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RESUMEN

Se describe la anatomia foliar y algunos rasgos morfologicos de 20 especies epifitas
que crecen en un bosque nublado ubicado en Altos de Pipe, estado Miranda, con el fin de
discutir sus patrones de distribucion con relacion al habitat. Las especies pertenecen a cinco
familias: Araceae, Bromeliaceae, Gesneriaceae, Orchidaceae y Piperaceae. Las hojas fue-
ron fijadas en FAA y se procesaron por los métodos tradicionales de microtecnia vegetal. En
las epifitas evaluadas predominan hojas mesoéfilas con epidermis uniestratificada y células
de mayor tamaio en la superficie adaxial que la abaxial, con presencia de tejidos almace-
nadores de agua como hipodermis, especialmente en Bromeliaceae, o parénquima acuifero
en Orchidaceae, Piperaceae y Gesneriaceae, ademas poca diferenciacion de parénquima
en empalizada. E1 55% de las especies tienen hojas equifaciales con mesofilo homogéneo.
Maxillaria notylioglossa es la tnica especie anfiestomatica y la densidad promedio de es-
tomas fue 43 (£27) estomas/mm?, valor que se corresponde con el encontrado en plantas de
sombra. Las especies estudiadas presentan variaciones foliares que convergen en estructu-
ras adaptadas a la escasez de agua en el medio, a pesar de crecer en un ambiente con alta hu-
medad relativa y bajas temperaturas. En general, las epifitas analizadas exhiben rasgos que
demuestran alto grado de especializacion morfoanatomica que corresponde con la familia
botanica y es independiente de la posicion que ocupan en el hospedero.

Palabras clave: Anatomia foliar, bosque nublado, epifitas
ABSTRACT

The foliar anatomy and some morphological features of 20 epiphytes species were
studied in a cloud forest located in Altos de Pipe, Miranda State, with the objective to dis-
cuss the distribution of epiphytes in relation to habitat. A total of five families were stud-
ied: Araceae, Bromeliaceae, Gesneriaceae, Orchidaceae and Piperaceae. Small pieces of
leaf material preserved in FAA were prepared by traditional methods of plant microtech-
nique. Most epiphytes have mesophytes leaves with single-layer epidermis and larger cells
on adaxial and abaxial foliar surface, with water storage tissues as the hypodermis, specially
in Bromeliaceae or spongy parenchyma in Orchidaceae, Piperaceae and Gesneriaceae. Ad-
ditionally there was little difference in the palisade parenchyma. The 55% of the species
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have equifacial leaves with homogeneous mesophyll. Maxillaria notylioglossa is the only
amphistomatic species. Average stomatic density was 43 (£27) stomata/mm?, value that is
equal to that found in shade plants. In general, the anatomical characteristics of epiphytes
showed higher morpho anatomical specialization corresponding with the botanical family,
and it is independent to their location on the host.

Key words: Cloud forest, epiphyte, leaf anatomy

INTRODUCCION

El epifitismo es una forma de vida dominante y ampliamente distribuida
en el Neotropico (Gentry & Dodson 1987). En términos numéricos, el 10% de
las plantas vasculares son epifitas, lo que corresponde a 23 456 especies del total
existente en el mundo (Kress 1986). Asclepiadaceae, Cactaceae, Ericaceae, Ges-
neriaceae, Melastomataceae y Rubiaceae estan dentro del grupo de dicotiledoneas
que aportan el mayor numero de géneros y especies con habito epifitico, mientras
que entre las monocotiledoneas Araceae, Bromeliaceae y Orchidaceae dominan
casi por completo este habito, siendo esta ultima la familia mas grande y diversa
con 13 951 especies epifitas (Kress 1986).

Se identifican como epifitas los organismos vegetales que viven sobre una
planta sin extraer agua o minerales de sus tejidos vivos (Benzing 1990) y se clasi-
fican seglin su relacion con el hospedero en cuatro grupos: 1. Epifitas accidenta-
les, son aquellas que germinan casualmente sobre el forofito pero no pertenecen
realmente a este nicho. 2. Epifitas casuales o facultativas, especies que normal-
mente son terrestres, pero pueden germinar y desarrollar todo su ciclo de vida so-
bre una planta. 3. Hemiepifitas, las cuales pueden ser primarias o secundarias; las
primeras inician su ciclo vital como epifitas y emiten raices que alcanzan el suelo
y lo penetran, lo que les permite desarrollar procesos normales de absorcion y sos-
tén (estranguladoras y no estranguladoras), y la segunda categoria (hemiepifitas
secundarias o pseudoepifitas), inician su ciclo vital en el medio terrestre, se adhie-
ren a un hospedero y pierden su conexion con el suelo. 4. Holoepifitas o epifitas
verdaderas, especies que desarrollan todo su ciclo de vida sobre un hospedero sin
arraigarse en el suelo (Benzing 1990).

La estructura anatoémica foliar de muchas especies epifitas ha sido estudiada
en varios bosques tropicales con fines taxonémicos (Pridgeon 1982; Oliveira &
Sajo 1999; Proenca & Sajo 2004; De Sousa et al. 2005) y algunas veces ecofisio-
logicos (Rada & Jaimez 1992; Schreiber & Riederer 1996; Helbsing et al. 2000;
Ely et al. 2007), lo cual ha demostrado la relacion existente entre la estructura fo-
liar y el ambiente.

Las hojas de las epifitas exhiben morfoanatémicamente una combinacion de
rasgos xeromorficos, higromorficos y mesomorficos; la predominancia de unos u
otros depende del taxon al que pertenezcan, de la posicion que ocupen en el hos-
pedero y de la interaccion con el ambiente, principalmente por los cambios en la
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disponibilidad de agua y luz del sitio donde estén creciendo (Pittendrigh 1948;
ter Steege & Cornelissen 1989; Benzing 1984, 1990, 1998; Earnshaw et al. 1987,
Medina 1990; Gentry 1995; Griffiths & Maxwell 1999).

Algunos trabajos reportan que no existe correlacion entre habitat y anato-
mia, ya que aparentemente especies mesofiticas crecen en condiciones xéricas
(Sugden 1985; Gibson 1996) y especies esclerofilas crecen en bosques lluviosos
(Medina et al. 1990), lo cual indica que las categorias ecologicas (mesofitas, xe-
rofitas, etc.) no son el resultado de un sélo factor ambiental.

Entre las caracteristicas estructurales que se han descrito para epifitas del
bosque nublado se pueden citar: cuticulas delgadas (promedio no superior a 2,5
um) y lisas sobre todo en epifitas que crecen en la parte interna de los arboles o
muy cerca del sotobosque (Proenga & Sajo 2004; De Sousa ef al. 2005), hipoder-
mis que ocupa hasta 80% del volumen foliar (2 a 16 capas de células), especial-
mente en Orchidaceae, Bromeliaceae y Piperaceae (Metcalfe & Chalk 1957; Esau
1972; Pridgeon 1986), baja densidad estomatica en las epifitas del sotobosque (Ra-
da & Jaimez 1992) y ausencia de parénquima en empalizada, y cuando presente
con pocas capas (maximo dos) (Dickison 2000).

En el bosque nublado cada estrato representa un mosaico de caracteristicas
ambientales que pueden configurar un patron foliar estable el cual probablemente
muestre un conjunto de caracteristicas necesarias para adaptarse al ambiente; por
lo tanto, la aplicacion de un método riguroso de descripcion de la anatomia foliar
ilustrara las condiciones que moldean a las epifitas en el bosque nublado. Este
trabajo tiene por objeto describir la anatomia foliar y algunas caracteristicas mor-
fologicas y ecologicas de 20 especies epifitas que crecen en diferentes estratos de
un relicto de bosque nublado de la cordillera de la Costa y discutir sus patrones de
distribucion con relacion al habitat.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Las epifitas objeto de estudio se encuentran creciendo en el bosque nublado
que rodea el Instituto Venezolano de Investigaciones Cientificas (IVIC) (Altos de
Pipe, estado Miranda) que pertenece al ramal interior de la cordillera de la Costa
(10°25’ N, 66°56° O); este bosque abarca un area de 832 ha y posee un rango al-
titudinal de 1000 a 1750 m. Los registros de precipitacion desde 1964 hasta 1986
indican que esta zona tiene un periodo seco (enero-abril) y un periodo 1luvioso
(junio-noviembre), con un promedio anual de lluvia de 1010 mm y temperatura
mensual promedio de 16,1°C (méaximo de 22°C y minimo de 12°C) (Sanhueza
2002). En esta zona se ha establecido que la neblina y el rocio juegan un papel
fundamental en el microclima, ya que la formacion de rocio aporta 0,24 £ 0,08
L/m?/noche y la neblina contribuye con 35% de la entrada de agua al ecosistema
(Sanhueza et al. 1992; Gordon et al. 1994).
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Material vegetal

Las plantas fueron colectadas en enero de 2004 y entre octubre-noviembre
de 2007. La determinacion taxondmica de las especies se hizo con ayuda de bi-
bliografia especializada y por comparacion con material depositado en el Herba-
rio Nacional de Venezuela (VEN).

Segun la posicion que ocupan en el hospedero, las epifitas se clasificaron en:
1. Epifitas del estrato alto, aquéllas que crecen en el dosel del bosque de tal forma
que reciben la mayor cantidad de luz disponible, se encuentran por encima de los
5 m de altura, 2. Epifitas del estrato medio, las que se encuentran preferiblemen-
te en el fuste de los arboles y reciben poca luz, su altura de crecimiento es de 2 a
5 m, y 3. Epifitas del estrato bajo que crecen en el fuste de los arboles muy cerca
del suelo y en la parte con menor incidencia de la luz, y su rango de crecimiento
esde0a2m.

Se determiné el area foliar de todas las especies usando la formula: Area =
% 1x a (donde | = largo de la hoja; a = ancho de la hoja) (Mora et al. 1994) y lue-
go de obtenido este valor las hojas fueron clasificadas atendiendo a las categorias
propuestas por Raunkiaer (1934): leptofilas: hojas con area menor de 25 mm?, na-
nofilas: 26 a 225 mm?, microfilas: 226 a 2025 mm?, notofilas: 2026 a 4500 mm?,
mesofilas: 4501 a 18 525 mm?, y macrofilas: > 18 526 mm?.

Se colectaron hojas adultas de tres individuos por especie (n = 3), de éstas
se fijo la parte central en FAA (8:1:1 etanol 70%, acido acético glacial 100%, for-
maldehido 37%) hasta su procesamiento. Se deshidrataron segmentos de 1 cm? en
una serie progresiva hasta isopropanol 100% y luego se incluyeron en paraplast
(modificado de Johansen 1940). Se obtuvieron secciones transversales de 18 um
de espesor con un micrétomo de rotacion JUNG (JUNG AG 21567 Heidelberg,
Alemania) y se tifieron con azul de astra 1% en cido tartarico al 2% y fucsina ba-
sica 0,1% (Kraus et al. 1998); se utiliz6 albumina de huevo como agente adheren-
te y Permount como medio de montaje (Ruzin 1999). Para el estudio epidérmico,
segmentos de la zona central de las hojas se sumergieron en hipoclorito de sodio
comercial al 3% hasta separar completamente las epidermis adaxial y abaxial, las
cuales se lavaron con agua destilada y se tifieron con azul de toluidina acuosa al
0,5%; el material se montd en agua-glicerina (V/V). Las observaciones se realiza-
ron en un microscopio optico Nikon (Eclipse E200, Japon) y los montajes se foto-
grafiaron con una camara digital Nikon COOLPIX 995 acoplada al mismo.

Se midié el grosor de la hoja, de la epidermis adaxial y abaxial, asi como
de la pared celular externa mas cuticula en ambas epidermis, y el largo y ancho
de estomas, mediante un ocular micrométrico acoplado a un microscopio 6ptico
previamente calibrado. Se determind la densidad estomatica (nimero de estomas/
mm?) y tricomatica (nimero de tricomas/mm?). De todas las variables se hicieron
diez mediciones en cada repeticion (tres repeticiones). También se registrd pre-
sencia y/o ausencia de parénquima en empalizada y esponjoso, de esclerénquima,
de cristales, y el tipo de tricomas.

Para todos los datos cuantitativos se evalud la homogeneidad de la varianza
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y los pares de medias fueron comparados para ver las diferencias entre especies
usando la prueba t de Student (Sokal & Rohlf 1981).

RESULTADOS

Las epifitas estudiadas son las mas frecuentes y abundantes dentro de los
remanentes del bosque nublado del IVIC y el 60% de ellas se distribuye princi-
palmente en el estrato medio de los hospederos, aunque de esa proporcion 15%
llega a colonizar el estrato alto y 10% el estrato bajo. Solo cuatro especies estan
exclusivamente en el estrato bajo y tres en el alto (Tabla 1). Las especies evalua-
das pertenecen a cinco familias: Araceae (2 especies), Bromeliaceae (7), Gesne-
riaceae (1), Orchidaceae (8) y Piperaceae (2). E1 70% de las especies son epifitas
verdaderas, hay cinco hemiepifitas (dos primarias y tres secundarias) y s6lo una
epifita facultativa (Guzmania ventricosa). E1 55% de las especies tienen hojas
mesofilas, seguidas por un 20% de especies con macrofilas. Epidendrum repens'y
Peperomia tetraphylla poseen el area foliar mas pequeiia, lo cual las ubica dentro
del grupo de nanofilas (Tabla 1), y se localizan preferentemente en la copa interna
de sus hospederos y muy cerca al sotobosque.

La superficie foliar de las especies es lisa (Fig. 1). El grosor de la pared celu-
lar externa mas la cuticula en promedio fue de 3,9 pm (1,5-10 um) en la superficie
adaxial y de 3,2 um (1,5-9,2 um) en la abaxial (Tabla 2). Estos valores no presen-
tan diferencias significativas entre las dos superficies (p < 0,005). Al discriminar
por familia se encontré que Orchidaceae muestra los valores de pared celular ex-
terna mas cuticula de mayor magnitud, tanto en la superficie adaxial como abaxial
(Fig. 1c, e; Tabla 2), mientras que a nivel de especie, Peperomia tetraphylla (Pi-
peraceae) y Comparettia falcata (Orchidaceae) tienen los valores mas altos (10 'y
7,7 um en la adaxial, 9 y 5 pm en la abaxial, respectivamente).

La epidermis en la mayoria de las especies es uniestratificada (excepto en
Piperaceae) y presenta un grosor que oscilade 15 a 165 um en la superficie adaxial
yde 11 a46 um en la abaxial (Fig. 1, 3, Tabla 2); resalta el caracter acuifero de las
superficies adaxial y abaxial de Columnea spathulata (Fig. 1b) y Heteropsis sp.
(Fig. 1d); en la primera especie el grosor de este tejido es 165,4 um (+ 58,3) en la
superficie adaxial y de 46,3 um (+ 14,7) en la abaxial, valores que sumados repre-
sentan mas de 50% del espesor foliar total de dicha especie y son estadisticamente
diferentes (p < 0,05). Para el resto de las especies no se encontraron diferencias
significativas entre el grosor de la epidermis adaxial y abaxial (p <0,05). El grosor
de la epidermis adaxial y abaxial en las especies estudiadas de la familia Brome-
liaceae es menor a 15 um y las células de este tejido se caracterizan por poseer la
pared periclinal externa delgada, y las paredes anticlinales y periclinales internas
gruesas con un lumen celular relativamente pequefio (Fig. 1a, f), lo cual dificulta
atin mas la determinacion precisa del grosor de la epidermis. En vista paradérmi-
ca, las células epidérmicas tanto en la epidermis adaxial como abaxial muestran
paredes anticlinales rectas en casi todas las especies, variando su grosor desde
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Tabla 1. Especies epifitas estudiadas, tipo de epifita, posicion en el hospedero y tipo de
hoja de acuerdo al area foliar.

Familia Tipo de epifita Posicidnenel Categoria
Araceae
Anthurium scandens (Aubl.) Engl. Hemiepifita primaria ~ Estratobajo ~ Mesofila
Heteropsis sp. Hemiepifita secundaria id. id.
Bromeliaceae
Aechmea paniculigera (Sw.) Griseb. Holoepifita Estrato medio  Macrofila
y bajo
Guzmania ventricosa (Griseb.) Mez Epifita facultativa id. id.
Racinaea cf. spiculosa (Griseb.) Holoepifita Estrato medio  Mesofila
M.A. Spencer & L.B.Sm.
Tillandsia complanata Benth. id. id. id.
T. fendleri Griseb. id. Estrato alto Macrofila
T. longifolia Baker id. id. id.
Vriesea incurvata Gaudich. id. Estrato medio  Notofila
y alto
Gesneriaceae
Columnea spathulata Mansf. id. id. Mesofila
Orchidaceae
Comparettia falcata Poepp. & Endl. id. id. id.
Epidendrum carpophorum Barb.Rodr.  id. Estrato medio  id.
E. repens Cogn. id. id. Nanofila
Maxillaria notylioglossa Rehb.f. id. id. Mesofila
Oncidium heteranthum Poepp. & Endl. Hemiepifita secundaria Estrato alto id.
O. zebrinum (Rchb.f.) Rehb.f. id. id. id.
Pleurothallis sp. Holoepifita Estrato medio  Microfila
Stelis cf. humulis Lindl. id. id. Notofila
Piperaceae
Peperomia alata Ruiz & Pav. Hemiepifita primaria ~ Estrato bajo ~ Mesofila
P, tetraphylla (G.Forst.) Hook. & Am.  Holoepifita id. Nanofila

id. =idem
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delgadas hasta muy gruesas (Fig. 2, Tabla 2). Peperomia alata (Fig. 3g) y P. tetra-
phylla presentan epidermis multiple y se contabilizaron 5 (+ 3) capas de células
adaxialmente, lo cual equivale al 50% del grosor foliar total.

Es una caracteristica comun en las especies de la familia Bromeliaceae la
presencia de tricomas peltados (Tabla 2). Tillandsia longifolia presentd la mayor
densidad de este tipo de pelo con 77 (+ 9) tricomas/mm? en la superficie adaxial y
56 (£ 9) tricomas/mm? en la abaxial, lo cual es contrastante con el resto de espe-
cies de esta familia que en promedio poseen 12 (+ 6) y 10 (+ 4) tricomas/mm? en
la superficie adaxial y abaxial, respectivamente.

Del resto de taxones estudiados, sdlo Columnea spathulata y las especies
de Peperomia tienen tricomas (Fig. 2a, g, h); en la primera especie son eviden-
tes tricomas tectores (Tabla 2), largos, multicelulares, uniseriados, cuyo ancho
disminuye de la base al apice y tricomas glandulares con pie unicelular y cabeza
multicelular (Fig. 2a). Peperomia alata 'y P. tetraphylla tienen tricomas tectores,
unicelulares, de paredes gruesas y apice agudo (Fig. 2g, h) y glandulares sésiles,
globosos, unicelulares (Tabla 2).

Todas las especies presentan hojas hipostomaticas, excepto Maxillaria no-
tylioglossa en la que son anfiestomaticas, con una densidad estomatica muy baja,
4 (£1)y9 (+ 1) estomas/mm? en las epidermis adaxial y abaxial, respectivamente
(Tabla 3). Los valores mas altos de densidad estomatica se presentan en Stelis cf.
humilis, Columnea spathulata y Oncidium heteranthum, mientras que los valores
mas bajos se registraron en Maxillaria notyoglossa y Tillandsia longifolia. Si se
analizan los valores por familia éstos tienen poca variabilidad en Bromeliaceae
y Piperaceae (densidad promedio 25 (+ 8) y 47 (+ 0,5) estomas/mm?, respectiva-
mente) y son muy variables en Orchidaceae (densidad promedio 56 (+ 49) esto-
mas/mm?). El tamafio de los estomas varia entre 25-50 pm de largo y 19-40 um
de ancho (Tabla 3).

Tabla 3. Tipo de hoja de acuerdo a la ubicacion de los estomas, densidad estomatica pro-
medio y tamafio estomatico promedio de las especies de epifitas estudiadas.

Especie Tipo de hoja Estomas
ubicacion estomas

Densidad (nimero/mm?) Tamailo (um)

Adaxial ~ Abaxial Largo Ancho

X (DE) X (DE) X(DE) X(DE)
Anthurium scandens Hipostomatica 0 69(2,3) 31(1,9)  19(0,8)
Aechmea paniculigera id. 0 21(3,3) 46(2,9) 35(2,9)
Columnea spathulata id. 0 92 (47,7) 29(1,4) 27(43)
Comparettia falcata id. 0 16 (2,2) 48 (2,9) 28(1,4)
Epidendrum carpophorum 1id. 0 13 (0,8) 34(3,3) 28(0.9)
E. repens id. 0 82(9,9) 25(2,5) 26(1,4)
Guzmania ventricosa id. 0 34 (11,1) 48(2,9) 40(4,3)
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Tabla 3. Continuacion.

Especie Tipo de hoja Estomas
ubicacion estomas

Densidad (nimero/mm?) Tamafio (pwm)

Adaxial ~ Abaxial Largo Ancho

X(DE)  X(DE) X(DE) X(DE)
Heteropsis sp. id. 0 49 (4,8) 50(5,0) 38(6,3)
Maxillaria notylioglossa ~ Anfiestomatica 4(1,19)  9(14) 30(1,4) 29(14)
Oncidium heteranthum Hipostomatica 0 87 (12,8) 31(1,4)  35(2,9)
O. zebrinum Hipostomatica 0 75(9,7) 45(10,9) 37(10,9)
Peperomia alata id. 0 47(10,9) 30(0,00 23(1,4)
P, tetraphylla id. 0 47(6,7) 34(5,8) 25(0,0)
Pleurothallis sp. id. 0 22(3,5) 320,00 29(1,4)
Racinaea cf. spiculosa id. 0 18(2,1) 43(2,9) 41(2,9)
Stelis cf. humulis id. 0 144 (21,9) 25(1,4)  22(0,0)
Tillandsia complanata id. 0 31(3,4) 35(2,5 35(2,9)
T fendleri id. 0 28(3,9) 49(1,4) 4129
T. longifolia id. 0 11(2,3) 339 29(14)
Vriesea incurvata id. 0 30 (4,4) 46 (1,4) 34(55)
id. =1idem

En el Tabla 4 se presenta el grosor de la lamina foliar y algunos rasgos del
mesofilo. El espesor de la lamina foliar varia de 246 pm (+ 13,6) en Tillandsia com-
planata (Bromeliaceae) a 1068 um (& 133,2) en Pleurothallis sp. (Orchidaceae).

E145% de las especies tiene hojas bifaciales (Tabla 4) con el parénquima en
empalizada conformado por una sola capa celular (Fig. 3a, d) y s6lo en Pleurotha-
llis sp. se registran dos estratos. El resto de las especies posee hojas equifaciales
con mesofilo homogéneo que en muchas de las especies tendria la posibilidad de
almacenar agua (Fig. 3b).

La presencia de hipodermis es una caracteristica del grupo de epifitas eva-
luadas, ya que se presenta en 60% (12) de las especies, particularmente en todas
las de la familia Bromeliaceae, las cuales poseen hipodermis en ambas caras (Fig.
la, f, 3¢), aunque en algunos sectores de la hoja esta pobremente diferenciada
del parénquima y algunas veces se ve interrumpida en la superficie abaxial por la
presencia de espacios intercelulares o de clorénquima, como sucede en Aechmea
paniculigera, Guzmania ventricosa, Racinaea cf. spiculosa, Tillandsia compla-
nata'y T. longifolia.

La consistencia del parénquima varia de relativamente compacto a laxo
(Fig. 3). En todas las especies de Bromeliaceae, ademas de las células clorofilia-
nas tipicas de esta region, en el mesofilo se observaron areas con desarrollo de pa-
rénquima braciforme, las cuales se localizan entre los haces vasculares (Fig. 3c¢).
También se encuentran grandes espacios intercelulares en Heteropsis sp. (Fig.
3d), Peperomia alata (Fig. 3g) y P. tetraphylla.
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epidermis multiple, es = esclerénquima, pb =

parénquima en empalizada. Escala =100 um.

ventricosa (Bromeliaceae). d. Heteropsis sp. (Araceae), notense los amplios espacios intercelulares. e. Maxillaria notylioglossa (Orchi-

daceae). f. Oncidium heteranthum (Orchidaceae), observénse grupos de esclerénquima distribuidos en el mesofilo. g. Peperomia alata

(Piperaceae). h. Stelis cf. humulis (Orchidaceae). dr = drusa, ei = espacio intercelular, em

Fig. 3. Seccion transversal de la zona media de hojas. a. Anthurium scandens (Araceaé). b. Comparettia falcata (Orchidaceae). ¢. Guzmania
parénquima braciforme, pem
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Fig. 4. Haces vasculares en seccion transversal. a. Tillandsia complanata (Bromeliaceae).
b. Pleurothallis sp. (Orchidaceae). ¢. Oncidium zebrinum (Orchidaceae). Escala =
50 pm.

En el mesofilo de las especies de Araceae, Pipeparaceae, Gesneriaceae y Or-
chidaceae (excepto en Epidendrum carpophorum 'y Oncidium heteranthum) son
visibles cristales tipo drusa y/o rafidios (Tabla 4).

El tejido mecanico mas frecuente en las especies estudiadas es el esclerén-
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quima, el cual se presenta mayormente asociado a los haces vasculares mayores
(Fig. 3b, c, e, h) y en ocasiones como grupos aislados en el mesofilo, como ocurre
en Guzmania ventricosa (Fig. 3¢) y en Oncidium heteranthum (Fig. 3f).

Los haces vasculares y las fibras que los rodean presentan una indiscutible
analogia estructural por familia. En las Bromeliaceae los haces vasculares son co-
laterales cerrados y estan rodeados por una vaina esclerenquimatica con extensio-
nes hacia la epidermis adaxial (Fig. 4a). En las Orchidaceae también se presentan
haces colaterales cerrados, rodeados por una vaina esclerenquimatica de mayor
grosor que en Bromeliaceae (Fig. 4b), pero pocas veces con extensiones hacia la
epidermis adaxial (Fig. 4c); destaca Oncidium heteranthum ya que en ocasiones
presenta haces anfivasales. En las especies de Araceae y en las dicotiledoneas
también se observaron haces vasculares cerrados.

DISCUSION

Una caracteristica determinante de la estratificacion de las epifitas es la dis-
ponibilidad de agua (Benzing 1998), ya que las fuentes de agua en los bosques
nublados son la lluvia y el agua de condensacion que es interceptada de la neblina
y no siempre estan disponibles, porque en algunas ocasiones el sistema de nubes
puede disiparse por largos periodos, y porque el sustrato de crecimiento de las epi-
fitas no les permite contar con el agua que estaria disponible si crecieran directa-
mente en el suelo. Por lo tanto, se plantea que las epifitas estan sometidas a fuertes
periodos de sequia (Gentry 1995). Otros factores ambientales que condicionan la
distribucion vertical de las epifitas son la luz y la humedad (Pittendrigh 1948; ter
Steege & Cornelissen 1989; Benzing 1984, 1990, 2000; Earnshaw et al. 1987,
Medina 1990; Griffiths & Maxwell 1999). En particular, se ha indicado que la va-
riacion en el grosor de la cuticula esta determinada por la exposicion al sol, hojas
expuestas tienden a desarrollar cuticulas de mayor espesor en ambas epidermis
(Benzing 2000; Dickison 2000). Sin embargo, esto no se cumple estrictamente
en el caso de las especies estudiadas, ya que por ejemplo, Peperomia tetraphy-
lla, tax6n con la cuticula de mayor espesor, crece en el estrato bajo lo que proba-
blemente se relacione con su caracter de holoepifita. La mayoria de las especies
tipificadas como holoepifitas tienen cuticula de medianamente gruesa a gruesa,
excepto en las Bromeliaceae, lo que quizas esté asociado a los rasgos particulares
de las células epidérmicas en esta familia, observados en las especies estudiadas
y referidos en la literatura (Tomlinson 1969; Smith & Downs 1974; Braga 1977,
Aoyama & Sajo 2003; De Sousa et al. 2005).

Soélo una de las especies estudiadas que crece en el estrato medio y posee ho-
jas mesofilas, presenta hojas anfiestomaticas, el resto las tiene hipostomaticas, lo
cual se ha asociado con una mayor capacidad para regular la pérdida de agua por
transpiracion (Torres ef al. 1996). Algunos autores plantean que hojas hiposto-
maticas son comunes en plantas que crecen en regiones himedas (Fahn & Cutler
1992; Dickison 2000). Esta caracteristica predomina en la mayoria de las espe-
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cies de la familia Bromeliaceae, asi como en algunas orquideas (Smith & Downs
1974; Fahn & Cutler 1992; Oliveira & Sajo 1999; Ely et al. 2007).

Caracteres como la densidad estomatica y el tamafio estomatico son alta-
mente variables entre las especies y no muestran una relacion con la posicion
vertical que ocupa la epifita en el hospedero, como sucede en el trabajo realizado
por Roth (1990) en el bosque nublado de Rancho Grande. Tomando en cuenta los
rangos definidos por Roth (1984, 1990), los valores de densidad estomatica resul-
taron bajos (< 100 estomas/mm?), s6lo en Stelis cf. humilis se registr6 un valor su-
perior (144 estomas/mm?). El promedio encontrado para las epifitas estudiadas se
corresponde con el registrado para especies que crecen entre 0y 1,3 m de altura en
el bosque nublado de Rancho Grande; este estrato esta representado basicamen-
te por especies herbaceas y constituye la zona de plantas de sombra (Roth 1990).
Holbrook & Putz (1996) consideran que las epifitas poseen una densidad estoma-
tica baja si se comparan con plantas terrestres, debido a la necesidad de reducir
la transpiracion por la baja y temporal disponibilidad de agua que caracteriza el
habito epifitico, sobre todo en la temporada de sequia. Sin embargo, también se
plantea que las plantas que crecen en el dosel con baja concentracion de CO, y/o
estrés hidrico tienen alta densidad estomatica y poros pequefios, como se ha com-
probado en algunos helechos epifitos Asplenium cuspidatum Lam., Ekaphoglos-
sum glaucum T.Moore, E. petiolatum (Sw.) Urb., Phlebodium areolatum (Humb.
& Bonpl. ex Willd. J.Sm., Pleopeltis mexicana (Fée) Mickel & Beitel., Polypo-
dium plebeium Schltdl. & Champ., P. puberulum Schitdl. & Champ. en los cuales
se contabilizaron hasta 130 estomas/mm? en las especies que crecen en el dosel y
50 estomas/mm? en las que estan en el sotobosque (Hietz & Briones 2004).

Los estomas de las especies epifitas estudiadas se pueden catalogar como
medianos a grandes si se considera el rango propuesto por Wilkinson (1979), lo
cual no coincide con lo esperado para plantas que aparentemente soportan déficit
hidrico. En helechos epifitos del bosque nublado se ha referido que el tamafio del
estoma disminuye en un 35% entre las especies del dosel y del sotobosque (Hietz
& Briones 2004), ademas presentan valores relativamente bajos (entre 20 y 13
pum) si se comparan con la longitud promedio obtenida en este trabajo para el gru-
po de epifitas evaluadas (37,2 um). En resumen, las epifitas estudiadas combinan
baja densidad estomatica con poros grandes, lo cual probablemente les permita
controlar mejor el intercambio de gases bajo las condiciones ambientales del bos-
que nublado de Altos de Pipe.

Los tricomas peltados en las Bromeliaceae estan ampliamente referidos en
la literatura como un rasgo que les permite absorber humedad del ambiente; ade-
mas, en géneros emblematicos como Tillandsia los tricomas han sido una carac-
teristica relevante para adaptarse al habitat epifitico (Smith & Downs 1974; Ben-
zing et al. 1978; Benzing 2000; Scatena & Segecin 2005). En las otras especies
con tricomas (Columnea spathulata, Peperomia alata 'y P. tetraphylla), probable-
mente se trate de rasgos genéticos que presentan una gran diversidad a nivel de
familias e incluso en un mismo individuo. En la epifita Peperomia dahlistedtii se
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presentan tricomas glandulares y células con aceite en el peciolo y en la [dmina
(Souza et al. 2004); en dos especies de Peperomia que crecen en un bosque nubla-
do cerca de Mérida se registran tricomas erectos unicelulares a bicelulares en P
rhombea Ruiz & Pav. y glandulosos pluricelulares en P. tetraphylla (Ely & Torres
2007), como también se evidencid en este trabajo. Sin embargo, la informacion
sobre estos aspectos y sus relaciones con otras estructuras o importancia ecologi-
ca en estos grupos es muy escasa o casi nula si se compara con el trabajo realizado
en los tricomas de Bromeliaceae.

El rasgo anatomico mas evidente como adaptacion de estas especies al habi-
to epifitico es la presencia de tejidos almacenadores de agua ya sea a nivel epidér-
mico, presentandose una sola capa de células voluminosas o varias capas, como
ocurre en las especies de Piperaceae, o del mesofilo, diferenciandose claramente
una hipodermis, como en Bromeliaceae y Orchidaceae. La hipodermis es consi-
derada una estructura para el almacenamiento de agua, generalmente presente en
muchas epifitas de diferentes taxa (Metcalfe & Chalk 1957; Esau 1972; Pridgeon
1986). Algunos autores plantean que la hipodermis es una caracteristica impor-
tante para la resistencia de las plantas con metabolismo acido de las crasulaceas
(MAC) a temporadas de sequia que, junto con una baja densidad estomatica, im-
pide la desecacion de forma mas efectiva que a través de la alta eficiencia de uso
de agua que se asocia a la fijacion nocturna de CO, (Medina 1987). También se
ha indicado que la hipodermis ejerce una funcidon relevante en la economia del
calor, especialmente en epifitas con metabolismo MAC (Madison 1977; Ely et al.
2007). La presencia de estos tejidos reservantes de agua genera valores relativa-
mente altos de grosor foliar (suculencia) y en conjunto indican que las especies
podrian soportar mejor los periodos de sequia.

El mesofilo de la mayoria de las especies estudiadas presenta parénquima
clorofiliano homogéneo y las hojas bifaciales muestran una ligera diferenciacion
entre los dos tipos de parénquima, que se caracteriza por un parénquima en empa-
lizada con células bastante cortas. Esto era de esperarse, ya que la radiacion inci-
dente sobre estas hojas es relativamente baja por la sombra que brinda el follaje del
hospedero y de los arboles cercanos, como sucede en Pleurothallis sp., que es la
unica especie que posee dos capas de parénquima en empalizada y crece en el es-
trato medio. Otro factor que determina una menor intensidad luminica es la presen-
cia de neblina. Sin embargo, en otros bosques nublados como el de Rancho Grande
la estructura del dosel es muy heterogénea, lo que resulta en una gran variabilidad
de la cantidad de Iuz disponible en los estratos inferiores (Vareschi 1968).

Las especies de Bromeliaceae poseen en su mesofilo islotes de aecrénquima
(rasgo propio de plantas acuaticas); estos espacios intercelulares o canales de aire
son comunes en varias especies de epifitas (Benzing 1990; Aoyama & Sajo 2003;
Proencga & Sajo 2004; Scatena & Segecin 2005) y hacen posible el flujo de gases
entre el aire exterior y el tejido fotosintético, y también pueden permitir que el
agua sea almacenada en el parénquima acuifero (Scatena & Segecin 2005).

También en el mesofilo de la mayoria de estas epifitas se observaron idio-
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blastos con rafidios y/o drusas; segiin Bonates (1993), quien trabaj6é con orqui-
deas epifitas, esto pudiese relacionarse con balance i6nico y osmorregulacion de la
planta. Ademas, en varias de las especies estudiadas se evidenci6 en esta region la
presencia de células esclerenquimaticas aisladas o en grupos pequeiios, ubicadas
mayormente en las proximidades de las dos epidermis; es probable que las mismas
le confieran resistencia mecanica durante los movimientos de expansion y contrac-
cion por la pérdida de turgencia de las hojas (Tomlinson 1969; Pridgeon 1982).

En las especies analizadas se observaron haces vasculares colaterales cerra-
dos, excepto en Oncidium heteranthum que presentd ademas, haces anfivasales,
resultado probablemente de la union de haces colaterales como se ha descrito para
otras monocotiledoneas (Castro & Menezes 1995). En la mayoria de los taxa, es-
tos haces estan asociados con células esclerenquimaticas que constituyen, como
se sefalo antes, una forma de evitar el colapso celular ante una condicion de estrés
hidrico (Tomlinson 1969; Pridgeon 1982).

El estudio realizado muestra en las diferentes especies la presencia de carac-
teres que son interpretados como adaptaciones para economizar agua. Sin embar-
g0, es evidente una combinacion de rasgos mesomorficos y xeromorficos (Dicki-
son 2000). La frecuencia de unos u otros caracteres depende de la posicion que
ocupan las epifitas en el hospedero y de la interaccion con el ambiente (Benzing
1990, 1998, 2000; Proenga & Sajo 2004; De Sousa et al. 2005). Se esperaba que
las epifitas de sitios expuestos (estrato alto), donde la humedad atmosférica dis-
minuye fuertemente, tuviesen hojas con caracteristicas xeromorficas; dentro de
este grupo estan Columnea spathulata, Oncidium zebrinum, Tillandsia fendleri,
T. longifolia y Vriesea incurvata; no obstante, en estas especies no siempre pre-
domino este tipo de rasgos, los cuales fueron evidentes en Adechmea paniculigera,
Heteropsis sp., Epidendrum repens, Peperomia alata y P. tetraphylla, que crecen
en la copa interna de los arboles y dentro del sotobosque, lugar en el cual se es-
peran condiciones mésicas. Es evidente que estas especies han desarrollado dife-
rentes estrategias morfoanatomicas para adaptarse al epifitismo, tal como ha sido
sefialado en otras epifitas (Ely et al. 2007).

En conclusion, las epifitas evaluadas exhiben rasgos que demuestran alto
grado de especializacion morfoanatémica, que les permite colonizar el ambiente
epifitico y que las hace diferentes de otro habito. Variables como la luz y la hume-
dad pueden moldear el comportamiento de las especies, debido a los gradientes
microclimaticos que se presentan entre el sotobosque y el dosel, pero las especies
estudiadas no muestran un patrén comun entre ellas. Asimismo, fue evidente que
muchos de los rasgos adaptativos son de naturaleza morfogenética, ya que se co-
rresponden en los integrantes de cada familia botanica (Bromeliaceae y Orchida-
ceae) y son independientes de la posicion que ocupa sobre el hospedante.

Seria apropiado continuar el trabajo evaluando en otras localidades las mis-
mas especies, para ver como cambios en la disponibilidad de agua, luz, nutrientes,
entre otros factores, se ven reflejados en variaciones cuantitativas de los caracteres,
considerando ademas, otros 6rganos como pseudobulbos, raices —velamen—, etc.
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