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DISTRIBUCION E INVASION DE GRAMINEAS C,Y C,
(POACEAE) EN UN GRADIENTE ALTITUDINAL DE LOS
ANDES DE COLOMBIA'

Distribution and invasion of C, and C, grasses (Poaceae) along an
altitudinal gradient in the Andes of Colombia
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Instituto de Ciencias Naturales, Facultad de Ciencias, Universidad Nacional de Colombia,
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RESUMEN

Se estudiaron el patron de distribucion, la riqueza de especies, la composicion y la
invasion de gramineas C, y C, en nueve areas localizadas entre los 300 y los 4250 m de
altitud, en una gradiente altitudinal del Transecto Sumapaz (vertiente occidental de la
Cordillera Oriental, Cundinamarca, Colombia). Las gramineas estan representadas en
el gradiente altitudinal por 221 especies, 94 géneros y siete subfamilias. Cien especies
presentan la via fotosintética C, y 121 especies la C,. Las subfamilias con el mayor
numero de géneros y especies son las Panicoideae (40 géneros/104 especies), las
Pooideae (28 géneros/54 especies) y las Chloridoideae (13 géneros/39 especies). Los
géneros mas ricos en especies son Paspalum (Panicoideae, 18 especies), Eragrostis
(Chloridoideae, 12 especies), Panicum (Panicoideae, 11 especies), Calamagrostis
(Pooideae, 10 especies), Digitaria (Panicoideae, 8 especies), Agrostis (Pooideae, 6
especies), Festuca (Pooideae, 6 especies) y Sporobolus (Chloridoideae, 6 especies). De
las especies inventariadas, 180 son nativas (81%) y 41 son introducidas y naturalizadas
(19%)); éstas tlltimas se concentran en las tierras bajas. Ademas, se destaca el hallazgo
de un género (Phleum) y nueve especies, los cuales representan los primeros registros
para la flora de Colombia. Los gradientes altitudinales mas ricos en especies son los
de tierras bajas (300-500 m: 102 especies, 500-1000 m: 113 especies, 1000-1500 m:
68 especies). Por su parte, las Panicoideae son mas diversas en las tierras bajas y
medias, mientras que las Pooideae estan mejor representadas en las tierras altas. Las
gramineas C, estan mas diversificadas en las tierras bajas —aunque con importantes
representantes nativos por encima de los 2500 m—, mientras que las C, exhiben un
patrén particular, ya que aunque estan mas diversificadas en las tierras altas, su
presencia en las tierras bajas es también considerable. No obstante, las numerosas
gramineas C, en las tierras bajas del Transecto Sumapaz se distribuyen ecologicamente
en habitats sombreados (sotobosques) o en medios acuaticos. La mayoria de las
demas gramineas C, del area estudiada crece en ambientes altos y frios, caracteristicas
ecologicas propias para el establecimiento de las C, en tierras altas tropicales. Por
ultimo, la notable participacion de las gramineas nativas C, por encima de los 2500
m de altitud, requiere de mas explicaciones e investigaciones. Sin embargo, estas
especies podrian reflejar la inercia de comunidades vegetales pasadas ampliamente
distribuidas durante la ultima glaciacion, o podrian responder a la importancia de
otras caracteristicas ambientales, tales como los factores edaficos.

' Contribucion derivada del proyecto “Estudios sistematicos en gramineas de Colombia: Parte 117, de la Direccion
Nacional de Investigacion de la Universidad Nacional de Colombia, sede Bogota.
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Palabras clave. Diversidad en gradientes altitudinales, gramineas C. y C,, gramineas
neotropicales, Flora de Colombia.

ABSTRACT

The distribution pattern, species richness, composition, and invasion of C,and C,
grasses were studied in nine sites located between 300 and 4250 m along an altitu-
dinal gradient in the “Transecto Sumapaz” (west slope of the Cordillera Oriental,
Cundinamarca, Colombia). The grasses are represented along the altitudinal gradi-
ent by 221 species, 94 genera, and seven subfamilies. One hundred species are C,,
while 121 species are C,. The richest subfamilies are Panicoideae (40 genera/104
species), Pooideae (28 genera/54 species), and Chloridoideae (13 genera/39 spe-
cies). Species-rich genera are Paspalum (Panicoideae, 18 species), Eragrostis
(Chloridoideae, 12 species), Panicum (Panicoideae, 11 species), Calamagrostis
(Pooideae, 10 species), Digitaria (Panicoideae, 8 species), Agrostis (Pooideae, 6
species), Festuca (Pooideae, 6 species), and Sporobolus (Chloridoideae, 6 species).
Among the surveyed species, 180 are native (81%) and 41 are introduced and natu-
ralized (19%), the latter species mostly found in the lowlands. One genus (Phleum)
and nine species are reported for the first time for Colombia. The highest species
diversity is found at low and mid altitudes (300-500 m: 102 species, 500-1000 m:
113 species, 1000-1500 m: 68 species). Panicoideae are most diverse at low and mid
altitudes, while the Pooideae are better represented in the highlands. The C, grasses
are more diverse in the lowlands —although with some native species found above
2500 m—whereas the C, species are more diverse at high altitudes. Interestingly, C,
species in lowlands are mainly distributed in aquatic areas and forest understories.
The notorious presence of native C, species at high altitudes (>2500 m) requires
further research but they could reflect the inertia of past plant communities widely
distributed during the last glaciation, or the importance of other environmental
features such as edaphic conditions.

Key words. Diversity along altitudinal gradients, C, and C, grasses, Neotropical
grasses, Flora of Colombia.

INTRODUCCION

Las gramineas son componentes muy
importantes en buena parte de los ecosistemas
terrestres (Tzvelev 1989, Kellogg 2000, 2001,
Davis 2004). Estas son plantas cosmopolitas,
ya que estan presentes desde el circulo polar
hasta el ecuador y desde las cumbres de las
montafias hasta el nivel del mar. Se estima
que constituyen aproximadamente el 20-
45% de la cubierta vegetal de la Tierra (Hilu
1985, Kellogg 2001). Muy pocas formaciones
ecologicas carecen de gramineas y muchas,
como las estepas, las sabanas y las praderas,
estan dominadas por ellas (Davis 2004).
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Su difusioén es uno de los tipicos casos de
adaptacion reciproca, en primer lugar, por los
animales herbivoros, y en segundo lugar, por
el hombre (Hilu 1985).

La familia Poaceae comprende entre 10000
y 11000 especies (Tzvelev 1989, Kellogg
2000, 2001, Davis 2004), las cuales han
sido agrupadas en 651-898 géneros (Tzvelev
1989, Clayton & Renvoize 1999). Estas
son una de las familias de plantas mas
importantes en la flora mundial, tanto por
el nimero de especies que contiene como
por su importancia econémica y ecologica
(Kellogg 2000, 2001, Davis 2004). En el



mundo, esta familia ocupa el tercer lugar
en cuanto al nimero de géneros, después de
las Asteraceae y las Orchidaceae, el quinto
lugar en cuanto al namero de especies,
después de las Asteraceae, las Orchidaceae,
las Leguminosae y las Rubiaceae, y el primer
lugar desde el punto de vista economico, pues
de ella provienen los cereales y es la fuente
de la mayor parte del azicar mundial, de los
pastos para animales domésticos y salvajes y
del papel, asi como de los bambuies y las cafias
para la construccion (Hilu 1985, Tzvelev
1989, Kellogg 2000, 2001, Davis 2004).

Las Poaceae presentan las vias fotosintéticas
C, y C,, con algunas modificaciones
fisiologicas y ecoldgicas adicionales. Asi,
tenemos que las gramineas C, difieren
significativamente de las C, en su fisiologia,
bioquimica, anatomia, ultraestructura y
requerimientos ambientales; a su vez,
los factores climaticos limitantes y las
adaptaciones ecoldgicas también difieren
entre estas dos vias fotosintéticas (Clayton
& Renvoize 1999, Jacobs et al. 1999).

Las gramineas C, representan cerca del 45%
de la familia (Sage 2004), y se caracterizan,
generalmente, por un bajo punto de
compensacion de CO, atmosférico, un rapido
crecimiento, bajas tasas de fotorrespiracion
y de pérdida de agua por unidad de materia
producida, un alto intervalo optimo de
temperatura, un alto punto de saturacion
luminica y una anatomia foliar en corona
o “Kranz” (Brown 1975, 1977, Hattersley
& Watson 1976, Chazdon 1978, Meinzer
1978, Waller & Lewis 1979, Bouton et al.
1981, Pearcy & Ehleringer 1984, Hattersley
1987, Gonzalez et al. 1989, Klink & Joly
1989, Nelson & Dengler 1992, Ehleringer &
Monson 1993, Sinha & Kellogg 1996, Soros
& Dengler 1998, Jacobs et al. 1999, Boom
etal. 2001, Keeley & Rundel 2003, Monson
2003, Hooghiemstra & van der Hammen
2004, Sage 2004, Sowinski et al. 2008,
Vicentini et al. 2008, Christin ef al. 2009).
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Por su parte, las gramineas C, presentan
un alto punto de compensacion de CO,
atmosférico, altas tasas de fotorrespiracion,
un intervalo 6ptimo de temperatura de 10-25
°C y un punto de saturacion luminica mucho
menor que las plantas C, (Brown 1975,
1977, Hattersley & Watson 1976, Chazdon
1978, Meinzer 1978, Waller & Lewis 1979,
Bouton et al. 1981, Pearcy & Ehleringer
1984, Hattersley 1987, Gonzalez ef al. 1989,
Klink & Joly 1989, Ehleringer & Monson
1993, Soros & Dengler 1998, Jacobs et al.
1999, Wand et al. 1999, Boom et al. 2001,
Hooghiemstra & van der Hammen 2004).
Segun Chazdon (1978), la fotosintesis en las
plantas C, no estd afectada por altas o bajas
concentraciones de O, atmosférico, mientras
que la fotosintesis en las C, es inhibida por
altas concentraciones de O, y aumenta a bajas
concentraciones de éste.

Por lo tanto, las diferencias fisioldgicas
de las gramineas C, y las C, se reflejan en
sus patrones de distribucion a lo largo de
gradientes ambientales y climaticos (Cabido
et al. 1997). Con base en el analisis de
distribucion de gramineas C, y C, se han
detectado algunos patrones, pero estos
estudios se han enfocado principalmente en
regiones templadas de ambos hemisferios
0 en areas paleotropicales y muy pocos,
en areas neotropicales (véase la literatura
citada). Asi, el presente estudio es el primero
que se realiza en un contexto de gradientes
altitudinales en los Andes tropicales. Es por
esto que esta investigacion pretende cubrir
algunos vacios en el entendimiento de estos
patrones de distribucidon y riqueza (véase
Lomolino 2001), desde el acercamiento a
ambientes neotropicales y particularmente, a
areas andinas. En este contexto, este estudio
tiene como finalidad inventariar, relacionar
y analizar la distribucion diferencial de
gramineas C, y C, en el gradiente altitudinal
del Transecto Sumapaz (300-4250 m,
vertiente occidental de la Cordillera Oriental).
Asimismo, este trabajo busca determinar la
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composicion, la riqueza, la representatividad
y la abundancia de gramineas aloctonas en el
Transecto Sumapaz.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio. El Transecto Sumapaz est4
ubicado en la Cordillera Oriental andina,
entre los departamentos de Cundinamarca y
Meta (Colombia), el cual comprende ambas
vertientes de la Cordillera Oriental. No
obstante, aqui s6lo se estudio la vertiente
occidental (departamento de Cundinamarca),
la que comienza en el valle medio del
Magdalena (300 m) y culmina en el paramo
de Sumapaz (4250 m). Cabe destacar que
la vertiente estudiada corresponde al flanco
occidental del parque nacional natural
Sumapaz, la cual es la mas seca ya que
recibe la influencia de las masas de aire seco
y calido del valle del Magdalena, mientras
que la vertiente oriental (ubicada en el
departamento del Meta) es mas lluviosa, dada
la influencia de las masas de aire humedo
provenientes de la region orinocense (Rangel-
Ch. & Aguilar 1995). Las caracteristicas
floristicas, climaticas, ecologicas, geoldgicas,
edafolégicas y geograficas de la zona de
estudio pueden consultarse en Thouret (1981),
Rangel-Ch. & Aguilar (1995), Luteyn (1999),
Rangel-Ch. (2000a, 2000b, 2000c¢), Cantillo
H. & Rangel Ch. (2008), Cleef et al. (2008),
Gomez Mejia (2008), Rangel & Arellano
(2008), Rangel et al. (2008a, 2008b), Rubio
Rivas (2008) y van der Hammen (2008).
Los datos referentes a los montos anuales de
precipitacion se tomaron de Rangel-Ch. &
Aguilar (1995), Rangel-Ch. (2000a, 2000c)
y Rangel & Arellano (2008).

Inventario y naturaleza de los muestreos.
Se llevaron a cabo varias jornadas de
recoleccion de gramineas en diferentes
formaciones vegetales en el gradiente
altitudinal del Transecto de Sumapaz (300-
4250 m), correspondientes a areas boscosas
de diferente grado de madurez y alteracion
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antrépica —tanto de zonas secas como
hiimedas—, asi como pastizales, paramos,
subparamos, potreros, arbustales, matorrales,
y areas riberefas de rios y cuerpos de agua
(lagunas, estanques).

Los intervalos altitudinales se discriminaron
arbitrariamente con una amplitud de 500 m,
aunque esta eleccion se hizo con base en el
uso frecuente de intervalos con esta amplitud
en diferentes investigaciones en gradientes
altitudinales (véanse Stevens 1992, Laegaard
1999, Etter & van Wyngaarden 2000, Grytnes
& Vetaas 2002, Kessler 2002, Oommen &
Shanker 2005, Suarez Mayorga & Lynch
2008). Asi, se consideraron nueve intervalos
altitudinales y se hacian inventarios de
gramineas tomando una zona por intervalo
y una visita por area muestreada, de manera
tal que se dedicara mas o menos la misma
intensidad de muestreo (ca. seis horas por
intervalo) y la misma area inventariada por
gradiente altitudinal (ca. una hectarea).

Los muestreos se realizaron en forma
aleatoria y cualitativa, los que comprendian
la herborizacion de ejemplares de gramineas
en estado reproductivo, con base en los
estandares de inventarios floristicos y de
preservacion de las muestras (Johnston
1941, Lawrence 1962, Gould & Shaw 1983,
1992, Llorente Bousquets et al. 1994, Judd
et al. 2002). Cabe destacar que del analisis
se excluyeron las especies cultivadas. Los
inventarios se complementaron con la revision
bibliografica y el estudio de las colecciones
depositadas en los herbarios COL, HUA,
JAUM, MEDEL, MO, NY, RSA, SI, US y
VEN (abreviados de acuerdo con Holmgren
et al. 1990).

Determinacion taxondomica. Los
ejemplares recolectados fueron determinados
taxondmicamente en su totalidad por el
autor en el Herbario Nacional Colombiano
(COL), en donde también se encuentran
depositados, con la serie de coleccion del



autor. En este estudio se siguid el concepto
morfologico de especie, con base en las
consideraciones de Crisci (1994), McDade
(1995), Wiens & Servedio (2000) y Uribe
Meléndez (2008), esto es, una especie se
define como un conjunto de individuos que
presenta un espectro continuo de variacion
fenotipica y separado de otros conjuntos
por discontinuidades morfolégicas; en otras
palabras, las especies son hipotesis acerca de
la discontinuidad de la naturaleza.

Cabe destacar que los nombres taxondmicos,
la distribucion de las gramineas por
subfamilia, asi como la consideracion de
los nuevos registros para Colombia, estan
basados en los recientes catalogos de las
gramineas del Nuevo Mundo (véanse
Judziewicz et al. 2000, Peterson et al.
2001, Soreng et al. 2003 y Zuloaga et al.
2003), excepto para los géneros Aegopogon,
Lycurus, Muhlenbergia, Pereilema [cuyos
nombres especificos estan basados en
Giraldo-Canas & Peterson (2009)], mientras
que Panicum y sus géneros recientemente
segregados (Megathyrsus, Ocellochloa),
estan basados en Zuloaga & Giraldo-
Canas (en imprenta), y para Thrasya se
siguié a Denham (2005). Los sinonimos
actualizados de las especies aqui tratadas
pueden consultarse en los cuatro catalogos
mencionados, asi como en Denham (2005),
Giraldo-Canas & Peterson (2009) y Zuloaga
& Giraldo-Cafias (en imprenta).

Clasificacion de las vias fotosintéticas. La
clasificacion de las gramineas como plantas
C, 0 C, serealizo6 con base en la informacién
de la clasificacion de las vias fotosintéticas
consignada en Chazdon (1978), Meinzer
(1978), Gould & Shaw (1983, 1992),
Kaufman et al. (1985), Klink & Joly (1989),
Sanchez & Arriaga (1990), Killeen & Hinz
(1992), Zuloaga et al. (1993), Dengler et
al. (1994), Cabido et al. (1997), Clayton
& Renvoize (1999), Giussani et al. (2001),
Bianchin Belmonte & Rugolo de Agrasar
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(2002), Simon & Jacobs (2003), Bess et al.
(2006), Morrone et al. (2007, 2008).

RESULTADOS Y DISCUSION

Riqueza y representatividad generales.
Las gramineas estan representadas en el
Transecto Sumapaz por 221 especies (de las
cuales 180 son nativas) y 94 géneros (Tabla 1).
Asi, las especies y los géneros inventariados
constituyen el 27,18% y el 60% de las
especies y los géneros, respectivamente, de
la flora agrostologica colombiana (Giraldo-
Canas, datos inéditos). Estos porcentajes de
representatividad especifica y genérica son
altos si consideramos la pequefia area de
estudio. No obstante, esta apreciable riqueza
de gramineas en la region analizada es
producto del amplio gradiente altitudinal de
la misma, el cual comprende alturas desde los
300 hasta los 4250 m en el “Pico Nevado”, lo
que se traduce en una gran gama de ambientes
y formaciones vegetales. Cabe destacar, que
en la América tropical hay cerca de 267
géneros y unas 2500 especies de Poaceae
—incluidas las nativas, las naturalizadas y
las cultivadas— (Davis 2004); asi, en el area
estudiada estan representados el 35,21% y
el 8,84% de los géneros y las especies de
gramineas, respectivamente, presentes en la
América tropical.

De las diez subfamilias presentes en el
continente americano (véanse Judziewicz
et al. 2000, Peterson et al. 2001, Soreng et
al. 2003 y Zuloaga et al. 2003), siete estan
representadas en el Transecto Sumapaz (Tabla
1). Las subfamilias con el mayor nimero
de géneros y especies son las Panicoideae
(40 géneros/104 especies), las Pooideae (28
géneros/54 especies) y las Chloridoideae (13
géneros/39 especies) (Tabla 1). Este patron de
riqueza coincide con las preferencias ecologicas
de las tres subfamilias citadas. Asi, tenemos
que las Panicoideae estan principlamente
diversificadas en las tierras bajas y hiimedas,
las Chloridoideae en las areas secas y por
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su parte, las Pooideae estan principalmente
representadas en las tierras altas.

Tabla 1. Numero de géneros y especies por
subfamilia de las gramineas (Poaceae) del
gradiente altitudinal del Transecto Sumapaz
(vertiente occidental de la Cordillera Oriental,
Cundinamarca, Colombia). La distribucion
por subfamilia esta basada en los catalogos
de las gramineas del Nuevo Mundo (véanse
Judziewicz et al. 2000, Peterson et al. 2001,
Soreng et al. 2003 y Zuloaga et al. 2003).

Subfamilia Nro. géneros | Nro. especies
Panicoideae 40 104
Pooideae 28 54
Chloridoideae 13 39
Bambusoideae 7 10
Ehrhartoideae 3
Danthonioideae 2 5
Aristidoideae 1 5
Totales: 94 221

Los géneros mas ricos en especies son
Paspalum (Panicoideae, 18 especies),
Eragrostis (Chloridoideae, 12 especies),
Panicum (Panicoideae, 11 especies),
Calamagrostis (Pooideae, 10 especies),
Digitaria (Panicoideae, 8 especies), Agrostis
(Pooideae, 6 especies), Festuca (Pooideae,
6 especies) y Sporobolus (Chloridoideae, 6
especies) (Tabla 2). Estas relaciones de riqueza
genérica, especifica y de subfamilias coincide
con la encontrada en otras areas colombianas
con un amplio gradiente altitudinal y climatico
(observaciones personales), como el que
presenta el Transecto Sumapaz y con lo
encontrado en Ecuador (Lagaard 1999,
Kessler 2002).

Representatividad de las especies
introducidas y naturalizadas. De las
especies inventariadas, 180 son nativas
(Tabla 4), lo que representa un 81% de la
flora agrostologica de la region estudiada;
por su parte, las especies introducidas y
naturalizadas estan representadas por 41
especies, lo que equivale al 19% de la flora
agrostologica de dicha region. Este porcentaje
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esta entre los intervalos estimados para otras
areas colombianas, donde la participacion de
las gramineas introducidas y naturalizadas se
ubica entre el 12 y el 25%; por ejemplo, en
el departamento de Antioquia este porcentaje
asciende al 17% (45 especies naturalizadas),
mientras que en el departamento de Cordoba
al 21% (24 especies naturalizadas), en la
region Guayana de Colombia corresponde
al 12% (19 especies naturalizadas) y en
la serrania de Perija (region Caribe) éstas
ascienden al 22% (38 especies naturalizadas)
(Giraldo-Cafias, datos inéditos). Esta cifra
empieza a ser preocupante, toda vez que las
especies introducidas y naturalizadas, por sus
caracteristicas de “agresividad ecologica”
(véase D’Antonio & Vitousek 1992),
comienzan a desplazar a las especies nativas
en los diferentes ambientes inventariados.
Por lo tanto, se podria inferir que este
porcentaje aumentara sustancialmente, ya
que la intervencion y la alteracion antropicas
en los diferentes ecosistemas del Transecto
Sumapaz presentan situaciones preocupantes
de deterioro ambiental.

Tabla 2. Los géneros de gramineas (Poaceae)
mas diversificados en el gradiente altitudinal
del Transecto Sumapaz (vertiente occidental
de la Cordillera Oriental, Cundinamarca,

Colombia).

Género Subfamilia Nro. especies
Paspalum Panicoideae 18
Eragrostis Chloridoideae 12
Panicum Panicoideae 11
Calamagrostis | Pooideae 10
Digitaria Panicoideae 8
Agrostis Pooideae 6
Festuca Pooideae 6
Sporobolus Chloridoideae 6
Andropogon Panicoideae 5
Aristida Aristidoideae 5
Axonopus Panicoideae 5
Muhlenbergia | Chloridoideae 5
Urochloa Panicoideae 5
Cortaderia Danthonioideae 4
Leptochloa Chloridoideae 4
Setaria Panicoideae 4




Primeros registros para la flora de
Colombia. Con base en los inventarios para
el Transecto Sumapaz, se puede destacar
el hallazgo de un género (Phleum) y nueve
especies, los cuales representan los primeros
registros para la flora de Colombia de acuerdo
con los recientes catalogos de las gramineas
del Nuevo Mundo (Judziewicz et al. 2000,
Peterson et al. 2001, Soreng et al. 2003 y
Zuloaga et al. 2003): Aristida adscensionis
L. (nativa), Cenchrus ciliaris L. (introducida-
naturalizada), Dichanthium aristatum (Poir.)
C. E. Hubb. (introducida-naturalizada),
Microchloa kunthii Desv. (nativa), Phleum
sp. (introducida-naturalizada), Sporobolus
tenuissimus (Mart. ex Achraank) Kuntze
(nativa), Tragus berteronianus Schult.
(introducida-naturalizada), Tripogon spicatus
(Nees) Ekman (nativa) y Urochloa distachya
(L.) T. Q. Nguyen (introducida-naturalizada)
(Tabla 4). Como puede verse, de estas
nueve especies, cinco son introducidas-
naturalizadas, lo que empieza a reflejar el
grado de alteracion y deterioro de varios
ambientes en el area estudiada. Estos
hallazgos s6lo confirman, una vez mas, que
estamos lejos de completar el inventario de
la flora de Colombia, ya que constantemente
estamos dando a conocer nuevos y numerosos
registros para nuestra flora.

Riqueza por gradiente altitudinal. El
gradiente altitudinal mas rico en especies es
el que esta comprendido entre los 500 y los
1000 m, con 113 especies (51,13%), seguido
por el de tierras bajas (300-500 m) con 102
especies (46,15%), mientras que el gradiente
altitudinal comprendido entre los 1000 y los
1500 m posee una riqueza de 68 especies
(30,77%), y le sigue uno de tierras altas
(3000-3500 m) con 53 especies (23,98%)
(Tabla 3). Por su parte, el gradiente altitudinal
menos diverso es el mas alto (4000-4250 m),
con tan solo 18 especies, lo que equivale
a un 8,15% del numero total de especies.
Estos datos se ajustan a los encontrados en
otras regiones colombianas estudiadas en un

Giraldo-Canas

contexto de gradientes altitudinales (Giraldo-
Canas, datos inéditos), asi como en Ecuador
(Leegaard 1999, Kessler 2002), en las que
las tierras bajas y medias (0-1500 m) tienen
la mayor riqueza de gramineas, no s6lo en
nimero de especies sino también en géneros
y subfamilias.

En cuanto a la riqueza de las subfamilias,
se puede destacar que las Panicoideae
estan mas diversificadas en las tierras
bajas y medias, mientras que las Pooideae
estan mejor representadas en las tierras
altas (Tabla 4). No obstante, las Pooideae
empiezan a estar presentes desde los 1500
m de altitud —tanto con representantes
nativos como introducidos— con las especies
Agrostis subrepens (Hitche.) Hitchc. (nativa),
Anthoxanthum odoratum L. (introducida-
naturalizada), Bromus catharticus Vahl
(nativa), Lolium perenne L. (introducida-
naturalizada), Poa annua L. (cosmopolita) y
Polypogon elongatus Kunth (nativa) (Tabla
4). Estas son especies pioneras en habitats
alterados (A. M. Cleef, com. pers., abril de
2010, y observaciones personales). Véanse
mas adelante los planteamientos referidos a
la distribucion de las vias fotosintéticas.

Representatividad de las especies
introducidas y naturalizadas por gradiente
altitudinal. De las 41 especies introducidas
y naturalizadas presentes en el Transecto
Sumapaz, la mayor representatividad se
concentra en las tierras bajas (Tabla 3).
Asi, por ejemplo, se puede destacar que
los tres primeros gradientes altitudinales
presentan 26, 24 y 18 especies introducidas
y naturalizadas, respectivamente. Asimismo,
se puede notar que la representatividad
numérica de estas especies va disminuyendo
significativamente a medida que se asciende
en altura, mas no en su porcentaje al interior
de cada intervalo altitudinal (Tabla 3). Al
respecto, se puede resaltar que solo hay tres
especies introducidas y naturalizadas en
el altimo intervalo altitudinal (4000-4250
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m: Anthoxanthum odoratum L. Dactylis
glomerata L. y Holcus lanatus L.), 1o que
coincide con los patrones de alteracion e
intervencion antrdpicas en el Transecto
Sumapaz, donde los mayores problemas
ambientales se concentran en las tierras
bajas y medias. Estos datos se ajustan a lo
encontrado por Etter & van Wyngaarden
(2000), quienes destacaron que las tierras
colombianas —principalmente andinas—
ubicadas entre los 500 y los 2000 m de altitud
son las mas transformadas.

Ahora bien, las tres especies europeas
naturalizadas antes citadas (todas son C,),

solo se conocian de alturas inferiores a los
3800 m en muchas areas colombianas y
neotropicales de montafia, pero como se
pudo constatar, éstas ya se encuentran en
altitudes mas pronunciadas. Situacion similar
es exhibida por la especie introducida de
Africa, Pennisetum clandestinum Hochst. ex
Chiov. (una graminea C,), la cual alcanza los
casi 4000 m de altitud en la region estudiada.
Estas especies —salvo Dactylis glomerata—
constituyen matas cespitosas o estoloniferas
muy densas y agresivas, las cuales comienzan
a desplazar a las especies nativas en los
diferentes ambientes inventariados, como se
menciond anteriormente.

Tabla 3. Distribucion de las vias fotosintéticas y riqueza de las gramineas (Poaceae) en el
gradiente altitudinal del Transecto Sumapaz (vertiente occidental de la Cordillera Oriental,

Cundinamarca, Colombia).

Nro. especies Nro. especies
Gradiente nativas introducidas y
altitudinal Precipitacion Nro. total Nro. Nro. (porcentaje naturalizadas
o media anual de especies | especies | especies con relaciéon (porcentaje con
(m) y sitio de . .
(mm) (porcentaje) C C al total de relacion al total
muestreo 3 4 . .
especies por de especies por
intervalo) intervalo)
300-500
Hacienda La 102 76 26
Guaira (entre 1389 (46,15) 19 83 (74,51) (25,49)
Nilo y Pandi)
500-1000 113 89 24
Pandi 1288 (51,13) 28 85 (78,76) (21,24)
1000-1500 68 50 18
Ospina Pérez 1625 (30,77) 14 >4 (73,53) (26,47)
(ljse(r)?o- Z(S)L?i(ilini 1220 42 14 28 30 12
(Tibacuy) (19,01) (71,43) (28,57)
2000-2500 33 22 11
Penas Blancas 855 (14,93) 13 20 (66,67) (33,33)
2500-3000 44 29 15
La Esperanza 863 (19,91) 28 16 (65,91) (34,09)
3000-3500 53 46 7
Australia 187 (23,98) a4 ? (86,79) (13,21)
izgg;]togg 1346 39 37 2 33 6
Chisacé (17,65) (84,62) (15,38)
4000-4250
18 15 3
Alto de 1275 17 1
Caicedo (8,15) (83,33) (16,67)
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Este incremento en la distribucién
altitudinal de algunas gramineas en la zona
de investigacion, podria brindar algunas
luces acerca del calentamiento global. No
obstante, esta situacion permanece oscura,
en vista de que este estudio no contempld
analisis ni seguimientos dinamicos en el
tiempo. En vista de las caracteristicas de
“agresividad ecologica” de varias de las
especies introducidas y naturalizadas, éstas
empiezan a desplazar y a disminuir la
representatividad de varias gramineas nativas,
no solo en el area de estudio sino también en
casi todas las regiones colombianas y en todos
los gradientes altitudinales (observaciones
personales).

Distribucion de las vias fotosintéticas
por gradiente altitudinal. Cien especies
presentan la via fotosintética C, y 121
especies la C,. Ahora bien, las gramineas C,
estan mas diversificadas en las tierras bajas
y su representatividad va disminuyendo
significativamente a medida que se asciende
en el gradiente altitudinal, hasta llegar a
una representacion minima de dos especies
en el gradiente 3500-4000 m (Paspalum
trianae Pilg. y Pennisetum clandestinum)
y una especie en el gradiente 4000-4250 m
[Muhlenbergia fastigiata (J. Presl) Henrard]
(Tablas 3 y 4); mientras que las C, exhiben
un patron particular, ya que aunque estan mas
diversificadas en las tierras altas (Tabla 3),
su presencia en las tierras bajas es también
considerable —presencia reconocida como
riqueza de especies mas no como importancia
ecologica de las C, en las tierras bajas, ya que
éstas no son dominantes a nivel de biomasa en
las tierras bajas (observaciones personales)—,
en tanto que en las tierras medias éstas se
encuentran poco diversificadas.

Este patron particular de las gramineas
C, en el Transecto Sumapaz, tiene que
ver con la distribucidon taxondémica de
las vias fotosintéticas, toda vez que cada
subfamilia presenta una sola via fotosintética,

Giraldo-Canas

excepto las Panicoideae, las cuales poseen
ambas vias. Asi, las Bambusoideae, las
Danthonioideae, las Ehrhartoideae y las
Pooideae son exclusivamente C,, mientras que
las Aristidoideae y las Chloridoideae son C,.

Las especies C, que crecen en la alta
montafia del Transecto Sumapaz (>2500
m) son: Bothriochloa saccharoides (Sw.)
Rydb. (nativa), Eleusine indica (L.) Gaertn.
(introducida-naturalizada), Eragrostis
pastoensis (Kunth) Trin. (nativa), Eragrostis
tenuifolia (A. Rich.) Hochst. ex Steud.
(introducida-naturalizada), Microchloa
kunthii Desv. (nativa), Muhlenbergia
angustata (J. Presl) Kunth (nativa),
Muhlenbergia cenchroides (Humb. &
Bonpl. ex Willd.) P. M. Peterson (nativa),
Mubhlenbergia fastigiata (J. Presl) Henrard
(nativa), Muhlenbergia phalaroides (Kunth)
P. M. Peterson (nativa), Paspalum jaliscanum
Chase (nativa), Paspalum sodiroanum Hack.
(nativa), Paspalum trianae Pilg. (nativa),
Pennisetum clandestinum Hochst. ex Chiov.
(introducida-naturalizada), Schizachyrium
brevifolium (Sw.) Nees ex Biise (nativa),
Setaria parviflora (Poir.) Kerguélen (nativa),
Sporobolus bogotensis Swallen & Garcia-
Barr. (nativa), Sporobolus indicus (L.) R.
Br. (nativa), Sporobolus lasiophyllus Pilg.
(nativa) y Sporobolus purpurascens (Sw.)
Ham. (nativa). La mayoria de estas especies
C, esta restringida a suelos arenosos o
arcillosos con déficit hidrico a lo largo del
aflo (A. M. Cleef, com. pers., abril de 2010, y
observaciones personales), lo que concuerda
con los hallazgos de Cabido et al. (1997).

Asi, las 16 especies nativas C, presentes en
la region estudiada por encima de los 2500
m de altitud —cuyos representantes pueden
constituir dominantes ecoldgicos en la alta
montafa, ya que forman matas densas, a
diferencia de las especies C, de los gradientes
altitudinales inferiores, las cuales si bien
pueden estar bien representadas en cuanto
al nimero de especies, nunca llegan a ser
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dominantes ecologicos en las tierras bajas
(Tablas 3 y 4)—, siguen las sugerencias de
Rundel (1980) y Cabido et al. (1997), en
el sentido de que las gramineas C, en los
ambientes tropicales de bajas temperaturas

son mas exitosas que en condiciones similares
de bajas temperaturas de areas templadas.
Asi, estos géneros presentan un espectro
ambiental mas amplio, lo que les permite tener
representantes en la alta montafia.

Tabla 4. Inventario, clasificacion de las vias fotosintéticas y distribucion altitudinal de las
gramineas (Poaceae) del gradiente altitudinal del Transecto Sumapaz (vertiente occidental de
la Cordillera Oriental, Cundinamarca, Colombia). *: Primer registro para la flora de Colombia;
(1): Pohl & Davidse (1994: 255) creen que Aristida adscensionis es una especie introducida
del Viejo Mundo, mientras que Zuloaga et al. (2003: 70) la consideran como una especie de
amplia distribucion mundial. De este inventario se excluyeron las especies cultivadas.

Via Gradiente
Especie Subfamilia e altitudinal Estatus
fotosintética
(m snm)
Aciachne acicularis Laegaard Pooideae C, 3500-4250 Nativa
Acroceras zizanioides (Kunth) Dandy Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Agrostis breviculmis Hitchc. Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Agrostis foliata Hook. f. Pooideae C, 3500-4250 Nativa
Agrostis perennans (Walter) Tuck. Pooideae C, 2500-3500 Nativa
Agrostis subrepens (Hitchc.) Hitche. Pooideae C, 1500-2500 Nativa
Agrostis tolucensis Kunth Pooideae C, 3000-3500 Nativa
Agrostis trichodes (Kunth) Roem. & Schult. Pooideae C, 3000-3500 Nativa
Alopecurus aequalis Sobol. Pooideae C, 3500-4250 Nativa
Andropogon bicornis L. Panicoideae C, 300-2000 Nativa
Andropogon fastigiatus Sw. Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Andropogon glomeratus (Walter) Britton Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Andropogon leucostachyus Kunth Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Andropogon selloanus (Hack.) Hack. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Anthephora hermaphrodita (L.) Kuntze Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Anthoxanthum odoratum L. Pooideac c, 15004250 | Mnroducida-
naturalizada
Aphanelytrum procumbens Hack. Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Aristida adscensionis L. Aristidoideae C, 500-1500 Nativa (1)*
Aristida capillacea Lam. Aristidoideae C, 500-2000 Nativa
Aristida laxa Cav. Aristidoideae C, 1500-2500 | Nativa
Aristida setifolia Kunth Aristidoideae C, 500-1000 Nativa
Aristida ternipes Cav. Aristidoideae C, 300-1000 Nativa
Arthrostylidium sp. Bambusoideae C, 2500-3000 Nativa
Arundinella berteroniana (Schult.) Hitchc. & Chase Panicoideae C, 300-2000 Nativa
Aulonemia cf. robusta L. G. Clark & Londofio Bambusoideae C, 2500-3000 | Nativa
Aulonemia sp. Bambusoideae C, 2500-3000 | Nativa
Avena sativa L. Pooideae c, 25003500 | niroducida-
naturalizada
Axonopus aureus P. Beauv. Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Axonopus compressus (Sw.) P. Beauv. Panicoideae C, 300-2500 Nativa
Axonopus fissifolius (Raddi) Kuhlm. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Axonopus purpusii (Mez) Chase Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Axonopus scoparius (Fliggé) Kuhlm. Panicoideae C, 300-2000 Nativa
Bothriochloa pertusa (L.) A. Camus Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Bothriochloa saccharoides (Sw.) Rydb. Panicoideae C, 2000-3000 Nativa
Bouteloua americana (L.) Scribn. Chloridoideae C, 300-1000 Nativa
Bouteloua repens (Kunth) Scribn. Chloridoideae C, 500-1000 Nativa
Brachypodium mexicanum (Roem. & Schult.) Link Pooideae C, 3000-3500 Nativa
Briza minor L. Pooideae C, 2000-3000 Introduplda—
? naturalizada
Bromus catharticus Vahl Pooideae C, 1500-3500 Nativa
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Continuacion Tabla 4.

Via Gradiente
Especie Subfamilia Lo altitudinal Estatus
fotosintética
(m snm)
Bromus lanatus Kunth Pooideae C, 3000-4250 Nativa
Bromus pitensis Kunth Pooideae C, 2500-3500 Nativa
Calamagrostis bogotensis (Pilg.) Pilg. Pooideae C, 3000-4250 Nativa
Calamagrostis effusa (Kunth) Steud. Pooideae C, 2500-4250 Nativa
Calamagrostis fibrovaginata Lagaard Pooideae C, 3500-4250 Nativa
Calamagrostis intermedia (J. Presl) Steud. Pooideae C, 3000-3500 Nativa
Calamagrostis jamesonii Steud. Pooideae C, 4000-4250 Nativa
Calamagrostis ligulata (Kunth) Hitchc. Pooideae C, 3000-4250 Nativa
Calamagrostis pittieri Hack. Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Calamagrostis planifolia (Kunth) Trin. ex Steud. Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Calamagrostis podophora Pilg. Pooideae C, 3500-4250 Nativa
Calamagrostis recta (Kunth) Trin. ex Steud. Pooideae C, 3500-4250 Nativa
Cenchrus brownii Roem. & Schult, Panicoideac c, 300-1500 | Miroducida-
naturalizada
Cenchrus ciliaris L. Panicoideac c, 300-1000 | Mntroducida-
naturalizada
Chloris ciliata Sw. Chloridoideae C, 300-1500 Nativa
Chloris radiata (L.) Sw. Chloridoideae C, 500-2000 Nativa
Chloris submutica Kunth Chloridoideae C, 2000-2500 | Nativa
Chusquea scandens Kunth Bambusoideae C, 2500-3500 | Nativa
Chusquea spathacea McClure ex L. G. Clark Bambusoideae C, 1500-2000 Nativa
Chusquea tessellata Munro Bambusoideae C, 3000-4000 | Nativa
Cinna poiformis (Kunth) Scribn. & Merr. Pooideae C, 3000-3500 Nativa
. L . Introducida-
Coix lacryma-jobi L. Panicoideae C, 300-1500 naturalizada
Cortaderia columbiana (Pilg.) Pilg. Danthonioideae C, 3000-4000 Nativa
Cortaderia hapalotricha (Pilg.) Conert Danthonioideae C, 3000-4000 Nativa
Cortaderia nitida (Kunth) Pilg. Danthonioideae C, 3000-4000 Nativa
Cortaderia sericantha (Steud.) Hitchc. Danthonioideae C, 3500-4250 Nativa
S Introducida-
Cynodon dactylon (L.) Pers. Chloridoideae C, 300-2000 naturalizada
. . Introducida-
Dactylis glomerata L. Pooideae C, 2000-4250 naturalizada
. . . - Introducida-
Dactyloctenium aegyptium (L.) Willd. Chloridoideae C, 300-1500 naturalizada
Danthonia secundiflora J. Presl Danthonioideae C, 2500-3500 Nativa
Dichanthelium acuminatum (Sw.) Gould. & C. A. Clark Panicoideae C, 1000-2500 Nativa
Dichanthelium viscidellum (Scribn.) Gould Panicoideae C, 1000-1500 Nativa
Dichanthium aristatum (Poir.) C. E. Hubb. Panicoideac c, 300-1000 | Mmiroducida-
naturalizada
Digitaria bicornis (Lam.) Roem. & Schult. Panicoideae c, 300-1500 | mtroducida-
naturalizada
Digitaria californica (Benth.) Henrard Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Digitaria ciliaris (Retz.) Koeler Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Digitaria eriantha Steud. Panicoideae c, 300-1500 | Mniroducida-
naturalizada
Digitaria fuscescens (J. Presl) Henrard Panicoideae C, 300-500 Introdu'mda—
naturalizada
Digitaria horizontalis Willd. Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Digitaria insularis (L.) Fedde Panicoideae C, 500-1500 Nativa
Digitaria violascens Link Panicoideae C, 300-2000 Nativa
Echinochloa colona (L.) Link Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Echinochloa crus-pavonis (Kunth) Schult. Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Echinochloa polystachya (Kunth) Hitchc. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Eleusine indica (L.) Gaertn, Chloridoideae c, 300-3000 | Miroducida-
naturalizada
Elymus cordilleranus Davidse & R. Pohl Pooideae C, 3000-4000 Nativa
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Continuacion Tabla 4.

Via Gradiente
Especie Subfamilia Lo altitudinal Estatus
fotosintética
(m snm)
Eragrostis acutiflora (Kunth) Nees Chloridoideae C, 300-1000 Nativa
Eragrostis bahiensis Schrad. ex Schult. Chloridoideae C, 500-1500 Nativa
Eragrostis cilianensis (All.) Vignolo ex Janch. Chloridoideae C 500-2000 [ntrodu'mda-
4 naturalizada
Eragrostis ciliaris (L.) R. Br. Chloridoideae C 300-1500 | Imtroducida-
4 naturalizada
Eragrostis hypnoides (Lam.) Britton, Sterns & Poggenb. | Chloridoideae C, 300-500 Nativa
- . . S Introducida-
Eragrostis japonica (Thunb.) Trin. Chloridoideae C, 300-500 naturalizada
Eragrostis mexicana (Hornem.) Link Chloridoideae C, 1500-2500 Nativa
Eragrostis pastoensis(Kunth) Trin. Chloridoideae C, 2000-3000 Nativa
Eragrostis pectinacea (Michx.) Nees Chloridoideae C, 300-1500 Nativa
Eragrostis pilosa (L.) P. Beauv. Chloridoideae C 500-1500 | Imtroducida-
4 naturalizada
Eragrostis tenella (L.) P. Beauv. ex Roem. & Schult. Chloridoideae C 300-1500 | mtroducida-
4 naturalizada
Eragrostis tenuifolia (A. Rich.) Hochst. ex Steud. Chloridoideae C 500-3000 | Imiroducida-
4 naturalizada
Eriochloa polystachya Kunth Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Festuca andicola Kunth Pooideace C, 3500-4000 | Nativa
Festuca arundinacea Schreb. Pooideae C 2500-3000 lntrodu'mda-
3 naturalizada
Festuca colombiana E. B. Alexeev Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Festuca cundinamarcae E. B. Alexeev Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Festuca pilar-franceii Stan¢ik Pooideae C, 3500-4000 Nativa
Festuca sumapana Stan¢ik Pooideae C, 4000-4250 Nativa
Glyceria fluitans (L) R. Br. Pooidea c 2500-3000 | Iniroducida-
3 naturalizada
Guadua angustifolia Kunth Bambusoideae C, 300-1000 Nativa
Gynerium sagittatum (Aubl.) P. Beauv. Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Heteropogon contortus (L.) P. Beauv. ex Roem. & Panicoideac C 1500-2500 Nativa
Schult. 4
. Introducida-
Holcus lanatus L. Pooideae C 2000-4250 .
3 naturalizada
Homolepis aturensis (Kunth) Chase Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Hymenachne amplexicaulis (Rudge) Nees Panicoideae C, 300-1000 Nativa
. . Lo Introducida-
Hyparrhenia rufa (Nees) Stapf Panicoideae C, 300-2000 naturalizada
Ichnanthus pallens (Sw.) Munro ex Benth. Panicoideae C, 500-2000 Nativa
Ichnanthus tenuis (J. Presl & C. Presl) Hitche. & Chase Panicoideae C, 500-1500 Nativa
Imperata contracta (Kunth) Hitchc. Panicoideae C, 300-500 Nativa
Ischaemum latifolium (Spreng.) Kunth Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Ischaemum rugosum Salisb. Panicoideae C 300-1000 lntrodu'mda-
4 naturalizada
Jarava ichu Ruiz & Pav. Pooideae C, 2500-3500 | Nativa
Lasiacis nigra Davidse Panicoideae C, 1000-1500 | Nativa
Lasiacis procerrima (Hack.) Hitchc. Panicoideae C, 500-2000 Nativa
Lasiacis sorghoidea (Desv. ex Ham.) Hitchc. & Chase Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Leersia hexandra Sw. Ehrhartoideae C, 300-3000 Nativa
Leptochloa fusca (L.) Kunth Chloridoideae C, 500-1500 Nativa
Leptochloa panicea (Retz.) Ohwi Chloridoideae C, 300-1000 Nativa
Leptochloa scabra Nees Chloridoideae C, 300-1000 Nativa
Leptochloa virgata (L.) P. Beauv. Chloridoideae C, 300-1000 Nativa
Lolium multifiorum L. Pooideae c 2000-3000 | Iniroducida-
: naturalizada
Lolium perenne L. Pooideae C 1500-3000 Introduplda—
; naturalizada
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Via Gradiente
Especie Subfamilia s altitudinal Estatus
fotosintética
(m snm)

Luziola peruviana Juss. ex J. F. Gmel. Ehrhartoideae C 500-1500 Nativa
Luziola subintegra Swallen Ehrhartoideae C 300-500 Nativa
ﬁl;liggihyrsus maximus (Jacq.) B. K. Simon & S. W. L. Panicoideac c, 300-2000 :;ﬁiﬁif;;
Melinis minutiflora P. Beauy. Panicoideae c, 3002500 | Mntroducida-

naturalizada
Melinis repens (Willd.) Zizka Panicoideac c, 1000-2500 | Imtroducida-

naturalizada
Microchloa kunthii Desv. Chloridoideae C, 2000-3000 Nativa *
Mnesithea aurita (Steud.) de Koning & Sosef Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Mnesithea granularis (L.) de Koning & Sosef Panicoideae C, 300-1000 | mtroducida-

naturalizada
Muhlenbergia angustata (J. Presl) Kunth Chloridoideae C, 2500-3500 Nativa
Muhlenbergia cenchroides (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Chloridoideae C 2000-3500 Nativa
P. M. Peterson 4
Muhlenbergia fastigiata (J. Presl) Henrard Chloridoideae C, 3000-4250 Nativa
Muhlenbergia pereilema P. M. Peterson Chloridoideae C, 300-1000 Nativa
Muhlenbergia phalaroides (Kunth) P. M. Peterson Chloridoideae C, 2000-3000 Nativa
Nassella neesiana (Trin. & Rupr.) Barkworth Pooideae C 2500-3500 Nativa
Nassella mucronata (Kunth) R. W. Pohl Pooideae C 2500-3500 Nativa
Neurolepis cf. aperta (Munro) Pilg. Bambusoideae C 3000-4000 Nativa
Ocellochloa andreana (Mez) Zuloaga & Morrone Panicoideae C 300-1000 Nativa
Ocellochloa stolonifera (Poir.) Zuloaga & Morrone Panicoideae C 300-1000 Nativa
Olyra latifolia L. Bambusoideae C 300-1000 Nativa
Oplismenus burmannii (Retz.) P. Beauv. Panicoideae C 300-2000 Nativa
Ortachne erectifolia (Swallen) Clayton Pooideae C 3000-4000 Nativa
Orthoclada laxa (Rich.) P. Beauv. Panicoideae C 300-1000 Nativa
Oryza latifolia Desv. Ehrhartoideae C 300-1000 Nativa
Panicum antidotale Retz. Panicoideae C, 300-500 Introdu'(nda-

naturalizada
Panicum cayennense Lam. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Panicum elephantipes Nees ex Trin. Panicoideae C, 300-500 Nativa
Panicum mertensii Roth Panicoideae C 300-500 Nativa
Panicum millegrana Poir. Panicoideae C 300-1500 Nativa
Panicum pilosum Sw. Panicoideae C 300-1000 Nativa
Panicum polygonatum Schrad. Panicoideae C 500-1000 Nativa
Panicum pulchellum Raddi Panicoideae C 500-1000 Nativa
Panicum sellowii Nees Panicoideae C 300-1000 Nativa
Panicum trichanthum Nees Panicoideae C 500-1000 Nativa
Panicum trichoides Sw. Panicoideae C 500-1000 Nativa
Pappophorum mucronulatum Nees Chloridoideae C, 300-500 Nativa
Paspalum conjugatum P. J. Bergius Panicoideae C, 300-2000 Nativa
Paspalum convexum Humb. & Bonpl. ex Fliiggé Panicoideae C, 500-1500 Nativa
Paspalum decumbens Sw. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Paspalum fasciculatum Willd. ex Fliiggé Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Paspalum fimbriatum Kunth Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Paspalum foliiforme S. Denham Panicoideae C, 300-1500 Nativa
Paspalum jaliscanum Chase Panicoideae C, 2000-3000 Nativa
Paspalum macrophyllum Kunth Panicoideae C, 1000-2000 Nativa
Paspalum notatum Fliggé Panicoideae C, 300-2000 Nativa
Paspalum orbiculatum Poir. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Paspalum paniculatum L. Panicoideae C, 300-2000 Nativa
Paspalum pilosum Lam. Panicoideae C, 300-2000 Nativa
Paspalum postratum Scribn. & Merr. Panicoideae C, 500-1500 Nativa
Paspalum reclinatum Chase Panicoideae C, 1500-2000 Nativa
Paspalum repens P. J. Bergius Panicoideae C 300-500 Nativa
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Continuacion Tabla 4.

Via Gradiente
Especie Subfamilia Lo altitudinal Estatus
fotosintética
(m snm)
Paspalum saccharoides Nees ex Trin. Panicoideac C, 1000-2000 | Nativa
Paspalum sodiroanum Hack. Panicoideac C, 2000-3000 | Nativa
Paspalum trianae Pilg. Panicoideae C, 3000-4000 Nativa
j;e;/f{(r;tj?etunz bambusiforme (E. Fourn.) Hemsl. ex B. D. Panicoideac c, 3001500 Nativa
Pennisetum clandestinum Hochst. ex Chiov. Panicoideae C, 1500-4000 Introdu_mda—
naturalizada
Pennisetum peruvianum Trin. Panicoideae C, 500-1500 Nativa
Phalaris arundinacea L. Pooideae C, 2500-4000 Introduplda—
naturalizada
Phalaris minor Retz. Pooideae C, 2500-3000 Introdl{mda—
3 naturalizada
. Introducida-
Phleum sp. (Phleum cf. pratense L.) Pooideae C, 3500-4000 naturalizada *
Piptochaetium panicoides (Lam.) E. Desv. Pooideae C, 2500-3500 Nativa
Poa annua L. Pooideae C, 1500-3500 Cosmopolita
Poa orthophylla Pilg. Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Poa trachyphylla Pilg. Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Polypogon elongatus Kunth Pooideae C, 1500-3500 Nativa
Pseudechinolaena polystachya (Kunth) Stapf Panicoideae C, 500-1500 Nativa
Rhipidocladum cf. geminatum (McClure) McClure Bambusoideae C, 2500-3500 Nativa
Rottboellia cochinchinensis (Lour.) Clayton Panicoideae C, 300-1000 Introdu'mda-
naturalizada
Sacciolepis myuros (Lam.) Chase Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Schizachyrium brevifolium (Sw.) Nees ex Biise Panicoideae C, 1500-3000 Nativa
Setaria parviflora (Poir.) Kerguélen Panicoideae C, 300-3000 Nativa
Setaria tenacissima Schrad. ex Schult. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Setaria utowanaea (Scribn.) Pilg. Panicoideae C, 300-500 Nativa
Setaria vulpiseta (Lam.) Roem. & Schult. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Sorghastrum setosum (Griseb.) Hitchc. Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Sporobolus bogotensis Swallen & Garcia-Barr. Chloridoideae C, 2000-3500 Nativa
Sporobolus indicus (L.) R. Br. Chloridoideae C, 2000-3000 Subcosmolita
Sporobolus jacquemontii Kunth Chloridoideae C, 300-1500 Nativa
Sporobolus lasiophyllus Pilg. Chloridoideae C, 3000-3500 Nativa
Sporobolus purpurascens (Sw.) Ham. Chloridoideae C, 2500-3500 Nativa
Sporobolus tenuissimus (Mart. ex Schrank) Kuntze Chloridoideae C, 300-1500 Nativa *
Steinchisma hians (Elliott) Nash Panicoideae C 1500-2500 Nativa
Steinchisma laxa (Sw.) Zuloaga Panicoideae C 500-1500 Nativa
Trachypogon spicatus (L. f.) Kuntze Panicoideae C, 300-500 Nativa
Tragus berteronianus Schult. Chloridoideae C, 300-500 Introduplda— «
naturalizada
Triniochloa stipoides (Kunth) Hitche. Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Tripogon spicatus (Nees) Ekman Chloridoideae C, 300-1000 Nativa *
Trisetum spicatum (L.) K. Richt. Pooideae C, 3000-4000 Nativa
Urochloa decumbens (Stapf) R. D. Webster Panicoideac c, 300-1500 | Miroducida-
naturalizada
. Lo Introducida-
Urochloa distachya (L.) T. Q. Nguyen Panicoideae C, 300-1000 naturalizada *
Urochloa fusca (Sw.) B. F. Hansen & Wunderlin Panicoideae C, 300-1000 Nativa
Urochloa reptans (L.) Stapf Panicoideae C, 300-500 Nativa
Urochloa mollis (Sw.) Morrone & Zuloaga Panicoideae C, 300-1000 Nativa
. . . Introducida-
Vulpia bromoides (L.) Gray Pooideae C, 2000-3000 naturalizada
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Por otra parte, la notable participacion de las
gramineas nativas C, por encima de los 2500
m de altitud, requiere de mas explicaciones e
investigaciones. Sin embargo, estas especies
podrian reflejar la inercia de comunidades
vegetales pasadas ampliamente distribuidas
durante la Ultima glaciacion, y podrian
constituir relictos de esa glaciacion (Boom et
al. 2001, Hooghiemstra & van der Hammen
2004), o podrian responder a la importancia
de otras caracteristicas ambientales (p. ., los
factores edaficos), como lo sugirieron Cabido
etal. (1997). No obstante, aqui no se pudieron
adelantar analisis de las caracteristicas
edaficas, la concentracién de CO,, los datos de
brillo solar, la pendiente, is6topos de carbono,
entre otros.

Alrespecto, Boomezal. (2001) y Hooghiemstra
& van der Hammen (2004) creen que los
taxones C, presentes en las altas montafias
andinas septentrionales han sido capaces
de reemplazar los taxones modernos C, (p.
e., especies pertenecientes a los géneros
Aciachne, Agrostis, Calamagrostis, Chusquea,
Cortaderia, Festuca, Poa, entre otros). Asi,
los elementos C, representados en los piramos
actuales (p. e., Eragrostis, Muhlenbergia,
Paspalum, Setaria, Schizachyrium y
Sporobolus), se originaron en sabanas
abiertas y pastizales de tierras bajas (véanse
Cleef et al. 1993, Boom et al. 2001). Segtin
Hooghiemstra & Cleef (1995), estos taxones
C, migraron hacia los paramos bajos durante
el Neogeno-Cuaternario, por medio de los
habitats abiertos o por extensiones de la
vegetacion a través de las pendientes durante
las glaciaciones con bajas pCO, (presion
parcial de CO, atmosférico) y posiblemente
en combinacion con condiciones de clima
seco. Posteriormente, durante el Holoceno
y en medio de un incremento del pCO,
atmosférico, la mayoria de las gramineas
C, en las tierras altas andinas no fueron
capaces de competir con las gramineas C,y
la mayoria de éstas desaparecio, pero algunas
permanecieron en los paramos bajos y secos,
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debido a su alta eficiencia en el uso del agua
(Boom et al. 2001). Adicionalmente, en
condiciones de ambientes aridos y salinos, las
plantas C, son capaces de competir con las C,
debido a su alta eficiencia en el uso del agua
(Boom et al. 2001).

Estos patrones de distribucion de las vias
fotosintéticas en los gradientes altitudinales,
tienen que ver con las particularidades de las
gramineas, en cuanto a sus adaptaciones y
requerimientos ambientales (para una lista
de las particularidades véase el tercer parrafo
de la introduccion). Adicionalmente, las
gramineas C, tienen una alta razén de CO,
fijado/uso de agua y por lo tanto, estain mejor
adaptadas a las areas muy calidas, lo que
podria respaldar la hipdtesis de que esta via
fotosintética es una adaptacion a este tipo de
ambientes (Klink & Joly 1989). Asi, las plantas
C, poseen una ventaja competitiva sobre las C,
en areas de alta intensidad luminica, elevadas
temperaturas, altas concentraciones de O,
atmosférico y bajas concentraciones de CO,.
Por otra parte, el mayor costo energético
del metabolismo C,, en comparacion con el
del C,, lo excluye de hébitats sombreados
y reduce su ventaja competitiva en habitats
frios. Por lo tanto, la distribucion de gramineas
C, esta climdticamente controlada (Jacobs et
al. 1999) y su distribucion corresponde con
habitats abiertos.

Lo anterior nos ayuda a entender la
representatividad particular de las gramineas
C, en el Transecto Sumapaz, ya que como
resultado de sus caracteristicas fisiologicas,
se podria esperar una mayor riqueza de éstas
en las tierras altas y minima en las tierras
bajas. No obstante, las numerosas gramineas
C, en las tierras bajas del Transecto Sumapaz
se distribuyen ecoldgicamente de manera
diferencial comparandolas con las C,, puesto
que las primeras se desarrollan —en las tierras
bajas— en habitats sombreados (sotobosques)
o en riberas de medios acuaticos, lo que les
permite disponer de intensidades luminicas
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menores. La mayoria de las demas gramineas
C, de la region estudiada crece en ambientes
altos y frios, caracteristicas ecologicas propias
para el establecimiento de las C, en tierras
altas tropicales.

Ninguna de las gramineas C, se encontro
en sotobosques o en areas sombreadas,
distribucion que muestra que las gramineas
de esta via fotosintética no soportan las
caracteristicas ambientales propias de estos
habitats como se mencion6 anteriormente.
Segtin Pearcy & Ehleringer (1984), 1a ausencia
de gramineas C, en hdbitas de sombra puede
ser debida a que no ha habido un suficiente
tiempo para una adaptacion evolutiva de esta
via fotosintética a este tipo de ambientes, dado
que ésta solo se ha desarrollado recientemente
en ambientes calidos y aridos. Al respecto,
Chazdon (1978) coment6 que la via C, se
desarrolld en gramineas de origen tropical,
durante el Mioceno, época en la cual las
gramineas C, también se expandieron (Jacobs
et al. 1999, Pagani et al. 1999, Keeley &
Rundel 2003, Monson 2003, Vicentini et al.
2008), a partir de multiples origenes (Sinha
& Kellogg 1996, Giussani ef al. 2001, Sage
2004, Vicentini et al. 2008, Christin et al.
2009). Por otra parte, Vicentini ef al. (2008),
mostraron que los origenes de las C, se
remontan al Oligoceno (hace ca. 32 millones
de afos).

Por ultimo, cabe destacar que todos los
géneros presentes en el Transecto Sumapaz
son exclusivamente C, o C,, excepto Panicum
(Panicoideae) (Tabla 4). Al respecto, algunos
autores (Moss et al. 1969, Brown 1975, Waller
& Lewis 1979) consideran que los géneros
que presentan ambas vias fotosintéticas
requieren de una revision taxondmica-
sistematica, ya que pueden considerarse como
no monofiléticos, puesto que las diferentes
especies C, o C, de un mismo género no
estarian relacionadas filogenéticamente. Sin
embargo, otros autores (Zuloaga ef al. 1993)
argumentan que el género Panicum presenta
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una pronunciada plasticidad evolutiva, la cual
se relacionaria con la presencia de todos los
tipos fisiologicos en el género. No obstante,
recientemente se ha empezado a reconocer
varios géneros segregados de Panicum con
base en la combinacion de varios caracteres,
p. e. morfologia, anatomia, datos moleculares
y el tipo de via fotosintética [véanse Gould
(1974), Giussani et al. (2001), Freckmann
& Lelong (2002), Aliscioni et al. (2003),
Simon & Jacobs (2003), Bess et al. (2006),
Morrone et al. (2007, 2008), Sede et al. 2008],
lo que respalda las ideas iniciales de Moss et
al. (1969), Brown (1975), Waller & Lewis
(1979), entre otros.

CONCLUSIONES

Hay diferencias claras en la distribucion de
las gramineas C, y las C, en el gradiente
altitudinal estudiado. Asi, las tierras bajas
estan caracterizadas principalmente por
gramineas C,, mientras que las tierras altas
estdn dominadas por gramineas C.. Los
patrones aqui documentados —a pesar de
tratarse de una region neotropical— se ajustan
a los encontrados por otros autores en areas
templadas o paleotropicales (véanse Teeri &
Stowe 1976, Tieszen et al. 1979, Rundel 1980,
Hattersley 1983, Wentworth 1983, Cavagnaro
1988, Schwarz & Redman 1988, Cabido et al.
1997, Bianchin Belmonte & Riigolo de Agrasar
2002). Por lo tanto, se podria concluir que las
gramineas responden, de manera similar, a las
caracteristicas ambientales asociadas con las
vias fotosintéticas, independientemente de la
region natural en la que se establecen, ya bien
sea ésta paleotropical, neotropical o templada.
No obstante, por obvias razones en las regiones
templadas, los patrones responden segun las
estaciones, en donde los mejores estimadores
del ntimero de especies C, y C, son la media
minima y la media méaxima de la temperatura
del mes mas calido (Wentworth 1983).

La notable participacion de gramineas
nativas C, por encima de los 2500 m



de altitud en el Transecto Sumapaz
(pertenecientes a los géneros Bothriochloa,
Eragrostis, Microchloa, Muhlenbergia,
Paspalum, Schizachyrium, Setaria y
Sporobolus), requiere de mas explicaciones e
investigaciones. Sin embargo, estas especies
podrian reflejar la inercia de comunidades
vegetales pasadas ampliamente distribuidas
durante la ltima glaciacion, y podrian
constituir relictos de esa glaciacion, o
podrian responder a la importancia de otras
caracteristicas ambientales (p.e., los factores
edaficos, quemas, pastoreo). Por ultimo, la
expansion altitudinal de muchas especies C,
en la zona de estudio, deja un interrogante
abierto acerca de la posibilidad de considerar
estas especies como indicadoras del cambio
climatico. Por lo tanto, se requiere —en el
sentido de Christin et al. (2009)—un completo
entendimiento de la ecologia y la fisiologia
de la via fotosintética C, para la biologia de la
conservacion y la agricultura, en un contexto
de futuros cambios climaticos.
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