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Ecologíay fisiología de Chusquea mmosissima, una especie de bambú
monocárpico y los efectos de su floración sobre la dinámica y

funcionamiento del Bosque Atlántico semideciduo

RESUMEN

Chusquea ramosLss/ma es un bambú monocárpico muy abundante en el Bosque
Atlántico semideciduo. Su presencia ocasiona cambios en Ia estructura y
funcionamiento del ecosistema, al inhibir Ia regeneración de los árboles del dosel y
disminuir la capacidad de cicatrización de los claros. La floración de los bambúes
monocárpicos puede afectar la dinámica de los ecosistemas debido a su masiva
mortalidad. A partir del año 2001 C ramos/sima comenzó a florecer y morir en
diversas zonas de la provincia de Misiones (Argentina). EI objetivo general de este
estudio fue determinar las características ecofisiológicas de C ramos/ss/ma asociadas a
su gran capacidad de colonización y analizar si su floración y muerte constituye una
oportunidad para la regeneración de las especies arbóreas. Para ello se realizaron
estudios que incluyeron descripciones anatómicas y experimentos ecofisiológicos donde
se realizaron comparaciones con otra especie de bambú congenérico presente en el
área de estudio (Chusquea tene/la) y trabajo de campo en parcelas permanentes.
Chusquea ram05/55/ma presentó características anatómicas que complementan Ia
fisiología de Ia especie y le otorgan ventajas a Ia hora de competir en ambientes
dinámicos. La floración ocurrió de forma asincrónica Io cual permitió mantener cierta
cobertura de bambú vivo en extensas áreas durante el período de estudio. Luego de
este evento, y en las áreas donde el bambú floreció se produjo un aumento en Ia
radiación' solar, se establecieron nuevas plántulas de bambú, se incrementó la
abundancia de otras especies del sotobosque y se favoreció el crecimiento de los
renovales establecidos. Los cambios ocasionados por Ia muerte de C. ramos/sima, no
obstante, estuvieron restringidos a un período de pocos años luego de su muerte. En
síntesis, Ia floración y muerte de C. ramas/597776no sería un determinante por si solo
de Ia regeneración de árboles del dosel en el Bosque Atlántico semideciduo de
Argentina.

Palabras clave: bambú, Chusquea, dinámica de bosques, ecoflsiologi'a,floración
sincrónica, plántulas, regeneración, semélpara.



Ecologyand physiology of Chusquea ramosissima, a monocarpic bamboo
species and ecosystem level effects of its infrequent flowering event in the

semideciduous Atlantic Forest

ABSTRACT

Chusquea amasar/ma is a monocarpic woody bamboo very abundant in the
semideciduous Adantic F0rest, which colonizes gaps and open areas and affects the
structure and function of this ecosystem by inhibiting the regeneration of canopy trees.
The flowering of monocarpic bamboos can affect the dynamics of ecosystems due to
gregarious mortality. During the year 2001 C. ramos/ss/ma started flowering in
different areas of Misiones province. The general objective of this study was to
determine the ecophysiological traits of C. famosa/ma that confer to this species a
high colonization capacity, and evaluate if the bamboo died-back promotes tree species
regeneration. These studies included anatomical descriptions, ecophysiological
experiments and comparative analysis of C ramos/ssima and C tene/la and field work
in permanent plots. Chusquea ramosíssflna presented anatomical features that
complement the physiology of the species and give advantages when competing in
dynamic environmenm. The flowering occurred asynchronoust which allowed the
persistence of live bamboo coverage over wide areas during the study period. Bamboo
died-back resulted in higher levels of solar radiation in the forest understory, the
emergence of new bamboo seedlings, increased abundance of other understory
species, and higher growth of tree saplings. The changes brought about by the death
of C ramosLss/ma, however, were limited to a period of a few years after the death of
the bamboo. Flowering of C. ram055/s/ma, followed by died-back, does not necessarin
facilitate the recovery of the structure and function of the forest ecosystem.

Key words: bamboo, Chusquea, ecophysiology, forest dynamic, synchronous
flowen‘ng,seedling, regeneration, semelparity.
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ESTRUCTURA GENERAL DE ESTA TESIS

Eltrabajo de esta tesis está dividido en cuatro grandes partes definidas por uno o más

capítulos cada una (Figura 1). En la primera parte (Cap. I) se desarrolla la introducción

general del caso de estudio, y se brinda un marco teórico general de la temática

abordada. Mediante este capitqu se introduce al lector dentro del mundo de los

bambúes, describiendo sus generalidades, caracteristicas particulares y se destaca la

importancia del bambú Chusquea famosa/ma en el Bosque Atlántico semideciduo de

Argentina. Finalmente se enuncian los objetivos, las hipótesis centrales y el diseño

experimental general. En la segunda parte se describen las características anatómicas

(Cap. II) y ecofisiológicas (Cap. III) y se define el tipo y patrón de reproducción sexual

que posee Ia especie (Cap. IV). La información generada en estos tres capitulos

permite entender las características que hacen de este bambú una especie dominante

y ayudan a clarificar los procesos ecológicos y fisiológicos generales que facilitan su

distribución a lo largo de un gradiente de recursos. En la tercera parte se detallan los

cambios producidos en Ia dinámica del Bosque Atlántico semideciduo cuando la especie

desaparece a causa de su muerte por floración, sus efectos sobre el microclima y el

ciclaje de nutrientes (Cap. V) y los cambios en el crecimiento de renovales arbóreos y

en la abundancia de otras especies del sotobosque (Cap. VI). Por último, todo el

conocimiento generado se integra en una conclusión general que junto a la bibliografia

disponible, permitirán comprender el rol de las bambúseas y su implicancia en la

dinámica y funcionamiento del Bosque Atlántico semideciduo (Cap. VII).
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Parte 1.

Pa rte 3. Reproducciónsexual­
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Pa rte 4. Integracióndel conoclmiento

Figura 1. Diagrama de Ia estructura general de la tesis



Capítulo I Introducción General

l.1 Ecología, diversidad arbórea y dinámica de bosques Neotropicales.

Los bosques Neotropicales son los bosques tropicales más extensos del mundo. Se

distribuyen desde el sur de México hasta el sur de Brasil y norte de Argentina. Se

caracterizan por ser un sistema altamente dinámico sujeto a la influencia de un amplio

espectro de procesos ambientales que varían a lo largo de un gradiente espacio­

temporal (Scatena 2002; Asquith, 2002). La polinización, dispersión y germinación

forman parte de la experiencia diaria al igual que la muerte y Ia caída de árboles. Los

bosques son por Io tanto un mosaico de parches de diferentes edades y composición,

producto de los disturbios ocurridos a distintos tiempos.

Un disturbio es un evento ocurrido en el tiempo y el espacio que modifica la

disponibilidad de los recursos y algunas características del ambiente físico (White &

Pickett, 1985). Entre los disturbios naturales más comunes que afectan a los bosques

podemos citar la caída de árboles, terremotos, erupciones volcánicas, tornados,

huracanes e incendios. Mientras que entre los de origen antropogénico podemos

mencionar los cambios en el uso de Ia tierra y la tala selectiva. La magnitud y

frecuencia de dichos disturbios son procesos que moldean el paisaje terrestre

(Scatena, 1995) y juegan un papel importante en el mantenimiento de Ia diversidad de

especies (Denslow, 1987; Lodge et al. 1994). En los bosques, el grado de disturbio

incide en Ia diversidad y el patrón de regeneración de las diferentes especies de

plantas, por lo cual no debe ser considerado como un simple punto de partida de un

proceso de reconstrucción de la comunidad, sino como parte integral, de un proceso
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dinámico que opera a largo plazo (Asquith, 2003). Los disturbios no sólo afectan Ia

diversidad, crecimiento y germinación de especies arbóreas, sino que además tienen

un rol fundamental en la diversidad y abundancia de otras formas de vida, tales como

Iianas, herbáceas, enredaderas, arbustos, epífitas y bambúes (Nelson, 1994; Schnitzer

& Carson 2000; Campanello 2004).

En las últimas décadas, y en especial durante los últimos años, se han desarrollado

estudios que permiten una mejor comprensión sobre las interacciones del bambú con

la dinámica del bosque. Hoy se sabe que algunas especies de bambúes pueden

constituir la vegetación dominante y jugar un papel biológico fundamental en el

ecosistema donde habitan (Judziewicz et a|., 1999). Estas funciones pueden ser por un

lado benéficas (fijación de suelos, refugio de animales, fuente de alimento), pero por

otro lado el crecimiento vegetativo exponencial y la gran producción de biomasa

pueden afectar negativamente Ia regeneración de otras especies vegetales (Veblen et

a|., 1982; Nakashizuka, 1988; Taylor & Qin, 1993; Pearson et aI., 1994; Gratzer et al.,

1999; Narukawa & Yamamoto, 2002; Holz & Veblen, 2006; Rother, 2006; Campanello

et a|., 2007a), como así también la fisonomía y estructura del bosque, disminuyendo la

densidad de árboles y Ia biomasa arbórea total (Oliveira, 2000). Incluso, se ha

demostrado que podrían ocasionar una disminución de entre 30 y 50% del potencial de

almacenamiento de carbono de los bosques (Silveira, 2001).

I.2Conocimiento actual sobre la dinámica de claros en bosques

subtropicales

Como se mencionó anteriormente, las bambúseas Ieñosas pueden ser, en los bosques,

indicadoras de disturbio tanto natural como de carácter antrópico (Judziewicz et aI.,

1999; Campanello, 2004). A diferencia de los bosques tropicales, los bosques

subtropicales presentan frecuentemente procesos de inhibiciónpor especies nativas de
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rápido crecimiento (pudiendo denominarse a estas especies nativas invasoras')

(Campanello et aI., 2009). Dicho proceso es iniciado con Ia apertura del dosel (por

mortalidad de árboles o por extracción forestal selectiva), ocasionando claros donde se

incrementa Ia radiación solar incidente. Estas nuevas condiciones son adecuadas para

el crecimiento y proliferación de especies nativas invaSOras como Iianas o bambúes

(particularmente del género Chusquea), las cuales pueden ocupar rápidamente los

claros abiertos en el bosque (Campanello, 2004). Estas especies producen cambios en

Ia estructura y funcionamiento del ecosistema e inhiben la regeneración natural de

árboles del dosel (Placci & Giorgis, 1993; Campanello, 2004; Placci & Di Bitteti, 2006;

Campanello et a|., 2009).

l.3 Manejo del Bosque Atlántico semideciduo de Argentina y su estado

de conservación

Si bien el Bosque Atlántico semideciduo (BAS)presente en Argentina constituye uno de

los fragmentos continuos de BAmás grande, en algún momento todos los remanentes

de bosque, incluso dentro de las áreas naturales protegidas, fueron sometidos a

extracción selectiva de madera (Campanello et a|., 2009). La tala selectiva es una de

las formas de explotación maderera más importantes y difundidas en los bosques

húmedos tropicales. La extracción selectiva convencional implica Ia tala de los árboles

grandes de mayor valor comercial y una vez finalizadas las operaciones extractivas, el

bosque es abandonado para su recuperación hasta una nueva explotación

° EI término “invasor” es ambiguo, y se utiliza generalmente para referir Ia procedencia de
una especie (e.g. nativa vs exótica), más que para denominar a un fenómeno ecológico
(i.e., invasiones). Los procesos que convierten en invasoras a las especies incluyen
establecimiento y dispersión local exitosa; seguido de un aumento en la abundancia de la
especie e impactos negativos (Richardson et al.; 2000, Kolar & Lodge 2001). Estos
procesos, son sin embargo independientes del origen de las especies (nativas o exóticas)
(Thompson et aI., 1995). En esta tésis se utilizó el término “invasor” para considerar los
efectos de C. ramas/55/maa nivel ecológico.
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(Campanello, 2004; Holz, 2007). Este tipo de disturbio puede alterar de forma

significativa la dinámica de los procesos naturales, tales como Ia formación de claros, y

aumentar varias veces su tamaño en relación a los claros producidos naturalmente. De

esta manera se modifican de forma pronunciada las condiciones microclimáticas, al

alterarse la cantidad de luz directa incidente, la demanda evaporativa, la temperatura,

y el potencial hídrico del suelo (van Dam 2001; Campanello, 2004; Campanello et al.

2007a). Ante estos cambios, las especies de plantas van a responder dependiendo de

sus características ecoflsiológicas, y de su capacidad de aclimatación a dichos cambios

(Campanello 2004; Bulfe, 2008). En Misiones (Argentina), particularmente la tala

selectiva promueve la proliferación y el crecimiento de especies no arbóreas tales como

bambúseas y lianas (Placci & Giorgis, 1993; Campanello et al., 2007a; Campanello et

aI., 2009). Estas especies aprovechan rápidamente el aumento en Ia disponibilidad de

recursos, especialmente de los niveles de radiación solar, e inhiben la regeneración

natural de árboles y el proceso normal de cicatrización de claros, afectando la

estructura, diversidad y funcionamiento del bosque a largo plazo (Campanello et aI.,

2009). En eI BAs, los bambúes Ieñosos del género Chusquea y Merostachys forman

densas e impenetrables matas en claros y áreas abiertas (Tabarelli & Mantovani, 2000;

Campanello et al., 2007a; Montti et al., 2010). A largo plazo, este fenómeno de

degradación resulta en un bosque de baja complejidad estructural y funcional, que se

caracteriza por presentar condiciones microclimáticasdiferentes, baja cobertura, menor

estratificación y menor diversidad arbórea.

Los resultados obtenidos por Tabarelli & Mantovani (1999; 2000) y Campanello (2004),

sugieren que las bambúseas pueden desplazar a los árboles y arbustos afectando la

densidad y riqueza local de especies vegetales, como así también, afectar de forma

cuantitativa la llegada o dispersión de las semillas (Rother, 2006; Gallardo et aI.,
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2008). Chusquea ramos/sima (Lidman), llamada comúnmente takuarembo’,

tacuaremba’ o cn's/uma es un bambú monocárpico muy abundante en el BAs, donde

crece formando grandes y densas “matas” (o stands) especialmente en sitios donde el

dosel es abierto, ya que estas condiciones parecerían ser más adecuadas para su

crecimiento y proliferación (Campanello, 2004). Esta especie de agresivo crecimiento

produce cambios en la estructura y funcionamiento del ecosistema, inhibiendo la

regeneración natural de árboles del dosel, disminuyendo la capacidad de cicatrización

de los claros y reduciendo a largo plazo el valor forestal del bosque (Campanello et aI.,

2009). A pesar de ser una especie sumamente importante en Ia dinámica del bosque,

poco se conoce sobre los efectos que podrían tener su floración y muerte, en particular

sobre la dinámica de los sitios dominados por bambú. Incluso, hasta el momento no

existen trabajos sobre la biología general de esta especie, conocimiento clave a la hora

de comprender la dinámica de estos bosques e implementar prácticas de manejo y

restauración factibles y exitosas.

En América los estudios que han documentado íntegramente los eventos de floración y

muerte de bambúes y los cambios asociados al mismo son escasos (González et aI.,

2002; Holz & Veblen, 2006; Marchesini et al, en prensa), y en su mayoría fueron

realizados en bosques templados. La infrecuente y diversa naturaleza de estos eventos

y las múltiples y complejas interacciones con los procesos ecosistémicos hacen que Ia

respuesta integrada del ecosistema a dichos eventos no sea adecuadamente conocida.

La reciente floración y muerte de C ramos/sima ocurrida en Ia porción Argentina del

BAS (provincia de Misiones) brindó una importante oportunidad para comenzar a

investigar los efectos de este evento en la dinámica del BAs abordando el estudio

desde la relación especie-ecosistema.
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En el diagrama de Ia Figura I.1 se muestran los posibles mecanismos por los cuales un

sitio de bosque puede ser colonizado por C. ramos/ss/ma, que una vez establecida

inhibiría Ia regeneración natural de árboles y permanecería ocupando el sitio por largo

tiempo, hasta que ocurra un posible evento de floración y muerte. Estos eventos

podrían ser una oportunidad para Ia regeneración del bosque.

Nivel de Nivel de
disturbio bajo disturbio alto

Baja abundancia Alta abundancia de
de bambú bambú

Colonización por
especies pioneras

de árboles

Fadlitaclón

7 7 Colonización, por bambú

Figura 1.1 Modelo que explica la abundancia de bambúes en el Bosque Atlántico
semideciduo de Argentina (modificado de Campanello et a|., 2009). En bosques con
disturbios naturales poco intensos (bajo), los claros son colonizados por especies de
árboles pioneras y por especies tolerantes a Ia sombra que estaban presentes antes de
la formación del claro y que se benefician por el aumento en la disponibilidad de
recursos cuando este se forma. EI rápido cierre parcial del dosel disminuye la
probabilidad de expansión por el bambú quien requiere alta disponibilidad de luz. Los
bosques con grado de disturbio alto (en general sometidos a extracción forestal)
presentan claros de mayor tamaño. En estos bosques hay una mayor abundancia de
bambúes que proliferan por el aumento en la disponibilidad de qu. Estas especies
colonizan rápidamente los espacios que se generan Io cual lleva a una degradación
sucesiva de los bosques explotados. Esta situación podría o no revertirse mediante un
nuevo evento de floración.
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I.4Objetivo e hipótesis

Objetivo general

Determinar las caracteristicas ecoflsiológicas de Chusquea ramosissima que están

asociadas a su gran capacidad de colonización en áreas disturbadas, y analizar si su

floración y muerte constituye una oportunidad para la regeneración de las especies

arbóreas del Bosque Atlántico semideciduo.

Objetivos particulares

1) Evaluar los caracteres morfológicos, anatómicos y fisiológicos de C. ramos/ss/ma y

conocer Ia capacidad de la especie para modificar esas caracteristicas en respuesta a

diferentes condiciones de radiación solar con el fin de comprender de qué manera

estas características se encuentran asociadas a Ia colonización exitosa de Ia especie.

2) Evaluar el impacto de Ia floración y muerte de C. ramasLss/ma sobre la dinámica y

funcionamiento del bosque (colonización, sucesión, reclutamiento, crecimiento, etc.) y

sobre la disponibilidad de recursos (agua, luz, y nutrientes).

Hipótesis general

Dos hipótesis principales orientan este trabajo:

1) Chusquea ramosBs/ma es una especie heliófita que presenta una gran habilidad

para utilizar y optimizar el uso de los recursos limitantes y aclimatarse a diferentes

condiciones ambientales gracias a la capacidad de ajuste de sus caracteristicas

fisiológicas y morfológicas; lo cual Ia convierte en una especie colonizadora muy

exitosa en el bosque.
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2) Chusquea ramosfssima presenta un patrón de floración masivo y sincrónico, y

debido a su abundancia en estos bosques su muerte modificará significativamente la

disponibilidad de luz, Ia temperatura y humedad del suelo y otras características

importantes de los ciclos biogeoquímicos. Esta ausencia y liberación de espacio

generará condiciones adecuadas para Ia regeneración no sólo del bambú sino también

de las especies arbóreas del Bosque Adántico semideciduo.

l.5 Metodologia general

Losbambúes: descripción del grupo

La definición de este grupo ha cambiado a lo largo del tiempo pero sobre todo en Ia

última década gracias a la existencia de nueva información. Si bien la creencia popular

considera a los bambúes como plantas asiáticas, son en realidad plantas comunes a

todos los continentes (excepto Europa) (Figura 1.2) y con una gran diversidad de

formas y roles ecológicos y economicos (Judziedwicz et a|., 1999). En términos

generales, los bambúes, denominados también cañas o takuaras, pertenecen a la

familia de las gramíneas (Poaceae: Bambusoideae). Específicamente en el norte de

Argentina, Brasil y Paraguay se los denomina takuaras o tacuaras, término que deriva

probablemente de la palabra guaraní “takua” que significa elemento punzante (Keller,

2003). De hecho, en las diversas comunidades aborígenes los antiguos nombres de los

bambúes consisten en términos que muestran su aplicación práctica como elemento

cortante (Keller, 2003).
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Figura I.2 Área de distribución mundial de los bambúes. Modificado de Ohnrberger,
1999.

Los bambúes son plantas cionales que tienen una gran diversidad de hábitos de

crecimiento (Judziedwicz et a|., 1999). Se distinguen por poseer tallos subterráneos

(rizomas) bien desarrollados por medio de los cuales se propagan, y tallos aéreos

(culmos) con nudos sólidos y entrenudos generalmente huecos (Figura 1.3). Presentan

además dos tipos de hojas: las del culmo y las de las ramificaciones. Las primeras, si

bien son homólogas a las hojas de las ramificaciones, tienen como función principal

proteger a Ia yema de crecimiento, mientras que las hojas de las ramificaciones poseen

una lámina bien desarrollada que permite la realización de la fotosíntesis mediante Ia

vía de 3 carbonos (C3) (Soderstrom & Ellis, 1987).

Estas y otras características anatómicas han permitido agrupar a los bambúes en la

familia Poaceae. Sin embargo, los bambúes son más conocidos por el particular

comportamiento reproductivo sexual de muchas de las especies, ya que presentan

ciclos de vida largos que culminan con un único evento de reproducción sexual masivo

y sincronizado (Gadgil & Prasad 1984; Judziedwicz et al., 1999). Estos eventos
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reproductivos causan que todas las plantas de una población florezcan al mismo

tiempo afectando grandes áreas.

milanmm

Figura 1.3 Morfología de una planta de bambú. Modificado de Teresa Mejia-Saulés.
Instituto de Ecología, AC México.

Se considera que este grupo de plantas tiene un único origen evolutivo (Judziewicz et

al., 1999; Zhang & Clark, 2000) y que a diferencia del resto de las grami'neas

evolucionaron o se adaptaron a vivir en los bosques donde lograron competir

efectivamente por la luz con los árboles del dosel (Judziewicz et al., 1999). Según

Clark, (1997) el ancestro común de los bambúes apareció ciertamente en las áreas

bajas tropicales del hemisferio sur y luego se dispersaron hacia zonas de montañas.

Actualmente se considera al Bosque Atlántico como una región de gran importancia

para la diversidad de los bambúes Ieñosos en Sudamérica e incluso se cree que

probablemente haya sido esta área el sitio de origen y evolución de los bambúes del

Nuevo Mundo (Soderstrom & Calderón; 1974; Judziewicz et ai., 1999).

Taxonómicamente se los agrupa dentro de la subfamilia Bambusoideae, que se divide

en dos grupos más pequeños y bien definidos: los bambúes herbáceos (Tribu Olyreae)

los cuales son de pequeño tamaño y con rizomas poco desarrollados, y los bambúes

Ieñosos (Tribu Bambuseae). Estos últimos poseen rizomas y culmos fuertes y
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lignificados que les permiten alcanzar grandes alturas. Hasta el momento, en el mundo

se conocen aproximadamente 90 géneros y más de 1400 especies de bambúseas

(Judziewicz et al., 1999; Brystiakoba et aI., 2004) existiendo en América la mitad de

esa diversidad (más de 45 géneros y 515 especies) (Figura 1.4). En Argentina, hasta el

momento se conocen 7 géneros y 23 especies nativas distribuidos desde las selvas

subtropicales hasta los bosques templados del sur del país, incluyendo tanto a

bambúes leñosos como herbáceos (Catálogo de plantas vasculares IB. Darwinion,

2009). En Misiones, hasta el momento se han identificado 7 especies de bambúes

leñosos repartidos en los géneros Guadua, Merostachys Chusquea y C0/anthe/¡a, y

numerosas especies de bambúes herbáceos (Catálogo de plantas vasculares IB.

Darwinion, 2009; Montti, et aI., 2010).

Riqueza potencial de
especies de bambú

Número de especies
1-3 4-10 11-25 26-35

- Bosquessinregistro

1500 km

Figura 1.4 Riqueza potencial de especies de bambúes leñosos, derivado de la
combinación de mapas de distribución. Fuente: Bystriakova, N., Kapos, V. & Lysenko,
I. 2004. Bamboo Biodiversity. UNEP-WCMC/INBAR.URL: http://www.unep.
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Área de estudio

E/ bosque Atlántico: bre ve descnpc/ón ambiental y fitogeográfica.

EI Bosque Atlántico (BA) presenta una extensión de 1,3 millones de km2, que se

distribuyen a Io largo de 3.300 km abarcando Ia costa Atlántica de Brasil, sudeste de

Paraguay y noreste de Argentina (Galindo-Leal & Gusmao Camara, 2003) (Figura 1.5).

Luego de Amazonia, el BA es el área boscosa con mayor superficie de Sudamérica

(Galindo-Leal & Gusmao Camara, 2003). Sin embargo, a diferencia de ésta, más del

93% de Ia cobertura original del BA ha sido destruida debido a Ia sobreexplotación

maderera, Ia expansión de Ia agricultura y el desarrollo de ciudades y obras de

infraestructura (Galindo-Leal & Gusmao Camara, 2003; Campanello et a|., 2009)

convirtiéndolo en uno de los ecosistemas tropicales más desvastados (Galindo-Leal &

Gusmao Camara, 2003).

Este bosque está relativamente aislado de otras masas boscosas de Sudamérica, lo .

cual sumado a sus particulares características ambientales favoreció Ia presencia de

varias especies endémicas, que junto a otras miles de especies animales y vegetales

representan más del 7% de las especies descriptas para el planeta (Myers et al., 2000;

Di Bitetti et aI., 2003). EI BA es altamente heterogéneo en cuanto a climas, tipos de

suelo y geomorfología, debido a su gran extensión latitudinal (desde 6° hasta 32°S) y

alb'tudinal (desde 0 m.s.n.m hasta 2.900 m.s.n.m), lo cual ocasiona un cambio en Ia

composición florística desde la costa al interior y de norte a sur (Oliveira Filho & Fontes

2000). A partir de estas diferencias florísb'cas y ambientales, el BAse ha dividido en 2

grandes sub-unidades: El BA Lluvioso localizado a Io largo de la costa de Brasil y el BA

semideciduo localizado hacia el interior del continente (Oliveira Filho & Fontes 2000).
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Figura 1.5 Distribución original y actual del Bosque Atlántico (en gris claro se muestra
la distribución original y en gris oscuro los remanentes actuales). La distribución del BA
en Misiones es indicada en Ia derecha de la figura. EI círcqu rojo señala el área de
estudio de esta tesis. Modificadode Campanello et al., 2009.

i

ElBasque Atlántico semídec/duo: definición y caracten'zacián.

Este tipo de bosque incluye la porción sur e interior del Bosque Atlántico (nordeste de

Argentina, sudeste de Paraguay y sur de Brasil) y generalmente se lo incluye como

parte de los extensos bosques Neotropicales clasificados por algunos autores como

Bosques Tropicales Estacionales. Esta última clasificación tiene en cuenta los eventos

pasados comunes, y considera a estos bosques como una nueva unidad fitogeográfica

de Sudamérica (e.g. Prado & Gibas, 1993; Pennington et al., 2000). En Argentina esta

formación boscosa es llamada comunmente Selva Misionera o Selva Paranaense

(Cabrera & Willink, 1973); mientras que en Brasil se la denomina Mata Atlántica

Interior (Galindo-Leal & Gusmao Camara, 2003). A fines de diseñar y desarrollar

acciones de conservación WWF divide al Bosque Atlántico en un complejo de 15

ecorregiones diferentes, y clasifica a la región como la ecorregión del Bosque Atlántico
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del Alto Paraná (Di Bitetti et al., 2003). Debido a que este bosque se caracteriza por

tener una vegetación semidecidua y a que la estacionalidad está determinada por sus

relativamente bajas temperaturas durante un corto invierno, y no por estacionalidad en

la disponibilidad de agua, en esta tesis y con el fin de unificar terminologías

llamaremos a esta formación boscosa Bosque Atlántico semideciduo (BAs).

El BAs originalmente ocupaba alrededor de 470.200 km2 (Di Bitetti et al., 2003) y al

igual que el resto del BAha sufrido un drástico proceso de destrucción. La mayor parte

de áreas de este bosque en Brasil y Paraguay fueron destruidas durante el siglo

pasado y principios de este, mientras que en Argentina este proceso fue más leve

presentando actualmente el 44% de su cobertura original (11.000 km2) en distinto

estado de conservación (Holz & Placci, 2003; De Angelo, 2009) (Figura 1.5). El clima de

la zona se define como subtropical sin estación seca marcada, cálido, con una

importante amplitud térmica y pluviométrica. Las precipitaciones promedio alcanzan los

2.000 mm anuales distribuidos a Io largo del año, considerándose al invierno como la

estación menos lluviosa, aunque hacia las zonas de sierras y al norte de la provincia no

existen diferencias importantes a lo largo del año. La temperatura media anual alcanza

los 20° C, pero pueden registrarse heladas poco frecuentes durante el invierno (Ligier,

1999; Gatti et al., 2008). En los distintos ambientes, la temperatura varía tanto en

forma temporal (noche-día, verano-invierno) como espacial, esto último dependiendo

de diversos factores que operan a escalas muy diferentes como por ejemplo la altitud y

la cobertura vegetal (Campanello, 2004; Gatti, 2005).

Topográficamente, el BAsse extiende desde pocos metros sobre el nivel del mar hasta

los 800 m.s.n.m. (Oliveira-Filho& Fontes, 2000); existiendo áreas planas, mesetas de

erosión hídrica y eólica y pendientes pronunciadas en los márgenes de los grandes

ríos. Los suelos son rojos principalmente originados por la meteorización de las rocas
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basálticas siendo por lo tanto ricos en arcillas caoliníticas e hidróxidos de hierro y

aluminio. Poseen un pH ácido y son muy susceptibles a la erosión (Ligier, 1999).

La vegetación presenta una estructura característica de las selvas húmedas tropicales y

subtropicales, cuenta con un abundante número de epífitas y Iianas y varios estratos

arbóreos diferenciados, con árboles que varían en altura entre los 20 y los 45 metros

predominantemente perteneciente a la familia Lauraceae (Ocotea y Nedandra),

Fabacea (Lonchocarpus, Parap/ptaa’en/a, Pe/tophorum, Entero/ob/‘um, Machae/íum),

Myrtaceae (Eugenia, Myra'ana) y Meliaceae (Cedre/a, Cabra/ea, Trichlïia);un estrato de

árboles menores y un denso y rico sotobosque de bambúes que pueden convertirse en

especies dominantes luego de los disturbios (Campanello, 2004). Este bosque tiene

una menor riqueza de especies vegetales y una mayor proporción de especies

caducifolias que el BA Lluvioso (Oliveira Filho & Fontes, 2000). Entre 50 y 70 especies

de árboles comparten la misma área pero ninguna de estas es dominante porque sus

densidades relativas varian de acuerdo con pequeñas diferencias microclimáticas. Las

especies más comunes incluyen el cedro misionero (Cedre/a fiss/lis), guatambú

(Ba/fourodendron fiede/Ianum), amba-í (Cecrap/a pachystachya), anchico

(Parap/ptaden/a r/g/da), laurel negro (Nectandra megapota'm/ca), laurel guaika (Ocatea

puberu/a), lapacho amarillo (Tabebu/a pu/chemma), lapacho negro (Tabebu/a

heptaphy/a), Samohú o palo borracho (Ce/ba speabsa), palmera pindó (Syagrus

romanzofi‘iana), timbó (Entero/obium contortr’l/quum), cocú (A/Iophy/us edu/¡5), fumo

bravo (Solanum grana/oso-leprasum), azota caballo (Luehea dívart/cata) y 200

especies más que constituyen los diferentes estratos. Durante el invierno las bajas

temperaturas ocasionan que algunas especies (entre 20 a 50% de los árboles del dosel

e.g.' P. n'g/da, C ¡‘755/7/‘5,E. contorfis/líquurn y C tríchotoma) pierdan las hojas

resultando en un incremento de la radiación solar en el sotobosque durante Ia época

de escaso crecimiento.
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Caractensticasde/ área de muestreo

Se trabajó mayormente en un área dentro del Parque Nacional Iguazú (PNI) y la

Reserva Nacional Iguazú en Ia provincia de Misiones (25°31' - 25°43' S y 54°08'­

54032' O). En conjunto el Parque y la Reserva Nacional Iguazú ocupan una superficie

aproximada de 67.000 hectáreas y forman parte del bloque de selva continuo más

grande del complejo del BAs. EI área comprendida dentro del Parque Nacional fue

sometida a explotación forestal legal hasta 1927 (Devoto y Rothkugel, 1936), pero las

actividades habrían proseguido de manera ilegal hasta la creación del PNI en 1934 (S.

Welchz comm. pers.). El área de Reserva permaneció además con presencia de

chacras y algunas otras actividades humanas hasta cerca de la década del 80 (Placci &

Giorgis, 1993). Actualmente el PNI presenta una cobertura vegetal en recuperación

avanzada y con buen estado de conservación en comparación a otros bosques de la

provincia de Misiones (Carpinetti, 2010; Srur et al., 2008).

Caracten’st/casambienta/es

Como se mencionó anteriormente el PNI protege un bosque de gran complejidad

estructural y con una alta variabilidad de ambientes en superficies relativamente

pequeñas (Srur et al., 2008). Durante el desarrollo de esta tesis se trabajó

principalmente en ambientes de selvas mixtas caracterizados por la presencia

abundante de laurel (Nedandra 5p.) y guatambú (Ba/foroudendron r/ede/Ianum). El

dosel de esta zona es en general abierto (continuo en parches), mientras que el

sotobosque presenta mayor disponibilidad Iumínica y se encuentra cubierto

especialmente por una densa cobertura de bambúes, acompañada en muchos casos

por la presencia de piperáceas y tala (Ce/fis Iguanea). Estas zonas, donde la estructura

es más baja y abierta, son resultado del alto disturbio antrópico asociado con la

extracción de especies de árboles de valor comercial y/o a disturbios naturales
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(pendientes con suelos someros y pedregosos, caídas de árboles, etc.) (Srur et a|.,

2008). En las zonas donde el dosel es continuo el sotobosque es más húmedo y

sombrío y se caracteriza por una mayor diversidad y riqueza de especies vegetales.

I.6Diseño de muestreo.

A fin de cumplir con los objetivos y corroborar Ia hipótesis planteada se abordó el

estudio de dos maneras diferentes: 1) Se evaluaron los caracteres m0rfológicos,

anatómicos y fisiológicos que están asociados a la colonización exitosa de C.

ramos/sima. Estos estudios incluyeron experimentos de campo en situaciones semi­

controladas donde se efectuó Ia manipulación de los niveles de radiación. 2) Se evaluó

el patrón y tipo de floración de la especie y de realizó durante 3 años un monitoreo en

el campo para evaluar efectos ecológicos del evento de floración en la regeneración

arbórea y disponibilidad de recursos. Los diseños y metodologías generales se detallan

a continuación:

1) Evaluación de /os caracteres morfológicos anatómicos y fisio/óg/cos.

Estos estudios comenzaron durante el año 2005 y se midió el crecimiento y

características relacionadas con la capacidad fotosíntética, el uso del agua y la

obtención de nutrientes de C. ramosLss/ma bajo diferentes condiciones de

disponibilidad de luz y se Ia comparó con otra especie congenérica (C tenel/a)

presente en el área de estudio. Para ello plántulas de C ramos/sima y C tene/la

obtenidas en el campo, que crecieron en vivero bajo condiciones controladas de

radiación solar y humedad durante un mes, fueron seleccionadas al azar para ser

utilizadas en los experimentos de campo. Las mismas se sometieron a dos situaciones

contrastantes de radiación solar (alta: >20% y baja<10°/o). Se utilizaron 40 parcelas

de 15x15m, de la cuales 20 se ubicaron en claros naturales (alta radiación) y la mitad
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restante en áreas con dosel arbóreo cerrado (baja radiación) (Figura I.6a). Los detalles

se describen en el capítulo III.

2) Eva/uaaón de/ patrón y t/po de floraciónde /a espec/e

Los estudios sobre las consecuencias ecológicas de este evento reproductivo se

realizaron en el área intangible del Parque Nacional Iguazú (PNI) (Figura I.6b). Dentro

de esta área se seleccionaron sitios donde el bambú estaba florecido y muerto y sitios

donde aún se enconUaba vivo. Se seleccionaron al azar 20 sitios donde se instalaron

20 parcelas permanentes de 50 x 50 m en ambas situaciones: 10 parcelas donde el

bambú (C. ramOS/Ssima)floreció y murió y otras 10 parcelas donde el bambú estaba

vivo (parcelas control). Dentro de cada parcela se instalaron sub-parcelas para llevar a

cabo los distintos estudios, los cuales se describen en detalle en los capítulos IV, V y

VI. Los estudios relacionados a estos objetivos comenzaron en el año 2002 para poder

obtener información suficiente que permita evaluar los efectos poblacionales y

ecosistémicos de la floración en un tiempo considerable.
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ARGENTINA

Figura 1.6. Mapa de ubicación de ambos sitios de estudio dentro del Parque Nacional
Iguazú. a) Distribución de las parcelas en el área de Reserva los cuadros blancos
corresponden a parcelas con alta radiación (claros) y los negros a las parcelas de baja
radiación solar (sotobosciue). b) Distribución de las parcelas en el área Intangible. Los
cuadrados blancos corresponden a parcelas florecidas y los negros a parcelas control.



Capítulo II Características anatómicas de dos bambúes

congenéricos del Bosque Atlántico semideciduo:

Chusquea ramosissima y Chusquea tene/la

II.1Introducción

A las subfamilias de las Poáceas se las distingue generalmente por los caracteres

morfológicos asociados a la inflorescencia. Sin embargo, algunos miembros de estas

subfamilias, como los bambúes, presentan en toda su vida un único evento de

floración, el cual puede ocurrir luego de largos períodos de crecimiento vegetativo. En

este tipo de casos, donde las floraciones son inusuales y Ia obtención del material

vegetal es incompleto, 'Ios caracteres anatómicos junto a otros caracteres adicionales

pueden ser muy útiles para clasificar taxonómicamente a los bambúes (Ellis, 1986;

Londoño et al., 2003). Paradójicamente, los estudios sobre su anatomía y morfología

no han sido tan ampliamente desarrollados como en otras subfamilias de las Poáceas

(Ellis, 1986; Vieira et al., 2002).

Algunos autores (Grosser & Liese 1971, 1973; Calderón & Soderstrom, 1973;

Soderstrom, Hilu, Campbell & Barkworth, 1987; Ellis, 1986; Liese 1998; Liese &

Grosser, 2000; Vieira et al., 2002; Rúgolo & Rodríguez, 2002; Oliveira et al., 2008)

realizaron la descripción morfológica y anatómica de algunas especies de bambúes. Sin

embargo, varias especies, particularmente americanas, permanecen aún sin ser

estudiadas.
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lOOOOOOOOOOOOOO...0.00.000...OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO

Los bambúes se diferencian principalmente de las otras gramíneas por presentar una

distintiva anatomía foliar, la cual en muchos casos puede usarse como diagnóstico

(Soderstrom, et al., 1987, Londoño, 2003). En vista frontal Ia epidermis de las hojas

presenta células siliceas verticalmente orientadas (Ellis, 1986; Soderstrom & Ellis,

1987; Londoño, 2003), y en vista transversal, un mesófilo no radiado donde se pueden

observar fácilmente las células armadas y las células fusoides las cuales están

íntimamente relacionadas con Ia actividad fotosíntética (Soderstrom & Ellis, 1987;

Judziewicz, et al., 1999, Londoño, 2002; 2003). Otros estudios (i.e:.Grosser & Liese,

1971; 1973; Liese, 1998; Soderstrom et al., 1987; Ding & Zhao 1994; Liese & Grosser,

2000), demostraron que Ia anatomía del culmo puede ser útil para delimitar tribus y

subtribus de bambúes, e incluso permitiría identificar especies. Sin embargo, la

información anatómica y biológica disponible, especialmente para los bambúes leñosos

de América, es incompleta y estudios adicionales son aún necesarios.

En el Bosque Atlántico semideciduo, el género Chusquea se encuentra representado

por dos especies ampliamente distribuidas: C. ramosmima Lindm. y C. tene/la Nees.

Estas especies son componentes importantes del sotobosque, particularmente en áreas

abiertas o disturbadas, donde constituyen uno de los determinantes más importantes

de la dinámica de estos bosques (Campanello et al., 2007). Ambas especies presentan

una distribución geográfica similar (sudeste de Brasil, noreste de Argentina, este de

Paraguay y norte de Uruguay), con Ia excepción de C. tene/la en Paraguay y C.

ramos/sima en Uruguay (Judziewicz et al., 1999; L. Clark, com.pers.). Los usos dados

por el hombre a ambas especies se encuentran restringidos a herramientas, artesanías

y a veces empleadas en medicina o rituales mágicos por parte de los Mbya Guaraní.

Algunos colonos suelen incluso usarlas como forraje alternativo del ganado en las

zonas agricolas.
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Estudios anatómicos detallados de especies tan estrechamente relacionadas podrian

ayudar a identificar especimenes cuando no están con flores. Asimismo, también

podrian ayudar a comprender el significado adaptativo de algunos caracteres biológicos

y ecofisiológicos del género Chusquea spp. Teniendo en cuenta los antecedentes

mencionados, el objetivo de este capitqu fue describir los caracteres anatómicos de

Chusquea ram051'55/may compararlos con la única especie congenérica presente en el

área de estudio, C. tene/la.

II.2Materiales y Métodos

Se colectaron 3 ejemplares completos de ambas especies en áreas boscosas cercanas

al Parque Nacional Iguazú (Misiones, Argentina). Previo al análisis histológico, el

material vegetal (hojas del follaje, vainas caulinares, culmos y raices adventicias) fue

fijado en etanol 70°GL (Jensen, 1962). Posteriormente se realizaron cortes

transversales de |os.distintos órganos mediante la utilización de un micrótomo de

mesa. Para Ia caracterización del culmo sólo se realizaron certes de los entrenudos.

Con el fin de facilitar los cortes de los órganos más duros (culmos y raíces), varias

secciones de los mismos fueron sometidos a autoclave a 120°C por 4 h durante 3 dias

con glicerina comercial y agua destilada. Los órganos más blandos (hojas y vainas) en

cambio fueron hervidos durante 1 minuto en glicerina-alcohol 1:1. Inmediatamente

estos cortes fueron clarificados en una solución de hipoclorito de sodio (30%) + cloro

activo al 2% durante 2 días. Posteriormente se Iavaron con agua destilada y se tiñeron

con Azul de Alcian + Safranina en relación 5:1 o 6:1. Luego de Ia coloración, los cortes

fueron sometidos a una serie alcohólica creciente (Johansen, 1940) y finalmente

montados en láminas de vidrio (portaobjetos) utilizando resina sintética (Paiva et aI.,

en prensa).

39



Para complementar las observaciones anatómicas se realizaron análisis de la epidermis

foliar en vista frontal. Para ello, pequeñas muestras rectangulares de hojas fueron

disociadas con Ia solución de Franklin (Franklin, 1945). Las secciones de epidermis

obtenidas por este método fueron lavadas con agua destilada y teñidas con azul de

metileno (1%) y bórax (1%). Esta tintura facilitó Ia identificación de los depósitos de

sílice. Las secciones se montaron en portaobjetos mediante Ia utilización de glicerina

(50%) (Pulvis et aI., 1964). La descripción histológica se realizó en base a lo

establecido por Metcalfe (1960) y Ellis (1976; 1979), mediante un microscopio

Olympus CX 31. Las secciones fueron fotografiadas con una cámara digital Olympus

Camedia C7070 en el Instituto de Ciencias Biológicas, Dpto. de Botánica de la

Universidad de Brasilia (UnB). Todos los análisis histológicos fueron realizados en el

laboratorio de Anatomía Vegetal de dicha Universidad.

II.3Resultados

Chusquea ramosíssima

Caracten'st/cas fo/Iares en seca/ón transversal

Las hojas presentaron formato linear con pequeñas ondulaciones en Ia cara adaxial y

una nervadura principal (Figura II.1a). Las semiláminas fueron ligeramente

asimétricas, y en consecuencia se observaron bordes redondeados y asimétricos

(Figura II.1b, c); los cuales presentaron en los márgenes tejido esclerenquimático,

fibras y parénquima fundamental asociado a los haces vasculares. EI tejido

esclerenquimático presentó mayor desarrollo en Ia cara abaxial y en los márgenes

(Figura II.1d, e).

La nervadura principal (quilla) se diferenció de las demás nervaduras por poseer 2

haces vasculares de 1° orden. El tejido conductivo (xilema y floema) se observó

rodeado por 2 delgadas vainas de tejido esclerenquimático, que se extendían
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principalmente hacia la cara abaxial en forma arqueada. A ambos lados de la

nervadura principal pudieron apreciarse fácilmente las células fusoides (Figura II.1d). A

Io largo de toda la hoja se observaron haces vasculares de 1°, 2° y 3° orden (Figura

II.1c, d, e). Los haces vasculares de 1° orden presentaron forma circular y buen

desarrollo. Los de 2° orden fueron similares a los anteriores y se localizaron cercanos a

la cara abaxial con disposición 5-7 y una distancia intervenal de más de 5 células.

Ambos haces estuvieron rodeados por una vaina bicelular de pequeñas células

parenquimáticas levemente ligniflcadas (Figura II.1e). Estas vainas a veces estuvieron

interrumpidas por extensiones de esclerénquima hacia la cara abaxial. En los bordes de

Ia lámina foliar se encontraron escasamente diferenciados los haces vasculares de 3°

orden (Figura II.1c).

El mesófilo fue homogéneo y estuvo constituido por células armadas, células fusoides y

varias hileras de células parenquimáticas ubicadas entre las células epidérmicas (Figura

II.1f). Las células armadas presentaron distribución en dos hileras en Ia fase adaxial y

una sola hilera en Ia cara abaxial. Estas células bien desarrolladas presentaron paredes

delgadas e invaginadas hacia el interior, y dentro de ellas se observaron los

cloroplastos. Las invaginaciones o lóbulos, dividen a la célula en compartimentos

verticalmente orientados hacia ambos lados de la hoja pero siendo más notorios hacia

el interior. Las células fusoides fueron fácilmente diferenciables por ser traslúcidas y

aguzadas y se localizaron a ambos lados de los haces vasculares. Entre células

adyacentes se encontraron 3 o más elementos de clorénquima (Figura II.1f).

La epidermis en la cara adaxial presentó una fina cutícula, células epidérmicas

rectangulares de tamaño uniforme y paredes engrosadas en Ia cara periclinal superior

(Figura II.1f). Las células bulíformes fueron traslúcidas e infladas y formaron grupos de

3 o 4 elementos distribuidos en forma de abanico, constituyendo más del 50% del
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mesófilo. Las células silíceas de forma rectangular se presentaron solitarias,

frecuentemente cerca de las fibras que rodean a los haces vasculares. Los estomas de

la cara adaxial no fueron muy abundantes, pero cuando estaban presentes se

Iocalizaban en el mismo plano que las células epidérmicas, presentando células

subsidiarias de forma triangular con prolongaciones (papilas) que los recubren y

cámaras subestomáticas bien desarrolladas.

La epidermis de la cara abaxial presentó características similares a la cara descripta

anteriormente pero se diferenció por la ausencia de células bulíformes y una alta

densidad de estomas (Figura II.1f). Se observaron también largos y aciculados

macrotricomas de base bulbosa, localizadosde forma opuesta a los haces vasculares.

Figura II.1 Lámina foliar de C. ramos/597776en sección transversal. a) Vista general
20X. b, c) Bordes de lámina foliar y fibras epidérmicas 40X. d) Haz central: haz
vascular de 1° orden, (CB) cél. bulíformes, (CS) cél. síliceas, (CA) cél. armadas, (CF)
cél. fusoides, (Sch) esclerénquima, (Ph) floema, (MX) metaxilema. 40X. e)
Esclerénquima discontinuo en posición sub-epidérmica y extensión (GrSch). Haces
vasculares rodeados por vaina interna y externa (VI, VE). 40X. f) Mesófilo homogéneo,
cél. fusoides (CF) y estoma en cara adaxial (ST). 40X. Escala: barra = 1mm.
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Caracten’stícasfoliares en sección paradénn/ca (cara adaXIa/j.

Las células largas intercostales fueron rectangulares y variaron en tamaño. Entre 1 o 3

células largas se observó un par de células cortas (Figura II.2a). Estas células, que

forman un par conocido como células silica-suberosas de bordes crenados, también

pudieron observarse entre los estomas. Ocasionalmente, se observaron de forma

aislada y con un tamaño mayor que las células interestomáticas cortas (Figura II.2a).

Las células bulíformes de forma rectangular presentaron paredes sinuosas e

irregulares, dispuestas en hileras de 3 células (Figura II.2a).

Los estomas se situaron a ambos lados de la zona costal constituyendo usualmente

una o dos hileras. En una de las columnas de estomas se observaron células largas

interestomáticas, mientras que la otra presentó 3 o más de estas células

ocasionalmente separadas por un par de células silico-subreosas (Figura II.2a). Los

estomas presentaron formato triangular con células subsidiarias anchas y

notablemente angulares con el ápice orientado hacia el exterior. AI igual que otras

especies de esta subtribu, C ram05/55/ma exhibió papilas refractivas en las células

guardianas. Las espinas fueron unicelulares, fácilmente distinguibles con una base

dilatada de tamaño medio y el extremo terminal en punta y más corto que la base.

Generalmente se distribuyeron en Ia zona costal formando una fila simple, pudiendo

también presentarse entre otras células en la zona intercostal (Figura II.2a).

Los microtricomas, también llamados micropelos o pelos cortos correspondieron al tipo

panicoide, fueron bicelulares constituidos por una célula basal y una célula apical en

forma de varilla. Debido a que estos elementos poseen paredes celulares finas y

frágiles (especialmente Ia célula apical), en muchas ocasiones no pudieron observarse

y fue dificildeterminar su forma. Los macrotricomas o macro pelos, fueron irregulares,
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largos con extremos sumamente aguzados y con paredes usualmente gruesas. Se

localizaron en la zona costal, aparentemente sin célula especializada en la base.

En la zona costal se observaron dos tipos de células silíceas en posición horizontal, con

forma de cruz y en forma de silla de montar (Figura II.2a). Estas últimas fueron de

mayor tamaño y sus dimensiones verticales eran aproximadamente iguales a las

células cortas o largas adyacentes. En los bordes de la zona intercostal y cercano a los

estomas se localizaron células siliceas en posición vertical. Estos cuerpos fueron

levemente rectangulares, a veces con bordes ligeramente crenados y con dimensiones

verticales aproximadamente iguales o mayores a las células cortas o largas adyacentes

(Figura II.2a). Las células suberosas se encontraron asociadas a estos cuerpos silíceos.

CaractenS‘t/casfo/¡ares en sección paradérm/ca (cara abaXIal)

La zona costal de esta cara estuvo formada por 6 columnas de células epidérmicas­

rectangulares de paredes crenadas y dos hileras de células silíceas. Mientras que la

zona intercostal la constituyeron 12 columnas de células largas con paredes

fuertemente crenadas, células cortas, células silíceas, estomas, micro y macrotricomas

y espinas (Figura II.2b).

Las células largas intercostales fueron fueron rectangulares y de variados tamaños.

Entre 1 o 2 de estas células se localizó un par de células cortas (Figura II.2b), las

cuales se presentaban aisladas y ocasionalmente en la base de los microtricomas. No

se presentaron en esta cara células buliformes. Los estomas fueron muy abundantes y

estuvieron localizados a ambos lados de la zona costal, usualmente formando 3

columnas. Presentaron una sola célula interestomática entre estomas sucesivos, y

fueron de forma triangular ya que las células subsidiarias eran anchas y angulares

(Figura II.2b). Presentaron también papilas refractivas. Las espinas se distribuyeron en
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la zona intercostal, con Ia base de tamaño estimado medio-largo y ápice de tamaño

menor (Figura II.2b). Los micropelos, presentaron Ia célula distal más larga e inflada

que Ia célula basal, con el extremo generalmente redondeado en forma de domo

(Figura II.2b). Los macro-pelos fueron similares a los presentes en la cara adaxial.

En la zona costal se observaron 2 tipos de células silíceas en posición horizontal: en

forma de cruz con bordes irregulares y en forma de halterios (bilobados). Estos últimos

fueron elongados, presentando el eje mayor alineado paralelo al eje largo de Ia hoja

(Figura II.2b). Hacia los bordes de la zona costal y cercano a los estomas, las células

silíceas se localizaron en posición vertical y estuvieron asociados con las células cortas.

Fueron de forma levemente rectangular con iguales dimensiones que las células cortas

(Figura II.2b). Células suberosas estuvieron presentes en pares junto a los cuerpos

siliceos
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Figura II.2 Lámina foliar de C. ramosüsfina en sección paradérmica a) Vista general
de Ia cara adaxial. b) Vista general de la cara abaxial. Zona costal (ZC), zona
intercostal (ZI), células silíceas en posición vertical y horizontal (CS), estomas (ST),
células largas de paredes sinuosas (CL), células bulíformes (CB), micropelos (Mip) y
espinas (Esp). 10X. Escala: barra: 1mm.

r >

Caracten’stícasdela hoja dela vainaen seca/ón transversal

En general la vaina presentó similitudes con Ia lámina foliar descripta anteriormente.

Sin embargo, se diferenció de esta última por su forma involuta, por su mayor

desarrollo en la zona central, con pequeñas ondulaciones en Ia cara abaxial, y por Ia

ausencia de células bulíformes (Figura 11.3).

La epidermis se constituyó por células epidérmicas, células silíceas de forma

rectangular, macrotricomas, microtricomas y espinas. En Ia cara interna, las células

epidérmicas carecen de espacios intercelulares y forman una camada continua.

Presentó algunos estomas pero en general fueron raros. El mesófilo fue homogéneo,

constituido de células parenquimáticas isodiamétricas y sin espacios intercelulares. Las

fibras se distribuyeron en forma discontinua y generalmente asociadas a los haces
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vasculares o en posición subepidérmica en la región abaxial. En Ia región central se

observaron 4-5 haces vasculares de 1° y 2° orden, de forma circular y

estructuralmente similares a los presentes en la lamina foliar, pudiendo presentarse de

forma intercalada, cercanos a Ia cara abaxial y rodeados por vainas de células sin

prolongaciones hacia cualquiera de las caras (Figura 11.3).

Figura II.3 Vaina de C. ram05135/h7aen sección transversal. Vista general. Las
imágenes de Ia derecha muestran en detalle la epidermis y sus células, el mesófilo con
haces vasculares y los márgenes o bordes de la vaina. 10X. Escala: barra = 1mm.

Cu/mo

En vista transversal C ramosissima presentó un culmo cilíndrico y macizo cubierto por

una delgada cutícula. La epidermis estuvo constituida por células cuadradas de paredes

ligniflcadas (especialmente Ia pared periclinal), células epidérmicas comunes, células

siliceas, estomas, micropelos, macropelos y espinas. (Figura II.4a). El córtex estuvo

constituido por una hilera de células subepidérmicas Iignificadas (exodermis) y entre 3

a 4 hileras de células parenquimáticas y espacios intercelulares (Figura II.4a).
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La distribución de los haces vasculares es coincidente a la de otras bambúseas. En

general el tamaño de los mismos se incrementa desde la periferia hacia la parte

interna del culmo, mientras que la densidad disminuye en la misma dirección a medida

que aumentan las células parenquimáticas entre ellos (Figura II.4b). AI igual que en las

otras especies de bambúes el culmo puede dividirse en 3 zonas. La primera llamada

también región periférica, presenta numerosos y pequeños haces vasculares cilindricos

de 1° orden de tipo III (Grosser & Liese, 1971), rodeados de esclerénquima cortical; y

distribuidos en tejido parenquimático (Figura II.4c). Es en esta zona donde el

esclerénquima es más abundante en comparación a las otras tres. Los haces

vasculares consisten en floema más o menos desarrollado, 2 vasos de metaxilema y en

algunas ocasiones lagunas protoxilemáticas.

La segunda zona o de transición (Figura II.4d) posee haces vasculares de 1° orden de

tipo IV (Grosser & Liese, 1971), rodeados escasamente por vainas de esclerénquima

que se desarrollan sobre el metaxilema, protoxilema y floema. La tercera región o

cenUaI (Figura II.4e) estuvo constituida por grandes células parenquimáticas con

espacio intercelulares y haces vasculares de 1° orden de tipo de IV. El parénquima

constituye el tejido de crecimiento y contribuye a Ia estabilidad y flexibilidad del culmo.

En esta zona, los haces vasculares presentaron su mayor tamaño y maduración, y las

fibras que los rodean estuvieron simétricamente localizadas y fueron de tamaño

similar.
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Figura II.4 Culmo de C. ramosisa’ma en sección transversal. a) Epidermis constituida
por células cuadradas de paredes lignificadas, células epidérmicas comunes (CE) y
estoma (ST). Cortex constituido por células parenquimáticas de paredes delgadas. 40X.
b) Wsta general. 10X. c) Región periférica y haces vasculares rodeados de fibras (Fr).
40X. d) Región de transición y haces vasculares colaterales. 40X. e) Región central
constituida por células parenquimáticas, espacios intercelulares y haces vasculares de
1° orden. 10X. Escala barra = 1mm.

Raíz

Presentó una raíz cilíndrica rodeada por una cutícula fina. La epidermis estuvo

constituida por células epidérmicas comunes y largos pelos radiculares. (Figura II.5a).

El córtex externo estuvo formado por la exodermis y una fila de células cuadradas

(Figura II.5b) y 3 hileras de células parenquimáticas de paredes engrosadas

asimétricamente y sin espacios ¡ntercelulares.

El córtex interno Io formaron 17 hileras de células parenquimáticas asimétricas y

espacios ¡ntercelulares. La última hilera de células no presentó espacios intercelulares y

tuvo las paredes periclinales muy engrosadas (Figura II.5c). Las células de la

endodermis se dispusieron de forma apretadas entre ellas, sin espacios intercelulares y

con las paredes internas engrosadas en forma de U. Por debajo de la epidermis, más

de 5 hileras de células se constituyen en el periciclo (Figura II.5c). El mismo presentó

más de 20 vasos metaxilemáticos de diferente tamaño, que se distribuyeron en 2
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arcos. En la zona más interna de la raíz se observó una médula homogénea constituida

por células parenquimáticas de paredes finas y separadas por pequeños espacios

intercelulares (Figura II.5a).

Figura II.5 Raiz de C. fimosis/ma en sección transversal. a) Vista general:
metaxilema distribuido en 2 arcos, observándose claramente la médula, el Córtex y los
pelos radiculares. 4X. b) Exodermis compuesta por células epidérmicas y pelos
radiculares. Hipodermis formada por una fila de células cuadradas. 40X. c) Córtex
interno: la última fila de células sin espacios intercelulares y las paredes periclinales
engrosadas. 40X. Escala: barra = 1mm.

Chusquea tene/Ia

Caractenísticasfo/¡ares en sección transversal

Las hojas presentaron forma linear con pequeñas ondulaciones en la cara adaxial

(Figura II.6a). Los extremos fueron asimétricos: uno redondeado y el otro acicular

(Figura II.6b, c). Ambos presentaron tejido esclerenquimático, fibras y células silíceas

en diferente proporción, y tricomas terminales en la zona más externa.
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La nervadura principal (quilla) se diferenció notablemente de las demás nervaduras y

estuvo constituida por 2 haces vasculares de 1°orden. Hacia la cara adaxial se observó

una guia de fibras esclerenquimáticas que acompañan al haz vascular central, pero

hacia Ia cara abaxial la guía fue más ancha y arqueada (Figura II.6d). No se

observaron células fusoides.

Las hojas presentaron haces vasculares de 1° y 2° orden bien desarrollados de forma

circular (Figura II.6e). Dichos haces se localizaron cercanos a Ia cara abaxial en

disposición 5-9 y con distancia intervenal de más de 5 células armadas. Los haces

vasculares de 1° orden estuvieron rodeados por 2 vainas completas de células y no

presentaron prolongaciones. La vaina externa estuvo constituida por grandes células

parenquimáticas; mientras que la vaina interna por pequeñas células de paredes

engrosadas pudiendo a veces ser interrumpida generalmente cerca del xilema (Figura

II.6e). Las vainas que rodean los haces vasculares de 2° orden fueron similares a las

anteri0rmente descriptas, pero con células más pequeñas y menos Iignificadas que se

prolongan hacia la cara adaxial. El tejido esclerenquimático fue discontinuo y se

localizó en general asociado a los haces vasculares y a los bordes de Ia hoja.

El mesófllo fue homogéneo, sin espacios de aire asociados. Se constituyó por pequeñas

células parenquimáticas, células armadas y células fusoides (Figura II.6a). Las células

armadas se dispusieron en 2 capas en la cara adaxial y en 1 capa hacia Ia cara abaxial.

Las células fusoides son translúcidas, finas y aguzadas, se localizaron a ambos lados de

los haces vasculares. Entre células adyacentes se encontraron más de 1 o 2 células

clorenquimáticas.

La epidermis (fase adaxial) presentó una fina cutícula, constituida por células

rectangulares comunes más o menos uniformes, células bulíformes, células silíceas,
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macropelos, micropelos, estomas, espinas y papilas (Figura 11.63). Las células

bulíformes se presentaron sólo en la cara adaxial, fueron traslúcidas, bien desarrolladas

(ocuparon más del 50 % del mesófilo) y de diferentes tamaños. Se agruparon de a 3

en la zona central y de a 6 hacia los bordes de Ia hoja. Las células silíceas fueron en

mayoria rectangulares y se distribuyeron cerca de los haces vasculares. Sobre esta

cara los estomas fueron escasos, pero cuando se presentaron se localizaron sobre el

mismo plano que las células epidérmicas. Tuvieron forma triangular y cámaras

subestomáticas bien desarrolladas (Figura II.6a).

En fase abaxial la epidermis presentó características similares, pero no existen las

células bulíformes y los estomas fueron mucho más numerosos (Figura II.6f). Se

observaron además, largos y aciculados macrotricomas de base bulbosa localizados

comúnmente de forma opuesta a los haces vasculares.

Figura 11.6 Lámina foliar de C. tene/la en sección transversal. a) Vista general. 40X. b,
c) Márgenes foliares. 40X. d) Quilla con 2 haces vasculares de 1° orden, extensiones
de tejido esclerenquimático abundante hacia la cara abaxial, (Ph) floema, (MX)
metaxilema y células epidérmicas (CE). 40X. e) Haces vasculares rodeados por 2
vainas una interna y otra externa (VI y VE), células fusoides (CF) y células bulíformes
(CB). 40X. f) Vista general de estomas, células fusoides y células bulíformes. 40X.
Escala: barra = 1mm.



CaradenSï/cas foliares en sección paradérmíca (cara adaXIa/)

La zona costal (Figura II.7a) estuvo constituida por 7 filas de células epidérmicas

rectangulares de paredes sinuosas y por 2 filas de células silíceas. Mientras que Ia zona

intercostal (Figura II.7a) se constituyó de 17 filas de células largas con paredes

fuertemente onduladas en forma de U, células cortas, células silíceas, 3 o 4 filas de

células buli'fOrmes,escasos estomas, macro y microtricomas. Entre 2 o 3 células largas

sucesivas se observó un par de células cortas y células silíceas. Los estomas cuando

estuvieron presentes se localizaron a ambos lados de la zona costal en una sola fila.

Presentaron 3 o más células interestomáticas largas y algunos pares de células silíceas

y células cortas (Figura II.7a). Fueron de forma triangular, con células subsidiarias

anchas y notablemente angulares con el ápice orientado hacia el exterior. Ambas zonas

exhibieron innumerables papilas circulares. Estas protuberancias de las paredes

externas de las células estuvieron presentes en todas las células largas y certas. Las

células que las presentaron tuvieron más de una papila circular de pequeño diámetro,

dispuestas en línea horizontal. Las papilas localizadas en las células bulíformes también

fueron circulares, pero de mayor tamaño, menos abundantes y en algunos casos

dispuestas irregularmente (Figura II.7a).

Los ganchos estuvieron presentes pero no fueron abundantes. En vista lateral, Ia barba

(o ápice) estuvo más desarrollada que Ia base, con un tamaño estimado medio. Se

observaron espinas en Ia zona costal pero fueron escasas en la zona intercostal, con

tamaño medio de la base y el ápice más corto en comparación a Ia base. Los

microtricomas fueron raros y se observaron sólo en Ia zona intercostal. Los

macrotricomas también fueron escasos, debido a su contextura blanda y flexible,

algunos fueron dañados durante los preparados. Las células silíceas no fueron muy

abundantes, pero se observaron en posición horizontal y con forma bilobada o halterio
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(Figura II.7a). Las células siliceas intercostales se localizaron en posición vertical y

estuvieron asociadas a las células cortas. Presentaron forma levemente rectangular o

de silla de montar y con dimensiones verb‘cales aproximadamente iguales o mayores

que las células adyacentes cortas o largas (Figura II.7a). No se observaron células

suberosas.

Caracter/sacas fo/¡ares en sección paradérm/‘ca (cara abaXIal)

La zona costal de esta cara estuvo constituida por 7 filas de células rectangulares de

paredes onduladas y dos filas de células silíceas. La zona intercostal en cambio, estuvo

constituida por 17 a 19 filas de células largas de paredes fuertemente onduladas,

células cortas, células siliceas, estomas, macro y microtricomas (Figura II.7b). Se

observó Ia presencia de papilas pero fueron menos abundantes que en la cara adaxial.

Las células buliformes nos estuvieron presentes en esta fase.

Los estomas (Figura II.7b) se localizaron a ambos lados de la zona costal y estuvieron

usualmente distribuidos en 3 filas. Fueron triangulares y presentaron células

subsidiarias anchas y notablemente angulares con el ápice orientado hacia el exterior.

Se observaro más de 1 célula interestomática entre estomas sucesivos. Los ganchos

fueron comunes en la zona costal y ocasionales en la intercostal. En vista lateral el

ápice estuvo más desarrollado que la base, la cual presentó un tamaño medio. Las

espinas fueron comunes en la zona costal donde se dispusieron en 1 hilera pero raras

en Ia zona intercostal. El tamaño de Ia base fue medio y el ápice más corto en

comparación a la misma (Figura II.7b). Los microtricomas estuvieron formados por 2

células del mismo tamaño y con el extremo del ápice redondeado. Contrario a éstos,

los macrotricomas fueron unicelulares, finos y flexibles. Muy comunes en Ia zona

intercostal pero poco frecuentes en la costal (Figura II.7c). Las células silíceas de Ia



zona costal fueron escasas con forma bilobada o halterios (Figura II.7c). Las de Ia zona

¡ntercostal, en cambio, tuvieron forma rectangular o de silla de montar y se localizaron

en posición vertical donde se asociaron con las células cortas (Figura II.7b). Se

observaron células suberosas próximas a las células silíceas.

Figura II.7 Lámina foliar de C. tene/la en sección paradérmica. a) Vista general de Ia
cara adaxíal. 10X. b) Vista general de la cara abaxial 10X. c) Detalle de un macro-pelo
unicelular. 40X. Zona costal (ZC), zona ¡ntercostal (ZI), estomas (ST), células
buliformes (CB), células largas de paredes sinuosas (CL), células silíceas en posición
vertical y horizontal (CS), papilas (Pap, puntos oscuros sobre las CL), y espinas (Esp).
En detalle se observan estomas, dos tipos de células silíceas, células largas y cortas y
papilas. 40X. Escala barra = 1mm.

Caracter/¿Tías de la hoja de la vaina en sección transversa/

La hoja de Ia vaina presentó forma ¡nvoluta, más desarrollada en la región central, y

con pequeñas ondulaciones en la cara abaxial (Figura II.8a). La cuticula fue delgada y

la epidermis estuvo constituida por células epidérmicas comunes de paredes

lignificadas, papilas, micro y macrotricomas, células silíceas y espinas en la cara abaxial

(Figura II.8b). En Ia cara intema (adaxíal) las células epidérmicas no presentaron
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espacios intercelulares y constituyeron una capa continua. Esta cara presentó estomas

pero fueron escasos (Figura II.8b). El mesófilo fue homogéneo, con parénquima

isodiamétrico y sin espacios intercelulares. La cara abaxial exhibió una capa continua

de fibras, mientras que en la cara adaxial se observó una hilera de fibras

subepidérmicas discontinua. En la región central se observaron haces vasculares de 1°

orden con forma circular y estructuralmente similares a los presentes en la lámina

foliar. En el resto de la vaina se localizaron haces de 1° y 2° orden cerca de la cara

abaxial, y rodeados de 2 vainas incompletas de células. Estas vainas no mostraron

prolongaciones hacia la cara abaxial o aclaxlal y se distribuyeron a una distancia

intervenal de más de 5 células (Figura II.8a, b).

Figura II.8 Vaina de C. tene/la en sección transversal. a) Vista general 4X. b) Detalle
de Ia vaina donde se observa cuticula, fibras y haces vasculares rodeados por dos
vainas de células. 10X. Escala: barra = 1mm.
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Cu/mo

A diferencia de Ia mayoria de los bambúes del género Chusquea, el culmo de C. tene/la

fue semi-macizo (Figura II.9a). Presentó una cutícula gruesa y una epidermis

constituida por células epidérmicas comunes, células silíceas, estomas y espinas

(Figura II.9b). El córtex estuvo constituido por 1 o 2 capas de células subepidérmicas

lignificadas que constituyen Ia exodermis, y 1 capa de células parenquimáticas de

paredes finas que constituyen la vaina amielífera (Figura II.9a). Los haces vasculares

colaterales de Ia región periférica fueron cilíndricos y de 1° orden, embebidos en

esclerénquima cortical e insertos en le tejido parenquimático (Figura II.9a, b). El tejido

esclerenquimático fue más abundante en esta zona, pero menor que el observado en

C. ramosüs/ma. EI tejido vascular presentó un floema más o menos desarrollado, 2

vasos de metaxilema a ambos lados del protoxilema y, en algunos casos, lagunas

protoxilemáticas. La región de transición (Figura II.9a) también presentó haces

vasculares de 1° orden y tipo IV (Grosser & Liese, 1971) pero de mayor tamaño y

rodeados por fibras más desarrolladas cerca del metaxilema.

La región central (Figura II.9a, c) estuvo constituida principalmente por una médula

hueca y algunas células parenquimáticas grandes con pequeños espacios

¡ntercelulares Los haces vasculares presentaron pocas fibras y en Ia mayoría de los

casos estuvieron rodeados por células parenquimáticas. El floema estuvo bien definido

y las lagunas protoxilemáticas bien desarrolladas.
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Figura II.9 Culmo de C. tene/la en sección transversal. a) Vista general de Ia región
periférica, de transición y central, y de Ia distribución de los haces vasculares, fibras (f)
y parénquima. 4X. En detalle se observan los haces vasculares (HV). b) Córtex con
estomas (ST) y ia vaina amieli'fera. 40X. c) Región central y haces vasculares. 10X.
Escala: barra = 1mm. *

Raíz

Presentó forma cilíndrica, una cutícula muy fina y epidermis compuesta por células

comunes y pelos radiculares en la región nodal (Figura II.10a). El córtex externo se

constituyó por 1 fila de células cuadradas y 3 filas de células parenquimáticas de

paredes asimétricamente engrosadas y sin espacios intercelulares. Mientras que el

Córtex externo estuvo compuesto de 11 filas de células parenquimáticas asimétricas

con espacios intercelulares y cavidades aeríferas. La última fila de células, con sus

paredes periclinales engrosadas, no presentó espacios intercelulares (Figura II.10b).
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Las células de Ia endodermis estuvieron densamente empaquetadas y no presentaron

espacios ¡ntercelulares Las paredes internas de estas células mostraron un

engrosamiento en forma de U mucho más notorio que el observado en C. ramosíss/ma.

EI periciclo estuvo representado por 3 o 5 camadas de células. Dentro del mismo

existieron más de 15 vasos de metaxilema, distribuidos en un arco y rodeados por

tejido parenquimático. Entre los arcos de metaxilema se observaron células del floema.

La médula presentó células parenquimáticas de paredes finas y pequeños espacios

intercelulares (Figura II.10a).

Pelo ra cular

Figura II.10 Raíz de C. tene/la en sección transversal. a) Vista general: metaxilema
distribuido en dos arcos. 10X. b) Epidermis constituida por células epídérmicas
comunes, pelos radiculares largos e hipodermis. Córtex interno con Ia última fila de
células sin espacios intercelulares y las paredes periclinales engrosadas. Paredes
internas de la endodermis engrosadas en forma de U. 40X. Escala: barra = 1mm.

59



|I.4 Discusión

Al igual que otros miembros de la subfamilia Bambusoideae, las especies estudiadas

presentaron caracteres comunes entre sí. Como por ejemplo: células fusoides, células

armadas, haces vasculares rodeados por dos vainas, células largas de paredes sinuosas

y abundante acumulación de sílice (especialmente en el tejido epidérmico de las hojas

donde constituyen los llamados cuerpos silíceos o células silíceas). Sin embargo, ambas

especies poseen caracteres anatómicos que permiten diferenciarlas entre sí y de otras

especies de bambúes; las cuales pueden ser utilizadas para su identificación

taxonómica (para más detalles y síntesis ver Anexo 2.1).

En las hojas de las poáceas es común la presencia de células silíceas de tamaño y

dimensiones variables; pero en los bambúes es típico encontrarlas verticalmente

orientadas y en muchas ocasiones esta característica ha sido utilizada como

diagnóstico (Ellis, 1987; Clark & Londoño, 1991; Soderstrom & .Ellis, 1999). No

obstante, en algunas especies de Chusquea, estas células se disponen horizontalmente

(Soderstrom & Ellis 1999; Judziewicz et al., 1999). En las especies consideradas en

este estudio las células silíceas se presentaron en posición vertical en la zona

intercostal, y horizontal en la zona costal de las láminas foliares. Siendo similar Ia

morfología de éstas, entre especies. Tanto la posición como la forma de las células

silíceas podría ser consideradas una característica importante del género Chusquea.

Hasta el momento se desconoce la función fisiológica exacta. Algunos autores (Campos

& Labouriau, 1969; McNaughton & Tarvants, 1983; Hopkins, 1995) argumentan que la

sílice disminuye el ataque de hongos e insectos y juega un importante papel en el

balance hídrico, el control térmico y la reflexión de la radiación.

Para las hojas de los bambúes Calderón & Soderstrom (1973), Soderstrom & Ellis

(1988), identificaron tres tipos de apéndices epidérmicos: los micropelos, las espinas y
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las papilas. Chusquea ramosb‘s/ma y C. tene//a presentaron micropelos bicelulares de

paredes finas y con extremos generalmente caducos. Las espinas fueron unicelulares

y de base dilatada con extremos aguzados, fácilmente identificables en la zona costal.

La presencia de papilas parecería ser un carácter exclusivo de ciertas tribus de las

Bambusoideae (Calderón & Soderstrom, 1973; Soderstrom & Ellis, 1988; Judziewicz et

a|., 1999; Rúgolo et al., 2002) que puede ser utilizado como información taxonómica a

nivel de especies, géneros y subtribus (Clark, 1986; Soderstrom & Ellis, 1999). Por

ejemplo, los miembros de la subtribu Guaduinae presentan una combinación distintiva

de papilas asociadas a los estomas en Ia cara abaxial, mientras que en Ia adaxial las

células subsidiarias carecen de papilas (Judziewicz et aI., 1999). Otro ejemplo se da en

Ia subtribu Chusqueinae, la cual carece aparentemente de papilas refractivas, pero

pueden presentar papilas en las células subsidiarias, lo cual no ha sido observado en

ningún otro bambú americano (Judziewicz et aI., 1999). Ambas especies presentaron

papilas refractivas asociadas con las células subsidiarias, pero sólo C tene/la presentó

numerosas papilas en las células epidérmicas; una característica absolutamente única

de C. tene//a.

Los bambúes se diferencian de otras gramíneas porque presentan en las hojas un

tejido vascular bien desarrollado y fácilmente distinguido (Brandis, 1999; Calderon &

Soderstrom, 1973; Soderstrom & Ellis, 1999; Judziewicz et a|., 1999). En las especies

estudiadas el tejido vascular fue conspicuo, con uno o dos haces vasculares rodeados

por vainas de tejido esclerenquimáb'co. Sin embargo, ambas especies se diferenciaron

en la anatomía vascular de Ia hoja. Chusquea tene/la presentó haces vasculares de 1°

y 2° orden con protofloema bien definido y metaxilema pobremente desarrollado.

Chusquea ramosíss/ma, en cambio, presentó haces vasculares de 3° orden localizados

preferentemente en los márgenes de las hojas.
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Los estomas son un carácter tan importante en los estudios taxonómicos como en su

relevancia ecológica. La abundancia y distribución de los mismos se encuentra

fuertemente influenciada por las condiciones ecológicas del sitio donde la especie se

desarrolla (Ellis, 1979). La mayon’a de los bambúes, a excepción de la subtribu

Guaduinae presenta un gran número de estomas a ambos lados de las hojas,

existiendo Ia mayor concentración usualmente en la cara abaxial (Renvoize, 1985;

Judziewicz et aI., 1999). Esta distribución podria conferir a los bambúes ciertas

ventajas adaptativas para su supervivencia bajo el denso dosel de los bosques

(Renvoize, 1985). Las hojas de C ramos/597773y C tenel/a fueron amfimórficas; sin

embargo Ia mayor concentración de estomas se localizóen la cara abaxial y estuvieron

distribuidos en hileras longitudinales.

Los bambúes carecen de cambium vascular, y por esta razón sólo presentan

crecimiento primario; siendo el meristema, intercalado entre el tejido maduro en Ia

base de los nudos, el responsable del elongamiento de Ia planta. El culmo de los

bambúes está en general consb'tuido por células parenquimáticas, esclerénquima y

tejido vascular. El tejido vascular de ambas especies de Chusquea, al igual que en Ia

mayoría de las bambúseas, consiste en vasos xilemáticos de varios tamaños, dos vasos

grandes de metaxilema, uno o dos elementos de protoxilema y floema (tubos cribosos

y células acompañantes), rodeados por fibras de esclerénquima. En este estudio no se

compararon diferentes nudos de un mismo culmo, pero se sabe que los haces

vasculares difieren considerablemente en su tamaño y localización de acuerdo a su

posición a lo largo del culmo (Liese, 1980). En las especies estudiadas, en un punto

determinado el tamaño de los haces vasculares se incrementa desde Ia periferia hacia

Ia parte interna del culmo distribuidos en forma irregular. De acuerdo a la clasificación

propuesta pOr Liese & Grosser (2000) según la forma de los haces vasculares, C

ramosbs/ma y C tene/la poseen haces de tipo II, IV y subtipo IVa. La diferencia entre
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estas especies radicó en que el culmo de C ramosiss/ma fue cilíndrico y macizo,

mientras que C. tene/la posee un culmo semi-macizo, menos rígido y con menos

abundancia de esclerénquima en la región periférica.

Los estudios anatómicos correspondientes a las raices del bambú son escasos (Raechal

& Curtis, 1990). Sin embargo, Ia anatomía de este órgano puede ser de gran utilidad a

Ia h0ra de diferenciar géneros (Makino & Shibata, 1901; Raechal & Curtis, 1990). En

este estudio se observó que algunos caracteres de la raiz pueden ayudar a distinguir a

C. ramos/sima de C. tene/la. En particular Ia raíz de C. tenel/a presentó aerénquima,

pelos cortos y largos, y pocos vasos metaxilemáticos en comparación a C ram05/35/ma.

Dichos vasos en C. tenel/a estuvieron organizados a los largo de un arco simple,

mientras que en otras especies estos se disponen conformando dos arcos. En esta

especie el floema es menos abundante y estuvo constituido por células de pequeño

tamaño.

II.5Conclusiones

El estudio histológico de los distintos órganos de Chusquea famosa/ma y C. tene/la

permitió identificar algunas características anatómicas que pueden ser utilizadas para

su determinación, así como también a incrementar eI conocimiento sobre Ia anatomía

de las bambúseas en general. Al igual que otros miembros de las Bambusoideae,

ambas especies de Chusquea presentaron células fusoides conspicuas, células

armadas, haces vasculares rodeados por dos vainas, células largas de paredes sinuosas

y abundante acumulación de sflice especialmente en el tejido xilemático. Ambas

especies compartieron la forma y posición de las células silíceas en Ia epidermis foliar y

los tipos de apéndices epidérrnicos (micropelos bicelulares, espinas unicelulares y

papilas refractivas en las células subsidiarias), hojas amfiestomáticas (con alta
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densidad de estomas en la cara abaxial) y haces vasculares del culmo de tipo II, IV y

subtipo IVa.

Chusquea tene//a se distingue de la mayoría de las especies del género porque su

cuImo es semi-macizo, y los vasos metaxilemáticos de las raíces se encontraron

distribuidos formando un solo arco. Caracteres anatómicos adicionales útiles para la

identificación son además: los haces vasculares de 1°, 2° y 3° orden en C.

ramos/sima y un periciclo constituido por más de 5 filas de células. En C. tene/la, la

presencia de abundantes papilas epidérmicas, haces vasculares de las hojas de 10 y 2°

orden; raíz con aerénquima, periciclo formado por 3 a 5 filas de células y menor

densidad de metaxilema son características que pueden ayudar a distinguirla de C

ramos/sima.

Este estudio permitió observar que en ambas especies, al igual que en muchas otras

bambúseas, existen importantes características anatómicas que aparentemente

constituyen adaptaciones a las diferentes condiciones ambientales. Ejemplo de ello son

las hojas amfiestomáticas, las células traslúcidas delgadas (que incrementan Ia

penetración de Ia luz en el mesófilo) y el tejido esclerenquimático que provee un buen

sop0rte para crecer y trepar en busca de mejores condiciones Iumínicas en el bosque.

Este trabajo constituye el primer aporte en cuanto a Ia descripción anatómica completa

de los bambúes más abundantes del género Chusquea presentes en Ia región del

Bosque Atlántico semideciduo.



Capítulo III Ecofisiologíay determinantes de la longitud

de vida foliar de dos bambúes leñosos congenéricos

I|I.1 Introducción

EI tiempo de vida de las hojas (o longitud de vida foliar) es una importante

característica de vida de las plantas en estrecha relación con el crecimiento, la

condición de luz bajo la cual crecen, la disponibilidad de nutrientes y/o Ia herbivoría,

entre otros factores (Chapin, 1980; Reich, 1987; Reich et al., 1992). De esta forma,

especies de rápido crecimiento tendrían un longitud de vida foliar corta asociada con

altas tasas de fotosíntesis y respiración por unidad de masa (Reich et al., 1992; 1997;

Atkin et al., 1996). La importancia de la longevidad foliar y su relación con otras

características de la hoja han sido muy estudiadas (Reich et. al., 1992; 1997; Ackerly &

Reich, 1999; Wlar & Merino, 2001). La mayoría de los modelos que explican la longitud

de vida de las hojas en la planta tienen en cuenta la capacidad de fijar carbono y los

costos de construcción de las mismas, así como también el área foliar específica (AFE).

Kikuzawa (1991; 1995) consideró en sus modelos que la longitud de vida foliar debería

incrementarse con el aumento en los costos de construcción de Ia hoja pero debería

disminuir con el aumento en la tasa de fotosíntesis. Estos modelos predicen que el

suministro de recursos asignados a las hojas se debe mantener en la medida que los

costos de construcción marginales se mantengan constantes. Este enfoque, sin

embargo, no tiene en cuenta costos relacionados con la construcción de otras partes

de la planta (como tallos o raíces), los cuales no participan activamente en la

asimilación de carbono (Ackley, 1999). En un estudio más reciente, Givnish (2002)

argumenta que sólo al considerar la planta en su totalidad, y no sólo los procesos que
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ocurren a nivel de hoja, puede lograrse una predicción acertada sobre la longitud de

vida foliar.

La disponibilidad de qu es uno de los mayores determinantes en la economía de

carbono de las plantas y por lo tanto juega un papel fundamental en la longitud de

vida de las hojas (Williamset al., 1989; Reich et al., 1992). En forma consiaente con

los supuestos de los modelos mencionados, se espera que las hojas de sombra

permanezcan en la planta por más tiempo que las hojas expuestas a la luz, debido a

que la tasa de fotosíntesis real es mucho menor que en hojas expuestas a niveles altos

de radiación (Cordell et a|., 2001; Reich, et aI., 1997; Campanello, 2004). En los

bosques tropicales, Ia luz es uno de los factores ambientales limitantes para el

crecimiento, supervivencia y reproducción de las plantas (Denslow & Hartshorn, 1994;

Chazdon et a|., 1996; Fetcher et a|., 1994), y es también uno de los recursos más

dinámicos en el espacio y en el tiempo. Por ejemplo, los niveles de radiación en los

claros son mucho más altos que los percibidos en el sotobosque, y a su vez la cantidad

de radiación que llega al sotobosque disminuye al atravesar el dosel tanto en la

cantidad como en la calidad de las longitudes de onda (Clark et a|., 1995; Chazdon et

a|., 1996).

Ante un aumento en los niveles de radiación, es común observar cambios a nivel

estructural y fisiológico de las hojas, como por ejemplo: mayores tasas de fotosíntesis,

disminución del área foliar específica, o disminución de la longitud de vida foliar (Agata

et al., 1985; Chadzon, 1988; Lei & Koike, 1998; Vallarades & Pearcy, 2002;

Campanello, 2004; Gatti, 2005). Sin embargo, la capacidad de una planta para

responder a esos cambios de radiación tiene también importantes consecuencias en su

morfología, crecimiento y supervivencia (Campanello, 2004; Gatti, 2005). Por lo tanto,

cuando se pretende evaluar el crecimiento de una planta y su habilidad competitiva
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bajo ciertas condiciones, no basta con describir las características de sus hojas.

También es necesario conocer los cambios que ocurren a nivel de toda la planta y los

patrones de asignación de biomasa, ya que la aclimatación de las plantas a diferentes

niveles de radiación, involucra también costos energéticos de órganos no fotosíntéticos

(Givnish, 1988; Brouat & McKey, 2001; Gatti, 2005).

En el sotobosque de los bosques templados y tropicales del mundo existen extensas

comunidades monodominantes de bambúes (Judziewicz et al., 1999). Estas plantas se

caracterizan por presentar adaptaciones a un amplio rango de condiciones

ambientales. En particular, muchas especies tienen la capacidad de ocupar áreas

disturbadas de forma natural o antJ'ópica (Widmer, 1997; Judziewicz et al., 1999;

Gagnon et a|., 2007; Campanello et al., 2009), donde gracias a su rápido crecimiento

clonal y a sus largos ciclos de vida pueden monopolizar dichas áreas y persistir por

largo tiempo (Nelson, 1994; Keeley & Bond, 1999). Algunos autores (Lei & Koike,

1998; Liet al., 2000; Kumar et al., 2002; Saitoh et al., 2002) adjudican este éxito a la

gran plasticidad y aclimatación de los bambúes a diferentes condiciones luminicas y a

la integración fisiológica de los ramets (culmos derivados por mutiplicación vegetativa

de un mismo genet‘).

Además de Ia luz, el agua puede ser un recurso limitante en el Bosque Atlántico

semideciduo (BM) de Misiones. Aunque la distribución de las lluvias es relativamente

homogénea en el año, hay períodos cortos sin lluvias que pueden ocasionar déficits

hídricos, particularmente en los horizontes superficiales del suelo que es donde los

bambúes tienen la mayoria de su sistema radical. Potenciales hídricos de hasta -2 MPa

han sido regiwados en estos bosques (Campanello et a|., 2009). Pocos estudios han

explorado las relaciones hídricas de los bambúes; entre los cuales podemos citar a

' Gcncl: individuo homogéneo genéticamente.
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Cochard et al. (1994), Saha et al. (2009) y Ely (2009). EI potencial hídrico foliar

depende no sólo de la disponibilidad del agua en el suelo, sino también de Ia eficiencia

de transporte del agua desde el suelo hasta las hojas, así como de los reservorios

internos que tengan las plantas. El análisis de las vías de circulación y del transporte

de agua a Io largo del continuo suelo-planta-atmósfera brinda información valiosa

sobre la arquitectura hidráulica de las plantas. Cuanto más eficiente es el transporte de

agua, mejor es el suministro de agua a las hojas, manteniendo potenciales hídricos

adecuados para el funcionamiento del sistema fotosíntético, Ia fijación de carbono

atmosférico y el crecimiento sostenido durante el año (Goldstein et al., 2002).

Las dos especies de bambúes analizadas en este capítqu son componentes muy

abundantes del BAs. Si bien son especies nativas, ejercen profundos efectos en el

ambiente donde habitan debido a su capacidad de colonizar rápidamente grandes

extensiones de terreno y afectar el crecimiento de otras especies (Campanello et al.,

2007a). A pesar de su imponancia ecológica, poco se conoce sobre Ia ecofisiología de

estos bambúes tropicales y al igual que a nivel mundial sorprende que los estudios

integrales sobre fisiologíade este grupo sean tan escasos.

Este capítulo, por lo tanto, tiene como objetivo general analizar algunos

determinantes de Ia longitud de vida foliar e identificar las características

ecofisiológicas que explican el éxito de Chusquea ramosüsflna y C. tene/la. Ambas

especies crecen exitosamente en los sitios abiertos y son similares en su forma de

crecimiento, pero presentan diferencias a nivel del tamaño de las hojas y en la

anatomia del culmo. Chusquea ramos/sima posee hojas más pequeñas y culmo

macizo y C. tenel/a hojas más grandes y culmo semi-macizo (ver capítqu II). A tal

efecto se realizó un experimento de campo en el cual se trabajó con dos niveles de
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radiación (alta:>20% y baja:<10%) y se plantearon los siguientes objetivos

particulares:

1) Conocer la capacidad de C. ramos/55mm y C. tene/la para modificar sus

características morfológicas y fisiológicas en respuesta a diferentes condiciones de

radiación solar.

2) Caracterizar la longitud de vida foliar de ambas especies y estudiar su relación con

el crecimiento y la capacidad fotosintética bajo diferentes condiciones de radiación.

3) Analizar el patrón de crecimiento de ambas especies de bambúes en las mismas

condiciones ambientales en el campo.

4) Determinar si las especies modifican algunos aspectos de su arquitectura hidráulica

y relaciones hídricas cuando crecen bajo diferentes condiciones de radiación.

Hipótesis general: las plantas que crecen con mayor disponibilidad de radiación

tendrán menor longitud de vida media de las hojas y área foliar específica, pero mayor

tasa de fotosíntesis, mayor asignación de biomasa a las hojas y mayor eficiencia en el

transporte de agua. Se espera que los cambios en estas caracteristicas afecten la tasa

de crecimiento, y que ésta sea mayor en plantas que se desarrollaron a niveles altos

de radiación. Se espera además que C. ramos/sima al presentar culmos macizos y

largos (a veces de más de 30 m) y un hábito trepador tenga una mayor eficiencia en el

transporte de agua, lo cual se reflejará en potenciales foliares menos negativos y

mayor capacidad fotosintética que C tene/la.
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III.2Materiales y Métodos

Área de estudio

Los estudios correspondientes a este capítqu se realizaron dentro del área de Reserva

del Parque Nacional Iguazú (PNI) (25°31'- 25043 'S y 54°08'- 54°32'0), en una zona

de 20 has constituida por un parche de bosque homogéneo y representativo del BAs.

Este bosque presenta una estructura típica de las selvas húmedas subtropicales,

cuenta con un abundante número de epífitas, Iianas y varios estratos arbóreos

diferenciados, con árboles que varían en altura entre los 20 y los 45 metros. Al igual

que en el resto del PNI prevalecen géneros arbóreos de Ia familia Lauraceae (Ocotea y

Nedandra), Fabaceae (Lonchocarpus, Parapwtaden/a, Pe/tophorum, Entero/ab/um,

Machaer/um), Meliaceae (Cedre/a, Cabra/ea, TrichIY/a)y especialmente del género

Myrtaceae (Eugen/a, Myrcíar/a).

Diseño experimental

EI diseño experimental consistió en 2 tratamientos de condición de radiación (alta

>20°/oy baja <10%). Para ello se instalaron 40 parcelas de Ia cuales 20 se ubicaron en

claros naturales (alta radiación) y Ia mitad restante en áreas con dosel arbóreo cerrado

(baja radiación) (ver detalle de condiciones microclimáticas en Anexo 3.1). Cada

parcela tuvo una superficie de 15x15m con un área periférica de amortiguamiento de

10m (Figura III.1). Todas las parcelas presentaron caracteristicas similares entre si en

cuanto a pendiente, elevación y composición floristica del bosque. Previo a la

plantación e inicio de toma de datos, en las parcelas de claros, se eliminaron

herbáceas, leñosas y bambúes grandes con el fin de Crear condiciones homogéneas de

alta radiación solar, la cual se mantuvo mientras duró el experimento.
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Figura III.1 Ubicación y distribución de las parcelas experimentales en el área de
Reserva del Parque Nacional Iguazú.

En mayo del año 2005 se realizó Ia plantación de 160 plántulas de C. ramos/ss/ma y

160 de C. tene/la (4 plántulas de cada especie por parcela) obtenidas en el campo.

Dichas plántulas habían crecido en vivero bajo condiciones controladas de radiación

solar y humedad durante un mes (Foto 3.1 a, b, c, d, e, f). AI comienzo del

experimento (antes de la plantación) se seleccionaron 6 individuos por especie (n=6)

para determinar Ia biomasa inicial de las hojas, culmos y rizomas mediante Ia

determinación del peso seco, y se contó el número y la longitud de los culmos, y el

área foliar total.

Cada una de las plantas (de ambas especies) localizadas en el campo fue identificada

con un rótulo metálico numerado, con el fin de seguir su desarrollo en el tiempo. A lo

largo del estudio se evaluaron las características ambientales de cada parcela, para ello

se tomaron muestras de suelo con el fin de determinar el contenido de nutrientes,

nitrógeno y fósforo (N y P) y el contenido de humedad, las cuales fueron analizadas en
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el laboratorio de suelos de INTACastelar. La radiación solar y Ia temperatura promedio

de cada situación se evaluó mediante el uso de fotos hemisféricas y Ia utilización de

senSOres de temperatura (HOBO Type T, Onset Corporation, MA,USA) (ver valores en

Anexo 3.1). Una vez transcurridos 2 años, tiempo adecuado para que los renovales se

aclimaten y desarrollen bajo las condiciones de tratamiento impuestas, se realizaron los

estudios que se describen a continuación:

Longitud de vida foliar y características foliares

Para describir el patrón de m0rtalidad de las hojas, se graficó la mortalidad acumulada

en función del tiempo desde la expansión de las mismas (Cordell et al., 2001)

agrupando las hojas en cada tratamiento, independientemente de los individuos a los

cuales pertenecían. A las mortalidades acumuladas en cada tratamiento se les ajustó

una función sigmoidea:

% Marta/¡dad acumulada = 100/1+ exp(a(X-X50%))

Donde, X5096representa el día en el cual las plantas perdieron el 50% de las hojas a

partir del momento de su expansión (longitud de vida media de las hojas); y a

caracteriza la forma de la curva indicando la velocidad con que fenecen las hojas.

En julio de 2007 se tomaron muestras de hojas para obtener el área foliar específica

(AFE). Para eIIo se midió el área foliar fresca y luego se las secó a 60°C hasta obtener

peso constante. El área foliar se calculó luego de escanear las hojas mediante la

utilización del programa Leaf Area Measurement (V.1.3. Copywrite 2003, Sheffield

University; www.shef.ac.uk). El AFE se calculó posteriormente como el cociente entre

área foliar (cmz) y el peso seco de las hojas (g). En la misma fecha se contó el número

total de hojas en cada una de las plántulas de ambas especies. Cuando el tamaño de
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las hojas fue similar en toda la planta, se colectó un minimo de tres hojas para estimar

el área foliar (AF) que luego fue multiplicado por el número total de hojas por planta

para obtener el área foliar total (Al-T) de cada especie Creciendo en los distintos

tratamientos de luz. Si el tamaño de hojas en Ia planta era heterogéneo, las hojas se

clasificaron en tres categorías de tamaño: grandes, medianas y chicas, y se colectaron

tres hojas de cada categoria para obtener una estimación promedio del área foliar por

tamaño de hoja. Posteriormente se colectaron al azar más de 2 gramos de hojas

verdes expandidas y expuestas al sol por cada tratamiento y especie para determinar

el contenido de N y P. Se enviaron las muestras para su determinación al laboratorio

de suelos del INTACastelar.

Tasa de transporte de electrones ('ITE)y fotoinhibición

Para medir Ia actividad fotosintética de las hojas de ambas especies de bambúes se

utilizó la fluorescencia de la clorofila (Brodribb & Feild,. 2000; Brodribb et a|., 2002).

Estos estudios permiten evaluar Ia actividad del fotosistema II y determinar la

vulnerabilidad a Ia fotoinhibición causada por condiciones de estrés. Para ello se

construyeron curvas de rendimiento cuántico efectivo (o parámetro de Genty, DF/Fm)

y tasa de transporte electrones (TTE) en respuesta a la variación de densidad de flujo

fotónico fotosintético. Dichas curvas se realizaron para hojas jóvenes y totalmente

expandidas de 4 individuos por especie creciendo en los distintos tratamientos de luz.

Para Io cual se utilizó un equipo de cinética de fluorescencia modulada, MiniPam (Walz,

Effeltrich, Germany) (Foto 3.2). Se calculó el rendimiento cuántico como el cociente

entre la fluorescencia máxima variable (AF=Fm-F0) y la fluorescencia máxima total

(Fm). Este cociente medido luego de 10 minutos de aclimatación a la oscuridad sirve

como una medida de Ia eficiencia potencial del fotosistema II (PSII) (Barth et a|.,
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2001). La TTE se calculó a partir del valor medido para el rendimiento cuántico, de

acuerdo a la siguiente ecuación:

77'15: DFFF * RC * 0,84 * 0,5

Donde, 0,84 es un factor que corresponde a la fracción de qu incidente absorbida por

la hoja; y 0,5 es un factor de corrección ya que el rendimiento cuántico estimado por el

MiniPam corresponde sólo al fotosistema II (Walz, 1999). Los valores iniciales de las

curvas se midieron en oscuridad antes del amanecer. Para estimar el rendimiento

cuántico y Ia tasa de transporte de electrones a las distintas radiaciones aplicadas, se

utilizó Ia metodología descripta en Gatti (2005). La capacidad fotosintética expresada

como Ia tasa máxima de transporte de electrones (TrEmáx) se calculó a partir de las

curvas de luz de acuerdo a Rascher et al. (2000) utilizando la ecuación exponencial:

Y: a (1 -e"”‘)

Donde, a es el parámetro que representa dicha tasa. Esta tasa se calculó para cada

individuo y se obtuvo el promedio por tratamiento.

Entre el 7 y 10 de noviembre de 2006 se realizaron curvas diarias de TTE de 4

individuos en ambas especies de Chusquea creciendo bajo las dos situaciones

contrastantes de luz (claro y sotobosque). Para ello también se utilizó el equipo de

cinética de fluorescencia detallado anteriormente. Las mediciones se realizaron en

hojas jóvenes y sanas expandidas, respetando Ia orientación en Ia cual se encontraban

de manera de estimar la tasa de fotosíntesis real que ocurría en cada tratamiento. Los

cursos se realizaron en 4 dias completamente despejados con un promedio de

temperatura cercano a los 20°C. El punto de saturación de luz se estimó como el nivel
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de radiación en el cual las plantas alcanzaron el 90% de su ÏTEmáx (Franco & Lüttge,

2002). Se determinó además, el rendimiento cuántico en todos los casos.

Se realizó un experimento para conocer la susceptibilidad a la fotoinhibición y Ia

velocidad de recuperación de Ia capacidad fotosíntética de ambas especies

desarrolladas bajo los dos niveles de radiación (alta y baja). Para esto se seleccionó al

azar, una parcela de cada tratamiento de radiación debido a la imposibilidad de

trabajar de forma controlada con el resto de las variables si se utilizaban todas las

parcelas. Cada parcela contenía 4 individuos de cada especie, los cuales fueron

sometidos a intensidad de qu sub-saturante durante 20 minutos y luego en oscuridad

durante 10 minutos. Con el equipo de cinética de fluorescencia se midió el rendimiento

cuántico máximo (DF/Fm). El AF/Fm se estimó 3 veces en cada hoja, esperando 5

minutos entre cada estimación. Posteriormente los individuos fueron sometidos a una

radiación directa de 2.000umoles de fotones m'2 s'1 durante 20 minutos, mediante la

utilización de una lámpara alógena. Luego, se colocaron nuevamente a una intensidad

de luz sub-saturante (aprox. 20-50pmoles de fotones m'2 s") y se volvió a medir el

rendimiento cuántico a los minutos 1, 2, 4, 5; y luego cada 5 minutos hasta alcanzar

40 minutos totales de manera de observar Ia recuperación a través del tiempo para los

individuos aclimatados a distintas intensidades de luz. La disminución en AF/Fm es un

indicadOr del grado de inactivación del PSII (Barth et al., 2001).

Crecimiento

Luego de un período de dos años de iniciado el experimento se midió la supervivencia

de ambas especies por tratamiento, y el crecimiento aéreo final de plantas crecidas

bajo los distintos tratamientos de luz, mediante Ia evaluación y conteo de las siguientes

variables: Área Foliar Total (descripta anteriormente), Longitud Total de los Culmos

75



(LC=suma de la longitud de todos los culmos presentes en un individuo) y el Número

de Culmos Enraizados (NCE) por individuo. Mediante la cosecha de 1 individuo por

parcela por especie se determinó Ia biomasa final aérea y subterránea de los individuos

que crecieron en las distintas situaciones.

Con los valores de biomasa se determinó la Tasa de Crecimiento Relativo (TCR:

g*semana")

TCR= (pr-Pip)/tiempo del tratamiento.

Donde pr es peso final de plántula y Pip es el peso inicial. Posteriormente se

determinó la Tasa Neta de Asimilaciónde hojas (TNA:g*m2*semana"):

TNA: ((pr-Pip)/tiempo)/AF=TCR/AF

Donde pr es peso final de plántula, Pip es el peso inicial, AF es el área fotosíntética.

Se calculó también la Eficiencia de crecimiento en elongación total de Culmo por planta

(ELC: m3*g"):

ELC= (AI * AFF/AM)

Donde, AI (m) es el largo total de culmo por planta durante el tiempo de estudio

menos el largo inicial; AFT (m2) es el área foliar total por planta; y AMes Ia diferencia

entre Ia biomasa de culmos final e inicial (g) (modificado de King, 1994; Gratani et a|.,

2008).

Finalmente se evaluó la distribución de Ia biomasa final en los distintos órganos

(asignación de recursos) y Ia relación entre el incremento en la radiación solar y la
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ELC. Se analizó la relación entre el biomasa foliar y la TCR de cada especie creciendo

bajo las distintas condiciones de luz.

Conductancia estomática y potencial hídrico foliar

En simultáneo al curso diario de 'I'I’Ese realizó un curso de conductancia estomática

mediante el uso de un porómetro de estado estacionario (LiCorLI-1600, Lincoln NE,

USA)(Foto 3.2 b). Las hojas de ambas especies son amfiestomáticas (ver capítulo II),

por Io tanto los valores representan Ia suma de las mediciones de ambas caras. Las

mediciones se realizaron luego de que Ia hoja permaneciera cerca de 30 segundos en

Ia cubeta, mientras se mantuvo dentro de la bomba del porómetro una humedad

constante cercana a la humedad ambiental.

Se estimó el potencial hídrico foliar (LIJ)de Ia mañana y del mediodía en hojas de

ambas especies que crecieron en las dos condiciones de radiación. Se considera que el

potencial hídrico de hojas cubiertas es un buen estimador del potencial hídrico del tallo

de Ia planta y de Ia porción del suelo de donde las raíces están extrayendo agua (Bucci

et aI., 2005). Por la mañana temprano se cubrieron algunas hojas y sus respectivas

ramas (7 individuos por especie y tratamiento, y 3 hojas p0r individuo) con una bolsa

plástica hermética y con papel aluminio por afuera, para evitar el aumento de la

temperatura en la hoja por la radiación. Cabe destacar que los bambúes presentan

hojas pseudopecioladas, motivo por el cual se trabajó con ramas y hojas. La utilización

de la hoja sola no fue posible debido a que estas especies poseen hojas muy delgadas,

las cuales no hubieran resistido las presiones a las que debían ser sometidas. Por Ia

mañana se cortaron hojas (+ ramas) sin cubrir, y al mediodia se cortaron las hojas

cubiertas y hojas descubiertas próximas a las mismas. Inmediatamente luego de cortar

las hojas se colocaron en bolsas plásticas para evitar la deshidratación y se llevaron al
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laboratorio donde se midió el potencial hídrico con Ia cámara de presión de Scholander,

PMS (Corvallis, Oregón, EEUU). El procedimiento para medir el liJ foliar consistió en

introducir las hojas en una cámara hermética donde se le aplicó presión positiva con

un gas inerte (aire comprimido) hasta vencer Ia tensión a la cual está sometido el

xilema de la hoja y lograr así que la columna de agua alcance la superficie cortada de

la rama.

Arquitectura hidráulica

Durante el 14 y 15 de diciembre de 2007 se realizaron mediciones de conductividad

hidráulica en culmos de ambas especies. Para tal fin se cortaron 5 culmos por especie

por tratamiento (n=5). Previo a estos certes se midió el largo de vasos promedio de las

plántulas de bambú mediante el método de inyección de aire (Zimmerman & Jeje,

1981). Los culmos se cortaron bajo agua antes del amanecer y al mediodía, y en

ambos momentos se transfirieron inmediatamente al laboratorio donde se recortaron

nuevamente bajo agua. La temperatura del laboratorio se ajustó para realizar las

mediciones a una temperatura de aproximadamente 25°C. Las mediciones se hicieron

en segmentos de tallos de entre 70 y 80cm de longitud. Se utilizó agua desgasiflcada y

flltrada bajo presión hidrostática, y se midió el volumen de agua liberado a través de

los culmos por unidad de tiempo utilizando pipetas graduadas cada 0,1ml (KH;kg m“1

MPa‘1s"). Previamente se había registrado la altura de la cabeza hidráulica y el largo

exacto del segmento de culmo para calcular Ia conductividad hidráulica (KH).Las hojas

situadas a Io largo de los segmentos de los culmos medidos se escanearon para medir

su superficie foliar, lo cual permitió estimar la conductividad hidráulica foliar específica

(KL; kg m'1 MPa" s"). Se estimó además Ia conductividad hidráulica específica del

culmo (K5, kg rn'1 MPa'1 s") y el área de sección transversal se obtuvó midiendo el

diámetro del culmo. Los haces vasculares están distribuidos homogéneamente dentro
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del parénquima por lo que las estimaciones de conductividad hidráulica específica

estuvieron subestimadas. En el caso de C. tene//a, en donde el culmo es semi-macizo,

los valores de KSfueron aún más subestimados. Se calculó que el área medular vacía

de esta especie es aproximadamente un 20% de la sección transversal del culmo. Se

evalúo la conductividad hidráulica (KH y KL) por la mañana y el mediodía para

determinar la variación diaria y para comprobar si ambas especies disminuían su

capacidad de conductividad a lo largo del día. Los segmentos de culmos se

conservaron posteriormente en alcohol 70% para realizar estudios anatómicos en

trabajos futuros.

Análisis de datos

Para determinar la existencia de diferencias estadísticas entre las variables medidas se

realizaron ANOVAde dos vías y comparaciones a posteriori mediante el test de Tukey.

Se trasformaron los datos cuando fue necesario excepto en el caso de llJfoliar para el

cual se realizó una prueba no paramétrica de Kruskal Wallis.

lll.3Resultados

Longitud de vida foliar y características foliares

El patrón general de Ia tasa de mortalidad acumulada de hojas de Chusquea

famosas/ma y C tene/la fue similar en ambas especies (Figura III.2), comenzando a

aumentar exponencialmente al principio para luego alcanzar un máximo cercano al

100% de mortalidad durante el periodo estudiado. La mortalidad acumulada fue

distinta para ambas especies; Chusquea famosa/ma perdió el 100% de las hojas

marcadas en el pen’odoestudiado, mientras C tene/la tendió a conservar las hojas p0r

más tiempo y la mortalidad nunca llegó al 100% durante el mismo período de estudio.
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El tiempo de vida medio fue diferente entre las dos especies. Chusquea tene/la

presentó una mayor longitud de vida media de las hojas en comparación a C.

ramos/sima (F: 38,34, p<0,0001) ya que en esta última especie el tiempo de vida

medio varió entre 168 y 170 días, y en C. tene/la varió entre 239 y 233 días (Tabla

III.1). La longitud de vida media en ambas especies no presentó diferencias

estadísticas significativas según la condición de radiación solar que recibieron (baja o

alta).

El AFE fue mayor cuando las plantas crecieron con poca disponibilidad de luz tanto

para C. ramosíss/ma (F: 8,0, p<0,05) como para C tene/la (F: 14,7, p<0,001). No se

observaron diferencias significativas entre especies bajo una misma condición de luz.

En la razón del área foliar (RAF:AFF/Biomasa total) no se observaron diferencias entre

especies y condición de luz (Tabla III.1). La concentración de nitrógeno (N) presente

en hojas de ambas especies (Tabla III.1) varió dependiendo del tratamiento de

radiación. En ambas especies las hojas de sombra presentaron mayores

concentraciones de N que las hojas de sol (F: 31,74, p<0,001). Entre especies

existieron diferencias significativas en plantas que crecieron con baja radiación (F:

4,65, p<0,05), presentando C tene/la porcentajes más altos en contenido de N foliar

(Tabla III.1). Sin embargo, cuando las plantas crecieron al sol no existieron diferencias

entre especies.
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Figura III.2 Tasa de mortalidad foliar en función del tiempo de expansión de las
hojas de Chusquea ramos/sima (círculos) y C. tene/la (cuadrados), en dos situaciones
de luz: baja en sotobosque (símbolos grises) y alta en claros (simbolos blancos). Los
datos utilizados para el ajuste de la función corresponden a los porcentajes de
mortalidad censados en las hojas de cada especie por tratamiento. Se ajustó una curva
sigmoidea de % mortalidad acumulada: 100/ 1+ (exp(a(X-X50%),donde X50%representa
el día en el cual las plantas perdieron el 50% de las hojas marcadas (línea punteada).
En todos los casos el R2>0,90 y p<0,0001. Número total de hojas marcadas por
tratamiento n >100.

Tabla III.1 Tiempo de vida medio de las hojas (Xsoob,días) de Chusquea ram05/35/h7a

y C. tene/la, estimado a partir de la mortalidad acumulada de hojas marcadas en el

momento de su expansión. Datos estimados a partir de los resultados de Ia Figura III.2

y las caracteristicas foliares de ambas especies creciendo en dos situaciones de

radiación: baja en sotobosque (S) y alta en claros (C). RAF: razón del área foliar, AFE:

área foliar específica y N: % nitrógeno.

Especie Tratamiento X5“, RAF AFE N (%)
(dE) (m2*kg") (cm2*9")

C. ram05135/ma S 168i10a 7,95i0,8 4485:11a 2,66:i:0,05a
c 170wa 6,73:l:O,6 390i18b 2,32i0,06b

C. tene/la s 239i9b* 8,77i0,7 419i8.9° 2,78io,o4°‘
c 23319“ 7,49io,7 337114d ¿4910,07d

Medias iES. Letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos de
luz. (*) Indica diferencias significativas entre especies para un mismo tratamiento de
luz. p<0,05.

81



Tasa de transporte de electrones ('ITE)y fotoinhibición

La iTE máxima fue aproximadamente 30% mayor en plantas de sol que en plantas de

sombra para ambas especies (F: 73,5, p<0,001) (Tabla III.2). Cuando crecieron con

alta disponibilidad de radiación (C) C. tene/la presentó mayor 'lTE que C. ramos/ss/ma

(F: 5,84, p<0,05). Cuando Ia TTE se expresó por unidad de masa foliar (g), si bien se

mantuvieron las mismas tendencias y existieron diferencias entre los tratamientos de

luz para una misma especie (F: 11,6, p<0,01), las diferencias entre las especies bajo

una misma condición de luz no fueron significativas (Tabla III.2). El punto de

saturación de qu (niveles de DFFFa los cuales se alcanza el 90% de la 1TEmáx) fue

diferente entre los distintos tratamientos de luz (Tabla III.2). En ambas especies las

hojas de sol se saturaron a valores más altos de radiación que las hojas de sombra

(aproximadamente a 200 y 400umol m'zs" para sombra y sol respectivamente) (F:

84,31, p<0,001).

La tasa de transporte de electrones medida in situ a Io largo del día (Figura III.3) fue

diferente entre los distintos tratamientos de radiación siendo significativamente menor

en el tratamiento de baja radiación (F: 32,44, p<0,001). No existieron diferencias

importantes entre el patrón de ambas especies. Como era de esperar, la gran

diferencia en los niveles de radiación Iuminica entre parcelas con alta disponibilidad de

iuz respecto a las parcelas de baja radiación (sotobosque) ocasionó una marcada

diferencia en Ia Tl’Emáx. esperada (detallado anteriormente) en respuesta a la

radiación.

Se observó que los niveles de radiación a los cuales se desarrollaron las plantas

tuvieron efecto en Ia velocidad de recuperación del rendimiento cuántico después de Ia

exposición de las hojas a niveles de luz saturantes muy altos sólo en el caso de C.
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tene/la (Figura III.4). La recuperación del rendimiento quántico (FV/Fm) luego de Ia

exposición a luz saturante fue significativamente más baja en las plantas de C. tene/la

creciendo a la sombra, respecto a las plantas de Ia misma especie creciendo al sol y a

plantas de C. ramos/597m creciendo en ambas condiciones de luz (F: 13,26, gl: 1,

p<0,05). Las plantas de C. ram05/195/maque crecieron en ambas condiciones de luz y

las plantas de C. tenel/a que crecieron en los claros recuperaron aproximadamente el

80% del valor inicial de Fv/Fm a los 30 minutos. En cambio, las plantas de C. tene/la

que crecieron en el sotobosque recuperaron en el mismo período de tiempo sólo el

67% del valor inicialde Fv/Fm (Figura III.4).

Tabla III.2 Tasa de Crecimiento Relativo (TCR), Tasa Neta de Asimilación (TNA)

Eficiencia en crecimiento en elongación de culmo (ELC), Ia Tasa máxima de Transporte

de Electrones (TTE máx) expresado por unidad de superficie foliar y por unidad de

peso foliar y el Punto de saturación (P.Sat.) de C. ramos/ssfim y C tene/la creciendo

en dos situaciones de luz: baja en sotobosque (S) y alta en claros (C).

Variables C.ramasissima C. tene/Ia
s c s

a b C d
9*Sem-1 0,046:t0,01 1,16:t0,18 0,052:l:0,01 1,42:l:0,31

¿magma 0,66 :l:0,08a 0,79io,07a 0,25 ¿0,03‘“ 0,39 ¿0,036

[1529-1 0,03io,005a 0,18i0,025" 0,07i0,015°* 0,30io,045d*

Háoflïa 5.1 36,2 362,3a 53,3:t3,1b 34,4:2,50° 63,412,90‘"

gigas“? 1,59:i:0,12a 1,81:L-0,10b 1,44io,10c 1,99i0,13d
P. Sat. 243i14,2a 392120b 247i15,80° 463:l:25,70d
Medias i ES. Letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos de
luz. (*) Indica diferencias significativas entre especies para un mismo tratamiento de
luz. p<0,05.
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Figura III.3 Tasa de transporte de electrones (TTE)a lo iargo del dia medido ¡n situ
en ias hojas de Chusquea ramos/sama y C tene/la, creciendo bajo distintas
condiciones de luz: baja en sotobosque (S) y alta en claros (C). Medias i error
estándar, n=4.
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Figura III.4 Recuperación del rendimiento cuántico máximo (FV/Fm)en función del
tiempo para Chusquea ram05/Li9/h7a(círculos) y C. tenel/a (rombos) creciendo bajo
distintas condiciones de luz: baja radiación en sotobosque (símbolos grises) y alta
radiación en claros (simbolos blancos), luego de haber sido expuestas a aitas
radiaciones (> 2000 pmoles de fotones m'2 seg'l) durante 20 minutos (linea vertical
punteada). Media :I: error estándar, n=4. “Oscuridad”: rendimiento cuántico en
oscuridad antes de la exposición a alta radiación. La recuperación dei Fv/Fm fue
medida a DFFF de 20pmol m’2 seg‘1 durante 30 min. Los números indican el
porcentaje de recuperación a los 30 minutos.
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Crecimiento

No existieron evidencias que demuestren que el porcentaje de supervivencia fuese

diferente entre especies y tratamientos (p>0,05). Con Io cual Ia disponibilidad de luz

no afectaría Ia mortalidad de ambas especies (datos no mostrados). La tasa de

crecimiento relativo (TCR)en biomasa tampoco fue diferente entre especies y presentó

el mismo patrón: TCR más bajas a la sombra que al sol (F: 47,72, p<0,0001) (Tabla

III.2). Si bien, cuando las especies crecieron con alta disponibilidad de qu en los claros

no se observaron diferencias significativas, C tene/la presentó una media mayor en la

TCRal sol que C. famosa/"ma (Tabla III.2).

La tasa neta de asimilación (TNA) es una medida de la eficiencia de los órganos

asimilatorios en la producción de nuevo crecimiento y refleja tanto la disponibilidad de

recursos limitantes (especialmente la luz), como Ia organización espacial de las hojas

(Chiariello et al., 1989). Los valores finales de esta variable (Tabla III.2) fueron

diferentes entre especies (F: 67,49, p<0,001). Chusquea ramos/sima tuvo valores

mayores de asimilación neta tanto en el dosel (F: 34,7, p<0,001) como en claros

respecto a C. tenel/a (F: 34,26, p<0,001) (Tabla III.2). Chusquea ramos/sima no

presentó diferencias entre la TNAde plantas de sol y sombra. Sin embargo, C. tene/la

presentó va|0res más altos en la TNAcuando se desarrolló al sol (F: 10,09, p<0,05).

La eficiencia de crecimiento en elongación total de culmo por planta (ELC) fue

diferente entre los tratamientos de luz (F: 86,66, p<0,001) y entre especies (F: 15,16,

p<0,001) (Tabla III.2). La ELCes una medida del crecimiento de los culmos en función

del área foliar total de Ia planta (ver sección de Materiales y Métodos). Para una misma

especie los mayores valores de ELCse observaron en plantas que crecieron al sol (F:

52,5, p<0,001 y F: 37,39, p<0,001, respectivamente para C. ramosissimay C. tene/la).
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Entre especies la ELC fue mayor en C tene/la que en C ramos/sima (F: 12,39,

p<0,001 y F: 5,74, p<0,05, respectivamente para plantas de sombra y sol) (Tabla

111.2).

La tasa de elongación de culmos por planta estuvo en ambas especies relacionada

positivamente con la disponibilidad creciente de radiación solar (Figura III.5). Por cada

aumento de 0,1 en Ia fracción de radiación solar incidente, la tasa de elongación de

culmos aumentó 5 m*año“. Se observó en ambas especies que a mayor biomasa foliar

existe una mayor TCR. La TCR presentó también una relación lineal positiva con la

biomasa asignada a hojas (Figura III.6) cuando ambas variables se expresan en

escalas Iogarítmicas. Sin embargo, fue diferente entre las especies. Para una TCR

determinada, C ramos/ss/ma asignó menos biomasa foliar que C tene/la (se muestran

los intervalos de confianza del 95%).

El crecimiento final acumulado dspués de 2 años de estudio (Al-T, LTCy NCE y BF)

(Tabla III.3) de ambas especies fue diferente según la cantidad de radiación solar en la

cual crecieron las plantas. Cuando la luz no fue un recurso limitante como en los claros

(C), las plantas de ambas especies incrementaron aproximadamente cuatro veces los

valores del área foliar total promedio (AFT) por planta, Ia longitud total promedio por

planta (LTC), el número total promedio por planta de culmos enraizados (NCE) y la

biomasa total final (BF) (F: 492,81, p<0,0001; F: 239,23, p<0,0001; F: 130,21,

p<0,0001 y F: 382,39, p<0,0001, respectivamente para AFT, LTC, NCE y BF),

comparado con las plantas que crecieron en el sotobosque (S). Para ambos

tratamientos de radiación, y en todas las variables medidas, se observaron diferencias

significativas entre especies. Chusquea tene/la presentó mayores valores que C

famosa/ma, tanto a la sombra como al sol (F: 42,77, p<0,001; F: 8,44, p<0,01; F:
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10,52, p<0,01; F: 22,85, p<0,0001 respectivamente para AFF, LTC, NCE y BF) (Tabla

111.3).

La distribución del porcentaje de asignación de biomasa a hojas, culmos y rizomas fue

similar en ambas especies, siendo el culmo quien representó el mayor aporte de

biomasa, seguido por las hojas y por los rizomas (Figura 111.7).En C. ramos/sima no

existieron diferencias en el porcentaje de asignación de recursos entre plantas de sol y

sombra para hojas y culmo, pero la asignación al rizoma fue diferente dependiendo de

la condición de luz, observándose en las plantas de sol un menor porcentaje en

comparación con las plantas de sombra (Z: 2,11, p<0,05) (Figura III.7a). En cambio

las plantas de C. tenel/a que crecieron a la sombra mostraron una mayor asignación de

recursos a las hojas que las plantas de sol (Z: 3,11, p<0,01). El patrón contrario se

observó para el culmo: las plantas de sol asignaron un °/omayor de la biomasa que las

plantas de sombra (Z: -2,05, p<0,05) (Figura III.7b). No se observaron diferencias en

el % de asignación de recursos a los rizomas

Tabla III.3 Crecimiento total promedio luego de 2 años de Chusquea ramos/ss/ma y

C. tenel/a creciendo en dos situaciones de radiación solar: baja en sotobosque (S) y

alta en claros (C). Se utilizaron como medidas de crecimiento: el área foliar total

promedio (AFI') por planta, la longitud total promedio por planta (LTC),el número total

promedio por planta de culmos enraizados (NCE)y la biomasa total final (BF).

Especie Tra_t. AFI' (m2) LTC(cm) N°CE BF (g)
C. ramos/ssMa S O,07:l:0,01a 227 i31,49" 3,0 :i:0,3a 10,-’i2&:1,8a

c 1,50i0,18b 1589i: 200b 1o :1:1,3b 250,1¿39b
C. tene/la s 0,18:i-.o,02°* 299155,45" 4,0io,4°* 24,46i4,1°*

c 3,501053“ 2278i247d* 13i1,07d* 570,1i123d“
Medias :bES. Letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos de luz.
(*) Indica diferencias significativas entre especies para un mismo tratamiento de luz.
p<0,001.
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Figura III.5 Tasa de elongación por planta (m*año'1) en función de la luz que
recibieron (estimada mediante el uso de fotografías hemisféricas, se expresa Ia
fracción de radiación en el lugar donde se tomó Ia fotografía en relación a la radiación
por encima del dosel). Círculos grises corresponden a Chusquea ramOS/SSIMay
cuadrados blancos a C. tene/la.
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Figura 111.6 Relación entre la tasa de crecimiento relativo (TCR)y la biomasa foliar de
plantas de Chusquea ramosissima (círculos grises) y de C tene/la (cuadrados blancos).
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C. ramos/ssima C. tene/la

%Biomasaasignadaalosorgános
sotobosque Claro sotobosque Claro

El Hoja - Culmo - rizoma

Figura III.7 Asignación de recursos: distribución de Ia biomasa final en ios distintos
órganos de Chusquea ramos/sima (a) y C. tene/la (b) creciendo en dos situaciones de
luz: baja en sotobosque y alta en claros. Se indican los porcentajes promedios.

Conductancia estomática y potencial hídrico foliar

Nose observó una variación de ia conductancia estomática (gs) durante las primeras

horas del día y sólo al mediodia hubo diferencias entre hojas de sol y de sombra en

una misma especie. Recién a partir dei mediodía se observaron valores más bajos de

gs, respecto a los valores de ia madrugada. Tampoco se observaron diferencias entre

las especies (Figura III.8).

El nivel de radiación solar directa que recibieron los individuos durante ei transcurso de

la mañana tuvo un efecto significativo en el potencial hídrico de las hojas al mediodia

(Figura III.9): el potencial hídrico foliar para ambas especies fue menos negativo

durante Ia mañana (entre -0,45 y -1MPa) que durante el mediodía (>-1,5MPa) (Prueba

no paramétrica Kruskal Wallis, H: 20,28, p<0,001 para C. ramos/597m y H: 16,5,

p<0,001 para C tene/la). En C. ram051'551h7alospotenciales más negativos durante la

mañana se observaron en individuos que crecieron en el sotobosque (H: 9,02,

p<0,001) (Figura III.9a), patrón que no se observó en C. tene/la (Figura III.9b). Ai
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mediodía en cambio, no existieron diferencias en plantas de sol y sombra en ambas

especies. A esta hora del día las plantas de ambas especies y en ambas condiciones de

luz alcanzaron potenciales hídricos cercanos o por debajo del punto de pérdida de

turgor calculado a partir de las curvas de presión-volumen (el valor promedio

registrado fue de -1,52 y -1,70 MPa para C. ramos/ssimay C. tene/la respectivamente).

Los potenciales hídricos de las hojas cubiertas en C. ram05/35/7nafueron similares a los

valores registrados por la madrugada en plantas de sotobosque (Figura III.9a). Tanto

para hojas de sol como de sotobosque las hojas cubiertas presentaron valores menos

negativos que las hojas descubiertas. En C. tene/Aa los valores de hojas cubiertas

fueron similares entre hojas de sol y sombra y a su vez más negativos que los valores

de potencial registrados a la madrugada (Figura III.9 b). Comparada con C.

ramos/sima también fueron más negativos (H: 5,24, p<0,05) (Figura III.9).
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Figura 111.8 Conductancia estomática medida ¡n situ en las hojas sin alterar su
orientación a Io largo del dia en individuos de Chusquea ramosüsfina y C. tene/la
creciendo en dos situaciones de luz: baja en sotobosque (S) y alta en claros (C).
Mediasi error estándar, n=4.
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Figura 111.9 Potencial hídrico foliar a la madrugada y mediodía en hojas cubiertas y
descubiertas de Chusquea ramosüsmva (a) y C. tene/la (b) bajo dos niveles de
radiación. w, mediana + percentil 75%, n=7.

Arquitectura hidráulica

En la Tabla III.4 se muestran los resultados de KS, KL,KHy % de cavitación para las

dos especies en dos tratamientos de luz. Ambas especies presentaron una gran

variabilidad en las características medidas y diferencias en sus conductividades

hidráulicas para los diferentes niveles de radiación. Por Ia mañana no hubo diferencia

entre K...real y KHmáximo en ambos tratamientos (datos no mostrados) pero si al
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mediodia, observándose además cambios entre las plantas de sol y sombra en el

KHmáx. No existieron evidencias para afirmar qué cambios en la disponibilidad de

radiación afectaron la conductividad hidráulica específica (K5) (F: 0,59, p>0,05). En

condiciones de alta radiación C ramos/sima en comparación a C. tene/la presentó

valores más altos de K5(F: 87,66, p<0,05). Los valores de conductividad foliar (KL)

tampoco estuvieron afectados por Ia disponibilidad Iumínica pero sí fueron diferentes

entre especies, presentando C. ramasüsfina los valores más altos (F: 26,44, p<0,05).

Se observaron diferencias significativas en el porcentaje de cavitación entre especies y

condiciones de luz. Las plantas de ambas especies que crecieron al sol presentaron

valores de cavitación al mediodía mayores que los observados en las plantas del

sotobosque (F: 21,07, p<0,05). El porcentaje de cavitación fue mayor en C. tene/la

que en C. ram05/35/maen planta de sombra (F: 13,46, p<0,05) pero no se observaron

diferencias entre plantas de sol (Tabla III.4).

Los vasos de ambas especies tuvieron una longitud promedio de entre 20 y 30cm,

tanto si las plantas crecieron en condiciones de alta o de baja radiación solar. Se

observó que los culmos que habian crecido en el tratamiento de mayor disponibilidad

Iumínica tenían un diámetro mayor (datos no mostrados) y, por ende, un área de

xilema proporcionalmente mayor. La conductividad hidráulica específica (KS) mostró

una correlación positiva con el diámetro medio de los vasos para los individuos

estudiados (datos no mostrados) por lo tanto los cambios en la conductividad

hidráulica (KH)observada pueden explicarse por las variaciones en el área de la sección

transversal de los mismos ya que a mayor área transversal del culmo, la conductividad

hidráulica aumenta.
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Tabla III.4 Conductividad hidráulica (KH; kg rn'1 MPa'1 s'1 10's), Conductividad

hidráulica máxima (KHmáx.; kg m“1 MPa'1 5'110'5), Conductividad hidráulica específica

(KS, kg rn'1 MPa'1 s") Conductividad hidráulica foliar (KL; kg rn'1 MPa'1 10's) y °/o

cavitación durante el mediodía en Chusquea ramos/ss/ma y C. tene/la, bajo dos

situaciones de luz: baja en sotobosque (S) y alta en claros (C) Se indican las medias.

Variable Tratamiento C.mmosissima C.tene/Ia

C 1,68 0,05
KH

0,34 0,06

, C 9,83 0,71
KHmax.

S 0,48 0,29

C 1,22 0,03
Ks

S 0,39 0,07

C 8,30 0,28
KLreal

S 3,91 0,81

% Cavitación C 78,2 91,2

S 26,4 70,9

III.4Discusión

EItiempo de vida media de las hojas no superó el año y medio, siendo menor que en

especies de bambúes de climas templados, donde Ia longitud foliar varía entre 2 y 9

años (Oshima, 1962; Lei & Koike, 1998). De todas formas, ambas especies

mantuvieron la posibilidad de fijar carbono a Io largo de las distintas estaciones del

año. La longitud del tiempo de vida foliar en C. ramoers/ma fue de aproximadamente

1 año, mientras que C. tenel/a mantuvo sus hojas en Ia planta durante 3 o 4 meses

más. A diferencia de lo observado en otras especies de plantas (Campanello, 2004) e

incluso en otras bambúseas (Oshima, 1962; Lei & Koike, 1998), el tiempo de vida de

las hojas dentro de una misma especie, no estuvo influenciado por las condiciones de

radiación. Es probable que Ia tasa de producción de hojas y su duración en Ia planta en
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particular no estén influenciadas por las condiciones ambientales en las que ese culmo

portador de esas hojas se haya desarrollado. La influencia de otros culmos unidos por

los rizomas (integración fisiológica) podría incluso ser más importante que las

condiciones de crecimiento de cada culmo individual. El patrón de variación de la

longitud de vida foliar como función de la TTE y el AFEtampoco fue consistente con

los patrones observados en diversas especies vegetales; donde las hojas con longitud

de vida corta tienen una asociación positiva con Ia tasa de transporte de electrones

(TrE), el área foliar específica (AFE) o la concentración de nitrógeno (N) (Reich et al.,

1992). Sin embargo, los niveles de radiación sí afectaron a estas otras tres

características, las cuales variaron según Io esperado de acuerdo a la teoría (Reich et.

al., 1992; 1997). Aunque la longitud de vida foliar no respondió a los patrones

esperados estaría relacionada a otras características de la planta como la tasa neta de

asimilación (TNA)y la capacidad de transporte de agua.

Chusquea ramosüs/ma presentó hojas de tiempo de vida más corto, pero igual o

menor tasa de 1TE y menor crecimiento final comparada con C. tene/la. Sin embargo,

los mayores valores en la TNA,la alta capacidad de transporte de agua y recuperación

a las cavimciones permitirían a esta especie asimilar C durante períodos de tiempo más

largos que C tene/lay de esa manera disminuir Ia longevidad foliar. Otros estudios (Lei

& Koike, 1998) demostraron que las hojas de los bambúes luego de un año comienzan

a mostrar senescencia y a acumular progresivamente grandes cantidades de sílice

(Motomura, 2008), limitando de este modo la capacidad de fotosíntesis. Las hojas de

C. ramos/ss/ma poseen como máximo un año de edad, lo cual sugiere que esta especie

sólo mantendría hojas con actividad fotosintética alta, disminuyendo costos de

mantenimiento de órganos innecesarios. Estudios relacionados con los costos de

construcción y asimilación de C son necesarios a la hora de corroborar dichas hipótesis.
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Ambas especies pudieron aclimatar su capacidad fotosíntética de acuerdo a los niveles

de luz en los que se desarrollaron, lo cual también fue observado en otras especies de

bambúes (Agata et a|., 1985; Kumar et al., 2002). En particular, a niveles altos de

radiación ambas especies de Chusquea incrementaron su capacidad fotosíntética

(medida como tasa máxima de transporte de electrones, TTEmáx) y los niveles de

radiación a Ia cual alcanzaron el punto de saturación. Dicho punto varió entre 240 y

460umol m'2 s'1 para sombra y sol respectivamente, a diferencia de Io observado por

Lei & Koike (1998) para Sasa senanensfs donde Ia 1TEmáx ocurrió a un valor de luz

saturante de 500pmol rn'2 s", para ambas condiciones de radiación Iuminica, y donde

Ia respuesta a la luz se mantuvo igual en las hojas de sol y sombra. La diferencia entre

especies se observó sólo en plantas que crecieron al sol, exhibiendo C. tene/la los

valores mas altos de 'ITE. Las diferencias observadas en los distintos tratamientos de

radiación se mantuvieron tanto cuando se expresó Ia 1TE por unidad de superficie

foliar (mmol*m'2*seg'1) o por unidad de peso (mmol*g"*seg"). Sin embargo, cuando

se expresó Ia capacidad fotosíntética por unidad de peso, las diferencias entre especies

no se mantuvieron; es decir que la capacidad fotosíntética por gramo de hoja fue

similar en C. ram05/35/may C. tene/A9

Los bambúes son especies con metabolismo fotosintético C3 y si bien al igual que en

otros estudios (Lei & Koike, 1998; Motomura et al., 2008; Saha et a|., 2009; Ely, 2009)

los valores de Tl'Emáx expresados por unidad de superficie sugieren que los bambúes

presentan tasas de fotosíntesis bajas en comparación a otras especies, pero al ser

expresados por unidad de peso foliar estos valores pasan a ser significativos. Por

ejemplo, Campanello (datos no publicados) obtuvo valores de 0,57mmol*g'1*s'1 para el

rabo ita (Lonchocarpus leucanthus), 0,9mmol*g"*s'1 para el guatambú

(Ba/fourodena'lz/m r/edefianum) y 2,6mmol*g"*s'1 para el cedro (Cedre/a fi55/7/'5),todas

especies arbóreas que están también presentes en al área de estudio. Los TrEmáx
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expresados por unidad de peso para las dos especies de bambú estudiadas presentan

valores entre 1,4 y 2,0mmol*g‘1*s'1),superiores a los obtenidos en especies arbóreas

de crecimiento lento (L. leucanthus y B. riede/¡anum) y equiparables a los valores de

TrEmáx de C. fiss/l/s, especie de crecimiento rápido. Esta diferencia entre Ia TTE

expresada por unidad de superficie o por unidad de peso se debe a que las hojas de

las bambúseas presentan valores altos de AFEcomparado con otras especies del dosel

y son extremadamente delgadas. Esta propiedad junto con la aparente capacidad

fotosíntética de los culmos conferiría otra ventaja competitiva importante a los

bambúes que crecen en ambientes donde la luz es un recurso limitante.

En general el éxito de las plantas en los ecosistemas boscosos podría ser explicado en

parte por la rápida aclimatación a las condiciones cambiantes de luz y una menor

susceptibilidad a Ia fotoinhibición (Durand & Goldstein, 2001). Cuando los individuos de

C. ramosíssíma y C. tene/la que se desarrollaron bajo distintas condiciones de luz

fueron expuestos a alta radiación, se observó cierto nivel de fotoinhibición en todas las

plantas independientemente del tratamiento en el cual se desarrollaron. Sin embargo,

la velocidad de recuperación de los individuos de C. tene/la que crecieron a la sombra

fue significativamente menor que los individuos de C. ramasLssfina creciendo bajo las

mismas condiciones de radiación. Estos individuos sólo lograron recuperar el 60% del

rendimiento cuántico, evidenciando que C tene/la es una especie más susceptible a la

fotoinhibición y menos eficiente para disipar el exceso de luz (energía) si se desarrolla

bajo condiciones de baja radiación solar comparada con C. ramos/sima. Este mismo

patrón de respuesta a Ia luz se ha observado en otras especies (Barth et a|., 2001;

Durand & Goldstein, 2001; Gatti, 2005).
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La habilidad de las plantas de sotobosque para captar y utilizar la radiación solar de

forma eficiente es un determinante del crecimiento potencial en un ambiente dado

(Givnish, 1988; Chadzon et al., 1996; Durand & Goldstein, 2001). Hasta el momento

poco se conocía sobre estas capacidades y sobre Ia ecología y fisiología de C.

ramos/sima y C. tene/la en su hábitat nativo. AIigual que otras bambúseas (Kobayashi

et al., 2000), las especies estudiadas presentaron distintos morfotipos y respuestas

fisiológicas según si Ia planta creció en sitios con alta o baja radiación solar. En los

sitios con alta radiación, ambas especies de Chusquea desarrollaron plantas más

grandes, con may0r área foliar, más ramificadas y con rizomas bien desarrollados.

Mientras que el patrón contrario se observó en las plantas que crecieron a la sombra.

No existieron diferencias en la asignación de biomasa entre las plantas que crecieron

bajo dos condiciones de qu contrastantes y entre las dos especies. En ambas especies,

tanto al sol como a la sombra, la mayor asignación de biomasa estuvo destinada a los

culmos. Para los bambúes que crecen en el sotobosque este órgano es sumamente

importante para posicionar las hojas en sitios donde puedan recibir la luz de forma más

eficiente y lograr competir exitosamente por este recurso con otras especies del

bosque (Koyama & Ogawa, 1993; Hori et al., 1998; Kobayashi et al., 2000). El rizoma

es también un órgano muy importante porque permite Ia integración de los culmos de

un individuo y la utilización de microhabitals con diferente disponibilidad de recursos,

como alta radiación en claros cuyos fotoasimilados pueden ser transportados para ser

utilizados por hojas que se encuentran por debajo del dosel (Saitoh et al., 2002).

La Tasa de Crecimiento Relativo (TCR) fue similar entre especies y estaria relacionada

positivamente con la radiación, la 1TEmáx y la TI'E medida in situ, dado que fue mayor

en sitios con buena disponibilidad de luz y en plantas con mayores TI'E. La mayor

radiación incrementó de forma notoria la biomasa de las plantas siendo C. tene/la la

especie con mayor biomasa, resultado del mayor crecimiento en el área foliar total
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(Al-T), el largo de culmos y eficiencia en la elongación del mismo. Esto indica que el

crecimiento de las dos especies estudiadas estaría determinado no sólo por la cantidad

de C02 asimilado por unidad de peso foliar, sino también por Ia superficie fotosíntética

total de Ia planta y aparentemente por los costos de construcción de los culmos. Niklas

(1998) sugiere que los tallos (o culmos) huecos son más baratos, más eficientes y que

las plantas que los poseen presentarían mayores tasas de crecimiento. En

concordancia con esta hipótesis, en este trabajo se observó que Ia especie de culmo

hueco, C tene/la, presentó crecimiento mayor a C ramos/sima. Sin embargo, la TCR

por unidad de biomasa foliar fue mayor en C ramos/sima, lo cual podría explicarse

porque esta especie tuvo una TNAmayor que C tene/la. Una mayor TNAle permitiría a

C rampas/ma mantener tasas de crecimiento elevadas a pesar del alto costo de

construcción, principalmente a consecuencia de sus culmos macizos.

Para algunas especies dicotiledóneas del BA, Campanello (2004) observó que existe

una relación positiva entre Ia capacidad de las plantas de suministrar agua a las hojas

y sus capacidades fotosíntéticas. Es decir, aquellas plantas que tienen una actividad

fotosíntética más alta tienen, también, mayor eficiencia en el transporte de agua. Sin

embargo, ambas especies de Chusquea presentaron valores similares en Ia 1TE pero

difirieron en la capacidad de transporte de agua. A su vez C ramos/sima presentó los

valores más altos en conductividad hidráulica foliar (KL)tanto al sol como a la sombra y

una menor susceptibilidad a la cavitación en comparación a C tene/la. Este patrón

estaría también relacionado con la gran área foliar que soporta C tene/la en relación a

la sección transversal del culmo y con la constitución del mismo. Chusquea

ramosisflma posee un culmo macizo con una estructura vascular que favorece Ia

rápida y abundante conducción de agua: numerosos vasos periféricos estrechos y

vasos céntricos bastante anchos (ver capítulo II), por Io que puede considerarse

conductiva a toda la sección transversal del culmo, mientras que en C tene/la, al
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poseer un culmo semi-macizo el área conductiva debe ser estimada mediante la

substracción de la médula hueca del área transversal total del culmo. Este último tipo

de culmo a su vez presentaría mayor posibilidad de ruptura mecánica y riesgo de

interrumpir sus funciones fisiológicas que los tallos macizos (Niklas, 1998). Los valores

de KLobservados en C. ramos/sarna durante este estudio fueron menores a los

registrados p0r Saha et al. (2009) KL: 1,1 i 0,06 x 10“ kg m'1 s'1 MPa". Esta

diferencia podría deberse al tamaño de individuos utilizado durante los diferentes

estudios y consecuentemente al tamaño de vasos, los cuales crecen acorde al

crecimiento en el diámetro del culmo (datos no mostrados). Sin embargo, dichos

valores fueron altos comparados con valores observados en renovales de especies

arbóreas de edad similar presentes en el área de estudio (Villagra, datos no

publicados).

Ambas especies de Chusquea exhibieron pérdida de conductividad y valores altos de

susceptibilidad a la cavitación durante las horas del día de mayor déficit hídrico

(mediodia). Si bien la cavitación observada fue alta, los bambúes tienen la capacidad

de recuperar la funcionalidad de los vasos embolizados mediante presiones positivas

de raíz, como ocurre en Rhwidoc/adum racemiflorum (Cochard et aI., 1994) y en

plantas adultas de C. ramosLssima y Merostachys c/aussen/ï (Saha et al., 2009).

Chusquea ramosLss/ma presentó menor susceptibilidad a la cavitación que C. renal/a,

esto podría ser consecuencia no sólo de un eficiente sistema de transporte y mayores

presiones de raiz sino también a diferencias en la constitución del culmo. Chusquea

ramosLss/ma al presentar un culmo macizo posee mayor porcentaje de tejido

parenquimático, el cual al igual que lo observado en otras plantas (Ce/ba specfosa,

Adansonia dig/tata) podria funcionar como reservorio interno de agua y mitigar las

limitaciones del sistema hidráulico y o participar en el proceso de reparación de vasos

embolizados como se observó en otras especies (Scholz, 2006).
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Desde un punto de vista funcional, C. ramos/597775tiene sistemas de transporte de

agua más eficientes y es menos susceptible a la cavitación que C. tene//a. Esto le

permitiría a Ia primera especie mantener un estado hídrico foliar favorable durante los

pen'odos de déficit hídricos o momentos de alta demanda evaportiva que ocurren

frecuentemente en el área de estudio. Altos potenciales hídricos en C. famosa/¡na

ayudan’an a mantener tasas fotosíntéticas altas. Aunque ambas especies tienen TrE

similares, en un período largo de tiempo C. ramos/sima podria fotosíntetizar más que

C. tene/la. Aunque ambas especies presentaron valores de conductancia estomática

(gs) relativamente más altos de los esperados, éstos disminuyeron al mediodia

conforme a la disminución de conductividad hidráulica y al aumento de radiación y

temperatura, evidenciando el cierre y control estomático por parte de ambas especies.

Los valores de potencial hídrico foliar disminuyeron al mediodía conforme a la

disminución de conductividad hidráulica y a la mayor demanda evaporativa, alcanzando

valores cercanos al punto de pérdida de turgor.

Ill.5Conclusiones

Los resultados de este trabajo sugieren que no sólo los atributos foliares son

importantes a la hora de explicar el éxito y la longitud foliar de una especie, sino que

es necesario considerar y estudiar a las plantas de forma integral (especialmente si

presentan crecimiento clonal). Las altas tasas de crecimiento, en condiciones de

radiación solar alta, estarian asociadas a una mayor capacidad fotosíntética, mayor

área foliar, mejor eficiencia en el transporte de agua y mayor eficiencia en la

elongación de los culmos. La longitud de vida foliar no respondió a los patrones

esperados pero estaria relacionada a otras características de Ia planta como la tasa

neta de asimilación (TNA) y la capacidad de transporte de agua. C ram05/35/7na

presentó hojas de tiempo de vida corto, pero igual o menor tasa de transporte de
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electrones y menor crecimiento final. Sin embargo, los mayores valores en la TNA, Ia

alta capacidad de transporte de agua y recuperación a las cavitaciones evidentemente

permiten a esta especie asimilar C durante períodos de tiempo más largos que C.

tene/la y de esa manera disminuir Ia longevidad foliar. Las hojas de C. ramos/síma

poseen como máximo un año de edad, Io cual sugiere que esta especie sólo mantiene

en Ia planta hojas con actividad fotosintética alta, disminuyendo costos de

mantenimiento de órganos innecesarios.
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Capítulo IV Patrón de floración y reclutamiento de

plántulas de Chusquea ramosissima

|V.1 Introducción

Los bambúes son la subfamilia más diversa de las poáceas, con más de 1.400 especies

distribuidas a Io largo del mundo. Además del importante crecimiento vegetativo, estas

plantas poseen un característico y van'ado comportamiento reproductivo sexual.

Mientras que muchas especies pueden florecer reiteradas veces a Io largo de sus vidas

(Calderón & Soderstrom, 1980), otras son monocárpicas (semélparas) y presentan un

solo evento reproductivo sexual, el cual culmina con la muerte de Ia planta (Janzen,

1976; Veblen, 1982; Taylor et a|., 1991).

En los bambúes el patrón de reproducción sexual puede diferir tanto en el grado o

proporción de individuos florecidos como en el tiempo entre floraciones o el área en

que éstas se producen. Este gradiente de variabilidad abarca desde floraciones

continuas (donde todos los individuos pueden florecer anual o estacionalmente sin la

subsecuente muerte súbita de la planta), hasta floraciones masivas estrictas, donde

todos los individuos florecen y mueren de forma sincrónica (Franklin, 2004; Janzen,

1976; Judziewicz et a|., 1999; Kelly, 1994; Herrera et al., 1998). Ante esta variabilidad,

tradicionalmente se han descnpto tres patrones de floración: gregar/o (o masivo),

esporádica (asincrónico) y continuo (Judziedwicz et a|., 1999; Londoño, com. pers.).

Es masivo o gregario cuando la mayoría de los individuos de una población o

poblaciones florecen a un mismo tiempo (sincrónicamente) en años particulares (a

excepción de unos pocos culmos o genets (individuos) que pueden florecen justo antes
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y después del pico de floración, describiendo una ‘bla de floraciórí) y generalmente

abarcando extensas áreas y varias poblaciones (Campbell, 1985; Judziewicz et al.,

1999; Franklin, 2004). Mientras que un patrón asincrónico (esporádico) ocurre cuando

el evento es no gregario e involucra sólo algunos genets de una o varias poblaciones

(Gadgil & Prasad, 1984; Campbell, 1985; Judziewicz et al., 1999). Este tipo de floración

incluso no necesariamente implica la muerte de los genets (Judziewicz et aI., 1999) y

puede afectar a genets aislados o solo culmos o ramets de distintos genes. Con lo cual

y de acuerdo a Judziewicz et al. (1999), la clasificación de especies como

monocárpicos/policárpicos tampoco sería una cuestión simple y clara, ya que en

muchas especies de bambúes clasificados como monocárpicos algunos individuos

mueren mientras otros no. A diferencia de las floraciones masivas, las floraciones

asincrónicas han sido escasamente documentadas (pero ver, Campbell, 1985; Isagi et

aI., 2004).

Independientemente de Ia clasificación utilizada, en la literatura todavía existen ideas

contradictorias en relación al significado ecológico y evolutivo de los patrones de

floración. Para Janzen (1976) la sincronía es producto de Ia selección estabilizadora,

debido a Ia predación intensa de las semillas cuando éstas son escasas (inicio y

finalización del pico de la floración) (hipótesis saciación-predación). Mientras que otras

hipótesis adjudican un beneficio de la floración masiva al incrementar las posibilidades

de fecundación durante la polinización por viento (Kelly et al., 2001; Koenig & Ashley,

2003). Keeley & Bond (1999) sugieren en cambio que la muerte sincrónica de las

plantas adultas pueden promover y facilitar eventos de fuego, los cuales crearían

claros en el bosque para que se desarrollen las nuevas generaciones de bambú. Más

recientemente Franklin (2004) sugirió que en los bambúes la floración sincrónica y

masiva es el carácter ancestral, y que, esa sincronía puede interrumpirse y

fragmentarse en el tiempo, pero se renueva por especiación alocrónica y dispersión.
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Incluye a Ia predación y a los beneficios de Ia polinización por viento como las fuerzas

selectivas que mantienen dicha sincronía. Si bien es extenso el número de hipótesis

que intentan explicar los eventos sincrónicos y masivos de floración, la naturaleza de

este fenómeno es aún compleja, y es posible que sean muchos los factores

ambientales y componentes fisiológicos y genéticos que influyen sobre la misma.

El período entre eventos de floración también difiere entre especies. Muchas especies

de bambú permanecen en estado vegetativo por unos pocos años antes de florecer,

mientras que otras Io hacen por cerca de 100 años (Janzen, 1976). Durante Ia floración

masiva los bambúes producen grandes cantidades de semillas, registrándose en

algunos casos más de 1 millón de semillas ha"1(Janzen, 1976; Gadgil & Prasad, 1984;

González & Donoso, 1999). La regeneración de los bambúes a través de la germinación

de dichas semillas, como así también el crecimiento de los renovales, varía

espacialmente en los bosques y podría verse afectada por la cobertura del dosel

arbóreo (e.g., Nakashizuka, 1988; Taylor et a|., 2004). En los bosques donde los

bambúes constituyen un componente importante del sotobosque, su floración y muerte

puede ocasionar profundos efectos en Ia estructura y dinámica de las comunidades de

plantas (Young, 1991; Taylor & Qin, 1992; González et a|., 2002; Martins et a|., 2004;

Taylor et aI., 2004; Holz & Veblen, 2006; Caccia et al., 2009) y también en la dinámica

de las poblaciones de animales que obtienen alimento y refugio en estas plantas

(Janzen, 1976; Krater, 1997; Gallardo & Mercado, 1999; Bodratti et aI., 2006;

Kitzberger et aI., 2007). A pesar de la importancia que tienen los bambúes

monocárpicos en las regiones neotropicales, existe muy poca información sobre la

dinámica de sus poblaciones y el impacto que éstas tienen en la estructura y

funcionamiento de los bosques; incluso se desconoce si estas poblaciones luego de Ia

floración y muerte pueden recuperase.
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Chusquea ramosíss/ma (Lindman) es una especie de bambú Ieñoso monocárpico

dominante en el Bosque Atlántico semideciduo (BAs) (Campanello et a|., 2007a).

Presenta una amplia distribución la cual comprende el centro norte y este de Brasil, el

noreste de Argentina, este de Paraguay y norte de Uruguay (Clark, com.pers.;

Judziewicz et al., 1999). Se caracteriza por presentar culmos con entrenudos sólidos y

generalmente erectos o apoyantes; pudiendo compOrtarse de modo ‘trepador

facultativó para alcanzar la copa de los árboles y competir por la luz. Esta especie de

bambú coloniza de manera agresiva los claros y áreas abiertas dentro de los bosques,

en donde forma matas impenetrables que inhiben la regeneración de árboles e impiden

la cicatrización de claros (Campanello et aI., 2007a). En el año 2001, C ram05/35/777a

comenzó a florecer en el BASdel noreste de Argentina. Considerando la abundancia de

esta especie y su efecto negativo sobre la vegetación, estudiar diversos aspectos sobre

su floración se vuelve extremadamente importante a la hora de entender e interpretar

el rol de C ramosEs/ma en Ia dinámica de este bosque. EI tiempo necesario para la

recuperación de las poblaciones de bambú después de su muerte por floración puede

ser un factor determinante en la dinámica de este ecosistema.

Los objetivos principales de este capitulo fueron describir el patrón de floración de

esta especie, determinar el ciclo de floración y estudiar la demografia de las plántulas

del bambú que se desarrollaron luego de su floración y muerte. Otro de los objetivos

fue conocer si C. ramos/sima podria re-colonizar las áreas florecidas y por Io tanto

presentar mecanismos que le permitan auto-perpetuarse en sitios donde era

dominante antes de Ia floración. La hipótesis de trabajo establece que C ramos/597m

presenta una floración masiva y sincrónica, la cual resulta en una gran producción de

semillas y consecuentemente en una alta cantidad de plántulas de bambú. La

subsiguiente muerte de la generación parental de C. ramos/sima constituirá una
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“ventana” de oportunidad para el desarrollo de Ia nueva generación de bambú

permitiendo la re-colonización del área que dominaba previo a su floración y muerte.

IV.2Materiales y Métodos

EI estudio se llevó a cabo en el Bosque Atlántico semideciduo de la provincia de

Misiones, Argentina (para mayores características del área ver capítqu I). Por

cuestiones de logística y para abarcar un área mayor de bosque se utilizaron dos sitios

de estudio: el primero se localizó en una propiedad privada (La Elina) donde se

conserva una importante porción de bosque nativo, localizada a 32km en línea recta

del Parque Nacional Iguazú (Figura IV.1). En este sitio se utilizó una parcela

permanente de 1 ha. para el desarrollo de este trabajo, Ia cual fue elegida al azar entre

varias parcelas permanentes instaladas desde el año 2000 por el grupo de trabajo del

Laboratorio de Ecología Funcional de la Universidad de Buenos Aires. Estas parcelas se

instalaron para realizar trabajos de investigación sobre ecología, dinámica, manejo y

aprovechamiento del bosque nativo. EI otro sitio permanente de estudio se ubicó

dentro del área intangible del Parque Nacional Iguazú (Figura IV.1). Ambos lugares

presentaban extensas áreas de bosque con una cobertura abundante de C.

ramOS/SS/maen distintos estados reproductivos (estado vegetativo, en floración o

muerta por floración). Los dos sitios presentaron características similares y fueron

sometidos a extracción selectiva de árboles en el pasado. Las especies de árboles

dominantes en estos bosques son Ba/fourodendran riede/Ianum (Engl.) Engl.

(Rutaceae), Nedandra megapotam/‘ca (Spreng.) Mez (Lauraceae), Bastard/ops/s

dans/flora (Hook. & Arn.) Hassler (Malvaceae), Cedre/a fissi/¡s Vell. (Meliaceae),

Patagonu/a americana L. (Boraginaceae) y Lonchocarpus leucanthus Burkart

(Fabaceae) entre otras. Las Iianas son abundantes particularmente en claros y sitios
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disturbados (Campanello et a|., 2007b, Campanello et al., 2009). Los distintos estudios

y variables medidas se describen a continuación:

Simbolos

Áreas de planlas florecidas
I Áreas con anias no-florecidas
1VR101 (2001-2005)
2. Camino a Apepú (200843resente)
3. Cataratas (mos-presenta)
4VSendero Macuco y Jacaratiá

(NOS-presente)
5. Repetidora (2006-2007)
6..Perobal San Jorge (200+presente)
7. La Elina (20014005)
m Transecta de muestreo

PARAGUAY

[-2.60'

Figura IV.1 a) Localización del área de estudio en la provincia de Misiones
(Argentina). En gris oscuro se muestran las áreas con bosque nativo correspondientes
al Parque Nacional Iguazú (PNI), el Parque provincial Urugua-i' y la propiedad privada
La Elina. Los cuadros con números indican los sitios florecidos (blanco) y no florecidos
(negro) monitoreados entre el 2001 y 2009. El período de floración observado por sitio
se indica entre paréntesis. b) Se muestra Ia localización de las 20 parcelas
permanentes a Io largo de la RN101: parcelas florecldas (blanco) y no florecidas
(negro) y el área por donde se realizaron las transectas de muestreo.

Patrón de floración

El patrón de floración de C. ramosBs/ma a escala local se estudió en la propiedad

privada La Elina dentro de una parcela permanente de 1ha (Figura IV.1a). En dicho

sitio, la floración comenzó hacia finales del año 2001. Dentro de la parcela permanente

se establecieron 25 sub-parcelas de 4m2distribuidas en forma regular cada 20m. Una

vez por año, durante los años 2002, 2003 y 2004 se contaron el número de culmos
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florecidos (categoría que incluyó culmos con flores, frutos o muertos aún en pie) y

culmos no florecidos de C. ram05/35/maque enraizaban dentro de cada sub-parcela. En

el año 2008 se contó nuevamente el número de culmos enraizados y los renovales de

C. famosa/ma establecidos (plántulas de tamaño mayor a 30cm) dentro de las sub­

parcelas.

Para estudiar el patrón espacial de floración a una escala más amplia, en diciembre de

2004 dentro del Parque Nacional Iguazú (PNI) se establecieron al azar 15 transectas

de 100m paralelas a picadas’ abiertas dentro del bosque que abarcaban un recorrido

total de 25km dentro del PNI (Figura IV.1b). En dichas transectas, mediante el método

de linea de intercepción, se midió Ia cobertura de culmos vivos y culmos

florecidos/muertos de C. ramos/sima y de otra vegetación. Adicionalmente 20 sitios de

distinto tamaño (1 a 3ha) fueron visitados periódicamente (cada 6 meses) para

monitorear la ocurrencia de floraciones (Figura IV.1a). En algunos de estos sitios se

contabilizó el número de culmos florecidos en 1m2 (Cu), de los cuales se seleccionaron

también al azar 4 culmos, a los que se Is registró el número de nudos totales por

metro. Se utilizó solamente 1 metro de culmo ya que el tamaño de los culmos de esta

especie varia desde pocos centimetros hasta 30 metros (Montti obs. pers.). Del total de

nudos presentes se eligió al azar tes o cuatro nudos (Nu) y se contó el número de

ramas fértiles con espigas o espiguillas presentes (Infl: inflorescencias). Por otra parte,

de diez inflorescencias presentes en cada rama se contó el número de flores (Fl), las

cuales eran pequeñas y están adaptadas a Ia polinizaciónp0r viento. Se utilizaron estas

variables para estimar de forma indirecta el número de flores por hectárea por metro

de culmo (Flores/ha). La espiguilla es la unidad básica en la ¡nflorescencia de las

gramineas; de una manera amplia se puede definir inflorescencia como un conjunto de

' Picadas: denominación local que se utiliza para nombrar a los pequeños senderos realizados dentro de la
selva y abiertos a machete.
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espiguillas. La espiguilla consiste de una serie de brácteas sobrepuestas y dísticas;

estas brácteas pueden o no albergar flores (Foto 4.1)

Posteriormente se colectaron 3.251 semillas para determinar el tamaño medio de las

mismas y la viabilidad de las semillas (%VS) medida de forma indirecta y rápida. Por

ello se consideró viable a una semilla cuando presentaba endosperma duro y sin signos

de degradación. Según González y Donoso, (1999), las semillas no viables de bambú

pueden corresponder a aquellas sin endosperma o huecas. Con esa variable y las

anteriormente mencionadas se estimó el número de semillas potencialmente viables

por hectárea por metro de culmo (Semillas viables por metro de culmo/ha), asumiendo

que cada flor tiene el potencial de desarrollar una semilla (Foto 4.1).

Flores/ha: n" Inf/ Cu/ha= Cu*Inf*F/*JÜ"

Semi/las viablespor metro de calma/ha: n ° SV/ mtr de Cu/ha: %5l/*Cu*1nf*F/*10‘

Para determinar el ciclo de floración (tiempo entre floraciones sucesivas) de C.

ramos/55km se investigaron eventos pasados de floraciones mediante revisión de la

información publicada, registros de especímenes en herbarios nacionales e

internacionales y entrevistas a pobladores locales (chacareros, integrantes de

comunidades aborígenes, personal de áreas protegidas y pobladOres antiguos de la

zona).

Demografía de plántulas de bambú

La demografía de plántulas de bambú gerrninadas luego del evento de floración fue

estudiada durante los años 2003 a 2005 en 10 parcelas permanentes de 50x50m

situadas dentro del PNI en lugares donde el bambú era denso y estaba florecido; y en
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otras 10 parcelas que fueron localizadas en sitios con bambú vivo y utilizadas como

control (Figura IV.1b). Dentro de cada parcela se establecieron al azar 12 sub-parcelas

de 1m2 (en total 240 sub-parcelas de 1-m2). Cada una de ellas fue visitada

periódicamente cada 4 meses desde agosto de 2003 hasta abril de 2005, y se registró

el número de plántulas de bambú. Cada una de estas plántulas se identificó con un

señalador de diferente color según la fecha en Ia cual dicha plántula emergió (logrando

asi identificar las diferentes coh0rtes) (Foto 4.2). Cada mes se registró Ia germinación,

la mortalidad y el tamaño de todas las plántulas presentes en Ia sub-parcela.

Análisisestadístico de los datos

La densidad inicial de plántulas por cohorte fue comparada usando un ANOVAde una

vía y Ia densidad dentro de cada cohorte mediante un análisis de medidas repetidas.

Hacia el final del estudio (luego de 12 meses) se comparó el número de plántulas vivas

y muertas entre cohortes (C1, C2, C3, C4) mediante una tabla de contingencia de (2 x

4) utilizando el estadístico de Chi-cuadrado (x2).

IV.3Resultados

Patrón de floración

El mayor porcentaje de floración (pico de floración) en La Elina ocurrió durante los

años 2003-2004, donde florecieron más del 60% del total de culmos por hectárea

(Tabla IV.1). Sin embargo, durante todos los años estudiados se observó una

proporción alta de culmos no florecidos, los cuales se encontraban entremezclados con

los culmos en estado reproductivo. La densidad de culmos no florecidos para el año

2008 fue de 12.600 culmos ha"; similar al lo observado durante el año 2002 y 2003
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(Tabla IV.1); excepto que en el año 2008 no se registraron culmos florecidos en dicha

parcela.

Del total del área muestreada en el PNI durante el 2004, sólo el 8,5% de Ia línea de

intercepción estuvo ocupada por C. ramosíssíma en estado reproductivo, mientras que

el 52,5 % de Ia transecta interceptó culmos en estado vegetativo (vivos).

Consecuentemente, sólo un 14,9% del total de la cobertura de bambú (i.e., 61%) fue

afectada por el evento de floración que comenzó en el año 2001 dentro del PNI. EI

tamaño de los parches florecidos (áreas con plantas de bambú con alta proporción de

culmos florecidos) medidos con GPS a ambos lados de Ia transecta varió entre 4m2 y

1ha.

EIevento de floración observado periódicamente en los 20 sitios desde el 2001 al 2009

tuvo una duración de 3 a 5 años por sitio, pero se observó que a una escala más

amplia Ia floración'de C. ramos/sima no ocurrió de forma simultanea en todos los

sitios, y en muchos de estos sitios no se registró ningún evento de floración durante el

período de observación (2001 al 2009) (Figura IV.1). Del total de semillas revisadas

sólo el 5% presentó endosperrna con Io cual se estimó un total aproximado de 435.829

semillas potencialmente viables por hectárea por metro de culmo. El tamaño de estas

semillas varió entre 0,4 y 0,6 crn de largo (Foto 4.1e).

La información compilada en la Figura IV.2 (para más detalles ver Anexo 4.1) mostró

un ciclo de floración irregular para la especie a Io largo del área de estudio. Los

registros fueron mayormente localizados en Ia provincia de Misiones (Argentina) pero

algunos fueron observados en la provincia de Corrientes (Argentina), en Paraguay,

Boliviay en el sur y este de Brasil. Dentro del PNI y en sitios relativamente cercanos,

se registraron 4 eventos de floración bien definidos durante los años: 1944 a 1947, en
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1972, desde el 1995 al 1997 y desde el 2001 al 2009 (Figura IV.2). Durante todos esos

años se registraron además especimenes en estado vegetativo.

Tabla IV.1 Densidad total y porcentaje de culmos de Chusquea ramosis‘s/maflorecidos

y no-florecidos en una parcela permanente de 1ha en La Elina, censada desde año

2002 al 2008. Los culmos fl0recidos incluyeron cuimos con flores, con frutos o muertos

por floración.

Culmos no-florecidos Culmosflorecidos

Años Densidad de % cuimos Densidad de % culmos
cuimos cuimos

(culmos ha“) (culmos ha")

2002 13.200 64,0 7.400 36,0

2003 12.600 36,0 17.900 64,0

2004 3.600 30,3 8.300 69,7

2008 12.600 100 0 0 .
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Años

V Registros colectados dentro del PNIy áreas cercanas
Registros colectados en otras áreas de Ia provincia de Misiones

El Registros colectados en Brazil, Paraguay y Bolivia
C Registros de especimenes no-florecidos

Figura IV.2 Registro de floraciones de C. ramosLss/maobtenidas a partir de material
de herbario y observaciones de pobladores locales y personales entre los años 1893 y
2008. Se indica la fecha y el lugar de colección.

Demografía de plántulas de bambú

En agosto de 2003 la densidad de plántulas de bambú dentro del PÑI fue de 1,67 a:

0,31 individuos m'z, y disminuyó a 0,66 :t 0,17 individuos m‘2en agosto del 2005. No

se observaron nuevas cohortes de plántulas luego de agosto de 2004. En total se

identificaron 4 cohortes diferentes: C1, C2, C3 y C4 las cuales corresponden a las

plántulas germinadas antes de agosto de 2003, entre septiembre y diciembre de 2003,

entre enero y abril de 2004, y entre mayo y agosto de 2004, respectivamente. En las

parcelas control (donde el bambú estaba vivo y no habia florecido) no se registró

ninguna plántula durante los años de estudio. La densidad inicial de plántulas por

cohorte fue diferente entre las cohortes (Fa, 35): 16,8, p < 0,001), disminuyendo desde

C1 hacia la cohorte C4, la primera y Ia última cohorte respectivamente (Figura IV.3a).

En cada cohorte se registró una significativa disminución en la abundancia de plántulas

a lo largo del tiempo debido a mortalidad (C1: F (6,54): 20,7, P < 0,001; C2: F (5,45):
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16,2, p < 0,001; C3: F(4,35)= 5,09, p < 0,01 y C4: FG, 27)= 9,00, p < 0,01). En todas

las cohortes el mayor porcentaje de mortalidad (40-60% dependiendo de Ia cohorte)

se registró durante los primeros 4 meses de emergencia de las plántulas. Al final del

período de muestreo sólo el 10-20% del número inicial de plántulas por cohonte

sobrevivió (Figura IV.3a).

Se observó una relación lineal entre el logaritmo de la tasa de supervivencia y la edad

(expresada en escala aritmética) (Figura IV.3b), la cual indicó que las plántulas de C.

ramosissima presentan una alta probabilidad de muerte durante los estadios

tempranos de desarrollo. Las pendientes de las curvas fueron abruptas para las

cohortes C3 y C4 comparadas con las cohortes más antiguas (C1 y C2) (Figura IV.3b),

y el porcentaje de plántulas sobrevivientes al final del estudio dependió de la cohorte

(x2: 15,52, d.f. = 3, p = 0,001). Las cohortes más antiguas (C1 y C2) presentaron

mayores tasas de supervivencia que las cohortes más jóvenes (C3 y C4) (Figura IV.3b).
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Figura IV.3 (a) Densidad de plántulas de Chusquea ramos/sima para 4 cohortes en
función del tiempo durante el evento de floración ocurrido en el PNI. (b) Curva de
supervivencia (log 10 lx)de las 4 cohortes. Las cohortes C1, C2, C3 y C4 corresponden
a las plántulas germinadas antes de agosto de 2003, entre septiembre y diciembre de
2003, entre enero y abril de 2004, y entre mayo y agosto de 2004, respectivamente.
Los símbolos correspondientes a cada cohorte se indican en el gráfico.
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Una alta variabilidad en el tamaño (altura y números de culmos por plántula) fue

observada en las plántulas pertenecientes a una misma cohorte (Figura IV.4, Foto 4.3).

Una gran proporción de plántulas (>40%) pertenecientes a las cohortes C2, C3 y C4

fueron clasificadas dentro del grupo de menor tamaño (<30cm). Alrededor del 40% de

las plántulas de las cohortes más antiguas (C1 y C2) presentaron un tamaño mayor a

60cm de alto luego de 25 y 18 meses de crecimiento respectivamente. Las plántulas

mayores a 40cm presentaron en general entre 2-5 culmos, una raíz principal de 10cm

de largo aproximadamente y raíces secundarias de entre 15 a 30cm de largo luego de

un año de emergencia (Foto 4.3)
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Figura IV.4 Distribución de frecuencia de las plántulas de C. ram05/35/ma en las
distintas clases de tamaño para cada una de las 4 cohortes medidas en agosto de
2005. Las cohortes C1, C2, C3 y C4 corresponden a las plántulas germinadas antes de
agosto de 2003, entre septiembre y diciembre de 2003, entre enero y abril de 2004, y
entre mayo y agosto de 2004, respectivamente. Las barras indican las diferentes clases
de tamaño.
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IV.4Discusión

Las floraciones y muertes de los bambúes pueden ocasionar profundos cambios no

sólo en la estructura y dinámica de las comunidades de plantas (Taylor & Qin, 1992;

González et al., 2002; Martins et al., 2004; Taylor et al., 2004; Holz & Veblen, 2006) o

en Ia dinámica de poblaciones de animales que obtienen alimento y refugio en estas

plantas (Janzen, 1976; Krater, 1997; Gallardo & Mercado, 1999; Bodratti et al., 2006;

Kitzberger et al., 2007); sino también en la dinámica y permanencia de la propia

especie (Wang et al., 2007). El bambú C. ramos/sima sería una especie capaz de

recuperarse luego de un evento de floración y auto-perpetuarse en los sitios

previamente ocupados por ella; Io cual también ha sido observado en otras especies de

bambúes (Nelson, 1994; Taylor et al., 2004; Abe et al; 2005; Muñoz & González,

2009).

A escala local (1 a 3ha), la mayoría de los culmos florecieron en un período de 3 a S

años. Pero simultáneamente culmos florecidos y no florecidos comparten un mismo

espacio (en las sub-parcelas de 4-m2). A escala mayor (escala de paisaje) sin embargo,

y contrario a lo esperado, la floración no fue sincrónica. Sitios fl0recidos y con bambú

vivo fueron observados simultáneamente desde el comienzo de la floración en 2001

hasta la actualidad (noviembre 2009), lo cual refleja una variación en la periodicidad

entre genets o grupos de genets de bambú y quizás entre distintas poblaciones. Estas

diferencias (sincrónico a escala local y asincrónico a escala de paisaje) en el patrón de

floración de C ramasLss/madependería de la escala espacio-temporal de estudio, con

lo cual se hace difícil clasificar el patrón observado en C ramos/sima dentro de los

patrones descriptos en la literatura. El patrón sincrónico (o gregario=masivo) descripto

para muchas especies de bambúes involucra Ia floración de todos los culmos y/o

individuos en un intervan regular y definido ocurriendo en extensas superficies
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(Janzen, 1976; Veblen, 1982; Campbell, 1985; Taylor et a|., 1991; Makita, 1992;

Donoso et aI., 1993; González & Donoso, 1999; Sanguinetti & García, 2001; Franklin,

2004; Giordano et aI., 2009). Makita (1998) sugiere que el crecimiento clonal podría

jugar un rol importante a la hora de determinar el patrón de floración. En Asia, las

especies de bambúes tropicales con rizomas simpodiales, tienden a florecer a un

intervalo relativamente corto y de forma asincrónica. Por ejemplo, Isagi et a|., 2004

observó la floración asincrónica de Phy/lostachys pubescens en Japón, donde distintos

genotipos florecidos y no florecidos se encontraban mezclados. Mientras que en

bambúes templados donde predomina el sistema rizomatozo monopodial es común

observar floraciones sincrónicas con intervalos largos entre dichos eventos. Chusquea

ramosfis/‘ma presenta rizomas amfimorfos los cual es consistente con la presencia de

culmos florecidos y no florecidos en un mismo espacio y con un período relativamente

prologando de floración en el norte de Argentina. Chusquea es el género más diverso

de bambúes (Clark, 1996; 1997) y en otras especies del género, a escala de paisaje, se

han observado variaciones en la periodicidad de los eventos de floración entre

poblaciones (Clark, com. pers.; Ely, com. pers.; Judziewicz et a|., 1999). La cobertura

continua y Ia amplia distribución de C mmOS/sS/maen la provincia de Misiones hace

dificil distinguir las diferentes poblaciones de esta especie (las cuales a su vez se

componen de múltiples genets). Por lo tanto futuros estudios donde se utilicen

evidencias moleculares son necesarios a la hora de conocer si diferentes genets de C.

ramos/sima florecidos corresponden a poblaciones diferentes.

Para explicar el éxito de C. ramos/sima en estos bosques es necesario entender el

patrón de floración a diferentes escalas espaciales. A escala local, esta especie

mantendría individuos o clones vivos con rizomas activos los cuales contribuyen a la

producción de nuevos culmos, mientras que las nuevas generaciones de plántulas de

bambú intentan establecerse en las áreas vacantes luego de la muerte del bambú. A
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escala mayor (escala de paisaje), las disüntas áreas con bambú (quizás poblaciones

diferentes) entran en reproducción sexual a diferentes tiempos asegurándose así

diversas y adecuadas condiciones ambientales a la hora de la producción de semillas.

En el área de estudio, si bien las precipitaciones se encuentran distribuidas a lo largo

del año, frecuentemente se observan cortos períodos de sequías; por ejemplo

Campanello et al (2007a) y Montti (capítulo V) registraron potenciales hídricos del

suelo por debajo de los -2MPa. Las semillas de los bambúes tropicales y subtropicales

carecen de dormancia (Bellairs et al., 2008), y por lo tanto la baja disponibilidad de

agua en el suelo podría resultar en una inhibiciónde la germinación o en altas tasas de

m0rtalidad en las nuevas generaciones.

Para la mayon'a de los bambúes americanos los ciclos de floración rondan los 30-40

años (Judziewicz et al., 1999). Sin embargo, en las distintas especies del género

Chusquea el tiempo entre floraciones y la proporción de la población involucrada es

muy variable y en Ia mayoría aún no ha sido determinado (Judziewicz et al., 1999). La

existencia de registros anecdóticos y la baja periodicidad en la ocurrencia de las

floraciones complican aún más esta determinación. Para C. ramos/sima el registro de

fl0raciones más antiguo data de 1893 (Duda, 1938) para Brasil, mientras que el más

reciente fue observado en Argentina durante el año 2009. A una escala temporal y

espacial grande, donde incluso se tuvieron en cuenta registros de los países vecinos, la

floración de C. famosa/ma ocurrió frecuentemente desde los comienzos del siglo

pasado. Dutra (1938) estimó que el período entre eventos reproductivos de Ia especie

(ciclos de floración) ocurre cada 23 años. Es posible que los registros observados

desde 1995 a 1997 dentro del PNI correspondan al inicio de Ia evidente floración

ocurrida desde 2001 en esa misma área, lo cual apoya la idea de que el ciclo de

floración podria ocurrir cada 23 años. Esto predeciría un próximo evento de floración

para la década del 2020 en el PNI. Sin embargo, estimar correctamente la frecuencia
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de la fl0ración basándonos en registros de herbarios no fue posible debido a que los

registros disponibles no son originados de una misma población y/o cohorte. En otras

especies de bambúes nativos presentes en la zona y cuyo patrón de floración es

gregario (Merostachys clausen/á Guadua chacoens/s, Guadua tri/m)Ia frecuencia entre

eventos es más fácil de determinar y por Io tanto conocida (Parodi, 1955; Londoño &

Peterson, 1992). En el caso particular de M. c/aussenfi, Ia cual es muy abundante en el

área, las floraciones ocurren cada 30 años. Esta información es corroborada por los

pobladores locales (integrantes de Ia comunidad Mbya guaraní com. pers.) ya que la

misma resulta en la pérdida de un recurso importante para estas personas. Chusquea

ramosíss/ma es también un recurso importante de las comunidades guaraníes (Keller,

2001); sin embargo, al no exhibir un patrón de floración masivo los eventos

reproductivos son consecuentemente poco recordados por estos pobladores ya que

continúan teniendo material disponible para usar.

La mayor abundancia de plántulas de C. ramos/sima observada en el año 2003 podría

ser el resultado de la producción de un gran número de semillas ocurrida durante el

2002 y 2003, y/o a una mayor proporción de semillas viables durante esos años. En

otras especies de bambúes se registró que la mayor proporción de semillas viables

coincidía con el momento de mayor producción (Donoso et al., 1993). En el PNI la

densidad de plántulas de C ramas/sima fue de 1.670 individuos ha", una densidad

baja en comparación a Ia observada para Chusquea cu/eou, una especie congenérica

presente en bosques templados, con un patrón gregario de floración (cerca de 1-6

millones de individuos ha", González et al., 2002; Marchesini, 2006). Este contraste en

la producción de plántulas puede ser consecuencia de la diferente cantidad de semillas

viables producidas y del grado de sincronia de la floración. Acorde con otros estudios

sobre viabilidad de semillas en bambúseas, C. famosas/iria presentó también una baja

viabilidad. En los bambúes es común que exista una baja producción de frutos o
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semillas viables, sin embargo la razón para que ello ocurra es aún desconocida

(Soderstrom & Calderón, 1979; Olmos, 1996; Judziewicz et al., 1999,). Por lo cual se

especula que podrian existir daños en las flores por infecciones de larvas o insectos

(Judziewicz et al., 1999) o algún mecanismo de incompatibilidad que impida Ia

autofecundación (Gonzáles & Donoso, 1999; Horn & Clark, 1992) o posibilite el

desarrollo de embriones genéticamente anormales (Stephenson, 1981). Las plántulas

de C. ramos/sima presentaron además una alta tasa de mortalidad durante los

primeros estadios de vida, acorde a lo observado en otras especies de bambúes

(Makita, 1992; Judziewicz et al., 1999), no obstante, 39.5% del total inicial lograron

establecerse (aproximadamente 660 plántulas ha"). La gran mortalidad observada

(sobre todo en las cohortes más jóvenes) podría ser consecuencia de una fuerte

competencia intra e interespecíflca.

La gran variabilidad en el tamaño de las plántulas pertenecientes a una misma cohorte

podn'a reflejar las diferencias en las características de la vegetación y condiciones

microclimáticas del sitio, similar a Io observado en Sasa ka176/75/3'(Makita, 1992). En

especies de bambúes templados (C. cu/eou y Sasa kur/ïensis) se registró una

producción de 1 culmo por plántula por año y se estima que se necesitarian al menos

15 años para alcanzar el tamaño final (Makita, 1992; Pearson et aI., 1994). Otros en

cambio, consideran que son necesarios un mínimo de entre 3 y 7 años para que un

bambú Ieñoso alcance su tamaño adulto a partir de una semilla (Judziewicz et al.,

1999). La gran proporción de plántulas de C. ram051'55/macon más de 60cm de altura

y con más de un culmo por planta luego de 1 año de crecimiento, sugiere una alta tasa

de crecimiento para la especie y por lo tanto se espera que el tiempo para re-colonizar

el área, luego de la muerte por floración, sea más corta en comparación a la observada

en bambúes de clima templado (aproximadamente 10 años en el caso de C. cu/eou,

Muñoz & González, 2009). Además de la reproducción sexual, los sitios vacantes por la
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muerte de C ramosíss/ma podrían ser colonizados por individuos vivos de esta especie

mediante crecimiento vegetativo horizontal o por otras plantas herbáceas (Campanello

et a|., 2007a; Montti, capitulo VI). Incluso, la tasa de recuperación del bambú podría

ser espacialmente variable y estar influenciada por el estado del dosel y la composición

y densidad de otras especies del bosque (Taylor et al., 2004).

IV.5Conclusiones

Los estudios sobre las floraciones de los bambúes son escasos y este trabajo provee

nueva información sobre una de las especies más importante del Bosque Atlántico

semideciduo. Las plántulas de C. ramos/5517775germinan rápidamente luego de la

floración y muchas logran establecerse exitosamente. Incluso no todos los culmos de la

especie mueren durante el evento reproductivo pudiendo así re-colonizar los sitios

florecidos. Para C. ramossís/ma presentar una floración asincrónica sería una ventaja

ecológica que promueve Ia permanencia de Ia cobertura del bambú en los claros y

sitios disturbados en extensas áreas, Io cual es un proceso y un fenómeno importante

relacionado a Ia dinámica y la abundancia de esta especie en el Bosque Atlántico

semideciduo. Las fuerzas selectivas que explican el patrón de floración masivo son aún

poco conocidas, incluso hasta poco satisfactorias para muchas especies de bambúes,

las cuales exhiben una diversidad enorme de patrones de floración (Gielis, 1999). De

acuerdo a Janzen (1976), Ia predación de semillas es mayor en los momentos donde la

producción de las mismas es escasa. Con lo cual las semillas producidas durante el pico

de floración logran escapar a Ia predación, y dar origen a una cohonze de plántulas de

edad similar que manifestarán el mismo intervalo de crecimiento vegetativo que sus

parentales, manteniendo así Ia sincronia. En el caso de C ramos/sima, las semillas son

muy pequeñas (0,4-0,6 cm) y probablemente menos consumidas por los predadores si

las comparamos con la predación que pueden sufrir otros bambúes presentes en el
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área, los cuales manifiestan un patrón de floración masivo (Merostachys c/ausen/ y

Guadua CháCOE/‘IS/S)y tienen semillas de mayor tamaño (>1 cm). Es por lo tanto

plausible que el patrón asincrónico desarrollado en C. ramos/sima esté relacionado

con la ausencia de un predador. Observaciones y experimentos adicionales son

necesarios a la hora de comprender y explicar las fuerzas de selección que han llevado

a Ia pérdida de la sincronía en la floración de esta especie.
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Capítqu VCondiciones microambientales y dinámica de

nutrientes en el Bosque Atlántico semideciduo durante la

floración y muerte del bambú leñoso Chusquea

ramosissima

V.1 Introducción

Las bambúseas son en muchos ecosistemas un componente abundante del sotobosque

pudiendo en muchos casos afectar la productividad y Ia diversidad de los mismos

(Judziewcz et a|., 1999). Varios estudios han descripto el rol de estas especies en la

estructura y dinámica del bosque (Veblen, 1982; Oliveira, 2000; Tabarelli & Mantovani,

2000; Griscom & Ashton, 2003; 2006; Wang et al., 2006; Campanello et al., 2007a) y

su influencia en aspectos ambientales puntuales como el ciclaje de nutrientes, Ia

fertilidad o la disponibilidad de agua en el suelo (Rao & Ramakrishnan, 1989; Triphati

& Singh, 1994; Singh & Singh, 1999; Takahashi et a|., 2003; Embaye et a|., 2005;

Tripathi et al., 2005). El impacto de las bambúseas en regiones neotropicales, sin

embargo, no ha sido tan estudiado como en otras regiones donde el impacto

ecosistémico de estas especies es también muy importante.

En los ecosistemas boscosos las condiciones microambientales del estrato inferior

(sotobosque) no son constantes y están generalmente asociadas a Ia cantidad de luz

que llega a la superficie del suelo, la cual presenta incluso una alta variabilidad

espacio-temporal (Chadzon et a|., 1984; Van Damm, 2001). Uno de los factores que

influye en la cantidad de luz es el estado y la composición de Ia cobertura vegetal. Por

Io que, cambios asociados a modificaciones de Ia vegetación podrían producir también
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variaciones a diferentes escalas en el ambiente, como por ejemplo cambios en las

amplitudes térmicas, liberación de recursos (agua, nutrientes) o inclusive

modificaciones en el comportamiento de los predadores ó herbívoros (Vebien et al.,

1996; Caccia & Ballaré, 1998; Abe et al., 2001; Van Dam, 2001). Por lo tanto, cambios

en la cobertura de bambú podrían ocasionar cambios en las variables ambientales.

EI ciclo de vida de los bambúes se caracteriza por presentar largos intervalos de

crecimiento vegetativo y una única reproducción sexual seguida de Ia muerte de Ia

mayoría de las plantas (Judziewicz et al., 1999). Muchos estudios sugieren que la

muerte simultánea del bambú produce cambios en la dinámica del bosque y las

condiciones ambientales, incrementando principalmente Ia intensidad de luz y

promoviendo condiciones favorables para la regeneración arbórea (Taylor et al., 1995,

1996; Abe et al., 2001; Marod et al., 2002; González et al., 2002). Además de las

alteraciones estructurales y ambientales, se ha sugerido que la gran acumulación de

hojarasca depositada en un espacio de tiempo corto puede afectar el ciclo de

nutrientes y la microbiota del suelo, modificando probablemente, el funcionamiento del

sistema (Silveira, 2001; Marchesini et al., en prensa).

En los bosques templados existen algunos estudios que han documentado de forma

relativamente completa estos cambios centrando sus investigaciones en Ia interacción

de los cambios ambientales y las consecuencias sobre los árboles del dosel luego de la

muerte del bambú (Gonzáles et al., 2002; Holz & Veblen, 2006; Giordano et al., 2009;

Marchesini et al., en prensa). Sin embargo, los efectos de las floraciones de bambú en

el Neotrópico han recibido mucha menos atención (pero ver Silveira, 2001; Martins et

al., 2004). Chusquea ramos/sima (Lidman) es probablemente la especie más

abundante del sotobosque del Bosque Atlántico semideciduo contabilizándose en

algunos sitios entre 14.000-20.000 culmos/ha (Campanello et al., 2007a). Durante el
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año 2001, esta especie comenzó a florecer y morir en diferentes áreas de la provincia

de Misiones (Argentina), presentando un pico de floración durante los años 2002 y

2003; aunque pequeños y aislados eventos de floración continuaron hasta el 2009

(capitulo IV). Bte reciente evento reproductivo constituyó una importante oportunidad

para investigar los efectos de la floración y muerte del bambú en la dinámica del

Bosque Atlántico semideciduo, abordando el estudio desde la relación especie­

ecosistema.

EI objetivo de este capítqu fue estudiar el efecto de la floración y muerte de C.

ram05/3'5/masobre la radiación inicidente, la temperatura, la humedad del suelo y la

dinámica de nutrientes. La hipótesis de trabajo que se utilizó como marco de

referencia de este estudio establece que la muerte del bambú por floración, al ser un

cambio repentino, afectará las condiciones microclimáticas del sotobosque, en mayor o

menor grado dependiendo de Ia forma e intensidad en que la especie regula el

microclima de este ecosistema. Se espera que la muerte de este bambú incremente

drásticamente la radiación solar a nivel del sotobosque, la temperatura del aire y el

agua del suelo. Dado que las hojas verdes de C. ram05/35/ma presentan una alta

concentración de fósforo (P) y nitrógeno (N) (Ndufa et aL, 1999; Montagnini et al.,

1995) Ia descomposición de las mismas será rápida. Consecuentemente se espera un

aumento en Ia disponibilidad de estos nutrientes en el suelo durante la descomposición

de Ia broza vegetal de bambú presente en el suelo.

Breve reseña sobre ecología del suelo: definición de términos y conceptos

La descomposición de la broza vegetal es la transformación del material vegetal

senescente que cae al suelo, en componentes orgánicos básicos (Swifl;et a|., 1979). La

continua acción de enzimas extracelulares liberadas por los vegetales y
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microorganismos transforman esos componentes orgánicos básicos a Ia forma

inorgánica durante el proceso denominado minera/¡Zac/ón,ocasionando así pérdida de

peso de la materia orgánica (MO), dado que Ia convierte en nutrientes y dióxido de

carbono (C02). Esta incorporación de nutrientes al suelo durante la descomposición y

mineralización depende en gran parte de Ia calidad del material vegetal (morfología,

edad, composición química, relación energía/ nutriente, etc.), así como también de las

condiciones abióticas del medio (temperatura, humedad) y de Ia actividad biótica de

los organismos descomponedores (Harmon et a|., 1999). En los ecosistemas tropicales,

la descomposición del maten'al vegetal es relativamente rápida (Anderson & Swift,

1983, Cuevas & Medina, 1988), debido a las temperaturas relativamente altas y a la

disponibilidad de agua. Además, la tasa de mineralización es también alta cuando el

sustrato vegetal tiene elevados contenidos de N y las condiciones ambientales son

favorables a la actividad microbiana (Binkley & Hart, 1989)

De todos los nutrientes del suelo, el N ha recibido mucha más atención en estudios

ecológicos y biogeoquimicos que el resto de los nutrientes (Binkley, et aI., 2000), dado

que su escasez restringe con mayor frecuencia el crecimiento de las plantas (Bhon,

1993). Del N que ingresa al sistema en forma orgánica por medio de la hojarasca una

parte se mineraliza y otra se inmoviliza en el humus y en los microorganismos

(Duchafour, 1984). La inmovilización es mayor cuando las concentraciones de N de Ia

MO son bajas, lo cual provoca que los microorganismos utilicen el N disponible en el

suelo para sintetizar nueva biomasa microbiana (Binkley & Vitousek, 1989). EI aman/o

(NH4-N) y el nitrato (N03-N) son los productos principales de Ia mineralización y Ia

formas en la cuales el N inorgánico es absorbido por plantas y microorganismos. La

descomposición y mineralización son por lo tanto procesos esenciales para el

funcionamiento de los ecosistemas ya que la disponibilidad de los nutrientes del suelo
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proviene principalmente del reciclado de los residuos orgánicos generados por las

propias plantas y animales (Scheleisinger, 1997).

V.2 Materiales y Métodos

Área de estudio

Característicasgeomorfo/óg/casy edáficas del sit/o de esa/dio

Elárea de estudio se ubicó dentro del Parque Nacional Iguazú (PNI) (25°31'- 25043 'S

y 54°08'- 54032 'O). Esta área al igual que toda la provincia de Misiones se desarrolla

sobre la formación del viejo macizo de Brasilia (una de las formaciones más antiguas

del continente). Este basamento fue recubierto por capas sucesivas de rocas eruptivas

(Era Mesozoica) y posteriormente areniscas y rocas sedimentarias de composición

básica (basalto). Constituyendo finalmente dos tipos principales de rocas: meláflros y

laterita.

Tradicionalmente se ha considerado que el origen de los suelos rojos de Misiones es

resultado de la meteorización y erosión (dirigidas principalmente por el clima) ¡n situ

del basalto de la formación de Serra do Geral (Riggi & Riggi, 1964; Sanesi, 1965).

Fuera de estos trabajos no existen otros estudios sobre la pedogénesis de estos suelos

aunque la información taxonómica y cartográfica fue mejorada recientemente (Morras

et al., en prensa). Sin embargo, para otros autores (Iriondo & Krohling, 1997; 2004;

Lichte & Behling, 1999) los actuales suelos misioneros se habrían desarrollado sobre un

sedimento eólico de la parte superior Pleistoceno a la edad holocena superior,

considerando así al material superficial como un “Ioess tropical”. Sin embargo,

investigaciones más recientes (Morras et aI., en prensa) sustentan las hipótesis más

antiguas donde los suelos son resultado de Ia erosión ¡n situ de los flujos basálticos
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masivos y vesiculares que ocurren en el área bajo diversas condiciones climáticas. La

hipótesis se completa describiendo un origen poligenético, de estos suelos que

implican deflación de los ríos Paraná, Paraguay y Uruguay combinados con una poca

contribución de las erupciones volcánicas y los vientos pamperos al sudoeste, los

cuales han enriquecido al basalto original. Resultando finalmente en suelos ricos en

arcillas caoliniticas e hidróxidos de hierro y aluminio (Dirección general de Estadísticas

y Censos, 1978; Srur et al., 2008). Las coladas de basalto y sus fracturas modelaron el

actual paisaje de la provincia influenciando fuertemente su hidrología y morfología. El

Parque Nacional Iguazú (PNI) presenta ondulaciones suaves de tipo amesetado que

conforman tres grandes tipos de paisajes: Pediplano del Paraná, los Valles aluviales

actuales y Paleocauces y valles aluviales subcrecientes (Ligier, 1990; 1999). Las alturas

varían de entre 125msnm a 380msnm. Según muchos autores, el contenido de N de

los suelos de la provincia se encuentra en concentraciones relativamente altas,

mientras que el P presenta bajas concentraciones lo cual podría limitar la productividad

primaria del bosque (Arias et al., datos no publicados).

Dentro de esta área de estudio (PNI) se delimitaron sitios donde el bambú estaba

florecido y muerto y sitios donde aún se encontraba vivo; de los sitios escogidos se

seleccionaron al azar 10 sitios de cada situación. Posteriormente se instalaron 20

parcelas permanentes de 50x50m: 10 en sitios vivos (parcelas control) y 10 en sitios

florecidos. Todas las parcelas presentaron igual cobertura arbórea, diversidad de

especies y composición del sotobosque. Dentro de las mismas se delimitaron sub­

parcelas de 5x5m de superficie para la realización de los estudios de descomposición,

dinámica de los nutrientes y disponibilidad de agua. Los cambios en la disponibilidad

de luz y temperatura se midieron periódicamente en 4 de las 24 sub-parcelas de 2m2

(1x2m) donde además se monitoreó el crecimiento de renovales arbóreos (ver diseño
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experimental general en capitqu I y Figura 1.6). La metodología particular utilizada en

las distintas variables a medir se detalla a continuación:

Características geomorfológicas y edáficas del sitio de estudio

Afin de describir las propiedades morfológicas y físico-químicas de los suelos presentes

en el área de estudio se realizaron calicatas en 4 parcelas al azar, de las cuales se

tomaron muestras de los horizontes minerales del suelo con pala sin comprimir. Las

mismas fueron llevadas al laboratorio donde se las secó durante dos dias al aire libre.

La caracterización morfológica de los suelos se realizó siguiendo lo establecido por el

Soil Survey Staff (1996) y Soil Taxonomy (1999).

Condiciones microambientales

Para cuantificar la cantidad de radiación fotosíntéticamente activa que llegaba al

sotobosque se tomaron fotos hemisféricas en todas las parcelas control (C) y fl0recidas

(F) durante el verano 2002-2003 (diciembre de 2002 a febrero de 2003), invierno 2003

(agosto 2003) y el verano 2003-2004 (diciembre de 2003 a febrero de 2004). Para esto

se ub‘lizó una cámara digital Nikon (Coolpix 950) y un lente ojo de pez Nikkor 8mm

montada sobre un equipo autonivelador (Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK). Se

tomaron 4 fotos por parcela a los 15 y 35m desde los rumbos perimetrales de la

parcela hacia el interior de la misma y a una equidistancia de 20m para garantizar la

independencia entre las mediciones (Clark et al., 1996) (para más detalles ver Figura

VI.I). Dichas fotos fueron tomadas a 2 alturas (0,7 y 2m) Io cual permitió evaluar los

posibles efectos de C. ramas/sima en la intercepción de la radiación solar, ya que esta

especie forma generalmente un estrato denso entre el suelo y los 2m de altura,

pudiendo sin embargo, alcanzar varios metros de altura al treparse a los árboles. Las
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fotos se tomaron durante el período de máxima producción foliar (verano), y cuando

algunas de las especies pierden sus hojas (invierno).

El contenido de agua en suelo fue estimado gravimétricamente. Se tomó una muestra

por parcela a 10cm de profundidad una vez al mes durante un año. Las mismas fueron

pesadas y secadas en estufa a 105°C hasta peso constante. El contenido gravimétrico

de agua fue calculado como:

%Agua en sue/o: (Sh-Ss)/Ss x 100

Donde, Sh: suelo húmedo y Ss: suelo seco.

Para determinar el agua del suelo disponible para la vegetación, se registró el potencial

hídrico del suelo mediante el método del papel de filtro descripto en Deka et al.

(1995). Este método consiste en colocar un trozo de papel de filtro (Whatman n° 40)

dentro de un frasco hermético entre dos muestras de suelo y dejarlo en reposo para

que el papel se equilibre con la humedad del suelo. Posteriormente se calculó el

contenido de agua del papel y a partir de esto, utilizando una función descripta en

dicho trabajo, se estimó el potencial hídrico. Para esta medición se colectaron muestras

de suelo en 2 puntos por parcela (uno donde se sacaron las fotos hemisféricas y otro

en las sub-parcelas destinadas a estudios biogeoquímicos). Estas tomas se realizaron

en 5 parcelas control y 5 florecidas a 2 profundidades (0-5 y 5-10cm). Las muestras se

tomaron en 3 oportunidades luego de periodos de sequía temporarias (de entre 15 y

30 días sin lluvias) y sequías más prolongadas (60 días) que tuvieron lugar durante el

año 2005.

Las mediciones de temperatura se realizaron mediante la utilización de sensores de

temperatura (HOBO Type T, Onset Corporation, MA, USA). Estos sensores están
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conectados a sistemas automáticos de adquisición de datos y poseen un cable

termocupla de cobre + constantán. Dichos sensores se instalaron en el campo en 3

parcelas por tratamiento, ubicados a 10 cm del nivel del suelo en los sitios donde se

tomaron las fotos hemisféricas y permanecieron por períodos prolongados registrando

la temperatura cada 5 minutos durante las estaciones de crecimiento del año 2003

(inicio de la primavera y el verano 2003).

Los datos de precipitación mensual fueron registrados mediante un pluviómetro

localizado en las cercanías de las parcelas de estudio dentro del PNI y perteneciente al

Centro de Investigaciones Ecológicas Subtropicales (CIES) dependiente de la

Administración de Parques Nacionales.

Dinámicade nutrientes y descomposición

Existe una amplia variedad de técnicas disponibles para estudiar las transformaciones

del N en suelo. La empleada en este estudio fue la medición a campo mediante tubos

que restringen Ia absorción del nitrógeno p0r parte de las planta (Eno, 1960; Gordon et

a|., 1987; Nadelhoffer et a|., 1983; Pastor et al., 1984). La técnica consiste en coiectar

muestras de suelo y cercano al sitio de extracción, incubar las muestras de suelo en

tubos enterrados por un tiempo determinado en el campo (y en este caso en

particular, envueltos en bolsas de polietileno de 40pm). El NH4-Ny N03-N acumulado

en la porción de suelo encerrada en el tubo durante el período de incubación es, por Io

tanto, el teóricamente disponible para las plantas (Hart et a|., 1994). Antes y después

de Ia incubación se determina el NH4-Ny NO3-Ndisponible por extracción con sales de

cloruro de potasio (KCI), Ia diferencia entre ambas incubaciones es la tasa neta de

mineralización.
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En cada sub-parcela de 5x5m de cada una de las 20 parcelas establecidas (10 C y 10

F) se estimó el NH4-Ny N03-N disponible, las tasas de nitrificación, amoniflcación y

mineralización neta del N in situ. Para ello, posterior a Ia remoción de la hojarasca, se

colectaron muestras de suelo (una por sub-parcela) mediante Ia utilización de un tubo

de acero de 5-6cm de diámetro y 10cm de alto, y en simultáneo se ubicaron en el

suelo, a una profundidad de 10cm, tubos de PVCde 5-6cm de diámetro y 10cm de

largo con una porción de suelo en su interior y envueltos en bolsas de polietileno

(Figura V.1). Cada mes, durante un año se colectaron muestras de suelo, se levantaron

los cilindros y se colocó un tubo nuevo cerca del anterior. Las muestras tomadas

durante un año permitieron la estimación de la mineralización neta anual. En

laboratorio se tamizaron las muestras colectadas en campo mediante Ia utilización de

un tamiz de 2mm de abertura para remoción de raíces y rocas.

La determinación del contenido de NH4-N y NO3-N se realizó en Sgr del material

tamizado, al cual se le agregó 25ml de KCI2N y se Io agitó por 2 minutos, dejando

reposar luego 24hs para su posterior filtrado. Las muestras de NH4-Ny N03-N del suelo

así extraído se mantuvieron en frio hasta ser llevadas al laboratorio donde se filtraron y

analizaron las soluciones usando un autoanalizador Alpken (O-I Corporation, College

Station, Texas, USA), Io cual consiste en un análisis calorimétrico del N inorgánico

presente en el líquido extraído. EI limite de decisión del fabricante es 0,09ppm para

NO3-N y 0,15ppm para NH4-N, sin embargo y gracias a algunos ajustes en las

especificaciones del autoanalizador los limites con los que se trabajó fueron de

0,03ppm y 0,12ppm respectivamente (Tagliazuchi & Austin, com. pers). Se estimó asi

la tasa de mineralización neta del N durante cada periodo de incubación, haciendo Ia

diferencia entre el contenido de NH4-Ny Noa-N inicial y finalmente relacionándolo con

los dias de incubación.
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Además, en laboratorio se determinó el contenido gravimétrico de agua en cada

muestra de suelo. Para ello una sub-muestra de suelo de peso constante (59r) se secó

en horno a 105°C por 48hs. El peso de las muestras se determinó mediante la

utilización de una balanza con tres dígitos de resolución (0,0019r). Luego se corrigieron

los valores de contenido de N del suelo por el contenido de agua (Robertson, 1999).

Para la determinación del contenido de P disponible en todas las parcelas control y

florecidas se colectaron muestras de suelo durante el mes de abril de 2003 a dos

profundidades (0-5 y 5-15cm). En el laboratorio se realizaron extractos de fosfato

mediante el método de resina de intercambio aniónico (RIA). Estos extractos fueron

analizados posteriormente mediante un análisis calorimétrico utilizando un

autoanalizador Alpken (O-I Corporation, College Station, Texas, USA).

Colectadesuelopara mmm paradatamhar
extraer y determinarel HHrNy mm ammulado en

contenido ¡nidalde lili-lc" mmm de Domapor las
YNOaW plantas, luegodeunmesen

“¡WO

Tubo de PVCy
basa da

polietileno

Figura V.1 Técnica de la bolsa enterrada

Para conocer el aporte de broza por parte del bambú (C. ram05/¿95/h7a)al suelo se

midió la profundidad del horizonte orgánico y la hojarasca vegetal en el campo. Se

colectó una superficie de 1m2 de la misma por parcela y se la secó a 70°C hasta peso
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constante. Se separó el material vegetal en: material de bambú vs. otros, y se

cuantiflcó la biomasa (gr) presente de C. ramos/sima.

EI experimento de descomposición fue llevado a cabo empleando la técnica de las

bolsitas de descomposición (Cuevas & Medina, 1988). Este método utiliza Ia pérdida de

peso de la hojarasca en el campo durante un tiempo determinado. EI material

empleado para confeccionar las bolsitas fue una red de fibra de vidrio con un tamaño

de malla de la tela de 1mm, siendo el tamaño de las bolsitas de 15x15cm, las cuales

fueron debidamente rotuladas.

Como material de estudio se utilizaron hojas senescentes, culmos y ramas de C.

ramosíss/ma, y para comparar hojas senescentes de una de las especies arbóreas más

comunes del sotobosque: Sorocea bomp/ana‘i/(ñandipá). Luego se trasportó el material

cosechado y secado al aire al laboratorio de modo de seleccionar material uniforme,

para luego colocarlo en las bolsitas. Se secaron 10 sub-muestras de Zgr de este

material en horno a 70°C, durante 48hs, a fin de calcular el contenido de humedad

inicialde la broza y así corregir posteriormente los valores de secado al aire.

Por muestra se realizó el siguiente cálculo:

Peso del agua = Peso Húmedo- Peso Seco

%Peso Agua en broza = Peso del Agua* 100/Peso Húmedo

Por último se calculó el % de peso promedio de agua para los distintos tipos de broza.

Luego se analizaron estas sub-muestras para calcular los contenidos iniciales de

materia orgánica (MO) y nutrientes mediante el método de Combustión de Dumas.

Dado que para la zona existen escasos datos sobre el contenido de nutrientes foliares
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de las distintas especies, se enviaron muestras de hojas al laboratorio de suelos de la

Universidad de Brasilia (Brasil); para determinar Ia calidad de la hojarasca, el

porcentaje de N y P que generalmente se encuentra presente en hojas de bambú

senescente y verdes (expuestas al sol) y de otras especies del sotobosque y dosel para

comparar y poder interpretar de mejor manera los resultados. EI contenido de N y P

presente en las hojas de bambú verde y senescente por floración fueron usados para

calcular Ia eficiencia de resorción (ERN y ERP) (Killingbeck, 1996). Para Io cual:

RE (g.g") = (Nutriente V- Nutriente s)/ Nutriente V/100%

Donde, Nutriente v y Nutrientes son Ia concentración del nutriente (N o P) en hojas

verdes 0 SGDESCGHÏESrespectivamente.

En total para el experimento de descomposición se confeccionaron 150 bolsitas

conteniendo cada una Zgr de los distintos tipos de broza cosechadas y secadas al aire:

50 con hojas C. ramos/ss/ma, 50 con ramas de Ia misma especie, 50 con hojas de 5.

bomp/and/ï y además se pusieron 50 culmos rotulados de C. ramosiss/ma que se

colocaron directamente sobre la superficie del suelo mineral.

EI 16 de mayo de 2003, las bolsitas y los culmos fueron colocadas en el campo sobre el

suelo mineral dentro de las sub-parcelas de 5x5m, en 5 parcelas seleccionadas al azar

por tratamiento. La recolección de las bolsas y culmos se realizó al azar (1 por parcela)

en 5 fechas diferentes: al mes, a los 3, 6, 9 y 12 meses. Durante el transporte hacia y

desde el campo, cada bolsita fue colocada en sobres de papel previamente rotulados

para minimizar las pérdidas del material vegetal. Después de la cosecha las bolsitas se

secaron en horno a 70°C por 48hs. Posteriormente se removió el material extraño a

mano (particulas de suelo, restos vegetales de otras especies, etc.) y se pesó el
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material remanente que luego se molió. Algunas sub-muestras de dicho material

fueron enviadas para la determinación de M0, por medio del método de combustión.

Dado que una aproximación general para el análisis de Ia descomposición de Ia

hojarasca es el ajuste a un modelo matemático para estimar constantes que describen

la pérdida de la MO a lo largo del tiempo (Olsen, 1963), se calculó el porcentaje de

masa remanente corregido por el contenido de MOde Ia hojarasca en las bolsitas de

descomposición como:

%MOR= 100*M¡/M°_

Donde, Moes el contenido original de MO, y Mtel contenido remanente al tiempo t.

Posteriormente se calculó Ia constante anual de descomposición (k) para cada tipo de

broza corregida por el contenido de MO (esta constante caracteriza Ia tasa de

descomposición de un material en el tiempo, valores altos de k indican tasas de

pérdida de masa más rápidas). Dicha constante se calculó usando el modelo

exponencial negativo (Olsen, 1963).

In (Mt/Mo) = y-kt

Donde, Moes el contenido original de MO, y Mtel contenido remanente al tiempo t. Las

correlaciones con el modelo exponencial negativo fueron altas para todos los casos

analizados (R2>0,82, p<0,001). Esta variable es muy usada y permite adicionalmente

realizar comparaciones simples entre sitios y con otros estudios de descomposición

(Wieder & Lang, 1982). Adicionalmente se calculó el tiempo requerido para la pérdida

del contenido de MO de 50% (tso) y 95% (tas) como tso=0,693/k y t95=3/k (Singh &

Singh, 1999; Swift et al., 1979).
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Análisisestadístico de los datos

Las fotografias hemisféricas se analizaron mediante la utilización del programa

HemiView 2.0 Canopy Analysis Software (Delta-T Devices, Cambridge, UK). Mediante el

cual se calculó el factor solar global por sitio, siendo éste un índice de la proporción de

la radiación que incide sobre dichos lugares comparados con la radiación total

incidente sobre el dosel arbóreo. Se aplicó el Test-t para muestras independientes para

comparar disponibilidad de luz entre los tratamientos y el Test-t para muestras

dependientes para comparar Ia proporción de la radiación en el bosque durante el

invierno y el verano a las diferentes alturas. Mediciones pareadas de las mínimas y

máximas temperaturas tomadas durante la transición verano-primavera y el verano

entre ambos tratamientos fueron comparadas mediante el test de Wilcoxon(Wilcoxon,

1945). El contenido gravimétrico de agua en suelo y disponibilidad de N entre parcelas

control y florecidas fueron comparadas mediante un análisis de medidas repetidas

ANOVAconsiderando como efecto principal al tratamiento y al tiempo. Las diferencias

entre el potencial mátrico del suelo, el P disponible y las tasas netas anuales de

mineralización, amonificación y nitrificación fueron evaluadas mediante el Test Mann­

Whitney (Mann y Whitney, 1947). El efecto de Ia floración sobre la pendiente anual de

descomposición (k) de los distintos tipos de broza fue analizado mediante el análisis de

las varianzas de dos factores (ANOVAtwo-way) y las comparaciones múltiples

posteriores mediante el método de Tukey HSD. Para todos los casos a menos que se

especifique el nivel de significación fue a=5%.
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V.3Resultados

Según el análisis edáflco de las calicatas, los suelos de Ia zona de estudio pertenecen al

orden de los Ultisoles, denominados regionalmente Complejo C9 (según la cartografia

regional C.A.R.T.A)(Foto 5.1 a). Presentaron una textura arcillosa, fueron permeables

y bien drenados. Profundos a muy profundos derivados del basalto y presentando una

tendencia hacia un color rojo oscuro intenso donde predominaron los colores 25YR3/4

en seco y 25 YR 4/6 en húmedo. Presentaron además un desarrollo de 3 o 4

horizontes minerales (Hz) (Foto 5.1 b): Hz A con un espesor de aproximadamente 10 a

15cm, donde se desarrollaban la mayon’a de las raíces vegetales. Un Hz Bl de 20cm

aproximadamente, y Hz BZy B3 con similar espesor. El tipo y clase de estructura fue

similar para todos, predominando los bloques angulares en el Hz A y BI, y prismas que

rompen a bloque en los más profundos. Pudieron clasificarse como suelos muy

plásticos conforme a la concentración típica de arcilla y presentaron una consistencia

ligeramente dura en 'seco.

Condiciones microambientales

Se observó una correlación positiva entre la proporción de la radiación solar incidente a

los 0,7 metros y a los 2m de altura (Figura V.2). Si bien no hubo diferencias

significativas entre tratamientos el r2 y Ia pendiente de la recta fueron más bajos para

los sitios donde el bambú estaba vivo (parcelas control). La mayor diferencia entre los

tratamientos se observó para valores de radiación solar mayores a 0,20 a los 2m de

altura. A niveles de radiación menores a 0,15 las parcelas control se ajustarían a la

misma función que los las parcelas florecidas.

Durante el primer año luego del evento reproductivo, el sotobosque de las parcelas

florecidas presentó a los 0,7 y 2m del suelo el doble de radiación solar que el
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registrado en las parcelas control (Figura V.3). La mayor diferencia entre tratamientos

fue observada en el verano del 2002-2003 (t: 3,65, g.|: 18, p< 0,005 para 0,7 m y t:­

4,01, g.|: 18, p< 0,001 para 2m) (Figura V.3a), y el invierno del 2003 (t: 2,94, g.l: 18,

p< 0,01 para 0,7m, y t:2,79, g.l: 1,8 p< 0,05 para 2m sobre el nivel del suelo) (Figura

V.3b). En Ia siguiente temporada de verano (2003-2004) no se observaron diferencias

significativas en la radiación solar de ambos tratamientos (Figura V.3c). Por otro lado,

se observó que la radiación solar que llegaba al sotobosque era diferente durante las

estaciones del año, siendo mayor en el invierno (Figura V.3).

0.6

0.5 ­

0.2 ­

0.1 ­

Proporcióndelaradiacióntotala0.7m
0.0_ * —— :o.41 (Control)

—— r2: 0.67 (Florecido)
l l l l

0.0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5

Proporción de la radiación total a 2 m

Figura V.2 Relación entre la proporción de la radiación total promedio a 0,7m y 2m de
altura sobre el suelo en parcelas control (gris) y florecidas (blanco). Cada punto
corresponde a los valores de Ia proporción de la radiación solar total de verano e
invierno. Para cada caso se ajustó una recta: y=0,440x+0,03 (p<0,001; control),
y=0,670x+ 0,004 (p<0,001; florecido).
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Figura V.3 Proporción de la radiación total promedio para durante distintas estaciones
entre los años 2002 y 2004. Verano 2002-2003 (a), invierno 2003 (b) y verano 2003­
2004 (c) a 0,7 y a 2m metros de altura sobre el nivel del suelo en parcelas control
(gris) y florecidas (blanco). Las barras indican las medias + ES. Diferencias
significativas (Test-t para muestras independientes, n=10) fueron encontradas entre
los tratamientos a 0,7m y 2m de altura (p< 0,0001 ****, p<0,005 ***, p<0,01** y
p<0,05*).

Si bien entre tratamientos no se encontraron diferencias significativas Venel contenido

volumétrico de agua en el suelo, sí existieron diferencias a lo largo del año (p<0,01).

Como era de esperar, el agua en el suelo mostró un comportamiento estacional siendo

menor el contenido durante los meses de verano cuando la demanda evaporativa es

mayor a pesar de que las lluvias son más frecuentes en esta época (F: 36,56, g.l: 11,

p<0,001). Esta dinámica se observó en ambos tratamientos (Figura V.4).

El potencial hídrico del suelo (disponibilidad de agua) tampoco mostró diferencias entre

los tratamientos para ambas profundidades, sin embargo, se observó que en años con

mayor déficit hídrico los primeros centímetros de suelo de las parcelas sin bambú

(florecidas) tendieron a presentar mayores contenidos de agua en comparación a las

parcelas control. En marzo de 2004 y 2005, después de un periodo de varios días sin

precipitaciones (>de 20 dias), los potenciales hídricos, principalmente de los primeros
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Scm del suelo, alcanzaron valores extremadamente bajos siendo menores a -2 y-3MPa

(Figura V.5).

N(a!A OO0

(ww)U9l0€lldloeld

%AguaenSuelo(gr/grsueloseco)

3

eses

Figura V.4 Contenido gravimétrico de agua en suelo (0-10cm) promedio durante el
período 2003-2004 en parcelas control (barras grises) y florecidas (barras blancas) y
precipitación promedio mensual (línea negra).

PotencialHidrico(MPa)

2003 2004 2005 2003 2004 2005

Figura V.5 Potencial hídrico del suelo (media +ES, n=5-6) luego de una sequía
moderada en marzo de tres años diferentes para dos profundidades: a) 0-5cm y b) 5­
10cm. Parcelas control (barras grises) y florecidas (barras blancas).
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La temperatura del aire (a 5cm sobre el nivel del suelo) mostró dos patrones diferentes

dependiendo de la estación del año (primavera temprana o verano) (Figura V.6).

Durante los inicios de Ia primavera (Figura V.6a) las temperaturas máximas y mínimas

fueron diferente entre tratamientos (Wilcoxon Matched Pairs Test, n= 50 días, Z: 5,61

p< 0,0001 para máximas, y n=50 días, Z: 3,22 p< 0,01 para las mínimas),

presentando las parcelas florecidas las mayores temperaturas (24,4 °C máx. y 19,47 °C

min. promedio en parcelas florecidas y 22,6°C y 18 °C para máxima y mínima promedio

respectivamente en parcelas control). Para el verano (Figura V.6.b) las temperaturas

máximas fueron significativamente diferentes entre los tratamientos, pero las

temperaturas más altas se registraron en las parcelas control (Wilcoxon Matched Pairs

Test, n=32 días, p<0,001). Las temperaturas mínimas no mostraron diferencias entre

tratamientos con lo cual la mayor amplitud termal se encontró en las parcelas control.

Las máximas y mínimas absolutas fueron 35 y 12,05 °C para las parcelas control y

34,13 y 12,16°C para las florecidas.

Las variaciones diarias de temperatura (Figura V.7a) presentaron un patrón similar en

el verano (n=12 días) donde las parcelas control tuvieron las mayores temperaturas,

las cuales se manifestaron enlIe el mediodía y las 16:00hs. Durante la mañana y noche

no se observaron diferencias entre los tratamientos. En cambio durante los inicios de Ia

primavera se observó un patrón diferente: por la mañana las mayores temperaturas se

registraron en las parcelas control, pero cerca del mediodía y durante la tarde en las

parcelas fl0recidas, siendo además las mínimas menores durante la mañana en las

parcelas control (Figura V.7b) Esto permitió que en las parcelas florecidas se registrara

una amplitud térmica diaria mayor respecto a las parcelas control.
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Figura V.6 Variaciones diarias de temperatura del aire al nivel del suelo en parcelas
control y florecidos. a) transición invierno-primavera (11 Sept. 2003 hasta 25 Oct.
2003), y b) verano (9 Nov 2003 hasta 8 Dic2003), a Scm del suelo en parcelas control
(símbolos grises) y florecidas (símbolos blancos). Las líneas con circulos indican los
valores promedios de las temperaturas máximas y las líneas punteadas con triángulos
las mínimas. Las temperaturas máximas fueron significativamente diferentes entre
tratamientos durante ambos períodos (WilcoxonMatched Pairs Test, p<0,001).

Temperatura(OC)

y l y i . . . l x w l

00’00 04 oo 08'00 12 00 16:03 20 OO 00:00 04,00 08 00 12‘00 16:00 20.00 00.00

Hora Hora

Figura V.7. Temperaturas promedios a lo largo de un día para parcelas control
(círculos grises) y parcelas florecidas (círculos blancos), durante a) verano y b)
primavera temprana 2003.
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Dinámica de nutrientes y descomposición

Los resultados de los experimentos indicaron que no existen evidencias suficientes

para afirmar que los contenidos de NH4-Ny NO3-Nfueron diferentes entre parcelas

control y florecidas (Figura V.8). Las tasas de amonificación, nitrificación y

mineralización neta anual también fueron similares entre tratamientos (p>0,05 para

todos los casos) (Tabla V.1). Si bien se observó una mayor eficiencia en el proceso de

nitrificación versus el de amonificación (Tabla V.1), el contenido de NH4-N

generalmente fue mayor al de NO3-N,tanto en las parcelas florecidas como en las

parcelas control (Figura V.8). EI contenido mensual de N disponible en el suelo no fue

diferente entre sitios control y florecidos pero sí presentó una gran variación entre

meses (F: 5,71, g.|.: 11, p < 0,001 para Noa-N y F: 13,33, g.|.: 11, p < 0,001, para

NH4-N)(Figura V.8). El contenido de N total (N03-N + NH4-N)no estuvo correlacionado

con el contenido de agua en suelo (p> 0,05).

Con respecto al P disponible (P04') no se observaron diferencias en el contenido de

este nutriente en los distintos tratamientos. Sin embargo, en las parcelas donde el

bambú floreció y murió las concentraciones de P04"fueron levemente mayores (Tabla

V.1).
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Figura V.8 Contenido de nitrato y amonio en sueio durante los distintos meses del
año, en parcelas control (barras grises) y florecidas (barras blancas). Los valores son Ia
media (+ES). i

i

i

i
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TablaV.1.Profundidaddelhorizonteorgánico(HzO),espesordeIabrozavegetaldebambú,contenidodeFósforo(P)ensuelo,tasas anualesdenitrificaciónamonificaciónymineralizaclónnetaenparcelascontrolyflorecidas.Semuestranlasmedianas(lower;upper quartile)olamedia(:l:ES).Losvaloresmostradoscorrespondenalosvaloresdelmesdemarzodel2003.MannWhitneyU-testyANOVA deunavía.Eltamañomuestreal(n)seindicaconelresultadodelostest.
Variable

Control

Florecidas

Test

ProfundidadHzO(cm) Brozabamboo(g/mz) Fósforo(pg/pgsuelo) Amonificación(pgNH4-Ngsuelo‘1año'l) Nitrificación(pgNO3-Ngsuelo‘1año") Mineralizaciónneta(pgNgsuelo'1año")

4,25(4,12;6,25) 127(84;198) 0,37(0,04;0,54) 1,33:t0,60 10,62:l:0,91 13,18:l:1,04

3,81(3,28;4,18) 137(102;186) 0,53(0,30,1,56) 1,02:t1,02 11,29i1,00 13,89:t1,05

U=9,5,p:0,06n=7 U=23,p:0,84n=7 U=39,p:0,41n=10 F=0,06,p:0,79g.l.18,n=10 F=0,24,p:0,62g.l.18,n=10 F=0,22,p:0,63g.l.18,n=10
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En la Figura V.9 se observa el % de N y P presente en hojas verdes de bambú

(expuestas al sol) y senescentes por causa de la floración. Se observa además, el

contenido de estos nutrientes en otras especies comunes del sotobosque y del dosel.

De las especies analizadas el bambú verde posee altos contenidos de N y

especialmente de P en relación a las demás especies. Cuando las hojas de bambú

están secas por floración, estos valores descienden abruptamente, presentando el

valor más bajo. El porcentaje de eficiencia de resorción para el bambú C. ramos/ss/ma

fue de 55,7% para el N y 22% para el P. Las herbáceas (como helechos y piperáceas)

presentaron también altos contenidos de nutrientes, mientras que las especies

arbóreas tuvieron los valores más bajos de P. La relación N:P fue de 16:1 para el

bambú verde, 9:1 para el bambú florecido y de entre 18:1 a 22:1 para las demás

especies.

Las tasas de descomposición de los distintos órganos del bambú y de hojas de 5.

bomp/and/‘ífueron relativamente rápidas al inicio pero diminuyeron luego de 6 meses

(Figura V.10). La pérdida de MO para cada tipo de broza a Io largo del año se ajustó

fuertemente a la transformación lineal del modelo exponencial negativo (Swift et a|.,

1979) (R2 > 0,9 y p < 0,05 para todos los casos). La tasa de descomposición de los

distintos materiales vegetales no fue diferente entre tratamientos (n=5, F: 1,22, g.l.

32, p= 0,27) y no existió una interacción significativa entre los factores analizados

(tipo de broza y sitios) (F: 0,18, g.|. 18 p= 0,90). Sin embargo, los resultados sugieren

que en las parcelas florecidas Ia descomposición ocurriría de forma más lenta (Figura

V.11 y Tabla V.2).

AIcomparar las constantes de descomposición (K) entre tipos de broza, se encontraron

diferencias significativas (n= 5, F: 4, 23, d.f. 32, p= 0,01) (Figura V.11). Las hojas de
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C. ramosüsfma exhibieron una tasa de descomposición más lenta en comparación con

las ramillas y cuimos de Ia misma especie y con hojas de 5. bomp/andii.

Consecuentemente, las hojas de C ramos/59777:?necesitan entre 4 a 5 años de

exposición en campo para perder ei 95% de la materia seca originai, mientras que

50% de esta pérdida ocurre alrededor dei primer añoi (Tabla V.2). El resto de los

órganos del bambú y ias hojas de 5. bomp/ana‘iipierden ei 95% de su masa a los 3

años aproximadamente y entre ios primeros 8 o 9 meses se descompone el 50% dei

total dela MO inicial.

%Nitrógenoenhojas

%Fósforoenhojas

' o ._. ‘Da s 5 e e e n 9gm ‘38 mx- SN h :1 E "oQ> n —. -—-. g tv <0 c:EN es. go. oq A.— -—J ïa’ ‘““.6. «¡o m Im 0.. :3 Za: DE (D
Especres

Figura V.9 Concentraciones de N y P (% de nutriente relativo al totai) en hojas de
diferentes especies vegetales y en hojas verdes y senescentes de bambú (C.
ramas/sisma); Laurel negro: Nectandra megapotam/ca; Guatambú: Ba/fourodendron
riede/Ilanum, Nandipa: Sorocea bomp/andii.
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Figura V.10 Porcentaje de materia orgánica remanente a Io largo de un año de los
distintos tipos de broza en parcelas control (círculos grises) y florecidas (círculos
blancos). Los valores son las medíasiES.
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Ramillas Culmos Hojas
bambú bambú bambú Sorocea sp.

Tipo de broza

Figura V.11 Efecto de Ia floración sobre la constante de descomposición anual (K) y
los valores promedio de los mismos para los distintos tipos de brozas. Los valores son
las medias + ES. Valores con letras diferentes son significativamente diferentes de los
demás p<0,05.

Tabla V.2 Tiempo estimado (años) para la pérdida del 50% y 95% de la biomasa de

los distintos tipos de material vegetal en sitios control y florecidos.

TsoO/O Tgso/O

Control Florecido Control Florecido
Tipo de Broza

MediaiSE MediaiSE MediaiSE MediaiSE

Hojas bambú 1,05i0,08 1,34i0,21 4,56i0,34 5,80i0,93

Ramillasbambú 0,74i0,08 0,82i0,08 3,23i0,35 3,56i0,36

Hojas Sorocea sp. 0,72i0,09 0,80i0,06 3,11i0,40 3,47i0,27

Culmos de bambú 0,80i0,16 O,92i0,25 3,47i0,45 4,001r1,08
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V.4 Discusión

Las plantas del sotobosque juegan un rol importante en la estructura y dinámica del

bosque ya que pueden influenciar las condiciones ambientales y consecuentemente los

procesos de germinación y regeneración de las plantas del dosel (Veblen, 1982;

Maguire & Forman, 1983; Campanello et al., 2007a). En algunos ecosistemas las

bambúseas forman densas e impenetrables matas que compiten por los recursos con

las demás plantas (Judziewicz et al., 1999). Muchas especies de bambúes son

monocárpicos por Io cual mueren luego de florecer, desencadenando profundas

consecuencias en los distintos niveles ecosistémicos (Abe et al., 2005; Taylor et al.,

2005; Holz & Veblen, 2006). Sin embargo, la respuesta integrada del ecosistema a este

evento reproductivo no es del todo comprendida, debido a la infrecuente y diversa

naturaleza de este acontecimiento, y a las múltiples y complejas interacciones de los

procesos ecosistémicos. Este estudio pretende ser una contribución a esta

problemática mediante Ia evaluación del efecto de floración de una de las especies de

bambú más dispersa y abundante del Neotrópico. La muerte del bambú C. rama/3517775

cambió parcialmente las condiciones ambientales y promovió el crecimiento de otras

especies del sotobosque (capitqu VI). Las consecuencias ecológicas de estos

infrecuentes eventos dependen de las caracteristicas del ecosistema, el tipo de especie

de bambú, el patrón de floración y la escala temporal y espacial del estudio. Las

consecuencias ecológicas de dicho evento reproductivo, por Io tanto, no pueden

extrapolarse a todos los ecosistemas. Sin embargo, los resultados obtenidos en esta

tesis son relevantes y necesarios para un análisis integral de la dinámica del BAs. A

continuación se discuten los resultados particulares para cada una de las variables

medidas.
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Condiciones mieroambientales luego dela floración del bambú

Similar a los cambios registrados en otros bosques tropicales dominados por

bambúseas (Taylor & Qin, 1988; 2005; Taylor et al., 2004; Marchesini et aI., en

prensa), en el BAs los niveles de radiación solar se incrementaron como consecuencia

de la floración y muerte de C. ramOS/SS/Ma.El efecto fue significativo principalmente

durante el primer verano y el primer invierno luego de la floración. Los valores de

radiación solar registrados en las parcelas florecidas durante este estudio fueron

similares a los observados por Campanello et al. (2004; 2007a) luego de la remoción

manual (corte) de C. rama/Sama en un bosque de características similares. Las

diferencias en la disponibilidad de qu registrada a los 0,7 y 2m fue consecuencia de Ia

cobertura del bambú. Chusquea ram05/35/h7aes muy abundante y forma estratos de

hasta 2-3m de altura. Durante el verano siguiente, a las primeras mediciones, los

valores de radiación disminuyeron debido quizás a un aumento de la cobertura vegetal

tanto del bambú (capítulo IV) como de otras especies del sotobosque (capítulo VI).

Además del incremento en Ia radiación, Ia floración del bambú ocasionó cambios en el

patrón diario de temperatura y la amplitud térmica del sotobosque. Bte mismo efecto

fue observado en los bosques templados de la Patagonia donde domina otra especie

de Chusquea (Marchesini et al., en prensa; Giordano et aI., 2009). Las altas

temperaturas y Ia mayor amplitud térmica observada en las parcelas control durante el

verano podría ser consecuencia de Ia densa cobertura de bambú, la cual impediría

parcialmente el intercambio de aire entre el nivel del suelo y el dosel. El patrón inverso

observado durante el invierno (mayores temperaturas en las parcelas florecidas) podría

deberse a que durante esta época muchos árboles pierden las hojas, Io cual sumado a

la ausencia del bambú permitiría una mayor llegada de luz al suelo y por Io tanto

153



mayores temperaturas. Mientras que en las parcelas control la gran biomasa de bambú

que persiste estaría ejerciendo un efecto regulador amortiguando las temperaturas

máximas y mínimas.

Algunos autores (Takahashi et al., 2003; Gn'scom & Ashton, 2003; Tripathi et al., 2005;

Ishi et aI., 2008) sugieren que el uso de agua por parte de los árboles estaría

negativamente afectada por Ia presencia del bambú. Contrario a las predicciones, los

resultados no mostraron cambios en Ia disponibilidad de agua luego de la muerte de C.

ramos/5517773.Similares resultados fueron obtenidos en otros estudios (Gratzer et a|.,

1999; Takahashi et al., 2007; Marchesini et a|., en prensa). Por otro lado, la absorción

de agua por parte de las nuevas especies colonizadoras podría ayudar a minimizar las

diferencias entre los sitios florecidos y donde el bambú está vivo. Otra razón por la cual

no se observó diferencias puede deberse a que en estos suelos hay en general mucha

agua disponible como consecuencia de las altas precipitaciones (2.000mm/año), por lo

tanto, una alta disponibilidad o exceso de agua durante todo el año disminuye la

posibilidad de encontrar diferencias entre tratamientos. Como resultado el efecto neto

de este evento de floración y muerte en el balance de agua no fue significativo.

Dinámicade nutrientes y descomposición

Agunos estudios sobre ciclaje de nutrientes y descomposición en las comunidades

dominadas por bambúes sugieren que la hojarasca muerta incrementa la fertilidad del

suelo (Tripathi & Singh, 1992; Chn‘stanty et a|., 1997; Singh & Singh, 1999). Mientras

que otros proponen Io opuesto: la presencia del bambú ocasiona un rápido secuestro

de los nutrientes del suelo y presenta una lento turnover de los mismos

(Shanmughavel & Francis, 1997), con lo cual Ia disponibilidad de nutrientes sólo se

incrementa luego de la remoción del bambú (Raghubanshi, 1994; Takahashi et a|.,
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2003; Tripathi, 2006). En los bosques tropicales Ia disponibilidad de nutrientes

depende principalmente de Ia liberación de éstos por parte de Ia descomposición de los

detritos vegetales (Vogt et aI., 1986). Luego de un año de Ia floración y muerte de C.

ramos/5517775,Ia disponibilidad de N fue similar entre las parcelas control y florecidas.

Consistentemente, las tasas de nitrificación, amonificación y mineralización neta fueron

similares entre sitios con y sin bambú vivo. Este resultado puede explicarse por Ia lenta

y similar tasa de descomposición de biomasa entre parcelas control y florecidas o,

porque tanto en las parcelas control como florecidas existió similar acumulación de

detritus vegetales. Incluso, dado que en las áreas donde el bambú murió se produjo

una rápida colonización de otras especies del sotobosque (capítqu VI) éstas podrían

estar haciendo uso rápidamente de los nutrientes disponibles.

La tasa de descomposición de Ia hojarasca varía considerablemente entre los distintos

tipos de material vegetal y los tipos de bosques (Anderson & Swift, 1983; Swift &

Anderson, 1989; Austin & Vitousek, 2000). Las hojas de C ramos/sima presentaron

una lenta tasa de descomposición comparada con 5. bonp/and/ï (este estudio) y con la

presentada por Ia Iiana Arrab/daea mutab/ïls (Arias & Austin, datos no publicados)

ambas especies presentes en este bosque. Otras especies de bambúes tropicales en

Asia requirieron sólo 2 años para descomponer el 95% de su biomasa Original (Deka &

Mishra, 1982; Singh & Singh, 1999), mientras que en los bosques subtropicales de

China las hojas del bambú Slharund/‘nar/an/fida requirieron más de 6 años para perder

el 95% de su biomasa inicial (Liu et a|., 2000). La lenta tasa de descomposición de las

hojas de bambú puede ser el resultado de varios factores. Liuet al. (2000) observaron

que las hojas de 5. nit/da eran extremadamente finas y menos rígidas que las hojas de

otras especies arbóreas, pero presentaban bajos contenidos de N y P y aita relación

Iignina/N, Iignina/P y N/P. Las hojas de C ramosiss/ma presentan altas cantidades de
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celulosa y Iignina ácido insoluble (Anexo 6.1) y una alta retraslocación de nutrientes en

hojas senescentes comparada con otras especies presentes en el bosque. Las hojas

verdes y frescas de bambú contienen valores de 2,89 %N y 0,18 %P, los cuales son

valores altos para las especies del BAs, mientras que las hojas senescentes sólo

presentan 1,18% y 0,14% de N y P respectivamente. Estas caracteristicas resultan en

una hojarasca de baja calidad y posiblemente promuevan una lenta actividad

microbiana que ocasione la descomposición. Por otro lado, a pesar del alto contenido

nutricional, las hojas verdes de este bambú no son en general atacadas por los

herbívoros (Montti, obs. pers.) como ocurre con otras especies vegetales de igual

calidad nutritiva que conviven con esta especie en el bosque y cuyos daños por

herbivon'a resultan mucho más alto (WIagra, datos no publicados). Resulta interesante

entonces comprender cómo estas plantas escapan o mitigan a la herbivoria.

Las diferencias en las tasas de descomposición entre hojas de bambú y entre los

distintos órganos de la planta no pudieron ser explicadas en términos de diferencias en

la concentración de Iignina. Diferencias en la pérdida de masa podría deberse al

contenido diferencial de sílice entre los distintos órganos la cual podría intervenir con la

función de algunos compuestos orgánicos responsables de Ia velocidad en la tasa de

descomposición. Las hojas de C. ramosiss/ma presentan los valores más altos de sílice

(aproximadamente 19%) comparados con los distintos órganos de Ia misma especie e

incluso con otras gramíneas (Montti et a|., 2009).

Marchesini et al. (en prensa) hipotetizaron que en bosques templados el impacto de la

floración masiva del bambú en el ciclo biogeoquímico puede ocurrir a un mediano o

largo plazo, consecuentemente el material vegetal senescente es gradualmente

incorporado a Ia MOdel suelo. Sin embargo, en los bosques tropicales y subtropicales
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donde Ia cobertura de bambú y otra vegetación puede recuperarse rápidamente y

captar los nutrientes disponibles del suelo, los efectos de la floración en el ciclaje de

nutrientes podrían permanecer imperceptibles o nulos. La disponibilidad de nutrientes

en el BAs no manifestó cambios luego de la floración y muerte de C. ramos/sima a

corto plazo y tampoco se espera que los mismos ocurran en un período de tiempo

mayor. Cabe destacar que la relativamente lenta descomposición de las hojas del

bambú permitiría retener la MO sin descomponer por largo tiempo y favorecer Ia

inmovilización del C por más tiempo.

V.5 Conclusiones

En el BAs(especialmente en la porción Argentina) existen pocos estudios de ciclaje de

nutrientes y la mayoría de ellos están relacionados con Ia disponibilidad de nutrientes

de suelos bajo plantaciones de pinos, yerba mate (¡lex paraguar/enses) y sistemas

agropastoriles (De López et al, 1996, Fernández et al., 1998). Tampoco hay suficiente

información sobre el rol del bambú en el ciclo de nutrientes en los bosques

neotropicales secos o lluviosos. Este estudio demostró que la ausencia por floración y

muerte del bambú libera ciertos recursos, especialmente incrementa abruptamente la

disponibilidad de luz y Ia variabilidad en la temperatura, pero no produce cambios

evidentes en la disponibilidad de agua y nutrientes. Incluso demostró que en este

ecosistema los cambios ocasionados por la muerte de C. ramos/sima están

restringidos a un periodo de pocos años luego de la muerte del bambú. Con lo cual eI

éxito en el establecimiento y regeneración de las diferentes especies vegetales

dependerá de las capacidades y velocidad de cada una de las especies para captar y

utilizar los recursos liberados en este c0rto plazo.
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Capítulo VI Ausencia en la regeneración de árboles luego de

la floración y muerte de Chusquea ramosissima en el

Bosque Atlántico semideciduo

VI.1Introducción

En los ecosistemas boscosos la regeneración y Ia colonización están influenciadas

estocásticamente por Ia biología de las especies, Ia interacción entre especies, y entre

éstas y los componentes bióticos y abióticos (Guariguata & Ostertag, 2001). Cuando se

produce un disturbio cambia la disponibilidad de los recursos, Io que desencadena dos

patrones generales de respuesta en la vegetación (Marks, 1974; González et al.,

2002): a) crecimiento acelerado de los individuos que se encontraban presentes en el

sitio antes del disturbio, y b) reclutamiento de nuevos individuos que germinaron luego

del disturbio. En general, estos nuevos individuos pertenecen a un grupo distintivo de

plantas conocidas como pioneras o especies de sucesión temprana y aparecen como

dominantes durante Ia primera fase del proceso de colonización (Withmore, 1990). El

éxito posterior de estos nuevos individuos dependerá de sus características

ecofisiológicas y de sus historias de vida (Ackerly, 1996). Existe así, en los bosques, un

equilibrio dinámico y continuo donde las condiciones ambientales, Ia estructura, la

diversidad y la dominancia de especies en un sitio cambian con el tiempo.

Los procesos o disturbios que inician la regeneración y el reemplazo de las especies

vegetales en un bosque pueden variar en tamaño e intensidad (Taylor & Zisheng,

1992). En algunos casos cuando la alteración es intensa (quema, reemplazo total del

bosque para pasturas, etc.) existe un claro punto de partida para la reconstrucción de
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la diversidad; en cambio, cuando la alteración es leve (formación de un claro natural),

Ia situación que se presenta es parte integral de un proceso dinámico que opera a

largo plazo (Asquith, 2002). Estos disturbios afectan principalmente Ia cantidad de luz

que llega al sotobosque, y consecuentemente modifican las condiciones microclimáticas

del medio (Van Dam, 2001; Campanello, 2004). Los cambios en las condiciones

ambientales asociados a un aumento en la disponibilidad de luz pueden modificar

también Ia proporción en que se encuentran las especies y Ia abundancia de otras

formas de vida (lianas, herbáceas, bambúes, arbustos, etc). Incluso se sugiere que los

disturbios pueden ser un mecanismo importante que favorece la monodominancia de

algunas especies (Stern, 1995; Nascimento & Proctor, 1997; Gagnon & Platt, 2008).

Las especies del sotobosque juegan también un rol importante en Ia determinación de

Ia dinámica y estructura del bosque, ya que pueden determinar el éxito o el fracaso en

la regeneración y colonización de las demás especies (Veblen, 1982; Maguire &

Forman, 1983; Geoges & Bazzaz, 1999; Abe et aI., 2002). Algunos autores (Nakahisuka

& Numata, 1982; Donoso, 1993; Taylor et aI., 1995; Stern, 1995; Widmer, 1997;

Montagnini et al., 1998; Guilherme, 2004; Oliveira, 2000; González et a|., 2002;

Campanello et al., 2007a; Muñoz & González, 2009) sugieren que las bambúseas son

especies que en muchos casos pueden inhibir Ia regeneración y el crecimiento de los

individuos jóvenes de especies arbóreas; y que debido a su abundancia y potenciales

efectos en la dinámica del bosque deberían ser consideradas "especies clave" en

muchos ecosistemas.

Como hemos visto, los bambúes poseen un peculiar ciclo de vida, donde luego de

crecer vegetativamente por largos períodos florecen y mueren en forma simultánea

afectando grandes áreas (Janzen, 1976; Campell, 1985; Judzewicz et a|., 1999). Como
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se demostró en el capitqu V las floraciones de los bambúes pueden ser consideradas

causas de disturbio en los ambientes naturales ya que ocasionan cambios en Ia

radiación que llega al sotobosque, y consecuentemente modificaciones sobre el

microclima (Taylor & Qin, 1988, 2005; Taylor et al., 2004; Abe et al., 2005; Marchesini

et al., en prensa). No obstante, son poco tenidos en cuenta estos predecibles

disturbios que pueden ocurrir a corto o largo plazo (dependiendo de Ia especie de

bambú) en la dinámica del ecosistema.

En algunos bosques templados de Asia y América se ha observado que cuando el

bambú florece se favorece el crecimiento de los renovales establecidos (Nakashizuka,

1987; Marchesini et al., en prensa), se incrementa la densidad, y cambia el patrón de

distribución de las especies (Taylor & Zinheng, 1992; Martins et al., 2004)

promoviendo así el establecimiento sincronizado de renovales (Nakashisuka & Numata,

1982; Makita et al., 1995; Taylor et al., 1995). Incluso, se ha observado que el proceso

de colonización en los sitios donde floreció el bambú es similar al que ocurre en los

claros ocasionados por la caída de árboles (Tabarelli & Mantovani, 1997a; 1997b;

Martins & Rodrigues, 2002; Martins et al., 2004; Muñoz & González, 2009),

evidenciando que los bambúes pueden cumplir un rol importante en la dinámica de

bosques.

Objetivo: En este capítulo se evaluaron las consecuencias de la floración y muerte de

C. famosa/ma sobre la supervivencia y crecimiento de los renovales arbóreos, como

así también sobre la abundancia de otras especies del sotobosque, de forma tal de

responder las siguientes preguntas:

- ¿De qué forma la floración y muerte de C ramosiss/ma afecta la densidad,

composición y estado de los renovales de árboles (daño y mortalidad)?
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- ¿Las especies responden de igual manera a los cambios ocurridos por Ia floración y

muerte del bambú?

- ¿Promueve la floración el desarrollo de los renovales arbóreos ya establecidos

(regeneración avanzada) o favorece el establecimiento de nuevos individuos

(regeneración post-floración)?

- ¿La floración modifica la abundancia de otras formas de vida en el sotobosque, tales

como helechos, Iianas, herbáceas y enredaderas?

Vl.2Materiales y Métodos

Área de estudio

El área de estudio presenta una amplia diversidad de especies. La estructura general

se compone principalmente por 3 estratos arbóreos: un estrato bajo (S-10m) con

especies arbustivas o árboles de escaso tamaño como Sorocea bomp/andí/ (Moraceae)

y Trich/l/ae/egans (Meliaceae), un estrato medio (lO-20m) donde es común encontrar

a Chrysophy/lumgonocarpum (Sapotaceae), y un estrato alto (20-30m) caracterizado

por la presencia de ¡Vectandramegapotam/ca (Spreng.) Mez (Lauraceae), Bastard/ops/s

densiflora (Hook. & Am.) Hassler (Malvaceae), Cedre/a fissfl/s Vell. (Meliaceae),

Patagonu/a americana L. (Boraginaceae) y Lonchocarpus /eucanthus Burkart

(Fabaceae). Los renovales de muchas de estas especies presentan un crecimiento ideal

con valores intermedios de luz del 30-40% del total (Campanello et al., 2008). Por

debajo del estrato arbóreo, además de los renovales de las especies arbóreas, pueden

encontrarse varias especies de helechos, arbustos (del género Piper y Micvn/a) así

como Iianas de las familias Bignoniaceae y Fabaceae (Campanello et aI., 2007b; Srur et

lól



al., 2008) y en los lugares con un dosel más abierto un sotobosque dominado

principalmente por C. ramosLssíma.

El diseño experimental general fue detallado en el capítulo I y V de esta tesis. Dentro

de las 20 parcelas permanentes (10 control y 10 florecidas) se instalaron 24 sub­

parcelas de 2m2, distribuidas sistemáticamente (Figura V1.1). En estas sub-parcelas se

realizaron los estudios que se detallan a continuación y los cuales se llevaron a cabo

durante de 3 años consecutivos (2003, 2004 y 2005).
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Figura V1.1 Diseño general de las parcelas permanentes utilizadas para evaluar el
efecto de la floración del bambú sobre la composición, estructura y regeneración del
bosque.
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Efectos de la floración del bambú en la composición y estructura del

sotobosque

Para cuantificar la abundancia de bambú y describir la estructura y composición del

sotobosque se usó el método de “puntos de intercepción” (Mostacedo & Fredericksen,

2000). Para esto, dentro de cada una de las sub-parcelas de 2m2 se cuantificó el

número de toques de bambú y otras especies del sotobosque sobre una vara graduada

a 4 intervalos diferentes de altura considerando como punto de partida el suelo (0-0,5;

0,5-1; 1-1,5 y 1,5-2m). Se trazó una línea imaginaria por el centro de Ia sub-parcela y

se hicieron 3 “puntos” de vara por sub-parcela distantes uno de otro por 0,5m y con un

total de 72 “puntos” por parcela. En cada punto se registró la especie y el número de

veces que todas las partes vivas de cada especie interceptaban Ia vara en cada

intervalo de altura.

Para cada especie del sotobosque se calculó su porcentaje de contribución (%C) a la

biomasa total por parcela, como: (n° de intercepciones de la especie/no total de

intercepciones de todas las especies) x 100. Dado que Ia determinación de Ia biomasa

es un método destructivo se estimó de manera indirecta esta variable a través de un

índice que indica en porcentaje la contribución de cada especie a Ia masa total de Ia

vegetación (%C), y puede emplearse para comparar Ia composición especifica relativa

de comunidades distintas (Matteucci & Colma, 1982). Aún cuando Ia validez del %C

como estimador de Ia biomasa de una especie es muy limitado, es válido como índice

para comparar la contribución de cada especie a la comunidad vegetal (Matteucci &

Colma, 2002).
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Efectos de la floración del bambú en la regeneración avanzada

En las mismas parcelas y sub-parcelas se identificaron, marcaron y midieron (altura y

diámetro a 10cm del suelo) todos los renovales establecidos de las especies arbóreas

presentes. Dichas mediciones se repitieron una vez al año durante 3 años

consecutivos: 2003, 2004 y 2005. La identificación de plantas fue realizada en campo y

gabinete. Los ejemplares que no pudieron ser reconocidos fueron coleccionados para

su posterior identificación por parte de expertos. Las especies de la familia Myrtaceae

presentaron especial dificultad para ser identificadas, debido a que en los estadios

tempranos de su desarrollo presentan escasas características vegetativas que pueden

ser útiles para tal fin, por lo que muchas de ellas sólo fueron identificadas a nivel de

familia.

Se consideraron como establecidos aquellos renovales de más de 30cm de altura y

menos de 10cm de DAP (diámetro a Ia altura del pecho). En total se relevaron 480

sub-parcelas de 2m2 (240 sub-parcelas por tratamiento, correspondiente al 19,2% del

total de Ia superficie de la parcela), de las cuales 80 estaban ubicadas en los sitios

donde se obtuvieron fotografías hemisféricas (Capítqu V). Los renovales que

superaban los 30cm de altura de un año a otro fueron registrados e incorporados a la

categoria ‘establecidos'.

Se determinó la abundancia, riqueza y frecuencia de renovales de especies arbóreas en

los distintos tratamientos. Para medir la diversidad de especies entre sitios con

dominancia de bambú vivo y sitios donde el bambú floreció, se utilizó el índice de

Shannon-Wiener (Shannon & Weaver, 1949). Este índice (H ') se estima como:

S

H, = —zpi lnPi
¡:1
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pi=ni/N

Donde, ni = número de individuos de la especie i, N = número total de individuos para

todas las especies (S) en la comunidad y pi = proporción de individuos de la especie i

respecto al total de individuos (es decir, la abundancia relativa de la especie i). Por lo

tanto, el valor de H' = 0 cuando la muestra contiene sólo una especie; y, H' será

máximo cuando todas las especies S estén representadas por el mismo número de

individuos ni, es decir, que Ia comunidad tenga una distribución de abundancias

perfectamente equitativa. En comparaciones entre tratamientos es importante tener en

cuenta que H’ no sólo aumenta con la equitatividad de la comunidad de especies, sino

también con la riqueza (el número de especies presentes). La significancia estadística

de las diferencias observadas entre los valores de este parámetro entre tratamientos

se estimó a través de Ia Prueba de Hutcheson (1970).

Se calculó el número de muertos y dañados por especie en ambas situaciones luego de

2 años (2004 + 2005) siendo el tiempo inicial el año 2003. Se calculó además, el

crecimiento relativo, diámetro y altura de los renovales, en ambas situaciones

(utilizando para ello solo los individuos vivos y sanos) en dos años diferentes (2004 y

2005) y utilizando los promedios por parcela. El crecimiento relativo entre los

diferentes años se calculó como:

CR: (med/da tz- med/"dat,)/med¡da t,

Donde, t1 y tz son los años diferentes y la medida es la altura o el diámetro según sea

el dato de interés. Asimismo, se analizó si la fl0ración tenía un efecto diferencial sobre

2 grupos de plantas con requerimientos lumínicos contrastantes (especies no­

tolerantes a la sombra (con altos requerimientos de luz) y especies tolerantes o
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sombrías). Cabe destacar en este punto que los dos grandes grupos de especies

representarían en realidad los puntos extremos de un gradiente continuo de

comportamientos ecológicos y fisiológicos. Muchas de las especies seleccionadas se

encuentran ubicadas a Io largo de este rango y fueron separadas de forma arbitraria

según su nivel de tolerancia a la sombra. Para esto se seleccionaron 5 de las especies

más abundantes por grupo ecológico (fue requisito por cuestiones estadísticas que las

especies seleccionadas estuviesen presentes en todas o casi todas las parcelas por

tratamiento). El grupo de las especies “no-tolerantes” para este estudio estuvo

compuesto por: Cedre/a fissfl/s, Bastard/ops/s densiflora, Bahuín/ia candicans,

Lonchocarpus /eucant/7u5y Card/a tr/chotoma. Mientras que el grupo de “tolerantes” se

constituyó por A/lophy/us edu/¡5, Sorocea bomp/and/I; Nedandra megapotam/ca, Inga

mary/nata y Ba/fourondendron n'ede/¡anum

Efecto de la floración en el establecimiento post-floración

Para analizar el establecimiento post-floración, durante los años 2004 y 2005 se

contaron e identificaron las plántulas de árboles que presentaban una altura entre 5 y

30cm. Renovales menores de este tamaño no fueron contados ya que no podía

asegurarse su correcta identificación. Una vez identificadas las especies se las clasificó

de forma arbitraria, teniendo en cuenta Ia literatura (Martins, et al., 2004; HoIz, 2007;

Campanello et al., 2008; Bulfe, 2008), en tres grupos ecológicos dependientes de los

requerimientos de luz: no-tolerantes a la sombra, tolerantes e intermedias, para

evaluar si existía un grupo ecológico con mayor posibilidad de establecerse.
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Análisisestadístico de los datos

EI efecto de la floración sobre la cobertura vegetal del sotobosque se comparó

mediante un análisis de medidas repetidas y test de Mann-Withney (U test). La

densidad de renovales entre sitios control y florecidos se comparó mediante un análisis

de Test-t, teniendo en cuenta para ello el promedio de renovales registrado por parcela

durante los 3 años de estudio (2003, 2004 y 2005). La diferencia entre Ia cantidad de

renovales muertos y dañados en ambas situaciones fue comparada mediante el análisis

estadístico de Mann-Whitney (U test). EI crecimiento relativo de los renovales en los

diferentes tratamientos (control vs florecido) fue comparado mediante el test

estadístico Test-t. Mientras que el efecto de Ia floración sobre los 2 grupos de plantas

con requerimientos Iuminicos contrastantes (especies no-tolerantes a la sombra: con

alto requerimiento de luz y especies tolerantes o sombrías) se evaluó mediante el test

de Mann- Withney (U test).

VI.3Resultados

Efectos de la floración del bambú en la composición y estructura del

sotobosque

La interacción entre Tiempo x Tratamiento tuvo un fuerte efecto en el porcentaje de

contribución (%C) de las especies del sotobosque no bambúseas (Iianas, herbáceas,

helechos, etc.) a la biomasa total de Ia vegetación (Tiempo x Tratamiento F: 8,08;

p<0,001), presentando las parcelas florecidas los mayores valores respecto a las

control (F: 60,81, p <0,001), y una respuesta diferencial a Io largo del tiempo entre los

tratamientos. El %C en las parcelas florecidas se incrementó notablemente durante el

año 2003 al 2004, estabilizándose durante el 2005, mientras que en las control las
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tendencias fueron menos definidas, no hubo diferencias a lo largo del tiempo y el %C

fue significativamente menor (Figura V1.2, Foto 6.1).

AI final del estudio (2005) se registró un promedio de 1,492 y 0,135 culmos vivos/m2

en las parcelas control y florecídas respectivamente; lo que correspondió a un °(oC

mayor de 50% de bambú vivo en las parcelas control y de alrededor de 5% en las

florecidas (U:4, p<0,05) (Figura V1.2). Se registró un incremento en el %C de

piperáceas, helechos, enredaderas y lianas (U:2, p: 0,0002; U:4, p:0,0005; U:22, p:

0,034 y U: 15, p:0,008 respectivamente) (Figura V1.3).
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Figura V1.2 Porcentaje de contribución de especies del sotobosque no bambúseas

(Iianas, herbáceas, helechos, etc.) a la biomasa total de la vegetación en parcelas

control (símbolos grises) y parcelas florecidas (simbolos blancos) a lo largo de 3 años

de estudio. Se muestran las medias iES.
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Figura V1.3Porcentaje de contribución de los distintos grupos vegetales a la biomasa
total de la vegetación del sotobosque en parcelas control (simbolos grises) y parcelas

florecidas (símbolos blancos) a lo largo de 3 años de estudio. Se muestran las
medianas (circulos) y los cuartiles de 25-75%. Notar que la escala del eje ypara el

bambú y los helechos es diferente a la escala utilizada en las resto de la figura.

Efectos de la floración del bambú en la regeneración avanzada

No se registraron diferencias en Ia riqueza de especies en sitios donde predominaba el

bambú vivo (parcelas control) respecto a los sitios donde floreció y murió (Tabla V1.1).

Se encontraron 72 especies arbóreas en el área muestreada, de las cuales 58
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estuvieron presentes en las parcelas control y 59 en las florecidas (Tabla V1.2). Las

especies dominantes entre los renovales correspondieron tanto a árboles de porte

pequeño de sotobosq ue (Somcea bomp/and/ï, Inga mary/nata, Allophy/lusedu/is, etc);

como así también a especies del estrato medio y alto del dosel como Nectandra

megapotam/‘ca, Lonchocarpus spp, Ba/foroudendron riea’e/¡ánum Machaer/um spp,

entre otras. En ambos tratamientos predominaron las especies de sucesión secundaria

tardía o sombra-tolerantes (Figura V1.4,Tabla V1.2).

Tabla V1.1 Valores del índice de Diversidad (índice de Shannon-Wiener) en

parcelas con dominancia de bambú vivo y parcelas florecidas.
Tratamiento H' H'max J

Control 3,06 4,06 0,75

Florecidas 3,24 4,06 0,8
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Tabla V1.2 Identificación taxonómica y abundancia de renovales de árboles en las

parcelas control y en parcelas donde el bambú (C ramosissflna) floreció. En total se

relevaron 24 sub-parcelas de 2m2 dentro de cada parcela de 50x50m (10 control y 10

florecidas), cubriendo un área de 480m2 por tratamiento.

Especie Familia A%""da"lf'a
Sorocea bonp/andí/(Baill.) W.C.Burger, Lanj. & Wess.Boer Moraceae ‘159 99
Inga mary/nata Wild. Fabaceae 52 71
Nectandra megapotam/ca (Spreng.) Mez Lauraceae 48 64
Ba/fourodendron néde/¡anum (Engl.) Engl. Rutaceae 21 12
Nectandra lanceo/ata Nees & Mart. ex Nees Lauraceae 21 8
Tn'ch/l/acat/gua A. Juss. Meliaceae 20 7
Trim/Víae/egans A. Juss. Meliaceae 20 23
Machaeríum súpitatum (DC.) Vogel Fabaceae 20 12
A/lophy/lus edu/¡5 (A. St.-Hi|., A. Juss. & Cambess.) Hieron. ex Nied. Sapindaceae 19 12
Chrysophy/Ium gonacarpum (Mart. & Eichler) Engl. Sapotaceae 19 11
Lonchocarpus mueh/berg/anus Hassl. Fabaceae 16 17
Cord/a tríchotoma (Vell.) Arráb. ex Steud. Boraginaceae 16 10
Lonchocarpus campestris Mart. ex Benth. Fabaceae 13 15
Eugenia bur/ra/fiana (D. Legrand) D. Legrand Myrtaceae 11 9
Campomanes/a xanthocarpa O. Berg Myrtaceae 10 19
Bauh/h/a forficata Link pruinosa Ssp. (Vogel) Fortunato & Wunderlin Fabaceae 8 1
Cedre/a fiss/lís Vell. Meliaceae 7 10
Matayba e/aeagnoídes Radlk. Sapindaceae 7 3
Seguíer/a acu/eata Jacq. Phytolaccaceae 5 6
Cupania verna/Ils‘Cambess. Sapindaceae ' 5 1
Myraianthes pungens(0. Berg) D. Legrand Myrtaceae 5 6
A/lophy/lus guaranít/‘cus (A. St.-Hil.) Radlk. Sapindaceae 4 8
Cabre/ea canjerana (Vell.) Mart. Meliaceae 4 1
Euge/¡la sp, Myrtaceae 4 0
Myrocarpus frona’osus Allemáo Fabaceae 4 7
Pi/ocarpuspennaüïo/¡us Lem. Rutaceae 4 32
Cord/a eca/¡cu/ata Vell. Boraginaceae 3 2
Ho/oca/yx balansae Micheli Fabaceae 3 O
Inga uraguens/s Hook & Arn. Fabaceae 3 4
Parap/ptaden/ia fly/da (Benth.) Brenan Fabaceae 3 6
Myrsíne umbel/ata Mart. Myrsinaceae 3 0
Sebast/ána bra5/7/E'n5/SSpreng. Euphorbiaceae 4 7
Act/hostemon conco/0r(Spreng.) Müll.Arg Euphorbiaceae 2 0
A/b/Zian/opo/des (Spruce ex Benth.) Burkart Fabaceae 2 4
Ch/ysophy/lum mary/hatum (Hook. & Arn.) Radlk. Sapotaceae 1 3
Eugen/a un/i‘lora L. Myrtaceae 2 5
Machaer/um paraguar/ense Hassl. Fabaceae 2 2
Ocotea puberu/a (Rich.) Nees Lauraceae 2 2
St/ychnos braS/Yíensis(Spreng.) Mart. Loganiaceae 2 0
Styrax lepmsus Hook. & Arn. Styracaceae 2 2
Asp/desperma po/yneuron Müll.Arg. Apocynaceae 1 0
Bastardiops/s densíflora (Hook. & Arn.) Hassl. Malvaceae 1 1
CampomaneSIa guazumifo/¡a (Cambess.) O. Berg Myrtaceae 1 0
Cestrum laew'gatum Schltdl. Solanaceae 1 6

Arecaceae 1 2EUÍEE edu/¡5Mart.
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Ficus sp. Moraceae 1 0
Guarea kunth/ana A. Juss. Meliaceae 1 4
Hennecartía ompha/andra J. Poiss. Monimiaceae 1 0
Hybanthus bíg/bbosus (A. St.-Hil.) Hassl. Violaceae 1 1
Trim/719pal/¡da Sw. Meliaceae 1 14
Myrsinae sp. Myrsinaceae 1 1
Ro/liníaemarg/nata Schltdl. Annonaceae 2 2
Ruprecht/a laxíflora Meisn. Polygonaceae 1 1
Roupa/a montana Aubl. var. brasi/¡éns/s (Klotzsch) K.S. Edwards Proteaceae 0 1
Apu/e/a leíocarpa (Vogel) J.F. Macbr. Fabaceae 0 1
Zanthaxy/um sp. Rutaceae 0 1
Eugenia ¡nvo/ucrata DC. Myrtaceae 0 1
Pe/tophorum dub/um (Spreng.) Taub. Fabaceae 0 1
P/¡m'arívu/ar/s (Cambess.) Rotman Myrtaceae 0 1
Tabernaemontana cathar/hensLsA. DC. Apocynaceae 0 2
Ocotea a’iospyr/fo/¡a(Meisn.) Mez Lauraceae 0 3
Eugen/a pyr/form/SCambess. Myrtaceae 0 4
Da/berg/‘afrutescens (Vell.) Britton Fabaceae 0 3
5p] 3 2
5p.2 8 6
5/13 3 0
5p.3 1 0
5p.5 Rubiaceae 1 G

¿M 0 6
Total 586 565
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Figura V1.4 Frecuencia absoluta de renovales establecidos para algunas especies
presentes en el área de estudio (parcelas control + florecidas). En total se relevaron
960m2 de superficie de bosque nativo.

La densidad media de individuos no varió entre tratamientos ni a lo largo del tiempo,

registrándose entre 1,22 a 1,12 individuos/m2 (Figura V1.5). Al inicio del estudio, en

total, se censaron 586 y 565 renovales en las parcelas control y florecidas

respectivamente. Ai final del estudio (2005) se observó un nivel de daño y mortalidad

diferencial entre tratamientos. En las parcelas florecidas el daño y la mortalidad fueron

significativamente menores respecto a las control (U: 12, p<0,01; U: 24, p<0,05

respectivamente) (Figura V1.6). En las parcelas control las especies que presentaron

mayor mortalidad fueron Sorocea bomp/and/l; Nectandra megapotam/ca, Cord/"a

tríchotoma y A//ophy/us edu/¡LsMientras que en las florecidas se observó una mayor

mortalidad de Lonchocarpus spp.
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Figura V1.5 Densidad de renovales arbóreos (individuos/m2) en parcelas control
(simbolos grises) y florecidas (simbolos blancos) a lo largo del tiempo. Se muestran las
medias :tES. No hubo diferencias significativas (p> 0,05) Test-t.
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Figura V1.6 a) Porcentaje (%) de renovales de especies arbóreas dañados físicamente
y muertos durante el periodo 2003-2005 en parcelas control (barras grises) y florecidas
(barras blancas). Se muestran las medianas, cuartiles 25-75-% y valores máximos y
minimos. *Indica diferencias significativas (p< 0,05) y **diferencias significativas
(p<0,01) Mann-Withney U test.
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En las parcelas florecidas se observó un mayor crecimiento relativo promedio de los

renovales, tanto en altura (tz-2,16, g.|:18, p<0,05) (Figura VI.7 a) como en diámetro

(t: -2,68, g.|:18, p<0,05) (Figura VI.7b) durante el primer año de crecimiento (2003­

2004). En algunas especies se registró un crecimiento en altura de 22 cm/año como en

el caso de Nedandra megapotam/ca, o 17 cm/año en Cedre/a fissi/is,‘incluso algunos

individuos manifestaron un crecimiento mayor a los 40 cm/año en las parcelas

florecidas. Durante el segundo año de muestreo (2004-2005) no se observaron

diferencias en el crecimiento de los renovales entre tratamientos (p>0,05) (Figura

VI.7a, b). Se censaron un total de 438 renovales sanos en la parcelas control y 357 en

las florecidas durante 2003-2004, y en el segundo período (2004-2005) 324 y 272

individuos en parcelas control y florecidas respectivamente.
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Figura V1.7 Incremento relativo (%) en altura (a) y diámetro (b) en renovales de
especies arbóreas durante el primer año de crecimiento (junio 2003 a julio 2004) y el
segundo (julio 2004 a junio 2005) en parcelas control (simbolos grises) y florecidas
(simbolos blancos). Se indican las medias d: S.E (n= 10), se censaron un total de 438
renovales sanos en la parcelas control y 357 en las florecidas durante 2003-2004 y en
el segundo periodo 324 y 272 respectivamente. *Indica diferencias significativas (p<
0,05), Test-t para muestras independientes.

Durante el primer año de crecimiento (2003-2004) el incremento relativo en Ia altura

de especies no-tolerantes a Ia sombra fue significativamente mayor en las parcelas
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florecidas (U: 11, p<0,05), mientras que no existieron evidencias que muestren esta

diferencia en las especies tolerantes (Figura V1.8). Por otro lado, no se observaron

diferencias en el incremento diamétrico de ambos grupos de especies (tolerantes y no­

tolerantes). Durante el segundo año no se observaron diferencias en la altura y en el

diámetro de ambos grupos creciendo bajo los distintos tratamientos. i

AO I

o)O

_¡ O I ig ¿É
O

Incrementorelativoenaltura(%)

NO

No-Tolerantes Tolerantes No-Tolerantes Tolerantes

Figura V1.8 Incremento relativo en la altura de especies no-tolerantes y tolerantes a
Ia sombra a) durante el primer (junio 2003 a julio 2004) y b) durante el segundo (julio
2004 a junio 2005) año de crecimiento en parcelas control (barras grises) y florecidas
(barras blancas). Se muestran las medianas, cuartiles 25-75 y valores máximos y
minimos. *Indica diferencias significativas (p< 0,05), Mann-Withney U test.

Efecto de la floración en el establecimiento post-floración

Durante los años 2004 y 2005 se registraron entre 24 y 26 especies diferentes de

renovales nuevos en parcelas control y florecidas respectivamente (Tabla V1.3). La

diversidad y abundancia de renovales de árboles fue similar en ambos tratamientos. En

las parcelas control los renovales estuvieron representados en su mayoría por especies

tolerantes a la sombra como N. megapotamica, 5. bomp/and/ï y M. stmitaturn entre

otros. En las parcelas florecidas (a excepción de N. megapotam/ca) se observó una

disminución importante en el número de algunas especies tolerantes a la sombra (5.



bomp/andfl; I. marginata y M. súpítatum). El resto de las especies se encontraron

representadas en número similar en ambos tratamientos (Tabla V1.3). El número de

plántulas de especies no-tolerantes o poco tolerantes a la sombra (Cedre/a fissflís) o

aquellas que regeneran preferentemente en claros como Parap/ptaden/a r/yida o

Patagonu/a' americana fue similar en ambos tratamientos (Tabla V1.4). Especies

colonizadoras tipicas como Solanum spp., Trema micrantha o Bastard/ops/s densiflora

no fueron registradas. Durante todo el estudio, un total de 10 renovales en las parcelas

control y 51 en las florecidas pasaron a la categoría “establecidos”correspondiente a la

regeneración avanzada (>30cm altura y <10 cm DAP)

Tabla V1.3 Identificación taxonómica y abundancia de renovales <30 cm en las

parcelas control y en parcelas donde el bambú (C. ram05/3'5/h7a)floreció para el año

2004. Grupo ecológico (T: tolerante a la sombra, I: intermedia; I/T: intermedia­

tolerante, NT: no tolerante a la sombra).

. Abundancia Grupo
Especie Familia Control Florecidas ecológico
Nea‘andra megapotam/ca Lauraceae 21 20 T
Sorocea bonp/and/ï Moraceae 18 10 T
Machaer/um 5üpítatum Fabaceae 13 2 T
Inga mary/hara Fabaceae 10 2 T
Syagrus romanzoffiana Arecaceae 10 9 NT
Cedre/a fiss/lís Meliaceae 8 3 NT
Lonchocarpus mueh/berg/ánus Fabaceae 8 5 NT
Nedandra /anceo/ata Lauraceae 8 1 T
Ba/fourodendron n'ede/¡anum Rutaceae 7 6 T
Lonchocarpus leucanthus Fabaceae 4 2 I
Parap/ptadenía r/gida Fabaceae 4 7 NT
Cord/a trichotoma Boraginaceae 3 4 NT
Tr/‘ch/ï/aelegans Meliaceae 3 5 T
Bauh/h/a forficata Fabaceae 2 1 NT
Cabra/ea canjerana Meliaceae 2 0 T
Ch/ysophy/lumgonocarpum Sapotaceae 2 0 T
Euterpe edu/¡5 Arecaceae 2 1 T
A/lophy/us edu/¡s Sapindaceae 1 3 T
A/lophy/usguaranit/cus Sapindaceae 1 3 T
Campomanes/a xanthocarpa Myrtaceae 1 7 T
Inga verna Fabaceae 1 0 I/T
D/atenoptem sorb/‘folla Sapindaceae 1 2 T/I
Ocotea al'ospyrifo/Ia Laureaceae 1 0 T
Ocotea puberu/a Laureaceae 0 2 T
Plïocagus gennat/fo/ius Rutaceae 0 2 T



D...0.0.0.0...OOOOOOOOOOOOOOOOOOOO0.00000000000000

Sebastiana brasM'ens/s Euphorbiaceae 0 1 I
Trich/‘l/apal/¡da Meliaceae 0 3 T
Jacarat/a splhosa Caricaceae 0 1 NT
5p. 1 Myrtaceae 0 3 ­
5,0,2 Lauraceae 0 1 ­
512.3 Fabaceae 1 0 ­
5p.4 - 0 1 ­
5p.5 - 0 1 ­

_Sg.6 - 1 0 ­
Total ‘ 133 ‘ 1%

Tabla V1.4 Porcentaje (°/o)de individuos establecidos post-floración pertenecientes a

los distintos grupos ecológicos en parcelas control y florecidas durante el año 2004 y

2005. Sólo se utilizaron las especies que pudieron ser clasificadas.

Grupo
eco'ó ¡co 2004 2005

C F C F

Tolerante 61,67 62,63 71,79 65,38
Intermedia 4,51 4,63 4,27 3,84
Notolerante 26,31 ¿,85 23,93 23,08

*Las especies no identificadas no fueron tenidas en cuenta para la clasificación por lo cual
no se suma un 100% en los porcentajes por tratamiento en la mayoria de los casos.

VI.4Discusión

Son numerosos los factores que regulan Ia regeneración de especies arbóreas. Entre

los más comunes encontramos a los vinculados con las relaciones planta-animal (Dirzo

& Miranda, 1990; Asquisth et al., 1997; Caccia & Ballaré, 1998; Ito & Hino, 2005;

Darabat et al., 2007), la presencia de disturbios (Denslow, 1985; Veblen et al., 2004),

la disponibilidad de recursos (Clark et al., 1993; Condit et al., 1996) y la presencia de

especies del sotobosque con alta capacidad competitiva (Maguire & Forman, 1983;

Geoges & Bazzaz, 1999). Sin embargo, los bambúes también pueden ser considerados

en muchos bosques un factor importante a la hora de evaluar la regeneración (Veblen

1985; Donoso, 1993; Stern, 1995; Widmer, 1997; Montagnini et al., 1998; Guilherme,
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2004; Oliveira, 2000; González et a|., 2002; Martins et aI., 2004; Griscom & Ashton,

2003; Campanello et a|., 2007a; Rother et a|., 2009; Muñoz & González, 2009).

Incluso, los eventos de floración que experimentan muchas de estas especies

incentivan'an la regeneración (Nakahisuka & Numata, 1982; Taylor & Qin, 1992; Taylor

et aI., 1995; Makita, 1995; Martins et aI., 2004; Marchesini et a|., en prensa). A Io largo

de este capítulo se observó que en el BAS,la regeneración arbórea y la dinámica de las

especies del sotobosque experimentaron algunos cambios demográficos, luego de Ia

floración y muerte de C. ramos/sima. Sin embargo, ésta no parecería ser un factor

determinante en el establecimiento de nuevos renovales de especies arbóreas y su

efecto positivo estan'a restringido a un corto período de tiempo.

La abundancia de renovales arbóreos >30cm de altura (establecidos antes del evento

de floración) encontrados en el área de estudio (12.200 y 11.200 individuos por ha

para las parcelas control y florecidas, respectivamente) fue relativamente baja en

comparación a otros bosques de Misiones. En áreas con aprovechamiento forestal y

suelos poco profundos como Ia Reserva de la empresa forestal Alto Paraná S.A

(colindante al Parque Provincial Urugua-O y la Reserva Forestal de Uso Múltiple Guaraní

(dentro de la Reserva de Biósfera Yabotí) se encontraron aproximadamente 18.566 y

23.672 renovales por ha. respectivamente (Bulfe et a|., 2003; Campanello, 2004).

Posiblemente Ia baja abundancia de renovales observadas en este estudio se deba a

que se trabajó en parcelas de menos de 1 ha. establecidas en áreas dominadas por

bambú.

La floración de C. famosa/ma no ocasionó cambios en la riqueza y abundancia de

renovales arbóreos y predominaron en ambos casos especies sombra-tolerantes (como

Necz‘andra megapotam/ca y Sorocea bomp/ana’íl). Contrario a Io esperado no se
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encontraron renovales de especies pioneras tipicas (Cecrop/a 5p., A/chornea 5p,

Cestrum 5p, Trema 5p., Solanun 5p.) en los sitios florecidos. Según Martins et a|.,

(2004) el éxito de las especies de diferentes grupos ecológicos luego de la floración del

bambú depende del tamaño de los claros ocasionados por dicho evento. En

concordancia con estos autores la respuesta a los cambios en la composición de

especies luego de la floración estuvo dominada por especies sombra-tolerante debido a

que los claros generados por la muerte del bambú fueron en general de pequeño

tamaño. Otros autores (Tabarelli & Mantovani, 2000) sugieren además que los

bambúes competirían en los claros excluyendo a las especies pioneras, reduciendo asi

la riqueza de este grupo de plantas.

AI igual que lo observado en otros bosques (González et aI., 2002; Holz & Veblen,

2006; Raffaele et al., 2007), la pérdida de la cobertura del bambú C ramos/55mm

favoreció el crecimiento acelerado de Ia regeneración avanzada (renovales establecidos

>30cm) y disminuyó las tasa de mortalidad durante los primeros años de estudio. Si

bien dicho crecimiento fue positivo en los grupos ecológicos evaluados, las especies

no-tolerantes a la sombra respondieron de forma más notoria a este cambio en

comparación a las especies sombra-tolerantes. El favorable crecimiento de las especies

arbóreas en ausencia de la cobertura de bambú podría ser consecuencia del mayor

incremento de la radiación solar en el sotobosque (capítulo V), cambios en la calidad

de Ia misma (Giordano et al., 2009) y/o a una reducción del daño físico, efecto que

también fue observado en otros ecosistemas (Griscom 81Asthon, 2003; Silveira, 2005;

Lima, 2007).

Sin embargo, y contrario a lo esperado, en el BAs la respuesta positiva en la

regeneración se observó durante un corto período de tiempo. En el segundo año de
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estudio no se registraron diferencias en el crecimiento, daño y mortalidad entre sitios

con bambú vivo y ausente por floración. Este resultado podria ser reflejo de Ia

disminución en Ia disponibilidad de recursos (radiación) debido al crecimiento de las

bambúseas (capítqu IV) y al de otras especies no arbóreas del sotobosque, como por

ejemplo helechos, los cuales al igual que el bambú podrían funcionar como un “filtro

ecológico" que afecte negativamente el crecimiento y germinación de los renovales

arbóreos (George & Bazzaz, 1999). Incluso, un posible aumento de Ia herbivorr'a sobre

los renovales en los sitios libres de bambú podría sumar otro factor negativo en el

Crecimiento de los renovales a largo plazo (Raffaele et al., 2007). La re-colonización de

los sitios nuevamente por el bambú, parecería ser el escenario más plausible en este

bosque (capítulo IV), como asi también en bosques templados donde las especies del

género Chusquea son comunes (Muñoz & González, 2009).

Algunos autores (Nakashisuka & Numata, 1982; Taylor & Qin, 1992; Taylor et al., 1995;

Abe et al., 2001; Giordano et al., 2009; Marchesini et al., en prensa) sugieren que la

floración y muerte del bambú permite una regeneración sincrónica de las especies del

dosel y propicia su germinación. En el BAs. al igual que en otros bosques (González et

al., 2002; Holz & Veblen, 2006; Rafaelle et al., 2007; Nuñez & González, 2009) la

floración y muerte del bambú C. ram05/35/ma no indujo un pulso de nuevo

establecimiento de especies arbóreas. El escaso establecimiento post-floración podría

ser consecuencia no sólo de Ia rápida ocupación del sitio por nuevas plántulas de C.

ramOS/SS/may otras especies del sotobosque, sino también de Ia persistente broza

producida por la muerte del bambú. La abundante hojarasca (broza) del bambú tiene

una tasa de descomposición lenta (capítulo V) y podría constituir un sustrato poco

adecuado para Ia germinación de plántulas por impedimento físico (Tanake, 1998) o

por un posible efecto alelopático (Rios et al., 2006).

18]



En el BAs, la regeneración arbórea luego de un evento de floración y muerte de C.

ramos/Ss/ma parecería estar influenciada no sólo por la ausencia del bambú, sino

también por Ia combinación de otros factores como la regeneración de otras especies

del sotobosque (este capitulo), la radiación solar que llega al suelo (capítqu V), Ia re­

colonización del bambú (capítulo IV) y por la dispersión y depredación de semillas de

especies arbóreas (Gallardo et al., 2008). De esta manera, es poco factible que la

floración de C ramas/sima por si sola determine la sucesión y regeneración del

bosque por especies leñosas. Esto apoyaría al modelo postulado por Lusk (2001) y al

presentado al inicio de esta tesis (capítulo I; Figura I.1), donde se postula que los

episodios de floración y muerte del bambú podrían constituir una oportunidad para el

re-establecimiento de las especies del dosel, pero solo cuando ocuren determinadas

condiciones.

Vl.5Conclusiones

Para el área de estudio, la ausencia temporal de bambú por causa de su floración y

muerte tuvo un profundo efecto en la dinámica del sotobosque facilitando la

colonización de otras especies tales como helechos, piperáceas, gramíneas,

enredaderas y herbáceas. Estos grupos de plantas aparentemente podrían estar

afectando también Ia disponibilidad de los recursos y produciendo efectos negativos

sobre la regeneración arbórea. Motivo por el cual el efecto positivo observado en la

regeneración avanzada (crecimiento de los individuos establecidos previos a la

floración > 30 cm) fue evidente sólo en el corto plazo y tampoco favoreció el

establecimiento post-floración. Este evento de floración no fue por lo tanto un factor

determinante en la regeneración arbórea del BAsdurante el tiempo de estudio.
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Capítulo VII Conclusiones generales

Las bambúseas son el único grupo de gramíneas arborescentes distribuidas en todo el

planeta. Hoy en día, luego de un largo proceso de diversificación y adaptación

presentan un gran número de especies con diversos hábitos y morfologías. Sin

embargo, el hecho más sorprendente es que estas plantas representan a uno de los

pocos gmpos de monocotiledóneas que compiten con los árboles en ecosistemas

boscosos. A diferencia del resto de las gramíneas, los bambúes parecen haber

evolucionado en los bosques (Judziewicz et al., 1999) donde actualmente ocupan

grandes áreas (Nelson, 1994; Judziewicz et al., 1999) e influyen fuertemente en la

dinámica de los mismos (Veblen, 1982; Oliveira, 2000; Tabarelli & Mantovani, 2000;

Griscom & Ashton, 2003, 2006; Wang et al., 2007; Campanello et a|., 2007a).

A lo largo del continente americano existen diversas áreas ocupadas por bambúes lejos

de la influencia humana (Nelson, 1994; Judziewicz et al., 1999) pero también muchas

ans que se encuentran asociadas a bosques con disturbios de carácter antrópico. En

particular, dos causas de origen natural que explicarían el origen de estas formaciones

han sido discutidas en la literatura. Una argumenta que son los disturbios naturales a

gran escala los responsables de Ia presencia del bambú (Stern, 1995; Kelly & Bond,

1999), mientras que la otra Io adjudica a Ia caída de árboles y a la capacidad del

bambú para perpetuarse y suprimir Ia regeneración de las otras especies vegetales

(Griscom & Ashton, 2003; 2006). Sin embargo, ambos fenómenos podrían estar

actuando conjuntamente y a diferentes escalas. En América son cada vez más fuertes

las evidencias que avalan Ia presencia de algunos géneros (e.g. Guadua) previo a Ia
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llegada del hombre, en áreas actualmente dominadas por bambú (Judziewicz et al.,

1999; Piperno, 1997; Oliver et al., 2009); pero la actividad humana aparentemente ha

contribuido a su expansión (Judziewicz et al., 1999; Campanello, 2004; Oliver et al.,

2009).

Los bambúes Ieñosos tienen un importante crecimiento vegetativo que les ayuda a

colonizar grandes áreas (Nelson, 1994; Smith, 2000) y un característico

comportamiento reproductivo sexual. Muchas de las especies presentan ciclos de vida

largos, que culminan con un único evento de reproducción sexual masivo y

sincronizado (Janzen, 1976; Gadgil & Prasad, 1984). Estos eventos de floración han

sido estudiados desde diferentes perspectivas. Mientras que algunos investigadores

tratan de describir los patrones de floración y explicar sus causas (Janzen, 1976;

Pearson et al., 1994; Taylor & Qin, 1998; Keeley & Bond; 1999; Franklin, 2004), otros

han evaluado las consecuencias de estos eventos en el ecosistema (Taylor et al., 1995;

Abe et al., 2001; Gonzáles et al., 2002; Taylor et al., 2004; Martins et al., 2005; Abe et

al., 2005; Holz & Veblen, 2006; Muñoz & González, 2009; Marchesini et al., en prensa).

La mayoría de éstos últimos sin embargo, fueron realizados en bosques templados o

en el sudeste asiático, razón por la cual la floración de bambúes neotropicales plantea

todavía muchas incógnitas.

El bambú leñoso Chusquea ram05/55/777aes la especie con la mayor distribución dentro

del género, al extenderse por el centro-norte y este de Brasil, el noreste de Argentina,

este de Paraguay y norte de Uruguay (Clark, com.pers.; Judziewicz et al., 1999). En el

Bosque Adántico semideciduo de Argentina su presencia se considera indicadora de

disturbios y se ha estudiado el impacto negativo de esta especie en la regeneración de

árboles y en Ia cicatrización de los claros (Placci & Giorgis, 1993; Campanello, 2004;
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Placcí & Di Bitteti, 2006; Campanello et al., 2009), incluso, se han evaluado técnicas de

manejo, como la remoción manual, para controlar su expansión y favorecer Ia

recuperación de los bosques (Burkart, 1999; Campanello, 2004). Sin embargo, y a

pesar de ser C. ramosíss/ma una especie con un rol fundamental en la dinámica y

productividad de este ecosistema, nada se conocía sobre su biologia y ecología general

y los cambios que experimentaba el ecosistema cuando desaparece naturalmente

como consecuencia de su floración y muerte.

Conocer las principales caracteristicas de historia de vida asociadas al éxito de las

especies constituye una herramienta fundamental a Ia hora de evaluar y/o prevenir los

potenciales efectos de estas especies en el ecosistema. Más aún cuando dichas

especies tienen un efecto negativo en la biodiversidad del ecosistema al invadir y

monopolizar los espacios ocupados originalmente por otras especies. Algunas

características de historia de vida de las plantas, como la tasa de crecimiento relativo,

Ia capacidad de aclimatación en ambientes cambiantes (plasticidad), Ia alta tasa de

fotosíntesis, Ia capacidad reproductiva (e.g., tiempo de maduración y tamaño de Ia

camada), entre otros, son buenos predictores del éxito de las especies colonizadoras

(Begon et al., 1986).

¿Cuáles son las características ecofisiológicas que le confieren éxito a C. ram051'55/ma?,

¿Es C. ramosLss/ma capaz de modificar sus atributos morfológicos y fisiológicos cuando

las condiciones ambientales cambian?, ¿Cuál es su patrón de floración?, ¿Cada cuántos

años florece?, ¿En qué medida se modifican las condiciones ambientales frente a un

evento de floración de esta especie?, ¿Es la floración y muerte de C ramos/sima una

oportunidad para la regeneración de las especies arbóreas?, en definitiva ¿Qué efectos

y consecuencias trae su floración y muerte en la dinámica del bosque Atlántico?. Son
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algunos de los interrogantes que se ha buscado responder a Io largo de esta tesis para

poder comprender el comportamiento de C ramos/ss/ma y su rol en la dinámica del

ecosistema. Para ello fue necesario realizar actividades multidisciplinarias y emplear

variadas metodologías que incluyeron estudios anatómicos y fisiológicos, hasta

muestreos en parcelas permanentes en el campo.

Las respuestas obtenidas han contribuido al conocimiento biológico general de una de

las especies más abundantes del Bosque Atlántico semideciduo. Han permitido conocer

por primera vez las consecuencias de Ia floración de C ramos/sima desde una

perspectiva integrada, teniendo en cuenta tanto los cambios ambientales como los

cambios en Ia dinámica de las poblaciones vegetales del bosque. Pero por sobre todo,

esta tesis constituye una herramienta importante a Ia hora de comprender y discutir los

procesos que actúan en Ia dinámica de estos bosques ya que demuestra la importancia

de las bambúseas y las consecuencias de sus floraciones.

Características biológicas de la especie

Debido a la particular naturaleza de los bambúes y a la infrecuente disponibilidad de

flores y frutos, en la literatura general se le ha dado mucha importancia a los estudios

descriptivos sobre estructuras morfológicas (i.e., rizomas, culmos, complementos de

rama y hojas). Sin embargo, como ha sido demostrado en estas y otras investigaciones

(Grosser & Liese 1971, 1973; Calderón & Soderstrom, 1973; Campbell & Barkworth,

1987; Ellis, 1986; Liese 1998; Liese & Grosser, 2000; Vieira et a|., 2002; Rúgolo &

Rodríguez, 2002; Oliveira et al., 2008) los estudios anatómicos pueden ayudar a la

hora de identificar especies o interpretar hábitos y respuestas fisiológicas. En esta tesis

se realizó una descripción completa de las características anatómicas de C
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ram05/35/may se las comparó con otra especie estrechamente relacionada y presente

en el área de estudio: C. tenel/a (capítulo II).

Este estudio permitió observar también que C. ram05/35/777atiene características

anatómicas que complementan Ia fisiología de Ia especie y le otorgan ventajas a la

hora de competir en condiciones ambientales cambiantes. Ejemplo de ello son: las

hojas amfiestomáticas que se vinculan con la presencia del tejido cloroflliano en ambas

caras de las hojas, las hojas delgadas, y Ia presencia de células traslúcidas (que

facilitan Ia penetración de la luz en el mesófilo) que componen un conjunto de

atributos foliares que ayudan a maximizar las tasas fotosintéticas en un ambiente

donde la radiación solar es un recurso limitante.

En el capítulo III se corroboró Ia hipótesis de que C. ramos/sima tiene una gran

plasticidad morfológica y fisiológica en relación a cambios en Ia radiación solar que

recibe. Frente a una mayor radiación solar, esta especie incrementa el número de

órganos involucrados en la captación de luz (área foliar total, largo de culmos), la

capacidad fotosintética, y atributos fisiológicos relacionados como Ia conductividad

hidráulica, la conductancia estomática y Ia tasa neta de asimilación (TNA), entre otros,

lo que resulta finalmente en plantas con alta tasa de crecimiento relativo (TCR).

Las hojas de C. ram05/55/ma permanecen en Ia planta durante todo el año, con lo cual

esta especie puede asimilar carbono durante las distintas estaciones del año, incluso,

durante la época de menor crecimiento para las otras especies (invierno). Durante esta

época además las bajas temperaturas ocasionan que varios árboles (entre 20 a 50%)

pierdan las hojas lo que a su vez incrementa Ia radiación solar en el sotobosque,

favoreciendo así el desarrollo de C ramosüsflna.
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Algunos estudios (Lei & Koike, 1998; Motomura et al., 2008; Saha et al., 2009; Ely,

2009) muestran que a pesar de sus altas tasas de crecimiento, los bambúes presentan

tasas de fotosíntesis relativamente bajas en comparación a otras especies. En este

trabajo se evidenció que esos valores no son tan bajos como se consideraba al

ponerlos en un contexto integrado de toda Ia planta. Las tasas fotosíntéticas

observadas en este trabajo explican el rápido crecimiento observado en esta y otras

especies del género Chusquea. Estas tasas fotosíntéticas, junto a una rápida

elongación de los culmos (que le permiten alcanzar mejores condiciones de luz) y un

eficiente sistema de conducción de agua (con capacidad para revertir embolismos

(Saha et al., 2009)), confieren ventajas competitivas importantes a los bambúes que

habitan ambientes altamente dinámicos y donde Ia luz es un recurso limitante. En

síntesis, se puede decir que la capacidad de aclimatación a diferentes condiciones

Iumínicas y sus características morfológicas y anatómicas aunadas a la estrecha

integración fisiológica que existiría entre los ramets de un mismo genet (Liet al., 2000;

Saitoh et al., 2002) son atributos importantes que permiten explicar la capacidad para

colonizar claros y áreas disturbadas de C. ramos/sima y ob'os bambúes nativos.

Reproducción sexual: implicancias en el ecosistema

De todos los aspectos posibles a estudiar sobre las bambúseas, sin duda Ia floración es

la característica que más ha llamado la atención de los investigadores. No obstante, la

mayoría de esos estudios se concentran en especies con hábitos gregarios. La

“floración gregaria” al igual que Ia“floración continua” presentan los puntos extremos

de un gradiente continuo de comportamientos ecológicos y fisiológicos, y el patrón

asincrónico de floración observado en C ramos/¿977w (capítulo IV) se localizaría en

algún lugar intermedio de ese gradiente de patrones espacio-temporales de floración.
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La floración no sólo significa la muerte del bambú es también el comienzo de una

nueva generación de plántulas, que si bien presentaron una alta tasa de mortalidad

durante sus primeros estadios, muchas lograron establecerse permitiendo que C.

ramos/ss/ma re-colonice los sitios donde floreció y murió. Siendo esta re-colonización

no sólo producto de las nuevas generaciones, y sino también resultado del patrón de

floración, en el cual culmos vivos y muertos coexisten al mismo tiempo. La floración

asincrónica conferirr’a,por lo tanto, una ventaja ecológica para la especie al mantener

cierta cobertura de bambú en los claros y sitios disturbados en extensas áreas durante

el período de floración (capítqu IV).

La floración del bambú produjo en el sotobosque un aumento en los niveles de

radiación solar y cambios en el patrón diario de temperatura y de amplitud térmica

diaria, pero no ocasionó cambios en la disponibilidad de agua. La hojarasca de baja

calidad y lenta tasa de descomposición tampoco modificó el contenido de nutrientes

del suelo como se esperaba (capítulo V). Los cambios ocasionados por la muerte de C

ramos/5517773,no obstante, estuvieron restringidos a un período de pocos años luego de

la floración y muerte del bambú.

Luego de este evento de floración, las especies del sotobosque y los renovales

arbóreos experimentaron algunos cambios en las dinámicas poblacionales (capítqu VI).

Por ejemplo, durante los primeros años además del bambú, que como ya vimos

produce progenie a partir de la germinación de las semillas, otras especies del

sotobosque, como helechos o piperáceas, ocuparon rápidamente el área liberada. En

los renovales arbóreos establecidos (i.e., regeneración avanzada) se registró una

disminución en el daño y mortalidad y un incremento en el crecimiento (diámetro y

altura) debido, probablemente, al aumento de la radiación en el sotobosque (capítulo
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V). Sin embargo, y contrariamente a lo esperado, no se observaron cambios en Ia

riqueza, abundancia y establecimiento de renovales arbóreos post-floración (capítulo

VI). Incluso, el efecto positivo observado en el crecimiento de los renovales

establecidos, al igual que los cambios en las variables ambientales, fue evidente sólo a

corto plazo (capítqu VI y V respectivamente). Esto podría ser consecuencia del

Crecimiento de otras especies no arbóreas del sotobosque, las cuales también podrían

funcionar como un “filtro ecológico” (capítqu VI), y por la re-colonización del área por

parte del bambú mismo (capítulo IV). Aunque la regeneración avanzada se favoreció

durante un breve período de tiempo, Ia floración y muerte de C. ramOS/SS/Mano sería

un determinante por sí solo de Ia regeneración arbórea en el BAs. No hay de esta

manera evidencias que apoyen Ia hipótesis original de que la floración favorecería la

recuperación de la estructura y dinámica del bosque.

Luego de evaluar los resultados de éste y otros trabajos desarrollados (Abe, 2002;

Muñoz & González, 2009), el escenario más plausible sugiere que las bambúseas

monocárpicas vuelven a ser dominantes luego de un evento de Ia floración. Sin

embargo, es importante destacar que las consecuencias ecológicas de estos

infrecuentes eventos dependen de las características del ecosistema, Ia especie de

bambú, el patrón de floración y la escala temporal y espacial del estudio. Por estos

motivos, al extrapolar estos resultados a otros ecosistemas es necesario hacerlo de

forma cautelosa y con un conocimiento previo del sistema y la biología de la especie de

bambú presente.

Perspectivas futuras de investigación

No cabe duda que C. ramosLss/ma tiene una gran importancia ecológica en el BAs ya

que su presencia afecta Ia composición y regeneración de especies del dosel
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(Campanello, 2004; este trabajo). El desarrollo de esta tesis resultó no sólo en nuevos

conocimientos sobre esta especie sino también sobre las características del ambiente

estudiado y demuestra que el BAses un ecosistema ideal para profundizar sobre el rol

y la imp0rtancia de los bambúes en Ia dinámica de los bosques. Cabe aclarar que

todavía hoy existen especies de bambúes (tanto Ieñosas como herbáceas) dentro del

BAsque permanecen sin ser determinadas y/o de las cuales tampoco se conocen sus

caracteristicas ecológicas básicas.

AI finalizar esta tesis todavía existen numerosas preguntas y potenciales líneas de

investigación. Falta todavia comprender el potencial de reproducción clonal en genets

adultos y el aporte del rizoma al mismo; como así también conocer Ia arquitectura,

distribución y el tamaño final que puede alcanzar un individuo de esta especie.

Tampoco se sabe de qué manera C ram05/S5/ma estaría evitando o mitigando Ia

predación en un ambiente con gran abundancia de herbívoros. Son escasos también

los trabajos que vinculan la floración de C ramos/ssíma con la interacción y dinámica

de poblaciones animales (ver Gallardo et a|., 2008; Areta et al., 2009). Tampoco

existen trabajos que evalúen Ia dispersión de semillas de este bambú, temática muy

importante que contribuiri'a a explicar su colonización en áreas extensas y la amplia

distribución actual de esta y otras especies de bambúes.

Muchas especies de Chusquea habitan zonas donde predominan las bajas

temperaturas. Chusquea ramos/551772,en cambio, domina un área de clima subtropical

pero donde las temperaturas congelantes son posibles, e incluso se vio que afectan el

patrón de distribución de algunas especies nativas (Gatti, 2005). Por lo tanto, evaluar

Ia tolerancia a condiciones ambientales extremas, como las bajas temperaturas

también podría ser importante a la hora de explicar el éxito de esta especie de bambú.
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Dado que los eventos de floración de esta especie han sido escasamente registrados,

muy poco se sabe sobre la biología de las plántulas de C. ram05/35/ma. Si bien en este

trabajo se evaluaron aspectos importantes sobre Ia dinámica y comportamiento de las

nuevas poblaciones, deberían realizarse estudios a más largo plazo para ver la

evolución de estas nuevas generaciones. Es posible también que muchos otros

cambios provocados por la muerte de C. ramos/sima puedan recién observarse

cuando hayan transcurrido algunos años más luego de la floración.

De todas las posibles investigaciones futuras, una de las más interesantes y que

involucra aspectos a nivel evolutivo consiste en explicar Ia ausencia (o pérdida) de un

patrón de floración masivo en esta especie. Resolver esta incógnita requerirá de la re­

evaluación de las múltiples hipótesis vigentes sobre causas de floraciones masivas,

estudios genéticos que permitan verificar si existe hibridación de C. ramos/sima con

ou'as especies, ya que se ha postulado que las bambúseas pueden presentar altas

tasas de hibridación (Kelchner & Clark, 1997), lo cual constituye un aporte muy

importante para comprender la biología de las especies y sus ciclos de floración. El

género Chusquea es uno de los géneros más complejos y fascinantes de la subfamilia

Bambusoideae. La rápida diversificación experimentada por los ancestros de este

grupo resultó en una gran diversidad de especies adaptadas a innumerables

ambientes, desde cálidas y húmedas selvas a nivel del mar hasta los fríos y soleados

páramos andinos. Futuros estudios que colaboren en determinar las características de

historia de vida comunes entre las especies del género ayudará a explicar su éxito

regional y a comprender mejor la filogenia del mismo.
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Anexo 3.1 Valores promedios de las variables ambientales medidas en parcelas con
baja disponibilidad de luz (sotobosque) y con alta disponibilidad (claros) en el área de
la Reserva del Pargue Nacional Iguazú gVillagraldatos no publicados).
Variable Sotobosque Claro

°/oRadiación solar 10i1 31:t2

Temperatura del aire 28,6:t0,3 30,8:i:0,5

máxima diaria (°C)

Temperatura del aire 20,9:L-0,3 20,7:t0,3

mínima diaria(°C)

N-NO3en suelo (ppm) 6,1:1:1,7 6,4:l:2,2

P en suelo (ppm) 3,8i0,4 3,0i0,3
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Anexo 4.1. Registrosde eventos de floraciónde Chusquea famosa/ma obtenidos de
material de herbario, literatura, entrevistas e información personal (OP). Las iniciales
indican el estado reproductivo sexual del espécimen de herbario: F, florecido; S, con
semilla; PI, plántula. La última fila indica la procedencia del material de herbario: CIES,
Centro de Investigaciones Subtropicales; D, Darwinion; LP, La Plata; L, Instituto M.
Lillo; IB, Instituto de Botánica del Nordeste (IBONE); NYBG,New York Botanicai
Garden; TRP, Topicos web display.
APSA: Alto Paraná S.A.; PNI: Parque Nacional Iguazú ¡ RBY: Reserva de Biosfera Yaboti'.Famlocalidad i Estado Fuentes

"iio Grande do su, Blas“. 15'93 F Dubai

Puerto Espa-ama, Misiones,Argentina. 1907 F LP

Río Grande do Sul, Brasil. 1916 Ffs Dutra

Río Grande do Sui, SJ... Brasil. 1916 F D

AmoPmná Paraguaymses. 1937 F D

Leandro N. Alem, “siones, Arge’lflna. 1940 F LP

Mi!) Iguazú, Misiones,Argentina 1944 F i.

Puerto Rico, Misiones, Argentina. 1945 F L

Candelaria, Misiones, Argentina 1945 F L

Cataratas del Iguazú. Misiones, Argentina. 1945 F L

mm Iguazú, Misiones,Argentina. 1945 F i.

San Ignacio, Misiones, Argentina. 1945 F L

Puerto Rico, Misiones, Argentina. 1945 FIS D

Pueflo SaflboPipo, “siones, AmerMna. 1946 F i.

Mártires, Misiones, Argentina. 1947 F L.

mena Iguazú, Misiones,manana. 1947 F 1.

la Plantadora, Misiones, Argentina. 1947 F L

Balsammm, Misiones,Argentina. 1948 F L

RíoGrarKIedoSd, PmpeCaí, Bra5il 1949 F i)

Río Grande da 5m, Bmsli. 1964 P! D

Terra Boa, Erasiit 1969 F N’YBG

San Antonio, Misiones, Argentha. 1969 F ¡B

PNL Misiones, Argentina. 1972 F IB

Itaipú Brasil. 1980 F TRP

Ea.SantaRita,Camus, NW. 198? F IB
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SanWo, Misiones.Wet
Pm,Misiones,mm.

Itaipú BrasiL

Ea“Santa Rita. Cmierrbes, Argmtha.

Paraná, Brasil.

pm, Misiones.Argentina.

PNLMisiones,Wa.

BahíaVW da Conquista, Brasil.

PMI,Mkslones,WB.

San Beam,Mamas, Argentina

Guaraní,mames,
PNL,Misiones,WB.

La Hina, APSA,visiones, Argmüna.

Pacha! I, San Jorge,APSA.Misiones,WM.

Poza Azul, Misiones, Argelfina.

Esma'aida REV,Misiones, Argentina,

CampoLasPalmitos.m, “Sima, Argelfina.

1969

19??

1980

1937

1994

19'95

1995

19'96

199?

2.001

2001

2002 "21309

2001-2005

2004-4009

2005

2005

2003

mama“?!

FIS.

F

F

F

F

F15! 1’!

FIS! Pl

FIS" P!

Si P!

Ffs

P!

NYBG
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Anexo 5.1. Calidad de la broza vegetal de Chusquea ramosüsima y Sorocea
bompan_al¡.Compoíición química (% pe_soseco). MO: materia orgánica. C: carbono.
Tipo de

Humedad M0 C Azúcar Hemicelulosa Lignina
hojarasca

Hojas 9,91 64,1 32 14,9 53,4 14,98
bambú

Hojas 9,10 75,9 37,9 13,1 58,0 13,07
Sorocea sp

Ramas de 9,78 81,8 40,9 46,4 32,4 18,3
Bambú

Culmos de 11,2 94,3 47,2 32,1 54,1 13,6
bambú
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Anexos fotográficos

marcada e identificada con rótulo metálico y estaca en campo. c y d) C. ramos/ss/ma. e
y f) C tene//a.

Foto 3.2. a) Mediciones de la tasa de transporte de electrones mediante la utilización
de un equipo de cinética de fluorescencia modulada, MiniPam (Walz, Effeltrich,
Germany) y b) mediciones de conductancia estomática mediante el uso de un
porómetro de estado estacionario portátil (LiCorLI-1600, Lincoln NE, USA) en plantas
de Chusquea ramossE/‘may C. tenel/a.
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Foto 4.1. a y b) Rama fértil con numerosas con flores (inflorescencias) de Chusquea
ramos/ss/ma (foto 4.1a P. Campanello), c) espiga de semillas, d) ramas fértiles con
numerosas espigas, e) espigas en escala, f) semillas y escala de fondo.
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Foto 4.2. Plántulas de C. ramos/ss/ma pertenecientes a distintas cohortes (la flecha
indican los señaladores de diferente color que determinan la edad de la cohorte).

Foto 4.3. a) Plántula de Chusquea ramos/ss/ma desenterrada a las pocas semanas de
emergencia. b, c y d) Distintos tamaños de las plántulas de C, ramosLss/ma
germinadas durante el evento de floración ocurrido en el PNI. e, f) Desarrollo radicular
de las plántulas de C. ramos/59h75 de 12 meses de edad.

203



Foto 5.1. a) Perfil del un suelo típico en el área de estudio. b) Calicata realizada en las
parcelas de trabajo y detalle de los distintos horizontes (Hz) del suelo; flecha rosa
indica el Hz A, flecha naranja el Hz 81 y flecha fucsia el Hz BZ

204



Foto 6.1. a) Fisonomía de una parcela control típica con abundancia de bambú. b)
parcela florecida, se observa a C. ramos/ssima en plena floración c) parcela florecida
donde tiempo después se observa el reemplazo del bambú por otras especies del
sotobosque.
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