp (Kunt)) en bosques de tierra firme de la Amazonia Colombiana”, es un nuevo
aporte para el entendimiento de la arquitectura hidraulica de un género particular de hemiepifitas
secundarias, utilizado ampliamente en la Amazonia, y que en la actualidad es considerado un producto

forestal no maderable con un alto valor comercial (Cardenas y Lépez 2000; Baluarte y Castillo Torres

2001; Plowden 2001).

El primer capitulo de este trabajo, evalu6 las diferencias inter-especificas entre tres especies del genero
Heteropsis (Kunt), la relacién que tiene el nimero de raices de un individuo con los rasgos hidraulicos, y
caracteriz6 las variaciones en forma y funcién que presentan las diferentes raices aéreas dentro de un
individuo. En esta seccién se encontré que las raices de especies de (sub-)dosel (H. macrophylla y H.
flexuosa) son mas gruesas e hidraulicamente mas eficientes que la especie de sotobosque H.
oblongifolia. De igual forma, a medida que las raices brotan a mayores alturas del tallo ortotrépico en
un individuo, independientemente de la especie, estas tienden a ser mdas gruesas he hidraulicamente
mas eficientes. Nosotros sugerimos que este patrén tanto a nivel inter e intra especifico, es uno de los
rasgos adaptativos que permite sostener mayores demandas fotosintéticas y transpirativas, al
encontrarse especies y/o individuos en posiciones mas altas del bosque. Adicionalmente encontramos
que el niimero de raices es un factor “secundario” para explicar la eficiencia hidraulica total de las

raices, siendo mucho mas importante el incremento en area transversal total de la raices.

El segundo capitulo basa su pregunta en los resultados del primer capitulo, teniendo como intencién
replantear los criterios y supuestos asumidos por otros autores para evaluar el efecto de la cosecha de
las raices aéreas de Heteropsis spp, y sugerir algunas recomendaciones generales para el manejo
sostenible de las mismas. Al saber que la eficiencia hidraulica de las raices mas gruesas y altas de un
individuo de Heteropsis spp es mayor, nos preguntamos, ;Cudl es la contribucién (en porcentaje = %K)
de cada una de las raices que tiene un individuo, sobre la conductividad hidraulica total de todas sus
raices (%Kn: = 100%) en dos especies ttiles del género Heteropsis? Nosotros encontramos para todos
los casos (individuos con 2, 3 y 4 raices), que las raices que brotan a una mayor altura presentaron
valores medios mas altos en el %Ky, los cuales pueden llegar a presentar diferencias significativas en
individuos con igual ndmero de raices. Este resultado, nos sugiere que es importante dejar de asumir

que en las HS cada raiz tiene la capacidad de transportar el mismo volumen de agua en un individuo,
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como lo han hecho diferentes autores al evaluar los efectos de la cosecha de las raices de Heteropsis spp

(Ver: Romero 1994; Hoffman 1997; Duringan 1998; Plowden 2001; Rivera 2008).

Asumiendo una posicién conservadora, sugerimos como recomendaciones generales: 1) evitar el corte
de todas las raices de un individuo, ya que esto traeria como consecuencia la pérdida del 100% de la
conductividad hidraulica total (Kn:) y por ende la muerte inminente del individuo. 2) Abstenerse de
cosechar una o dos raices que en su conjunto presenten %Ky = al 50%, es decir, la raiz mas alta de
individuos con dos raices, y evitar la cosecha de dos raices de individuos hasta con cuatro raices aéreas.
3) Sugerimos que cosechar las raiz mas alta de individuos con mayor nimero de raices (para este
estudio individuos con tres y cuatro raices), puede ser la alternativa intermedia que probablemente
ayude a disminuir el efecto tedrico negativo sobre los individuos (%Kx: < al 50%), y permita cosechar
raices con caracteristicas adecuadas para su uso (Figura 1y, Figura 2). Finalmente se indica, que debido
a que se observo una disminucion del %K, de las raices a medida que aumenta el nimero de raices en
un individuo, es posible que se encuentren individuos con gran ntimero de raices (> de 4 raices), que

puedan ser aptos para cosecharles mas de una raiz.

Por ultimo, nosotros esperamos que las recomendaciones generales planteadas en este estudio al ser
supuestos teoricos, sean sometidas a evaluaciones experimentales que determinen el efecto de la
cosecha a nivel del individuo, a partir de las clases del %K sugeridas (muy alta, alta, media y baja)

dependiendo su posicidn y el nimero de raices que tienen los individuos.
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Figura 1: Esquema de las recomendaciones para la cosecha de raices en individuos con una, dos y tres raices aéreas. Obsérvese en letra el porcentaje promedio del Kn: y los
valores minimos y mdximos calculados. En verde raices que se pueden cosechar, en amarillo raices con un promedio del Kne < 50%, pero con valores mdximos que lo superan, y
en rojo raices que no se recomienda su cosecha. El esquema no muestra el incremento acropétalo del tallo, ni las diferencias en didmetro de las raices en un individuo.
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Figura 2: Esquema de las recomendaciones para la cosecha de raices en individuos con cuatro raices aéreas. Obsérvese en letra el porcentaje promedio del Kn: y en parentecis
los valores minimos y mdximos calculados. En verde raices que se pueden cosechar, en amarillo raices con un promedio del Kn: < 50%, pero con valores mdximos que lo

superan, y en rojo raices que no se recomienda su cosecha. El esquema no muestra el incremento acropétalo del tallo, ni las diferencias en didmetro de las raices en un
individuo.
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