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1,-.INTRODUCCIDN
Lav vision de .la naturaleza como un sistema  deneré el
‘concepto de Ecosistema. Este concepto maneja como idea principal
la interaccién de los orgénismcs vivos, animales y plantas con el
.ambiente que los rodea; asi la dinamica que origina la
;nteraccién entré estos dos tipos de factores determina el éxi{c
y la superviventia de ioq ec051sfemas.

£1 ambiente acﬁaa a través de los intercambios de eneréia

y materiales que ocurfen dentfo de loé sisiemas» ecolégicos.
Algunos componentes del ahbiente operan continuamente, algunos en
formarcicllca Y ofr;s ocasionalmente o 51 azar. En el lapso de un
tiempb dado, varibs qompopenteé pueden .actuér simulténeaﬁente
ﬁero por viés diferentes; el efectoc puede ser deA caracter
universal en =1 cual toaos los orgénismos égtan involucrados o
buede ser especifico de un unicq-individug o de' uh caracter
genotipico. Dentro de los ﬁrin;ipales componentes del ambiente la
radiacion ,solar constituye un elefiento muy importante, eésta es
.capturada en el proceso de fotosfﬂfes:s Yy posteriormente. es
transﬁortada a’ través QE 6tros procesos a todo el sistema
contribuyendo asi al balance de calor vy materiéles ‘del mismo.
Este altimb punto i1ncluye la dinamica del aéua y los nutrientes
tales como niirégéAo, fosforo, calcio vy otros, asi como también
el iptercambio de gases que participan en la fétosinfes}s y en la
~respiracion. Este complejo de interrelaciones indica que en
términos de funcionamiento se debe pensar en el ecosistema como
un . todo en.el cual interviene su estructura, fiujos de energia,

ciclos de minerales. niveles troficos etc. (Billings, 1974).

Sobre un 4rea nueva recién expuesta la actividad del

¢



é:osistema . puede iniciarée.con la colonizacian y posteriormente
con el desarrbflo de una serie de etapas sucesionaléé
estructurandose asi una comunidad que alcanzara una estabilidad'y
retativa y que finalmente puede llegarva su fin al ser destruida
por agentes climaticos, geologicos, biolégicos © humanos.

En los ecosistémas que ya han alcanzade una etapa de
estabilidad o madurez un elementao 1mportantevy que forma parte
del componehte bio}égico to constituye e}-hombre y la actipidad
. producida por él:. en la actualidad con el uso de altas
fecnologias _SQ pérticipacién domina "sobre 'casii todos 'lqs
ecosiétemas, asi encontramés gque su efecto sobre el émpiehte
natural'modifiCa su estruciura Y funciopgmiento.ALg partiéipacién
dél'_hombre es releyante en los sistemacs ecélééicos gque han sido
sometidos a a;tividades agricolas; en estos casos el ambiente
modificado genera _gn‘ la comunidad o0 comunidades .previamgnte
afectadasA una diﬁgmxta sucesional a través de' la cual se
restablécen'los atributos vy fungiones del ecosistema.

Concerniente a esto i; de interés particular en este
trabajo, Odum (1960) y posteriormente otros autores seﬁalén" el
res?ablecimiento de la diversidad de las especies vggetaleé -
través del .'cambio ‘en comunidades sometidas a procesos
sucesionales, observéndose_claramenfe anaumenéo de ésta a medida
que el ecosistema avanzé' hacia un estado de madu}ez. .Este
incremento en la diversicad involucra cambios en las formas de
vida de las especies que van apareciendo en el transcurso de “la

sucesién en la cual se observa que las - especies colonizadoras,

normalmente herbaceas anuales, th substituidas por especies

-



herbaéeas perennes, éstas por perennes lefosas como arbustos vy
éstos por -&rboles, en el caso de sucesionée. en las qgque 1la
comunidad veéetal en su etapa madura es un bosque (aunaue los
mecanismos de_reemplazb en otros ecosigtemés sucegionales no son
pxactamente en este orden) hasta estructurarse una comunidad mas
compleja.

En la aEtuaIidad los numerosos estudios héchos en base a
este ‘femé han logrado reunir i1nformacion muy valiosa que avala
las nuévas investigaciones pudiéndose lénfocar éstas Hesde
d;versds puntos de yista. Lino de ellos puede> ser el estudio
comparativo entre Jéspecieé de_formasAde vida diferentes que
aparecen en las distintas etapas de la shcesién, abordandb por

ejemplo las estrategias de asignacién de energia Yy recursos,

y las estrategias reproductivas. Seggn Lepart y Escarre (19881 Wre
éspecto importante en la comprension dé los mecanismos de la
sucesién es la gran variedad de respuestas de los organismos al

medio; en lg aétualidad se ha acentuado el interés en el
conocimiento de las caradterisﬁicas bidlégicagrde las éspeéiés
dirigiéndo lé atencion prinCipalmente a la'mpdyficacién de las
-estrategias de las mismas a 15 largo de la sucesion.

_Dtros investigadores como Schulze (1982) vy ‘DouSt (1980)
mapifiestan Ala: necesidad de hacer estudios comparativos .entre
€species de fbrmas de vidas distintas que exploten ,habitats
diversos y sin que sea _necesario que esten emparentados
taxonoémicamente. Para Schulze (1982) "Parte el las
iﬁveétigaciones- ecolégicas han dirigido sus esfuerzos a la

Comprension de ciertos procesos en las plantas para pocas

‘@species mientras que 1los estudios comparativos han sido



$1v1daaos; 15- infofmac1dn tisponible en nlantas 511yes;res es
pastante limltada vy ha sido frecuéntemente réstrlngida a -pocos-
estudilos.-

En 1o qﬁe respecta a lbs estudios de las sucesiones
‘secundarias en los tropicos, laé 1nves{igac1ones se han realizado
prlncipalmente'.en la selQa humeda tropical vy en .las sabanas;
existe poca 1nformacion sobre estg tema en los ecosistemas 9
'agfoec051stemas de alta montaﬁa tropicai; asi mismo ocurre’ con
los estudios de . las estrategias de 351gnacién de energia vy
-recursos o con los gstudios de estrategias reproductivas para las
especies propias de estos .ecos1stemas{ por io qﬁe se‘ hacé
necesario vy pertinente dirigir esfuerzos hacia- - este tipé de
1hvest1gac1ones.

El pfesente trabajo  esta enmarcaéo dentro de una
problematlga sutes16nal originada por actividades agricolas,
forma parte del proyétto “Suces:an, Pegensrac;én y.Estabfiidad'de

i E&osistemas Y Agroéc051stedés de Paramo" fMonaStér1o y Garay,
1987) proyecto que se desarrofT; el Centro de Invéstigaciones
Ecolagicas de Los Andes Tfop1ca1es (CIELAT) en el Paramo de

kGév1d1a. Sus - objetivos prlncrpalesr son caracterizar las
estrategias de: asignacion de biomasa y nutrientes en especiles
Caracteristicas de diferentes etapas de la sucesiér. Para cumplir
con estos objetivos ée dirigidé lia a£enc1én al estudio de nueve
esnecies Mistrrhuyidas 2 :uat“é cercelac que rg;rsse:tqn-
uiferentes etapas de l1a suceslion y se trato de:respcnder a las
Srguientes preguﬁtas: ;

cCudles son las estrategias de asighacién e biomasa vy

=
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nutr1entes en nueve especies de plantas distribuidas a lo largo

-~

de un grad;ente sucesional en el Paramo de Gavidia 7.
- ¢Ex1~ e diferencia estacional en Ios patrones de asignacion de
dichas especies ?.
‘- ,c Alguna de estas especies contribuye con un elemenﬁq
nutrlente en particular al sistema 2.
| 4Lé rev15;on y comprension de las ideas c1é51cas y de los
trébajos .rec1entes realléados sobre este tema sustentaran el
problema:planteado a través de dichas preguntas. Para ello eﬁ' el
punto uné de esta rey1516n se formularda brevemente el concepto de
produccion primaf1é neta para lograf asi i1ntroducir el términq
acumuléc1dn de biomasa. El punto-sxgu;enté tratara de abordér las
estratég:as y lasi;espuestas plastiéas frente allamblente, puntos
estos de gfan' importancia vya gGgue de ellos ‘depende - 15
adaptabllidgd y el éxito de las plaﬁias. A continuacién se
mencionaran lasviQEas clasicas coqce61das por Ha;per (1967) sobre
1{os problemas de asignacion de blomasa? se definifa.el Principlé"
de Asignaciéon Estrategica desafrollado por.ﬁody (1966$ y. ;e
distutiré la 1mportancia dé el o los elemantos crﬁciales que
'béft1c1pan en“este proceso. Una vez aclarados estos puntos se
ilustraran los batrones de as1gnac1én de biomasa y nutf1éntés en
tormas de v1qa' y aﬁb1entes diférentes. La sigulente seccion
abordara el concepto de suce%1éﬁ ecolégica, las tendencias:
generales de los atributps Yy func1qnes_de 105_9;9515tema5 y Ppor
supuesio la evolucior de los :at“cneg de -sizracilsn de =rergi= vy
recursnos dentrn.de~es{a dinamica. Por J4ltimo punto enfocard estos
M1smos procesos en agroéc0515temés tropicales para lograr asi,

Partiendo . de ‘una situacién ecasistemica general, wubicar el
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rabajo dentro de la P"" oblematica m
t“‘a J . 1 robl 1 y el ambiente especif
- ‘ L = cr1fico que le

co_rresponde . 7



2'— Produccion primaria y acumulacién de biomasa.
[ ]

.La rédxac1én solarres captada por las plantas vy transfcrmada
por los procesos quimicos a través del proceso de fotosfnteéls.
La produccién primaria bruta es la cantidad total de energia
'fijada (PPB), una parte de la energié fijada 'se disipa .como
..consecuencia del prbteso de respiracion celular (R) que abastece
d= eneréip a la planté para que ésta lileve a cabo sus actividades
metébélicas. La produccion primaria bruta menos la respiracion es
igual a ia produccién primaria neta (PPN), es‘decir PPB - R = PPN
due es la energia almacenada en las ﬁlantas o biomasa. Barbour et
at (1980) denominan fitomasa a la caﬁtidad de peso seco de
material végetal pfesénte en uﬁ tiempo dado, para. estos mishos
autores la medxda‘y la comprensién de los factores que con£r01an
la- acumulacion - de biomasa éon basi;ps en la co@prensién de- ia

dihamica de las comuh1dades; vya -que comunidades diferentes

presentan diferencias en la transformacion de la energia solar a

-

biomasa vegetal. v

-

Por otra parte la biomasé acumulada puede ser expresada en
'téfminos de carbono asimilado. La asighééiéh de carbono en
.glantas de Qiferentes formas de vida vesté estrechamente
relacionada con la dinamica &el;agua y con el balance de los
frutrientes; aunque estas caracteristicas funcionales no sdn aun
Comprendidas completamente, se sabe que ba’io aiferentes-

Condiciones ambientales se establecen ventajas competitivas vy

limitacziones en el crecimiento (Schulze 1982).

3.~ Estrgtegias; plasticidad y reépuestas fenotipicas.

.~
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La vida .de 165 organismos estd predeterminada -por el
genotipo del cual ' dependen una serie de formas posibles de .
desarrollo cuya expresién.y evolucién esta conirolada por las
condiciones. ambientales a lasb cuales 'Ios organismos estan
éxpuestos (Harper y Ogden 1970).

Las estrategias, consideradas como el grupo de
.caracteristicas similares o analogas que se observan en forma
fepetida entre especies y poblaciones y.qu permiten que éstas
presenten cbmportamien{os ecologicos semejantes (Gfime, 1979,
1982) ; y las tacticas, modificaciones en las . estrategias
genotipicas segun Hafper y-Ogden (1970), o grupns de .rasgos
coadaptados resultado del proceso de seleccidén natural- que
permiten a las paoblaciones resalver prqblgmés ecolagicos
partiﬁulares segun Stearns (1976), asi co&o la expresion del
. ciclo de vida y.la oﬁtogenia del fenotipo (Harper y dgden 1970 ,
permiten 1a adaptabiigdad y el £xito de los organismos frente " al

medio ambiente en el cual se desarrollan.

En las plantas superioresiéstas series de caracferisticas se "
manifiestan a través de respuestas plasticas; la plasticidad
fenotipica representa la evoluciéb de dichas respuestas frente al
ambfente, la. funcidén principal de ésta .es ?aciiitar la
explotacion del ambiente en el cual se'desarrdllén las especigs,
asi como también proveer proteccién para otros. Las variaciones

. .

nice come

en tla expresion de las cacacieristiras de urn genotipo o

A

respuesta al ambiente son una medida de sq_ pLagticidad4 La
plasticidad fenotipica de un caracter es especifice en relacion u
S un  ambiente . eﬁ particular (Bradshaw, 1965). El proceso de
seleccion permite a las poblaciones disponer de una combinacian
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de caracteres o de rasgos que pueden maximizar su éxito ecologico

pajo distintas . situaciones ambientales (sin embargoc, no hay

garantia de que la tactica alcanzada sea la optima) {(Stearns,
1973) .
’ La plasticidad juega un papel- muy importante en la

adaptacién de las plantas ya que éstas durante su ciclo de vida
pasan por varias fases. Aun experimentando el mismo tipo de’
"habitat, estadios juveniles y maduros estan sujetos a formas
qiferentes de sete;tiéh vya que diversos tamaRos y. funciones
responden en forma diferente a una misma presion selectiva.

Se obSerQa que de un - estadio a ~otro ocurfen cémbios
radicales en la estructura fisioloegica en aspectos tales comé los
requerimientos nutritivos y en general en su e;dlpg;a; este hecho
es diferente para cada especie de planta seé&n sea su ciclo de
.vida (Grime, 1979) . Asi, se puede afirmar que tanto para animales
como para las plantaé?é} ciclo d¢ vide y la forma de crecimiéﬁto

" de los organismos sdn el resﬁltado de la sglecciéh natural que
act&a sobre el programa de asignéggén de recursos maximizando su
adaptabilidad  (Doust, 1980). De este modo se justifican las
d;vefsas formas de desarrollo que han sido posible debido a las

- variaciones del programa genotipico. |

El crecimientb vegetativo en general dépende de la
disponibilidad y suministro de lus recursos esenciales hacia cada
organc de "l1a planta 3y 2i cré:ﬁmiento do - laz.  diferzntes.
estructuras parece ser una tuncién de la compe{encxa ertre los
érganos por varios recursos como, carbonq, fosforc, nitrégéno,

?tc (Harper y Odgen, 1970; Doust, 1980).

“



Los cambios en las condiciones ambientales afectan la
aisponibilidad de los recurscs y la adaptacion a estos cambios se
consigue a través de las respuestas fenotipicas, en estos casos

se alteran las tasas de crecimiento, los patrones Jde distribucion

de materia .seca, el esfuerzo regproductivo, 1la proporciaon

raices/vastagos, etc (Harper y Odgen, 1970; Abrahamson y Gadgil

1973; Doust, 1980).

De tal manera que el éxito real de las especies depende de
ta manera como aprovechan y reparten los recursos que explotan.
Por ejemplo, cuando especies diferentes compiten pbr, luz, el

peso, tamafo y morfologia Je las hojas son criticos. En relacion

a esto Abrahamson Yy Gadgilvclé73), argumentan que cuando la luz

es un factor limitante la forma de crecimiento de ‘las especies

competidoras dominantes es determinante. En este caso las

respuestas de la planthpueden sers:

~a) Asignar mas biomasa para el crecimiento de los tallos de tal

I 4
manera que las plantas puedan evadir la sombra’

b) Asignar mas biomasa a las hojas, de tal manera que el. area

foliar aumente y por lo tanto la intercepcion de luz. En estos

- casos las proporciones de estos arganos varian con respecto a la

.biomasa total.

En cuanto "a las respuestas que presentan las plantas en

habitats poco maduros o inestables, muy alterados o en las

Primeras etapas de una sucesion, sabemos gue éstas asignan ‘una

[§

gran nronorciin de s bioma2za total o estructuras reproductivas
mientras que en habitats estables, no alterados o en las ultimas
etapas de una sucesion, la asignacidén hacia este tipo de organos

disminuye (Abrahamson y Gadéil,;i973; Abrahamson, 1973). Este

F 4
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ﬁécho puede explicarse Y funaamentarse en la teoria de MacArthur
(1§68)_ y'MacArthur Yy wilson (1967) (en Hickman 1973), segun la
cual s crganismos que explotan hdbitats 1nestables £1endeh a
ser estrategés-r,'presentando una gran capacidad reproductiva,
mientras los organismos que explctaa habitats estables. son

~.estrategas—k con uné.capacidad mayor para competir por recursos
que se traduce en un costo sobre su potencial reproduétivo.

‘ En cuanto al tipo de estrategias se sabe que éstas difieren
aependieado detl eiclo de vida de las planta; ya sean anuales,
pienales o pere2nnes, 9 por-lo tanto los patrones de asignacion
también. Por ejemplo, las perennés poliéarpicas poseen un émplio
rango .de eétrategiés ae las cuéles,laé mas relevaﬁtes es poséer
repréduccién ée#ual' y vegetativa; el caracter perenné es
alcanzado mediante el almacenamien}o de energié Yy recursos- én
6rganos espé;iales.

Grime (1979) 'desarrolla una clasificacién de estrategias
;ntre las qﬁe sé incluyen diversas formas de yidé; considerando
bés{camente el stress produé;do por varios factores vy las

A .
perturbacicnes en el medio por la accién natural o por causas

- antrépicas.

4.- Asignacién de biomasa.

¢

Es Harper (1967, 1977) quien introduce el estudio dé las.
estrategias reproductivas.én términos de asagnacion de wsiomasa
ééntrd de 1la planta,Apara.ello hace uné ser;e de -plantéamientos
acerca dé como_vafia la;proporcién de la produccion total de la

rlanta 4dsignada a la reproduccién bajo diferentes condiciones

-



tanto ae orden 'bioiégico.como de o%den climatlco 0o ¥fisico-
ampiental. Otros planteamientos se refieren al costo vy at
peneficio tanto de la reproduccioén sexual como de la vegetativa,
y cual es el re&urso mas importante cuand6 se comparan rpatrones
de asignacién. Esta serie de preguntas fueron adoptadas
poster1ormente en numerosos estudios, de tal manera que Mooﬁey'
(1972) argumenta que a través de las respuestas de esas preguntas.
Ty témbién de‘la comprension de como ;iferthes plantas obtienen y
asignan Sus . recursos se puedevpredécir el.éxitg frente a las

diversas presiones ambientales a las cuales las plantas estar

normalmente  sometidas.

4,1.— Principio de asignacion estratégica.

El concebto de acsignacién de recursus eété Basado en la idea
dé que hay‘una conexison entre la adaptabilidad y‘la asignacion de
algun recurso crucial (Abrahémson y Caswell, ;1982) v que
diferentes estructu;;s (a} ac{ividades son alternativés, es degir
que el crecimiento en élguna estructura cbmo resultado de fa,
seleccion seté compensado por'la disminucion o pérdida de otra.
ﬁsi, la estimulacién fisiolégica de una estructura o actividad
inhibira 1la expresion de otra;.en plantas monocarpicas, por
ejemplio, el creéimiénto vegetativo es detenido pai-a el momento de

la floraciaén.

‘Cogy (1966) desarrolla =21 cencento de Principio - de
fsignacién; 1os organismoc bajo seleccisn ratural optimizan 12
distribucion de energia y tiempo aprovechable, normalmente

-limitados de forma que maximicen suiadaptabilidad (Harper, 1977).
Argumenta ademas que la via por la cual un organismo asigna la

I



energia parayfines tales cbmo la reproduqcién; ‘contribucidn a 1la
capacidad competitiva, evasion a los predadores, = es una
céracteristica de importancia ecolégica‘y evolufiva, y usa el
‘término Principio de Asignacién para expresar esta idea. Los
organismos disponen para sus actividades de una.cierta cantiaad
"de tiempo vy energia,vpor lo que manifiestan distintas respuestas
y'e§trétegias (Harper y Odgen, 1870). .

En  las plantas estas respuestas pueden representarse ‘como:
a) la energia asignada a la produccion de semillas y vastagos dé
origen vegetativo.'/ |
b) La energ:a inyertiga en prcducir éstructuras no palatablgs,'
sustancias duimicas.para la detensa, espinas, etc.
c) Energia inve}tida en producir vy distribuir a mayor altura las
hojas para evadir la somhra, asi como la producciéh de peciolos
lafgos‘y taiLDS‘éltps y.la producciéh‘de un sistema de raices mas

eficiente (Harper, 1967).

4.2.- Asignacién del recurso crucial.

En los trabajos de asignacion de recursos es muy importante
- la identificacién del recurso crucial, este puede ser Ié biomasa,
la energia o los nutrientes ésenciales.~Para Co&y (1966) la
energia vy el tiempo son los elementos cruciales mdas imgortantes..
Aunque el tiempo no se asigne Ho obstante, es un elen=nto muy
importéntev en tddos los proéesos de'biésintesis Q manﬁénimientq
36 ‘las plantas, ya que ui:a fraccion de la energia disponible es
ésignada a cada actividad distribuyéndose en el momento preciso

-(Barbour ét al. 1980). 4




En ’habltéts gspéciflcos, otros recursos -con uﬁ
abastec1ﬁlento lxmltédé pueden ser cruciales de tal ménera que la
aglénaclén de estos a la ptanta sera critica, es0s recursos
pueaen ser probablemente minerales, tales como fosforo, potasio,
’nitrégeno Yy én alggnos casos traza;'de otros elementos. Como 1la
reproducc1;n requlere dg_nufrlentes minerales y las estructuras
reproductivas no pueden aportar el abastec1m1en{o necesérlo -de'
-tales nutr190£es, eétoncesvse puede pensar qu'la a;lénacion de
minerales puede ser mas ocvucial que por e;emplolla asignacion de
enefgié.

En lo due se refiere a esto.se piensa que la asignacion de
nutrientes es 1nf1gidé bof la mov;lidad.de ellos qEntro de 1la
plaﬁta - (Abrahamson y Caswell, 19823 Benner vy Bazzai1 1588) Q en
algunos casos por la capacidad de las plantas we absorber de
fbrmavoportun;sta los Autrientes del suelo. Segun Benner y Bazzaz

(198E. los recursos deben ser primgfo acumulados para luego ser

- .

z'as;gnados; ‘proteso' este que depenGE'del apaétecimlento y la
-demanda. y sobre to&o de Alaﬁﬂcapac1déd 'fislﬁlégica de‘ los
organlsﬁos; Por otro laab esté' afectada por los . contrastes
'f1siblégicos_y mor+o1ég1Eos impuestos por el desarrollo (wétson y
'Casper, 1984) . o ' ‘ , Lo
_questigadares tale{ como Abrahamson Yy baSWell (1988); Doust
(1980), Bennér y Bazzaz (1988) encontraron que 1la bioma;a y los
ﬂutf}enteb como el fosfYoro, sSOnN recursos éruciales en 'las
especies investigadas. fPor ctro lado Van Andel y Vera (1977) ;
Abrahamson -9 McCrea (1385): Ernst (1983) encantraron 'que la

reasignacion de los nutrientes estaba intimamente asociada con el
. . .

Proceso de reproduccién tanto sexual como vegetativa.

)



Se puede pensar también.que el carbono puede ser el recurso
crucial yé que este elémento constituye parte esencial de Ila
piomasa- Su distribucion esta determinada por las adaptaéloneé de
caracter estfatégito (toma de nutrientes, conservaciéa del
éstatus hidrico, tolerancia térm;ca; atraccion para . los
polinizadores, evasion a los herbivoros, dispersidén de semillas)
que IQS'pLanta; deben bresentar frente al ambiente (Abrahamson vy
Caswéll,‘ 19823 Mooney, 1972). Sin embargo, aunque este aspecto
cnnstituyg una coﬁtribucién importante a  1§- adaptabilidad 1o
mas frécuente es la prdduccién de biomasa asi como la asignacion
de nutrientes a la reproduccién.-Existen'bastantes evidencias de
que las plantas diémiﬁuyen la asimilacién fotosiﬁtética Yy el
crecimiento a taﬁsa - del proceso fotosintético (Abrahamsén Y
Caswell, 19823 Watson y Casper 1984;} En el arbuéto- escleré%ifc
Heteromeles  arbutrfolia, Mooney y Chu (1974) interpretan 1la
asignacion del Atérbono asimi}ado a funciones vegetailvas,t
;eproductivas- y funcién -de. prqﬁecéibn contfa bredadores en
términos de una economia deIAcé;bono que permite su- exhaustiva

utilizacion.
S.- Ciclos de vida y patrones de asignacian.

La medida' cuantitativa de los patrones de asignacién de
recursos puede caracterizar un aspecto importante de loszpatrones
Qe vida de las especies (Dodst, 1980)'qUe tienen como praincipal
Caractaristica la distribucion de recursos asignados a la
reproduccion, -supefvivencia y crecimiento, (Sterns, 19763 ‘Gross

el al. 1983) constituyéndose esta caracteristica en la base de la

A
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idea central de la teoria propuesta primero por MachArthur vy

wilson (1967) (citado por Gross et al. 1983) y después por otros.

autores. Dicha teoria esté basada en 1la idéa de gque lé
reproduccion, crécimiento Y subervivencia S0ON procesos que
gompiten por la cantidad de recursos disponibles para un
organismo y que en diferenies habitats seran favorecidos

diferentes patrones de asignacion (Gross et al. 1983).

Abrahamson (1979) observa que la tendencia general de . los
patrohes de asignaciéh es compatible.con la teoria anterior y con
lo predicho en ellaj sin embargo hay una variacioén substanc;al
entre Sit1os,>ﬁonc1uyendo que .esta variacion en las egpecies que
viven en-el mismo habitat puede ser explicéda por aspectos tales
como los ciclos de‘vida, ¥enqlogia: formas de crecimiento, modo
de poiinizaci;n y dispersién. Hecho que en cierté forma corrobora
Pitelka (1977) al afirmar que las diferencias en los patrones de
asignaciéh7 de espeéﬂés ’que hebitan La misma éréa pueden ser
ihterpretadqs principalmenté como resultado deA'Iag diferenyes
estrategias que presentah las eSbécies seg;n su ciclp'de vida 9,.

ademés como adaptaciones a los diferentes microhabitats que ellas

ocupan.
S.1.— Patrén de asignacion de una especie anual.
Harper vy Ogden (1370), Hickman (1975), Hickman (1977),

)
’

Pitelka 137

~J

y Schulzeo (1TR2) s2stablecen gue en las plantas

G

anuales en las primeras etapas oa@i crecimientu ios fotosintetctos

san ésignados primera a las raices, luego y en forma secuencial

"4 10s tallos, hojas, flores, frutos y semillas.

“* .

= Harper y Ogden (1970) determinaron los patrones " de

s



ééignacién de. Senecio vu/gérjs3 una efimera monocarpicaj; esta
especie fue sometida a %tréss hidrico (severo, medio y bajo). En
ei tratamiento de stress bajo se obtuvo la maxima caﬁt1dad' de’
piomasa por planta, en el severo el desarrollo de las plan£as fue
}etardado. Por el contrario en el tfatémignto de stress medio vy
.bajo se observan_tres fases de crecimiento que casi corresponden
con toaos los cambios morfolegicos de la planta: estado
vegelatlyp en forma de roseta, elongacién de los vastagos vy
ramificaéién, flofacién, maduraciaon dé '-las semillas y
dispérsion. El esfuerzo reproductivo fue de 1.4 4. La biomasa

para raices aumenta a medida gue aumenta el stress (Fig. 1),

S.2.- Patréon de asignacién de una especie perenne herbacea

El Vcre;imiénto y desarrollol de‘ las pléntés perennés
herbaceas en muchos aspectos es éimilar al de las plantas
anuales; las‘ herbaceas perennes tienen como ventaja ‘s2bre lag
ﬁlantas anuales el poseer un ciclo de'vida que.po se limita a una
sola estacion. La diferencia méé significativa estriba en la
produccién de »materia seca a través de su ciclo de vida. Las
tblaﬁtas anuales cuentan solamente con el aporte de sucesivas
géneréc;ones de nuevos individuos para mantener una continua
péoduccién de matéria seca, mientras que en las blantas pe}ennes

la produccién estd dirigida a la supervivencia de los individuos.
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las pranitas  pershines ’ acdmulan Yy
almacenan carbohidratos v lipidos en érganos especiales para
acegurar la supervivencia y el crecimiento de un mismo individuo

en anos .sucesivos. Las reservas almacenadas habilitan a las
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Senecio vuigare Engtand. 1565

Fig. 18.4. A-C Pereentage allocation ol touad
calonies of biomass throughout the e cyele
of Senecio vudgaris: A TTlow stress™ treatment
with 1700 ml pot per plunt grown m 50:350
coarse sand and loam mixwure: B “medium ™
stress trestment with 300 ml pot per plant: C
“high stress™ treatment with 20 ml pot per
plant. Fertical arrows mark dates at which max-
mmum total calorific values were recorded.
(After HareLr and OGoes 1970)

Percent of total dry matter

TSI, ’/
7 A4
77
7

7

755
777
7770

7
7
7

7

A
/ //// 7

A
7
7

7

7

N

FIGURA 1

Fatran de asignacion de energia Y recursgs en

Senecio vulgaris. Tomado Schulze (1982 .




plantas -perennes paraxin§;iar rapidamente el crecimiehto. Una
gran.proporcién,de los carbohidratos almacenados son translocados
hacia la biomasa subterranea; sclamente una pequefia proporcicn es
usada como reserva y una gran .proporcion sirve para el
crecimiento del sistema de raices y rizomas y para el desérrollo
'de clones O de ﬁuevos retofosy al segundo o al tercer aro puéden

.haberse acumulado suficientes carbohidratos para hacer posible la

floracion (Harﬁer, 19773 Schulze, 1982).

5.3 Patroén de asignaciéon de una perenne lenosa.,

Las especies lenosas poéeeh un poﬁenciél de crecimiento
grande, Ig biomasa de las raices vy los tallos  aumenta
contihuamentel a través del tiempo, 9 estaciénalmente se renueva
15 biomasa de algungs partes de - la pla&ta. El crecimiento
Asecundério es ia-principal caractefistica asi como también 1la
continua conversion de tejido estructural en tejidos no vivos yr
-por lo tanto en biomasa np-réspir;tér}a, conVirtiéndose. ésté
fraccidn en sbporte fisicé. Los 4arboles vy los arbustos
‘hormalmente tienen wun ciclo de vida largo, y ios procesos de
floracian y- de fructificacion en comparacién con las especies

perennes herbaceas son mz2rnos frecuentes (Schulze, 1982).

Para ilustrar me jor estos patrones de dsignacion
presentaremos brevemente a continuacion algunos trabajos heoches

en formas de vida y hdbiists diferentes.

5.:4,- Patrones de asignacien en ires especies de Luplnus.
. . A
Pitel:a (1977) trabaijo con Lupinus nenus que es una anual

s
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Patrdn de asignacion de energia y recursos en

tres especies de Luginusf Tomado de Pitelka (1977)



erecta, con qujnu§ variicolor una hierba perenne y con Lupinus
arboreus un arbusto, estas especies fuercnl Efecidas en éi'
invernadero vy también fuerén muestreédas plantas crecidas en él
.campo.
L. nanus se caracteriia en el inicio de su crecimiento por
un énfasis en la produccion de hojas y raices que garantizan su
_establecimiento y wun éprovechamieoto de unv area fotosintéticé
‘mayor, esta especie asigna una proporcigh importante de enérgia
para el crécimiéntb dél sistema de talloé ya que es necesario
para soportar las inflorecencias, en Abril del primer afo casi
toda la enefgia es asiénada a' la reproduccion, el ER fue de-57'%;
Para L. varricolor la asignacién a tallos es baja ya que no
requiere de tejidos de soporte tanto como la anual o el arﬁusto,
ia asignacién a tejidos vegetativoé inicialmente es similar a la
especie anual, fa reproducidn es retardada hasta el segundo aro,
el ER fue de 22 %. |

En L. arboreus el 50 4 de la energia es .asignada> a los

o~

tallos, también se asigna una_tantidad importante a- las raices.
El crecimiento vegetativo es posible ya que lé reproduécién
-raramente ocurre en el primer aﬁo;_El ER es de 26 %f

"No hay diferencia entre las especies crecidas en ei campb y
las del invernadefo; y las diferengias observadés puedén ser

.

interpretadas en base a sus ciclos de vida y a los diferentes

tipos de hdabitats gue eilias ocupan (Fig. 2).
2:5.~ Patrones de asignacidén d biomasa en Hvoericum

laricifoliumy en Acaena cylindrostactyea.




Calero y Baruch. (1986) determinaron los patrones de
.agignaciéh de biomasa:.en dos especies de formas - ae vida
Csntfastantes ra lo largo de urn gradiente altitudinai ddrante un
aro. H. laricifolium es un arbusto siempre verde escleréfilo; A.
'ﬁylfﬂaTastach}a es una hierba perfenne en forma de v_foseta
,acaulescenté. Los sitios donde'ge realizé el estudio fueron,
Monte <Zerpa a 3060 metroé, Mucubaji a 3500 metros, y Piedras
‘Blancas a 4100'metrps}. . -
L.os resultados mostrardn que ambas espécies tienen patrones
de asignacién de:b;qmasa que var{an a traves del aﬁo,‘excepio ern
el sitio de baja;elevacién {(Monte Zerpa) para la espécie /.
laricirfolrum. La floracion ocuére‘a principiosﬂde ta estacion de

lluyia para ambaé especies, la_ biomasa total "aisminuye
marcaaaménte durante la estacién seca debido_principalmente a la
séquia y a la renovacién de las hojas. Para 4. laricrfolium los
tallo= y elin&mefo de ramas fue mayor en Piedras Blancas, los
. .

mismos involucran ta mayor fraccién de.la biomasa y muestran muy
.poca variacién estacional y’afti{udinaL. lLa biomasa asignadé a
raices Qaria poco estacionalmente pero aumenta con la attitud, la
fraccion de hojas secas y verdes vmuestra poca> variacion
estacional éXCEp;o en Monte  Zerpa donde disminuye
significativamehte para =21 momento de la ftorqcién. La bibm;sa
feproductiva'dismlnuye con la altitud. .

Fera A. cplindrostschHya las raices contribuven mucho & 1la
biomasa toral de la pilainta en tcdos los citics, Zecreziende en 1»
estacian de lluvia. El tallo muestr; aoéa variscion estacional
Similar a las raices, la proporcidn de hojas verdes fue baja en’

el sitip de menor elevacion y muestra um marcado incremento para

4
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i lapigitqlium v wn A, cylindrogtachva. Tomado
de Calero y Baruch (1989).
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1; estacien de lluvias, en el sitio de altura intermedia la

piomasa reproduCtiva.fue alta (Fig. 3).

6.- Sucesién edolégica. Distribucién de 1la  energia vy los
;ecursos.

La concepcidn génerél de una sucesion considera que después
'de una perturbacion varios grupas de especies progresivamente
écupan el sitio afectado. Segun esta supbsicién cada grupo' de
especles modifica las condiciones del sitio de ‘tal manera que
éste se vuelve_péco ade;uado para su propia persisten;ia, pefo'no
asi paré laé especies sucesorés, hasta due«al final la comunidad
alcanza el equilibrio con el ambiente prevalecienté: Con el paso
del tiempo después de 1la -perturbacion }os‘ cambios en la
ddminancia de lés especies ocurré cuando las formas de vida
-herbaceas ‘efimeras son.prpgresivaMEnte subs{ituidas pdr hierbas

perennes, arbustos y arboles (Novlie y Slatyer, 1980).
6.1.- Mecanismos de reemplazo.

l.La secuencia de desarrollo de la comunidad no ocurre

exactamente en este orden, Egler (1954) concluye que en muchas

situaciones "La composicion floristica inicial después de una
Perturbacion determina los futuros ctambios en ‘a dominanciaj
varias especies, sucesivamente con sus caracteristicas

demograficas propias, comienzan a ser dominantes y con el paso
del tiempo se manifiestan formas de vida asociadas (en Roble Yy
s}atYEr, 18803 Lepart vy Escafre, 1883). Los mecanismos de

remplazo de un grupo de especies por otro pu=den ser: de
<%
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‘fa;ilitac1éﬁ, folerancia, e i1nhibicién. En una su:esiéh puede
operar.mas de un mecanisﬁb al m1smo'tiempo y en el mismo espacigc,
ciertas &species colon;zadoras pueden ser remplazadas a traves
del modelo de 'tolerancia m:entras que otras a través del modelo
dé inhibicion (Hils y Vankat, 1982).

Las especies lerosas que van apareciendo en el curso de la
suceslon ée asemesah en' ciertos aspectos a las especies herbaceas
cbn las que comﬁ1ten. Estas caracteristicas competitivas 1ncluyen
‘rapidas tasas de produccisén de materia secé, continua extension
de los tallos vy gran produccion de hOJaé durante la estacioen de
crecimiento, rapidbs ajustes fenotip1cos'del area de las hojas Yy
en la morfologia dé las plantulas como respuesta a la sombra. En
el estrato ‘herbadeo .la 1ntolerancia a la sombra se hace
detérminante, a,,hedida cue el dosel se hace .més ‘cerrado “el

establecimiento de las plantulas de. este estrato disminuye,

produciéndose evidentemente un cambio en la composi~ion del

zestrato; aungue muchas de las especiés_no desaparecen txenden a-
. . L ) )
ser reemplazadas ‘por especies fdlerantes a la sombra {(Grime,
1379). En las e;apas avanzadés se favorece-1da longevidad, menos
ﬁroducc1én de descendientes y una exhaustiva utilizacién de los

recursos que resulta en una alta eficiencia y en la  acumulacian

de estos (Horn,. 1974).

€.2.- Tendencias generales en una sucesion.

Las tendencias generales durante los procesos sucesionaies
er los atrlbutgs y funcicnes que caracterizan a los ecosistemas
_?E Pueden presentar en el tabla No. | el cual reune en buena
Parte los aportés de Odum (1969) vy ;argaléf (1974 .

Iy



TABLA No.l. Tendencias en caracteristicas de los ecosistemas segdn su pasxcxdn
en los extremos de gradientes sucesionales.

ATRIBUTOS £TAPAS PIONERAS ~ ETAPAS nADUﬁAS
| MATERIA ORGANICA TOTAL
: Aumenta
BIOMASA .
| MUTRIENTES INORGANICOS () Extrabidticos . : *I;trabibtxcos
DIVERSIDAD, EQUITABILIDAD | Baja | "~ Alta
\PIVERSIDAD DE. NICHOS - ’ Baja Alta
TOLERANCIA, AMPLITUD ECOLDGICA Amplia Estrecha.
TAMAROD INDIVIDUAL Reducido ‘ rande
CICLD DE VIDA Cortos, simples’ Largos, compiejos
QACUMULACION DE BIOMASA ‘A'lta : Bais
\ PRODUCCION NETA Variable Alta
BNA/BA Baja- , Alta
Pn/B . Disminucidn sé retarda la renovacidn de la bromasa
Pb/Pn ) - humenta .
ACUMULACION DE PARTES NO ACTIVAS Aumenta
CADENAS TROFICAS Simples - 'i Redes complejas
\ CICLOS DE MINERALES Abie}tos - Cerrados
PAPEL DE LA DESCOMPOSICION ° Paco 1mportante : Importante
"PROCESOS DE SIMBIOSIS No desarrnllados ' Mdltiples
CONSERVACION DE NUTRIENTES Sgbres Buena
ELASTICICAD ? ' T
\ ESTABILIDAD PDBLACIONAL Baja Alta

A

(%) Reduccion del tiempo de permanencia fuera de i0S Organismos

. r s
Adaptado de Odum (1969) y Margalef (1974}, Tomado de Sarmientd (1984).



.En este cuadro se observa que la biomasa vegetal, la materia
orgénxéa dél ecosistema incluyendo materia organica edaf}ca y la
necromasé, se incrementan durante la’ sﬁcesién.‘ La coper{ura
vegetal, densidad délgfollaje, indice de area foliar y el peso de
las plantas también aumentan (Sarmiento, 1984)." La producciénr
excede a la respiracién en las etapas tempranas de la sucesidén,
este exceso se_acumula‘como biomasa; si la produc;iéh de biomasa
excede a“ la respiracioén, la produccion netg se incrementa (Horn,
1974) . MAas especificamente durante la sucesién va aumentando la
relacion de biomésé no asimilatoria a la asimilatoria,
acumulandose asi organos vy eétructuras menos activos ~'como
estructuras ieﬁosas iSarmiento, 1984, . En estos casés la biomaéa
acqmulada resuita mds costosa ya que son. esttucturas no
fotosintéticas.l'En ese caso la‘prodﬁccién bruta. declina o la
reépiracién' aumenta o ambas hasta qué la produccion i1guala a la
respiracion, no lse acumula nueva biomasa y se establéce un
equilibrio coﬁ la produccidn neta (Horn, 1974) , Al 6ismo 'tiempo;
el = incremento dé biomasda sin ‘un aumento paralélo en lé
_productividad neta conduce a una menor reléc;éA Pn/B es decir a
‘una mayor vida media de la biomasa y a un retardo en las tasas de
renavagién de 'Ig .misma (Sar&iento, 1984). En éintesis, la

sucesién puede considerarse como un progresivo aumento de la
) — .
i : C ~ ’
biomasa hasta que en las etapas climaxicas se hace cnnstante,
estabilizandose en un valor al que corresponde una productividad
heta nula del ecosistema (Qdum, 1969).

En lo que'respecta a los ciclos de nutrientes y los procesos

.de’ conservacién de los mismos, resylta bien evidente la tendencia



en la sucesion a un incremento en el ahorro de nutrientes, a

_través tantoc de su conceﬁtracién en los organismos como cerrando
105 ciclas (reciclaﬁos internos), es decir, aumenta .la
importancia de la descomposicion y la velocidad del reciclado.
fambién influye  en la economi; de los 'elementos minerales 1la
mayor diversidad de los procesos simbioticos, fijacién simﬁiética
de nitrééepo, micorrizas, etc (Sarmiento, 1984).

.El desarrollo de 1la biomasa a través de la sucesiaon
proporcioﬁa mecanfsmos de captacidén y.ide' acumulacion de
nﬁtrientes; se puede' decir que el aumento en el stock de
rutrientes es, de un modo.generalg‘paralélo al aumento de biemasa
de Ias plantaéi ‘La produccisén de bicmasar ‘no continua
indefinidamente 'yé que los ecosistemas alcanzan un punto en qgue
La. produccion neta es igual a cero,:asi que cuando la capacidad
de almacenamiento se aproxima a un éétado establé se hace 1igual
la entrada 9 lav'salida de los . nutrientes. La caracidsd de

conservacién de los nutrientes en los estados maduros de la
: 3 : o

sucesién puede ser no mas grande que la de un sitio originalmente

no ocupado. En una sucesidén primaria el desarYotlo del perfil del

. suelo permite un aumento en la capacidad de almacenamiento de los

nutrientes contribuyendo a la entrada y retenciéon como en los

e

: J _ '
ecosistemas maduros. En una sucesion secundaria la influencia del

suelo es diferente ya gque éste ha sido modificado previamente por'

la’ vegetaciovn ~y por 195  procescs =2xistentzs . zotze  de la-

{

Perturbaciéh, en estos casos otros procesos son mas imporciantes
como por ejemplo la'répida pérdida de los nutrientes almacenados

2N los detritus y en el éuelo‘ particularmente en la materia
orgdnica que puede descomposerse rapidamente (Vitousek y Reiners,

¥4



1975) .

ComoA hemos viéta a traveés del curso de la sucesion se
r;sfauran loslatributos propins de un ecqsistema maduro. Tales
atributbs son diversidad alta, complejidad estructural, ciqlos de
Butrientés cefrados, balance entre la producciaon y respiracion de
la comunidaa, y cierta estabilidad (Odum, 19603 Bazzaz, 1975).

En general los factores fisicos y biéticos‘ determinan .e}
crecimiento"dé 155 érganismos y la compasicion espe;i%ica de la
comunidad. La 1mportancia relativa de estas dbs categorias de
factores puede :variar con lé posicion que ocupa ta comunidad
dentro de Qna sucesioéon vy ;on_la escala de tiempo que se
considere. A una escala‘eVo[utiva se asume frecuentgmente que los
factbres fisicos y las condiciones ambientalés que | las
perturbaciones originan, contribuiran a la‘fdrmacién del nicho de
1;5' éspecies' en las etapas iniciales de la sucesion. Segun la
" teorin de seleccién r-k, las e§Pécies coibnizadoras se ven

-

sometidas a las presiones ambientales en forma determinante, no

asi las especies en el equilibrio en cuyo caso las presiones se
originan principalmente entre poblaciones de especies diferentes
(Parrish y Bazzaz, 1982).

-

6.3.- Patrones de asignacién durante una sucesién y respuestas

@daptativas. . _ .

Se he sugerldu que &N una ‘sucesion ecolégica y en la mayoria
de 1los casos ocurre un cambin de estrategias-r a estrategias-k,
e la medida en que la comunidad se dirige hacia la ~madurez vy

@stabilidad. Los cambioc en las presiones selectivas durante la
. . . i



s 5J¢esién afectan todas las plantas de la comunidad, este hecho

erde ser reflejado - especialmente en las esfrategiaé

rebroductivas (Wilbur et a}. 1974, Newell y Tramer, 1978).

Abrahamson Yy Gadgil (1973), Gaines et al. (1974), Newell vy

Tramer (1978), Abrahamson (1979) encontraron enb' sus

1nvestigaciohes'qqe el esfuerzo reproductiva (ER) disminuye en la

medida en que la sucesion progresa y la comunidad -se dirige hacia

su madurez. La asignacién de recursos a los tejidos vegetativos

depende en gran parte del factor limitanté, que puede ser por

Y

ejemplo- la luz fa} los nutrientes. Para Newell Y Tramer (1978) la
digminucién del ER indica una disminucién en la importancia de la

reproducion sexual lo que se. justifica en su caso, por un aumento
) :

en la proporcion de la bipmasa de raices/biomasa total indicando

Y

con eilo un 1incremento en la importancia de la reproduccion
vegetativa.
Abrahamson (1979) argumenta -que las especilies herbaceas

”

que aparecen en las etapas tempranas muestran 'una asignacion de

recursos caracteristica de especies. con gran habilidad
competitiva lo que le permite permanecer en  los sitios
‘colonizados. El comportamiento fenotipico que les permite

‘adaptarse aresfos ambientes inestables es de gran importancia,
estas especies ajustan su ‘fenotipo. a través de respués{as
fisidlééicas y de desarrollo. . K

De hezhn, en hdbitats abiertos o en las primeras etapas - de
una .5uaesién' el crecimienio de las glantulees de laz e@speciec
.hérbéceas>se've favorecidc por adaptaéionés ecofis,iolégicas, como
respuesta a fluctuaciones amb;entales tales como variaciones en

. . } (2
la temperatura, humedad del suelo (Bazzaz, 1979), este ultimo

¢
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ﬁntD considerado como un factor de importancia determinante
P . ‘ ,

(Raynal y Bazzaz, 1973; Pickett y Bazzaz, 1978).

Una de estas respuesta adaptativas puede ser por ejemplo la
.mplitud del nicho; asi los individuos adultos de especies

anuales caracteristicas de las sucesiones secundarias . tienen

michos relativamente amplios que sugieren una convergencia a la

acaptacien a las variables-ambientales (Pickett y Bazzaz, 1978).
Sin .embargo, hay diferencias notables en sus respuestas sobre
varios gradientes, y las diferencias son especialmente evidentes
béjo situaciﬁnes cbmbetitivas (Parrish y Bazzaz, 1982,: 1985;
Pickett. y Bazzaz, 1978). . | ‘
Fundameﬁténdose'en la idea de que en las etapas avanzadas ae
la sucesién la cbmpetehcia puede ser un factor muy importante en
la diferenciacion de los nichos, Par{ish.y Bazzaz. (1982) miden la
ampiitud del‘ nicho y. su semejanza. sobre un gradiente de
nutrientes para .tomparar indirectamente la influencia de la.

competencia en comunidades de diferentés estagos sucesionales.

Segun sus resultados concluyen que '"Las especies de 'las etapas

tempranas de la sucesion tienen un mayor solapamiento de nichos,

Yy la divergencia de nichos como resultado de la competencia  fue

mas importante en_las etapas avénzadas de la sucesiéﬁ.“

Bazzaz (1979) sugiere que la disponibilidad de recursos para
las plantas puede variar ampliémente en el espacio 9 en el
tiempo, las variacioneé .pueden ser. estacionales, o ser
Predecibles y envolver “arios recursos vsimultaneamente; sin

embargo, los cambios en la dispoﬁibilidad de recursos pueden ser

tanmbien ‘impredecibles. Se considera ' que las especies



’
i

olonizadoras experimentan condiciones menos predecibles y
c - :

grandES {luctuaéiones en'la_disponibilidad de recursos que las

especies en las etapas maduras de la sucesion para las cuales los

recursos estan estabilizados y amortiguados. Se puede esperar por
esta razon que las especies colonizadoras pueden ser mas

oportunistas, capaces de utilizar un pulso de recursos siempre

‘que esté disponible. Como ejemplo de’ello Benner y Bazzaz (1985)
encontraron ‘que Abutj/aﬂ' theogphrasitsz, una anual, muestra
efectivamente una - respuesta' oportunista, dicha fespuesta.

probablemente sea &na_ventaja para la adaptacién en ambientes

perturbados.

6.4.~ Sucesion secundaria y patrones de asignacion de biomasa y

nutrientes en agroecosistemas tropicales.

La ;griculturavaér rotaciéﬁ de cultivos. és uﬁo de los
sistemas de producﬁién'agricola'que méé se ha.impfantado en los
tréopicos. En este tipo de agricultura 1a§~ tierras VpreQiamenie
cultivédas -y cosechadas se dejan en reposo hasta que la
- vegetacion se regenere en forma natural y hasta que la fertiiidad
del ;uelo se restaure; a los terrenos sometidos a este proceso se
les denomina ba%bechos. En la actualidad la necesidad de tierras
Para cultivo ha aumentado considerableﬁente y Ccomo consecuencia
de ello el tiempo de abanciono gz los barbechos ha disminﬁido,‘asi
Como también el potencieal productivo de 1los suelos.

Bajo estas condiciones este tipo de agricultura se ha
Convertido en un ‘sistema ‘del produccidén inetviciente, poco

Productivo no pudiendo cubrir las, demandas alimenticias para . la

: g



: 'érécleﬂte poblaﬁlén (Aweto, 1981, .
: éste:s1s;ema envuelve el corte de la vegetacisn, la quema de
los erﬁtos en algunas regiones, y en otras, la mezcla ‘de ellos
con el suelq, la siembra por uno o mas amos y el abandono de las
‘parcelas cultivadas, esto implica el movimiento de un sit}o- a
otro hasta completar la secuencia, es decir despues de unos anos
use regresa al m;smo s1t10, una caracteristica muy part1cu1ar que
se.or1g1na de este tipo de agricultura itinerante es la de ser de
sub51stéhc1a no pudiendo permitir una expléta61¢n intensa.

En grandes areas del_nordeste de la India se practica la
agricultura de tala‘y guema conocida como Jhum. En el proéeso de

recupe%acxén de las tierras previamente sbmetldas a ‘la
agr1cuitura la. e;trgctura Y compo;icién de 1la vegetacion del
barbecho en ei jranscurSO‘devla sucesion indicaﬁ la broductividad
del terfenp y la fertilidad del éuelg, estoé dos elementos
determinan el'mémgnto adecuado para que el terreno sea cult-vado

e nuevo. El -intervalo antes de.retofnar al mismo si1tio0 era de 20
a 30 anos pero recientemente ha'Sﬁdo reducido a 4-35 amos trayendo
E:mb conéecuenc1a que st el'barbecho es cultrvado antes de 4 o S
“ahos la degrada&ién se hace 1mportanté y disminuye el rendimento
de los cult1vos (Toky Y Ramakrlshnam 1983a, 1983b).

" Este tipo de agrlcultura con caracteristicas propias se
puede encontrar en otras regiones de 1los trépicos.f'ﬁsi, en' 
Venezuela, se habla de ,agrtculturg de tala-quemA ~uons o las
QEnqminac1én-oe Conuce, en México y Centroamérica se conoce como
Milpa, Roza y_Monte.en folombia, Roca en Brasil, en regiones

mDntaﬁosas de Bolivia se denomina Chaco y Muyay y Manda en Peru

(Watters, 1971; Flores, 1979 citados por -Aranguren 1988) .

'



V?’.En las. colinas de Khasi de Menghalaya, India,
h ma#rishnan (1983a, 1983b) estudiaron la biomasa, patro
a o : s

roductividad Y. descomposicion durante 20 akos en un
p

ﬁreviamente’cultivado por este sistema. Ellos encontraron
especies colonizadoras dependen del tipo de vegetacion ex

antes de la siembra. Inicialmente las hierbas predomin

‘pambu  fue un importante componente de los barbechcs de 10

afos, mas tarde son remplazados por arboles no tolerantes

sombra. Hubo un incremento en la diversidad y reduccidn

'

dominancia. Las hierbas en el primer afo representan t

piomasa y en los amRos siguientes su contribucion disminuye '

cero, la biomasa del bambda, arbustos y drboles aumenta
e&ad dél barbecho. La concentracion de los nutrientes en e
es relativamente alta al comienzo de la sucesian vy

‘primeros arnos hay una rapida perdida de éstos.

-
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Q-’ SUCESION ECOLOGICA Y ESTRATEGIAS EN PLANTAS DE LOS PARAMOS

ANDINOS .

En los ecésistemas de élta montarna tropical especificamente
en '1as regiones que comprenden ltla cordillera de los Andes desde '
Bblivia hgsté Venezuela, se pracélca también' un sistema de
'agricultura tradicional due involucra la rotaﬁién de tierras vy el
descanso de lqs terrenos con la consiguiente recheracién’parc;al-
o total de la vegetaéién y la fertilidad del suelo a-través del
desarrollo de_ una sucesion. Los periodos. de descanso Yy
recupe}acién estan en el orden de los 19 a 20 afos. )

Lauer (1984) en Bolivia, Fliores (1979) en Peru (citados por
Aranguren, 1988) nos‘dén informaqién sobre las estrategias vy
mecanismos' utilizados en este tipo de agricultura? Eﬁ el caso
particular de los Andes de Venezuela, la - agricultura en las
regiones de alta moniaﬁa,‘desarroilada bajo estas condiciones vy
tomando en consideracién ,ié cjésificaciéh presentada por

Monasterio (1980a), se encuentra localizada entre ios 2000 y 4000

metros de altitud (Piso Andino). A esta altitud aparecen
limitantes térmicos que segun Troll (1968) (citado por
Monasterio, 1980a)  han determinado fundamentalmente la

colonizacion de las tierras agricolas, asi como el desarrpllo
mismo. de 1la agricuitira y sus caracteri;ticas propias. Otras
limitantes impoftantes en este sentido son: la 4bajat radiacion
debido a la alta nubosildad, la exposicion debiao a lo abruptb de
la .regldn{ el stress nidrico en los paramos . mas secos Yy la

deficiencia de nutrientes, vya que en los paramos 1la tasa de

descomposicion es baja.



1.~ Un caso de estudio: E1 PAramo de Gavidia.

'En'el paramo de Gavidia &resa en la cual se Llévé a cabo este
trabajo, la explotacion agricola tiene sus caracterisiicas
barticulares.: El principal y dnico gultivo es la papa (5b/anum
tuberosum ) de la cual se siembran variedades e hibridos. En esta
zona existe un .ciclo dé uso agricola seguido de un ciclo de
'recuperaciénfrégeneracién, en el .ﬁrimero fundamentalmente .sé
siembra papa durante dos b tres aros parévluego sembrar en el
mismo -terreno :un ;ereal que puede ser avena, trigo 0 cebada
durante un aRo. EL ci;1o de recuperacion-regeneracion se 1nicia
después de la cosecha del culiivé de cereal,‘én este momento la
parcela asi cultiQada se deja én ;bandono ya que el 'ﬁampesino
considefa que né esta en condiciones producfivas y se inicia la

recuperacion de la vegetacion del paramo; el proceso sucesional

transcurre en el lapso de 15 a 20 afos. En esta zona estos dos

’

ciclos‘ ocurren al mismo tiempo de tay manera ‘que en el campo se
" pueden obsefvaf con‘ciertafprécisian parcelas que se encuehfran
en diferentes etapas de la sucesion, permitiendo que se pueda
hacer un seguimiento de la misma (Arangureﬁ,_1988).

Como 'pafte del proyecto "Sucesion, Regeneracion y

.

Estabilidad de Ecosistemas y Agroecosistemas @ de Paramo"

‘(Monacterio y Garay 1987) se estudid la composicion floristica de

tas ditergntes etapas sucesionales generadas en este tipo de

agrcecosisiemna.

Los resultados mostraron que hay un aumento en la diversidad

de las especies vegetales en la medida ‘que transcurre la’

sucesion. Se encontraron especiles que.pueden reconocerse como

F )



ijndicadoras de ciertas etapas; especies tales como Espeletia

schulicii e Aypericum [laricifol/irum se pueden reconocar como”

o~

especies 1ndicadoras asociadas a la parcela de 1l afos, los
arbustos BachHaris prunifolizy Acaena elongats se asocian a la
parcela de 16 aros v, Aumex acelosell/a se asocia a las parcelas

de 1 y 3 arnos. Esta altima es la principal especie colonizadora

que no es remplazada totalmente, en.las etapas mas avanzadas de -

jla sucesion sin embargo, si disminuye su ;hportancia relativa. En
general los }esulfadgs éugleren'que "Las cé%acteristiéas ‘de 1la
vegetacion en laé distintas etapas de la sucesidén podria afectar
la feriilidad del suelo; posiblemente el predominio dé una
especlie o farma de vida en particular. contribuya de %orma
eépecifica al contenido de nutrientes del sistéma“' (Montilia Yy
Monasterio, 1987). .

Por otro, iado Afanguren (1988) enfoca algunos aspectos de
la dinamiéé del nitf;géno a io 13:90 ue la suceSién,‘obteniéndése

como reéultado que el nitrogeno mineral y_totai del suelo no

camblia apreciablemente a 10 largo de la sucesion sin embargo,
‘existe un cambio estacional importante en el transcurso del afo
entre la épocé seca y la humeda.

.En este punto es 1mportante acotar que sobre la baée de los
resultados obtenido;_en los estudios:de'la compositién floristica
de la comunidad mencionados'énteriormente Yy como respuééta a la
necesidad de ampliar ia 1nformacion existenie en este ;¢mpo,. e

fo-muld este trabajo de investigacion.



2. Caracteristicas generaleé del area de estudjo.

La mayor parte de la informacion fue tomada de Contreras Yy

Teran (1373).

2.1— Localizacidn geoqrafica.

La ‘Cuenca de la Quebrada de Gavidia posee una extension de
EOOO. hé,.geogféficamente ée encuentra en Los Andes- Venezolanos
formando'.parte del Estado Mérida en el distrito Rangel vy del
Estado Barinas en el distrito Peraza (entre Ids 8“35’ y 89245’ de
latitud Norte y 70°5£’ % 70°$7’ de longitud Oeste). Limita por el
Norte con el Vergel, por el Sur con el Pueblo San Juan Bautista,
por el Este con g1 Péramo Llano de Trigo y el Paramo Los Pozones,

y por el QOeste con el Paramo Santo Cristo y Mucuruba.

»

1.2.- Geomorfologia y geologia.

- Por estar dentro de la Cofdiilera de los Andes el 4rea dé-
Bavidia presenta _las cafacteristicéé'propia; de esta' regién
"Liheas,-de crestas muy eleVadas, agudizaqas‘y_ dentédas; altos
" picachos, fuertes pendientes, estrechas gargantas y amplios
‘valles glaciares" (Contreras y Teran 1975). Su a}turé oscila
entre los EéOOxy 4200 metros, cohprendiendb la subcuenca de la
.quebrada de Micarache vy la subcuenca de la quebrada de las.
PiRuelas que se unen a la altura de 3200 metros donde se forma
Qﬁa pequesa terraza que permite el aéenfamientoude una narte de
ia boblacién.

Segun CoHtreras Yy Teran (1975) las condiciones geolégicas

-son bastantes homogéneas si se cohgidera la estratigrafia y la

)



1itologia. Las rocas presentes en esta regién son del Precéambrico
superior (cubiertas en algunas- 4areas por materiales del
Cuaternario) correlacionados al Grupo Iglesias en su Facies

gierra Nevada. En cuanto a la geomorfologia, en esta regién se

observan modelados por aguas corrientes que afectan la cuenca por

escurrimiento &gifdsd y concentrado formando cdrcavas y Surcos.
También hay huellas de modelado glacial y periglacial como
circos, -morrenas, rocas aborregadas, valles colgantes vy  por

altimo deposites aluviales como conos—terrazas, conos de

/

deyeccion.

2.3.- Clima..

La prec1pifaciéﬁ varia entre los 700 mm y los 1400 mm

anuales a una altitud de 2700 vy 4800_metnos respectivamente, con

una precipitacion media de 10350 mm. Esta region presenta un

minimos ocurren en Enero, Febrero, Junio, Julip y Diciembre. La

-

temperatura oscila entre los 10° y 5°C para los meses de Enero,

‘Jul;o, Agosto, Septiembre y Diciembre; las-temperaturas maximas

estan entre los 11°y 6°C en los restantes meses del afo.

£2.4.—- Suelos.

Tomando en consideracion los resultados presentados por

Contreras y Teran (1975), en esta zona se encuentran los

siguientes tipos de suelos: suelos desarrollados sobre materiales
¢luviales y coluvio—-aluviales, suelos ricos en materia organica,

.suelos desarrollados de materiales recientes en conos de
. “ i

dos maximosj; uno en Abril y Mayo, y otro en Agosto vy Dctubfe, Ioa"




deyeccién y en materiales gruesos depositados al pie de 1la
vertiente, suelbs .pbbres en materia crganicay ‘ suelos
désarrollados .sobre materiales morreénicos Yy sobre " terrazas
antiguas, y.suelos con cantidades moderadas de materia orgénica
son los desarfollados sobre rocas metaméorficas.

Como parte ;de lqs trabajos realizados en el proygcto
"Sucesion Regénefacién ‘y Estabilidad de _.Ecosistemas Yy
‘Agroecosistemas de Pafamof (Monasterié y BGaray, 1987), .se reaii%é
una calicata. a 3300 metros de altitud; dicha calicata fue
descrita por el Drf q. M. Hetier, determinando qgue esfe_per%il es
del tipo A-C con cafacter;sticas de los suelos de las praderas de
ajtura, presentando en todos los Horizontes uné relacion C/N alta
lo que 1indica una éctiyidad biblééica'baja con aCumulécién de

materia orgédnica humificada (Aranguren, 1988).
2.5.- Vegetacion.

La vegetacion de esta zona es Earacteristica de la formacion
‘Paramo Andino (Monasterio, 1980b). en cuya 'élasificacién: se
éncuentkan los siguientes tibos fisonémicos:

i) Rosetal—-arbustal de é£speletia schulfsz
T ) Arbustal—?oéetal‘e incluso arbusfal puro.

De acuerdo a su distribucion vertical, -en eéta formacioén .se
puedén. distinguir tres estratos: el estrato mas altor en@re los
0.5 v 1.5 metros, con una cobertura de 40 a 80 4 y formado .- por
rcséias de porte bajo do los génercs fspelerra, Pye. Lomaria,
con fases_feproductivas que produceﬁ cambios eﬁ 1os valores de

biomasa total y en el aspecto en general de estas especies, y por °

: . . e _ '
arbustos siempre verdes de los generos, .Aypericum Hesperomeles,
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F?rﬂettjé,, ﬁbcﬂar15,~ SVEP;a, etc, los cuales poseeh_ patrones
reproductivos asincronicos entre si qué'se manifiestan en las
diversas épocas del afRo.

E1l sedundq estrato alcanza una altura que se encueﬁtra entre
1los 20 a 30 cm, con valores Qe cobertura de un 40% vy fbrmado
especialmente pdr gramiﬁeas de los géneros Foa, Calamagrast)s,
BLromus, también estan presentes arbustos bajos vy -higrbés. E1.
crecimiento de estaé espeéies puede éer continué o estacional,
como consecuencia de ello en algunas épocas las macollas de
algunas especies -e;tén muy secas eviden&iéndose cambioé' en el
a;pecto sin embargo;Ala.pigmgsa:de’este estrato no sufre cambios
s;gnificativos a través del afo. El tercer estrato entre_IosyB. y
16 cm con cobertura variéble, esta Eompuestb'principalmente por
grémineas y hierbas de‘pequeﬁo porte de los‘ géneros Agrostfs,

Acracthne, Caréxy, Luzula, Geranium etc.



3.~ Metodologia.

Para cumplir los objetivos planteados y poder responder a las’

preguntas formuladas se desarrolilo la siguiente mﬂtodologia.'

3.1.— Seleccion d las parcelas gue representan la sucesioén.

El equipo due'trabaja'en el proyecto "Sucesién, Regeneracion
.y Estabilidag- de Ecosistemas vy Agroecosistemas de Paramo"™
(Monasterio vy Garay; 1987; Seleccioné y delimite en el campo seis
parcelas con 10m2 de area que se eﬁtontraban en  diferentes
estadios de la sucés;én e~oldégica y que genlan para el momento en
que se 1niclio el trabajo Ias_sfgufentes edades; 1, 3, 6, 12, 16,
18, -anos. En éste trabajo, en pértlkular, se trato de téner. duna
mueétfa repreéentativa’de las distintas eté&as de la sucesion;
'péra ello se SEIECC{onaroﬁ parcelaé que representan la fase
_iniciai, una fasé secundaria o intermedia, vy 1@ fase final de 1la
. suces1ién; escogléndose  por lo tanto las siguientes parcelas:
parcela de 1, ©6, 18, 16 amos laé .cgales tienen, seg@n; 15
informaciaon presentada porr Montilla y Monasterio (1987) Yy
:Pbrrmanm>y Ludtke (1988), tienen las siguientes caractéristicas:\

a) Parcéla de 1 aro: Ocupa una posicion de ladera media con
Jalta pedregosidad,v y can una pendiente de.20° a ' 40° /.,'Eété
colonizada por especies pioneras de la suc951én; su diversidad es

naja correspondiendole un valor de 0.92 * 0.02 H, solo estan

preseptes 25 DEpecies  siendo  Auvrex  Aacetosel//s  (cizana) la

principal especie dominante con una cobertura cde 47 %.
b) Parcela de € afos: Ocupa también una posicion de ladera

media, con alta pedregosidad y unadpendiente que oscila entre los

F )



10 y 15° o el numero de especies es de 36 dominada por A.
' acetosel la, Senecio formosus con una cobertura de 12. S %y por
Z?!setum’ Irazuense con una cobertura de 14.5 4. Posee un indice
de rdiversidad mayor gque ia parcela anterior con un valor es de
1.19 * 0.04 H. .
| c) Parcela de 12 afos: Igualmente se encuentra en  una
Vposicién tepogféfica .de‘ ladera media, con Qna pendiente que
.oscila eﬂtre los 10% y los 15° ’ pdr su aspecto fisonomico ‘se
puede dec1r.'que es una' fotmaciéﬁ del tip0  rosetal-arbustal
paramero, con un total de 36 especies dominadas por Ayoericum
laricirolium vy 532915115 scﬁu/fzjz'con‘un 25 % y un 24,6 Y% de
cobertura respectiQamépte,'suiindice de diveréidad es de 1.12 =
6.03 H, el cual es mas bajo que el de la parcela anteriof.

d) Pa}céla de 16 aéos: En posfcién de‘iadera,alta, con una
p?ndiente que se éncuentra entre los 20° vy 40° j =e puede decir
que. répresenta ‘la végetaﬁién naturql recuperada, su aspecto
fisonomico es de arbustal-rosetal presentando una alta diversidad
cuyo valor es de 1.37 * 0.03 H, con Qn namero rde 50 espeéies
dominando los arbustas, dehtro de los que se destacan GSacraris
;,prunjfb)ja Yy Akae&a elongata cop un 13 %4 y 13.6 % de cobertura
.respectivamghte{ |

En la tabla No. 2 se muestran algunos datos del suelo en las

diferentes parcelas.

2. Selecrian de lzs cspecios oo

!u]

El estudio de la composicien floristica de la vegetacién fue
realizado igualmente por el equipo de trabajo del proyecto antes

mencionado, el tratamiento y analisis de los datos fue llevado a
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TABLA No.2. Caracteristicas del suelo en las parcelas que representan

la sucesidn.

4C

PARCELAS " EPOCA CLASE TEXTURAL AN P ippm K ppm Mg Ca oH
£s 0.7 0.68 0 185 —  — 4.9
PARCELA DE 1 RO F . . -
EH : 1023 073 323 110 -—  -— .50
| £5 10.88  0.62  19.4 10.47 #0.38 2.5 5.18
PARCELA DE-6 ARDS F . . -
| e 1006 069 22 13— - 49
4 ES 3.97  0.63 ZL 10,27 10,30 12.27 4.8
PARCELA DE 12 AROS Fa o
BN - ' 0.1 061 204 1% - - 4.82
T 6 . 10.17 . 0.85 8.8 18—  — 5.32
PARCELA DE 16 AROS — ~ -‘ :
. EH e —— -—— —— —— —— —

R eeq/100 gramos

Tomado de Monasterio y Montilla 1987.



cabo por Montilia y Mpnaéterio (1987), una wvez obtenida ésta
informac1éﬁ se selecélanaron las especies; para ello sév tomaron
en Eﬁenta aqueilas especiés que poseyaran los valores de
cobertura vegetal mas altos; por 1o tanto, tomando en
cﬁnsideracién -esta ‘apreciacion se 1pueden denqminar especies
dominantes. En la 'tabla No.3 se reunen las espécies seleccionaQas
con sus principales caracteristicas (aportadas po} Adamo, G. en

comunicacion personal).

3.3.- Disero muestral. ) ~

Se hiciéron dgs muestreos.principales: une en la estacion
seca (ES), y otro en _1a-eétécién_ha@eda (EH) . E1l primer muestreo
se feglizé entre los meses de Marzo y Abril- de 1987; méses ‘que
corresponden a la estacion seca y el segundo'entré los meses de
Seﬁfiembre y Diciembre del mismo aﬁd, en la estacion humeda.

Fara él muestréo de las esﬁeciés'por‘parcéla en el campo, en
primer lugar se de%lnié un es{adp vegetativo édecuado tomade'
éomo criterio esenciai que él igdividuo'hubiera4 tenido eventos
reproductivos previqs, es decir se escogieron 1ndividuos en un
'estado adulto. El numero de individuos que se muestrearon fue de
>10 por especie eﬁ la parcela correspondiente. .

Como en el campo 3e encontraron 1n&ividuos adultos de
diferentes tamafros, se selecciondé para cada especie uﬁ tamafno
unitorme, de tal manera que se permitiera una coﬁparac1én val;da
de los patrounes de asignacion ce biomasa entre los 10 individuos,

la tabla No. 4 muestre las dimensiones consideradas.

3.4.- Cosecha y procesamiento de biohasa.

s



TABLA No.3. PRINCIPALES CARACTERISTICAS DE LAS ESPECIES SELECCIONADAS.

EDAD DE LA
PARCELA (ARos)

COBERTURA
VEGETAL (%)

ESPECIE

CARACTERISTICAS

.0

Rumex acetosella Criptofita, Peranne, Rizomatosa
L. - Hierba ascendeite.
1
11.0  -Agrostis :ahnii Criptofita, Perenne, Rizomatosa
Luces Macollas cespitosas, Tendencia
a formar cesped.
12.5 Senecio formosus Hemicriptofita, Perenne, Subfrutice
H. B. K. procumbente
6 . -
4.5 Trisetum irazuense Criptofita; Pereﬁne, Rizomatosa,
{Kuntze) Hitcha. Forma xacollas.
1.5 Orthosanthus chimboracensis Criptofita, Perenne, Fasciculada
Bak. {crecimiento en manojos en forma de
: abanico), Rizomas cortos.
12 . 24.6 Espeletia schultzii " Lamefita,. Perenne, Caulirrosula
: Weed. . - - {roseta caulesente).
. 29,0 Hypericum laricifolium Camefita, Perenne, Arbusto
Juess. ascendente.
13.0 . Bacharis prunifolia Camefita, Perenne, Arbusto
H. B. K, - ascendente. Riznmas co-tos.
16 , '
13.6 Acaena elcngata Hemicriptofita, Perenne,Procumbente

Ll‘

{en su primera fase forma rosetas -
reocurthentes v oen <y fase fipal -
posee ramas terminales crguidasi. =
Subfruticosa.




TABLA No. 4. Medidas promedio de los 1ndividuos seleccionados.

TAMARO PROMEDIO DE LOS INDIVIDUOS

EDAD DE LA PARCELA .  ESPECIE ALTO ANCHO : LARGO
{Anas) ] (cm)
] R. acetosella (¥) 9.3 +2.91 0 + 0.00 15+ 0.0
A, Jahnii 5.9+ 1.26 6.2+ 1.5 5.9+ 7.4
6 €. formosus (#t) 84.5 + 4.7 === , ~—-
T. 1razuense - 9.69 + 0,7 2.3+ 1.1 9.6 + 0.8
E. schultzii 26.1 + 3.3 405+ 6.6 41.3 +35.5
12 0. chimboracensis 38.8 + 2.1 35.8 + 2.8 3.1 + 3.4
H. laricifolium 49,5 + 4.3, 43.5+4,1 40.9 + 5.3
I3 B. prunifolia 59.2 + 5.6 4.1 +8.8 37,2+ 10
A. elongata 39.7+ 4.6 66.2 + 12.7 53,3 + 15

~ (#). La especie Rumex acetosella se caracteriza por tener- reproduccion sexual y vegetativa,-
por fologicamente es un rizoma estolonifera, por ésta razon definir un 1ndividuo como tal fue
dificil, Para resolver este problema se definid una unidad de muestireo con las dimensignes -
senaladas en la {abla anterior y que representan bor tanto un 1ndividua,

. ' . '
(¥#). En Senecio formosus no se tomaron las medidas de ancho y largo total, en su lugar se se-
}eccxonaran individuos con la altura que muestra la tabla y con un nimerp de-3 ejes florales.

.



Para la cosecha dé'blomasa se corto la parie aérea de cadé
iﬁdiViduo guardandose posteriormente por separado para iuego ser
l1levado al laboratorio. La biomasa subterrdnea se obtuvo coﬁ un
érado de subestimacién que desconocemos debido a las dificultades
de caréctef fécnico que se presentan a} hécer' este tipo de
muestreo; salvada ésta dificultad se sacaran las raices presentes
"hasta .una 'pré{undidad de 20 cm a partir de 1la superficie d;i
suelo, este proceso se reaiizé principalmente para las especies
arbustivas; las hue§tras obtenidas fueron igualmente Quardadas en
forma individual .9 llevadas al laboratorio para su bosterior
procesamiento. Las especieg-maé pequeﬁas,-gene;almente las formas
graMinoides.permitiefcn tomar lo§ iédividuo; compleios;'es decir
en ei campo no se separo la biomasa aérea de la‘SJbterrénea, en
su . lugar se tomaron ios individuos con bloques de tierra .que
contenian Iés raices, en ‘el 'laboratorio fuerén | lavados
' cuidadosamente tratando de obténer’la mayor cdntjdad de éstas.

En el laboratorio cadafuno'dé los 10 individuo por especies
fueron 1 separados en Ebmpartimentos vegetales, dichos
.compartimentos fueron los siguientes:
1) Biomasa‘ﬂs%milatorxa Hojas ( BAHf
2) Biomasa Asimilatoria Tallos (BAT) para’ las especies .ﬁbmex
aceéogaila y Senecio formosus en la estacion humeda.

3} Biomesae No Asimilatoria (BNA) que incluia tallos v ramas o
esiruciuras de sosten. i
4) Estructufas reproductivas (BR), considerando 165 pedunculos vy

demds organos accesorios.

: , -
3) Necromasa (N), o todas aquellas estructuras secas en pie.

) ) .



6) Biomasa Subterranea (BS), que incluia raices vy tallos
subterraneos. '

7)* Biomasa Asimilatoria de Hojas Jovenés (BAHj) para Ebpe/ét!a
schultzri.

8) Biomasa Reproductiva pedunculos (BRp) y Biomasa ReproductiQa
{rutos (BR¥f), para él caso especial de HAcasna elongata en la
7 esta;iéh humeda; fue necesario hacer esta distinciéniya que esta

especie no se logro muestrear en su época de floracién, para la

EH ella ya estaba en fructificacién, ademas las ceracteristicas

particulares de sus #rutos no permitieroﬁ recolectaflos en todos
los ihﬂividuos, por el}o se muestreé un individuo adicionat' con
el mayor culaado paré recolectar la mayor cantidad de frutos, con
la . finalidad dé tener una 1idea de_ la cantidad de nutrieqtgs
asignados a estas estructuras. L

El'matefial separado de esta forma fue llevado a la estufa vy

. secado a una tempe}atura de aproxihadamente 80 C°por un tiempo de.

20 a 30 dias. Una vez tumplido esté tiempdv se sacaron las
muestras de la estufa dejéhdolas enfriar posteriormente por un

tiempo de 15 minutos tras los cuales se procedio a pesar para

‘obtener el peso-seco o biomasa en gramos.

3.95.- Procesamieﬁto del material vegetal para los analisis de

nutrientes.

Del material vegetal separado en compartimeniss se obtuvo
una muestra compuesta, es decir se mezclaron las diez muestras,
por ejemplo, del compartimento (X) y posteriormente se melid este

‘material wutilizandose para ello una malla de 1mm. E1 ~siguiente

4



paso fue la homogenlzacién del material molido para obtener una
muestra uniforme del_chpartimento (X) que representarallos diez
ihdrviduos.v Los nutrientes analizadasvfueron C, N, P, Ca, Mg, vy
K, los analisis se hiciéron en el Laboratorio de Suelos de 1la
Escuela de Gebgrafia Facultad de Ciepcias Forestales.

Para el apélisis de Nitrogeno total se siguié el Método
Kjeldahl que cbnéiste en la digestién de la muestra vegetal con
. una soluciép acida fqerté en la cual el nitrogeno es ,convert{db
en sulfato de amonio; .eh el pfoceso de destilacian bajo
condiciones alcalinas el amonio es liberado y colectado en una
solucién de écidd/ borico coloreada coﬁ el indicador azul de
metileno, esta solucién que cbntiene el amonib es titulada con
écido, el cambio de color se desarrolla cuando toda 1a  base es
titulada. | -

El andlisis de parbonb se hizo por el método de Walkley-
black‘ o - método del acido cromico basaao en la calefaccion
Vesponténea. por dilucion del acido sulfurico-y valoracién por
retroceso con una dilgcién de Sulfafc.fgrrqso ambniacal. |

En el anéiisis de Fés%oro se uso el método del color azul
MQlibdofosférico obtenido por reduccién con écido' 1, 2, 4-
aminonaftolsulfénico en medio acidificado con Aacido perclorico

(Jackson, 1964) . El Ca, K, Mg fueron medidos  por

espectofotometria sw absorcidén atdmica.

3.6.~ Frovesamienio de ia intormaciori,

Todos los datos obtenidos *ueroﬁ expresados €n porcentajes,
este grupo de datos fueron graficados, con la finalidad de

establecer comparaciones entre compartimentos de una especie, vy

)



entre especies de una misma parcela, ademds entre especies de
aiferentes'parceias. |

A partir de los porcentajes se calcularon. los gramos " de
nutrientes, mﬁl?ipiicando.el valor en porcentaje de cada uno de
los nutrientes analizados por los gramo% de peso seco para cada
comparti@ento y .para cada individuo y por especie. Se obtuvo el
valor promedio, el errdr estandar, y la cantidad total en gramos
de éada-uno de los nutrientes por individuo. Con estos datos se
calculd el porcentaje con respecto a la cantiéad total de cada
uﬁo devlos nutrientes acumulada por un individuo prdmed;o de cada
especie, esto sg hizo con la {iﬁalidad.de comparar sobre' una
misma ,base; cual.'de' las esbecies estudiadas .acumula més
nutrientes Yy cuairo cuales de ellos son los mas importantes.

Con la finalidad de conocer cuai es,1a partiéipacién de ;éda
espécie al slqck de nutrientes del sisfema se calculo el peso en
gramos de nutrienté% contenidos en 1m® . Para ello se USuTDh 1°5u,
resultados dé biomasa total exprgsadés’por unigad ae area (lmei
obtenidos por Moﬁasterio y Noﬁ;illa (datos en procesamiento).
ﬂEstps resultados representan la biomasa totél'de.cada una de las
‘parcelas, (efépas de la sucesién) y en la medida en que el
materiél recolectado .segun 15 unidad de muestreo usada lo
Fermitio, se hizo la separacion por especies Y por_
compartimentos. De acuerdo a ésto nosotros utilizamos lés datoé
disponibles, estos fueron fednidos en'la-Tabla No. 18 .

"A partir de estos v con nuestros datos se hicieron dos

crupos de cafculos:

A) Se calculd los Gramos de nu}rientéé/m' por compartimento vy



por.especie. Para ello.ée multiplicdod los valores contenidos en la
tabla No. 18 por les ﬁofcentajes ge nutrientes (N, P, Ca, Mg, K)
OStehidns porr‘nosotros tabla No.l16a y 16b. Aunque el Avalor de
piomasa por unidad de area obtenido por Monasterio y Montilla,
ﬁo fue’ calcQIadp para todas las especies vy para todos los
,compa%timen{os separados en nuestro estudio (ver.tabla No. 18)
sin embargo, pro&edimos é hacer este grupo de calculos .ya que
‘ellos nos pueden dar una idea aproximada del aporte potencial éé
nutrientes al sistema de laé especies estudiadas. |

' B) Se cal&ulgron los Graﬁos de Nutrientes Totales/m® por
especie. Para ellb se sumaron por cada especie los valores
obtenidos para cada uno- de Los:compartimentos considerados en E1,

cal;ulé de la.parte A sefalada arriba. A

éara comprobar si la diferencia entre estaciones para los
patrones de asignaciéh de biomasa y para los patrones de
asignaciéh dé nutrientes era estadisticamente significativa, se
hicieron las pruebés de t entre 15; valores de 1a ES y EH, para
‘cada especie y para cada compaftihento. Y para>comprobar que " los
patrones de asignacién' de biomasa y nutrientes eran
estadisticamente significativos entre.espe;ies, se .procedié a
hacer analisisrde varianza (ANOVA) de una via. Para ellos se hizo
un ANOVA paraila btiomaza aérea en la ES y otro para EH, ANOVA
para-lé biomasa subterranea en la ES y en la EH. Para cada uno de
lo= nutrientzs igualmente se hicieron ANDVAS independientes para
la 51omasa aerea £S y &n, vy péré la Dioiasa 5qb§erranea <5 y EH.
En una 'prdeba a posteriori se comparardn las medias, esto nos

Permitid conocer que especies formaban grupos homogeneos entre si

Y grupos homogeneos entre especiésﬁde.formas de vida diferentes.

4



4 .- Resultados de los analisis de Biomasa y Cérbbno.‘

4.1.— Parcela de 1 aro.

Rumex acetosella en la época seéé (ES) (Fig. 4a) asigna‘ el
55 % de la biomasa total a la Biomasa Subterranea (BS), este
valor signif}ca un poco mas de la mitad de la biomasa total, una
'cuarta parte-esta representada por la Nécfomasa (N) con un valor
~de 26 %. La'BiomaSa_Asihilatoria Hojas (BAH) tiene un'valor menor
(18 %) y la Bidmasa Reproductiva (BR) en esta época es muy baja
sélo se 6btqvo el 2 %. En la estacion hameda (EH) (#ig. 40> - 1la
BS tiene un valor de 41 %, su gisminucién con respec£o al
porcentaje obtenido en la ES es de un 26 % lo que ;epresenta una
d:sminucion - de casi la mitad. Lé‘N tiene.un valorlde 23 Y% vy
disminuye en uﬁ 12 4, la biomasa asimilatoria en esta época se
reparte entre la BAHT&on Qn 7 %; y la Bioumasa Asimilatoria Tailos
(BAT) cbn_un 12 4 ; esto es debido a que en la ES-esta especie- se
encuentra en fase de‘ rosetawy en la EH vya ha»Aocurrido la’
elongacion de los tallos. Estos tallos no son lignificados su
sos{én estd compuesto fundamenta}mente por fibras vy cqlénquima,
es h decir, es colénquimatoso; ademas posée una .superficie
asimilatoria que prbpablemente posea una tasa f0£osintética menor
respecto a la BAH, sin embargo,'no se debe ignorar. Sus funciones
sun de sosten de Las estrﬁétuuas reproductivas. La suma de u@pus
compartimentos asimilétorids représenta un 20 2 1o gue éignifica
Ln  incremerito de un 10 % . La BR alcanzoé un valior de 17 %, .esto

~significa un incremento de un 8.35 veces el valor de la ES; éste

&
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importénte aumento se debe a que en ei mes de‘sept1embre,'mes en
aue se realizc el_muezireo de la EH esta especie se encontiaba
fenolégicamente. en su pico de floracisn. Todos los cambios
nbservados en los compartimentos entire ambas épocas son
estadisticaﬁente significativos.

Para Agrostis Jahnii en la ES (Fig.4e) la BS tiene un vaior-
de 26 %4, la N eété representada con un 19 % , la BAH obtuvo un 23
.% y la BR alcanzo un 32 “4. 5i se cogsidera‘la desviacion obtenida
para los cugtro cpmpartimeﬁtos se observa'que en esta epoca la
biomasa total esta repartida en +orma'equitativa. En la EH (F1g.
4f) la BS tuvo 'un vglor'de 42 %4 lo cual significé un éumento del
39 % sy la N en esta época tiene un valof de 18 % siendo su
disminucion de un 5 % con respecto.a la Eé, el valor de 1la' BAH
fue dé 37 % lo que represenia un incremento def 39 4 , la BR
disminuyo notablemente obtenié&dose el valor de 2 4 con respecto
ia la iE,S; la disminucion _es .de un 94 %4 e;tadisticameﬁte
.-significativaj estd}ée debe é gque en lé EH eéta.espécie .todavia
no se encqéntra en fase de floracian, %ase ésta que segun
observaciones poéteriores ée‘alcanza para unaos t}es meses . mas
-adelante. Por.otroyladohlcs cambios observados en los restantes

cémpartimentos son estadisticamente no significativos (NS) .

En JTrisetum jrazuenge_la BS'en la ES (Fig. 5a) tiene un
valor de 230 % , la M estd reapreser-tads con un 48 4 1o cual
representa un poco menos de la mitad de la blomésa total, la"BAH
Y» la BR obtuvieron un 11 %. En la EH (Fig. Sb) la BS tiene un

valor de 36 %.siendo el incremento’de un 10 % estadisticamente

-

.
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ignificativo, Apara ia N se obtuvo un 32 % observandose éue la
isminucioéon fue. de 33 % 5, aungue estadisticamente NS pusde ser’
mportante cuando se conside}a el valor obtenido.para la BAH vy la
IR, ya que en efecto la BAH ligerémente iﬁcrementa en esta época
;iendo su'valor de 14 % y el incremento.de 18 % estadisticameqte
IS, vy la BR aumentd hasta 18 % significando este aumento un 43 %
istadisticamente significativo. .
Senecio formosus en la ES (Fig. Se) }éparte la biomasa de la
sigulente manera; Lé ES esta representada con un 20 %4, la N
involucra el mayor.porcentaje con respecto a la biomasa total
siendo  de un 71 % ’ lé BAH tiiene un valor de 4 4 v la BR ‘fiene
un valor de 5 %4 (que representan 1a§ "estructuras’ reproductivas
totalmente senescentes). En la EH (Fig. 3f) la BS_t;ene un Qalor
de 21 %4 con un ligero aumento de 4 % , la N Aisminuyé en un 63 %
con respecto a ia ES. Al 1iqual que 4. acetosel/l/a, esta especie
para la éboca secai estd en ‘ase de ruseta y para. la EH 'ha
alcanzado la elongacdion de los tallos, por 10 qﬁe Ta biomasa
asimilatoria se dividio en BAH y BAT con valores de-éO “y 30 %
respectivamente, la suma de estos dos compartimentos separados
como biomasa asimilatoria nos da un valor de SO %4 el cua}

représenta un 10.51 veces el valor con respecto a la ES.

Es caracteristico de estas especies par ser una
Hemicriptofita, tener en su c.clo de vida, periadicamente una
fase en. 1a cual CUrra Jna redulClon ge sus Par les  yue S5e

manifiesta en el marchitamiento y senescencia‘de la mayor parte
e su biomasa aérea. El valor obtenido para ia BR fue de 4 Y,

este valor representa el porcentaje de la biomasa *otal asignada



a las estructuras reproductivas propiamente dichas, es ‘decir a
lacs flqres:totalmente {drmadas Yy Sin que navya Dgurrido la fase de
dispersion, con respecto a la ES es un valor menor el cual es _ un
24 % mas bajo sin embargo, esta disminucién puede ser debida al

azar.

4.3.— Parcela de. 12 ados

-ﬁara. Orthosanthus chimboracensris en la ES (Fig. 6a) la BS
tiene un valor de 4 4 , 1la N tiene 53 %, la° BAH alcanzo un 29 % y
la BR un 13 4. Para la EH (Fig. 6b) la BS estuvo representada con

unr 10 % lo que significa un aumento con respecto a la ES de un

13.5 veﬁes el valor de 'la ES; en esta especie en particular este

aumento se debe en parte probablemente a un mejor procesamiento
del material, ya gue en la ES las dificultades de orden técnico

en el muestreo y la faita de experiencia condujeron a una

subestimacion de la BS recolectada. La N con un valor de 40 %

: disminuyo en un 25 4 4, la BAH se'mantuyo estable com un valor de
29 % Y la BR con un valar de 21 % incrementéven un 37 % cén
respecto>a la ES. Exéepto para la BAH los cambios ocurridos entre
ambas epocas resultaron estadisticamente significativos.

En £fspeletia schultzrii en la (Fig. 6e) la BS tienerun Qalor
de 6 %4 ia N ESfa fepresentada con un 44 Y% s Lla Biomasa No
Asimilatoria (BNA) que apareceicoho un nuevo compartimento,
danonos con ello una idea de la complejidad de esL3 especie y de
I35 especits gue aparezZardr e paréir Je stz etepx de la
Svceélén, représenta Vun 3 % de la biomasa total, la biomasa

asimilatoria dividida en esta especie en BAH que representa las

hojas - adultas vy BAH] o biomasa asimilatoria de hojas jovenes

'y
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tienen un valor de 26 % y 9 % respectivamente, -la BR’alcan;é un
valor~de 1é %“. Para la EH (Fig. 6f) el valor de la BS fug de S %4
, la N tiene un 44 % , la BNA 3 4 , la BAH .30 % con un apmeﬁto
del 14 %4 la'éAHj tiene un'8 % con una ligera disminucion del 7
% vy la BR obtuvo un 8 4. En esta especie si ignoramos los ligerésv
cambios que ocurrieron en la biomasa asimilatoria para la EH,
podemos‘ decir que no Bubo cambios importantes en ei patrén de
asignacioén de biomasa, ya que £. schuitz{j tiene a lo largo del
afc un crecimiento continuo y se puede decir que casi constante,
débido a que las pécés variaciones, normalmente en la biomasa
asimilatoria y necromasa, que se.presentan entre unarestacién Y
otra en.uﬁ aéo son cdmpensadas en el.siguiente de fél manera qge
se puede ‘afirmér que un incrementq realmente notable en el
crecimiento vegetativo no se observa ;ntne una estacién y otra a
lo iargo de un ano. En éfecto los cambios observados en todos los
compartimentos entre ambas épocas son estadisticamente NS.'. ..
Para A@berjcum larricifolium en la ES Rige 61’ la BS esta
representada por Qn 25 %4 , la & tiene un valor de 154 , 1la BNA
alcanzé un 38 % mas alto que en la especié .anterior, esto es
‘debido a que  son formas de vida diferentes, yav‘que~ .
laricrfolium es una especie arbqstiva la BNA vieﬁe a‘ representar
una parte importante de la biomasa total; el valor promedzo’de la
BNA en £. schulizzii en ambas épocas es de 3 % vy ei de A.
larjcj/bljum es de 39 % 1oldue éignifica un {a;tor &e 13 veces
mas :enyésta ultima especie, esto nos da una idea por.un iado de

la complejidéd de esta especie y por otro de lo compleja que se

‘Va naciendo la comunidad a medida que la sucesidén transcurre, por



esté razén podemos tener.una idea de la posicién que ocupa esta
especie. en la sucesion asi como de sSus respuestas -aaaptativés
frente a las'princ1pales’variables ambientales del Amedio que
explota.

La BAH tiene un valor de 22-%4 y la BR obtuvo un' valor
bastante bajo 0}6 “. En la EH (Fig. 6j) la BS tiene un valor de
24 % lo que' significa una reduccién ligera de uﬁ 4 %
-_ estadisticamente NS y ta N disminuyé'apreciablemente teniendo un
valor de 3 %, .esto gignifica una disminucioén del 79 %
estadisticamente signifiéativa, la BAH tiene un valor del 28 %
con un.aumento de ué 20 % estadisticamente N5, la BR auménté para
obtener un 6 % siendo ép.ln;rehenfo de 9,23 ve&es el valor de 1a
éS,. el cual fesulté ser estadisficémente significativo;.esto es
debido al iguél que en las otras esaecies a-éue en esta estacién

tiene un pico importante de floracidn.

4.4,.— Parcela de 16 anos.

-

éhccharIS'prunjf?ljd en la ES (?ig..7a) asigna a la BSAuH 35
% , a ia N un 13 %, a la BNA un 45 %, a la BAH un 7 %4, vy a la BR
- un valof muy bajo, 0.3 %. En la EH (Fig. 7p) los vaiores para
estos mismos‘cdmpartimentos fueron lqs siguientes, para la BS se
obtuvo un 23 %‘coh una cisminucion de un 35 4 , para la N ‘el
valor fue de 8 %‘lp que significa un 40 4 menos, la BNA alcanzo
un 43 % con un ligera disminucion de} 3 %4 . los cambios
observados en estos tres compartimentns son =zstadisticamente
NS, la BAH  obtuvo un 85 %4 lo.cualosiqhi{ica que aumento un

8;78 veces el valor de la ES, la BR con I % aumento 10.2 veces

lo que significa el doble del valo# obtenido para la ES.

Fs
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Para Acasna Efongat;'en la ES (Fig. 7e) el valor de la BS
fgg _ds 31 % 4, 1o asignado a la N fue de 30 % s Para la BNA se
obtuvo 33 % , y.en la BAH un & % , para la BR O % , en esta época
gstavespecie ya ha pasado por su per{odo de floracioen, bajo estas
cbndiciones ~los individuos solo teni;n los pequnculos de sostéen
de las estructufas réproduétivas o flores, éstos por ser .de
’ caracterisficas‘leﬁosas iueron incluidos dentro dél compar{imentq
BNA. Para Ié’-EH (Fig. 7¢). 1a BS tiene un valor de. é4 %, 1la
" disminucién coh respecto a la ES fue de un 23 %, lo asignado a la
N fue ae 10 % , disminuyz un 65 %, en la BNA se obtuvo un 40 %
con un aumento de un i8 %4, 1la BAH alcanze wun 17 % 1lo que
sign;fica un increment6 de i.75 veces el Qalor de 1la ES.y en la
BR SE,-DbtUQO' un valor de 8 % , para obtener este valor se
cqns1deraron los pedanculos incluidos en la época anterior en la
BNA. Excepto. para la.BS los cambibs observaqos en los otros
-compartimentos resultaron estad;sticaﬁente sigﬁificativos.

Esta parcela en la EH habiafsido'érada unos pocos dias antes
del mdestreo de tal.manera que fue &ificil seleccionaf los
individuos con las dimensiones que se consideraron en la ES; asi
que las diferencias bara las dos especies en los patrones de
asignacion p}obaplenfe también se deban a es#a razén.

De. todos los resultados presentados se puede concluir que

las diferencias mas importantes entre los diferentes
. . s - .

compartimentos y entre las dos estaciones consideradas se

observan en la Necromasa, Biomasa Reproductiva, vy Biomasa

Asimilatorié; Biomasa Subterrdnea (tabla No. 5).

Como era de esperarse. los resultados obtenidos en los

.

L
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Tabla No.3. ANALTSIS ESTADISTICO PARA NUTRIENTES ENTRE LA EPOCA SECA Y LA EPOCA HUMEDA.

NS L.

ESPECIES BAH QR N BS BNA BAH) BAHZ

R. acetosella . ) 44 11 1111 - ~-; Ty

A. Jahnii NS | 4 NS NS ——- — —

T. 1razuense NS tex NS t - — _—
- §. formosus LEE NS NS ¥ -—~- -—- 1T

0. chimboracensis . NS * ' ey - — —

E. schultzin N NS N NS kS \S - '
H. laricifolium NS ffi B NS NS -— ——

B. prunlfolxa- '11} fjﬁé- i NS - ' Ny —_— —

A, elonqaia 1t --- ¥ M -— ———

N5= No Sigmficativo

“# = Sign1ficativo al 0.05 %
¥+ = Significativo al .01 %

##¢ = Significativo al 6.001 % o menos

 BAHZ= Tests que se hizo sumandc sumando para la EH
randolo con el valor de BAH de la época seca.

la BAH y BAT, v compa-



analisis de.cafbono, s0on equivalentes a los resultados.dé biomasa
en peso séco,_lo que sfgnifica gue una vez mas se comprueba que
1a biomasa se puede expresar en términos del carbono asimilado
por la planta; sin embargo, es necesario aciarar que las péqueﬁas
diferencias (esto es, cuando los valores de carbono obtenidos
fueron mayores‘ que los valdres de biomasa) se qeben al. error

cometidp.pfobablemente-al realizar el andlisis.



4,5.— Comparacion de los patrones de asignacidén entire parcelas.

En la Fig. 8 se reunieron los patrones de Asignacién de
Biomasa de lgs ngeve’especies estudiédas (datos' de la tagla
No.13), las'diferencias entre ellos se explicar fundamentalmente
por sus distintas formas de vida. En el caso pariicular de ES£E
frabajd ellas ééiaban'qistribuidas en un gradiente sucesional, lo
" que .ha&e ‘mas importaﬁte esta comparacion. Como era ae esperarse
segun lb,planteado_en la teoria, especies de formas de‘vida; de
caracteristicas worfolégicas y de arquitectu?as'menos complejas'
colonizan las prime;as etapés de 'la sucesién, parcélas de 1 vy 6
afros. Estas especies son herbdceas perennes no lighificadas' que
normalmente repaftén su biomasd aérea entre la Biqmasa
Asimilatoria, la neéromasa (N), vy ia BR para el momento de‘ 1a
flqrac1én} En cQénto al patron que sigue’la BS se puede decir que
es variable.y~dependiente en parte dévla estacionalidad y de las-
técnicas de .mueétreo. En la pafcela que represepta la. etapa.
intermedia 1a especie LZ'cﬁfmbaracebSQS'prestha un patroén 'muy
pareciao' a ias especies de las parcelas de‘l y 6 afos debido
- probablemente a que segun la clasificaciéa de formas de vida es

Atambien una criptofita y por ello su forma de crecimiento es

semejante. En esta parcela comienzan a aparecer formas de vida

.

mas complejas como £. schultzire H. laricifolium, en é;ta altima
la caracteristica mas importaﬁte radica, en que uha porcion’
importante de la biomasa total es as{gnada a la BN£, como era de
espérarse ya que ésta es una especie lenosa arbustiva.

En 1la ﬁarcela de 16 aRos las especies presentan 1o que

""podria en términos generales censtituirse en el patron de

4
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A

asignacién de una espécie arbustivaj; como én-la ultima especie
mencionada una porcion ihportante de ia.biomasa es asignada a Ié'
BNA,' las variaciones de la BAH, Ny BR son debidas a 1la
estacionalidad. Lo mds importante en estos ultimos natrones és la
importancia cfeciente de la BNA. Dtré tendencia clara a lo ‘Iargo
de la sucesién  entre estas especies, es que eﬁ las especies
arbustivas de la.parcela-de 12 vy 16 aros la BS' disminuye con
'resbecto a la Fracciéh asignada para esta misma estructura en laé
especies herbaceas, en lasAcuales es mas ihportante un sistema
radicular mas émpljo y eficiente, por lo tanto hay. una mayo;
fraccion de la biohasa_total asignada a ellaj; este punto.que se
discutira mas adelante.‘La-b{omasa asignada a las es@ructuras

reproductivas tiene wuna marcada influencia estacional por 1o

tanto el patron s variable.
. Por otro 1lado Lés pruebas de t realizados para cada
,compartimEnto‘y ﬁara cada especie entre las dos épocas (ES y EH),
r ) B
mostraron que .el mayor numero de diferencias estadisticamente
significativas se observaron en la BR, N, Bs; y. BAH en orden' de
importancia <(tabla No.S). Los andlisis de varianza de una via
(ANOVA) realizados para la biomasa aérea y también para la
-biomasa subterfanea, dieron como resultado que existe una
diferencia gstadist1camente significativa entre los patrones de
asigﬁacién de biomasa de las nueve especies consideradas; en un
test a posteriori en el cual se compararon las medias, € mbaerve
para. la - EC homogenidau entr=2 las especies herbaceas y las
éspecies -arbustivas, por otro iado entrerlas esper.ies herbdceas
también se nota homogenidéd,'al igual que entre las especies

T . A
arbustivas. Aumex acelosel/la no se superpone con ninguna especle

£



arbﬁstiva,' y en la ES se éosrepone muy pocc con las restantes
especies herbaceés; és detir.sﬁ comportamiento eé pcco ho@ogéneo;
esto puede ser debido a que por su forma de crecimiento ésta eé
un rizoma estolonifero, que desarrolla.al mismo tiempo vastagos
de origen vegetativo y sexual, por 1lo tanto su patron .de .
asignacison de biomasa '(y nutrientes) difiere de las otras
'especies; sin embaréo, en la EH se DDSEfva-maydf hcmogenidad 10.
que puede sugérir maneras anadlogas de utilizar los recursos, .los
cuales estan.mas disponibles én‘esta época. E1l cdmportamlento de
£E. schulitzir taﬁbiéﬁ resuita interesante, en la ES esta esbedle
se sobrepone con 4. cﬁjmba}ac5ﬂ5153 en la EH en cambiq su
comportahiento es mas homogeneo, no- obstante se bgede déstacar
qu _éstas diferéncias obedecen a su particular forma de
crecihiento, patron . de asignacién de recursos Yy patréon de
‘arquitectura.

Para éstableéefnuné comparacion héé amplié Yy efectiva entre
los di%erehtes patrones de ’ésignacién - se .calcglaran las
relaciénes .presentadas en la tabla N°® 15, estos +valores fueron
graficados para hacer méds facil su comprension, el ahalisis y

discusicon de ellos serd presentado.- a continuacion.

4.6.-Relaciones entre diferentes compartimentos vegetales.
4.6.1.- Relacion Eiomasa Aéféa/ Bipmasa Subterranea (Baé./BS):

La Fig. 9a representa la relacidn Bas./B5 en &l se observa
que las especies herbdceas de las parcelas de 1 y 6 ados
presentan los valores mas bajos, ya que estas especies asignan
. . ‘ ,,f

una fraccion importante de la Biomasa Total (BT) a la Biodasa

4
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Subterrdnea (BS). Por qtré parte la relacién BS/Baé estéa
representada en i; Fig. 9b, logicamente esté relacién es alta’
para las especies (1) y (2), al igual que la relacion Biomasé
Subterranea/Biomasa Total (BS/BT, Fig. 10) . Es Bastante conocido
que las especies perennes herbdceas movilizan una gran proporciaon
de carbohidratos a 1a>BS, de ellos una proporcién pequena es
"usada ‘como reserva y una mayor es usada para el crecimiento dei
sistema de raices Yy r;zomas (Schulze, léSE). También ha ‘sido
‘planteado qué las éspecies herbdceas que explotan Habitats Frios
asignan una graﬁ prdpotciéh de su BT a la BS (Grime L979; Kurner
y Renhardt 19873 Schulze 19825‘como respuesta al stress prddpcido
en la disponibilidad de los nutrientes en el sueiq debido a las
bajas‘ temperaturés, de tal manera que ;cuaﬁdo el sto;k de
nutrientes es bajo se asigna mas ?ecursos al crecimiento dé las
‘raices a expensas dgl crecimiento del vastago, al mismo tiempo
que iﬁcrémenta lai;capaciaad dé absorcién de las mismas, no
obstante, este efecto no compensa completamente-la _caréncia ‘de
nutriéntes- debido a la poca aisponlbilidad de -ellos (Chapin,’
1980) .

Para las especies de la parcéla de 12 anos 0, chimboracensis
con y £. scﬁujtz{zg se obtuvieron los valores mas altos de la
relacion B;é/BS, por 1lo tanto los més bajos =2n 1la rélacién
inversa y en la BS5/BT. Lcsréitns valores obtenidos pafanla Ba&/BS
son apoyados por los también altoé valores en Ia relacién BAH/BT
.ebresentados en_la Fig. 11la.

En cuanto a las especies arbustivas, A. Jarricrrolrium, B&.

L prunifolia, 'y A. elongala, presentan al contrario de 1lo - que
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o

habiamos esperado valores bajbs en la relacién_Bgé/BS,‘dé cierta
forma.:equfvalentes a 10; obtenidos para las especies herbaceas,
sin que esto signifique que el comportamienﬁo entre amboé grupos
de especies sea analogo. Al parecer este efecto es causadb por
Qna asignacién baja a la BAH (Fig. l}é)‘que sumada a la BNA ;(Ia
cual representa en estas especies un porcentaje importante de la
BT) s;n embarao, no supera a la fraccioén asignada a-la BS, que
mas Bien.es moderada lo cual se puede obsevar en la Fig. 10. Otro
factor qﬁe .puede éfectar estas relaciones-es.el tamaro de los
ihdividuos, es probable que en un individuo de mayor tamamro, de
mayor edad, la relacién Baé/BS sea 'glta. Una obsefyacién
importante es qu 'en' la EH los yalores obtenidos para las
relaciones BS/Bae‘\y- BS/BT en estas tres gspecies son‘ muy
similares. Con-respectoia los cambias eqtre estaéioﬁes se pdede
decir gque para la relacion Baé/BS eﬁ‘las especies A. acetoseila

(1), 7. rracuense (3}, 5. rormosus (4), e H. laricrrfolzen (7)) no

hay diferencia entre la ES y la EH; y'en la relacion BS/BT es en
. . . .

las especies J. chimboracensis (S), y £. schultzii (6), y tambien

. . A -
en la especie (7) en donde se observan cambios.

4.6.2.- Relaciéon Biomasa Asimilatoria . Hojas/Biomasa Total

(3AH/BT) ¢

La Fig, 1la representa la relacién BAH/BT. Se obézrvé que 
excepto para #. aceroseiia 1os valures Gbienidos para la ZH  zen
mayoréa que 10; de la ES. Las especies de la parcéla de 12 anos
tienen los valores mas aitos. Por otro lado A. gahnir en ls EH
@aicanzé un valor bastante alto, huciendo por lo tanto con mas

vigor vegétativo que en la ES, esta resphesta estad relacionada a

F 4




el retraso que ésta presenta en su pico de floracién con respecto
a las demas espécies, Y éobne todb con feépecto a ﬁﬂ‘ acefasellq;
esta desincronizacioen en los picos de floracian sé puede
interpretar' como una respuesta estratégica, probablemente para
reducir la interferenqia por los recursos. Otra observacion:
importante es que las especies de la parcela de 16 afos presentan

-una relacion BAH/BT baja.
_4.6.3?— Relacioén Necfomésa/aiomasa Total (N/BT)b

La relacion N/éTles asi mismo una relacién importante péra
evaluar a la'horé de compara; los patrones de asignaciénA enfre
las esﬁecies estudiadas, ésta se’repreéenta en. lta Fig. 11b
destécéndose " los siguientes buntos{ 1) En geherél esta relacion
es mas alta en la ES que en ia'EH; esto concuerda con el hecho de
.que lé reiacion BAH[BT es mayor_eﬁ la EH, de talvmanera que. . se
pueden vincular e;fas dos respuestas; quedandoi_iatito por lo
tanto que un periodo importante de cfecimiénto vegetativb ocu%fe
en el krans&urso de la ES a la EH.

2) En la ES 51 formosus se distingue por tener el valor més alto
en esta relacion, acompanado de cerca por 7. Irazuensey de UJ.
ChImboracensisis.

3) Las espécies r. acetosella, 4;-Jahnff y £. schg/tzjj no
exhiben cambios entre la ES.9 la EH.

4) Comparando esta relacign con la‘éAH/éf se puede decir que la
primeﬁa‘(N/BT) es mayor en la ES para las especies de lé parcéla

de 1 y 6 aRros, aunque en la EH los valores fueron mas bajos. E1

comportamiento de £. schultzrii parece ser un comportamiento

¢
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intermedio  entre las respuestas de las especies de las primeras
etapas de la sucesion, y las especies arbustiVaé representantés
de las ultimasietapas, en donde la relacidén N/BT es mds baja que
la relacion BAH/BT, este hacho se corroﬁora en la ?ig. 12a en el
cual se ha répresentado la relaciéen BAH/N del cual se desprende
que los valores obtenidos para dichas especies sén practicamente
los mas altos.

‘~Esfe "complejo de interrelaciones nos da una 1déa del papel
que juegé,la Necromasa, como Respuesta adaptativa a:
1)-conservacién de 1os_nutrientes, a traveés de lé permanencia de
los organos senescegtes en bie para minimizar las pérdidas' que
ocurren’ por diversos mecanismos, Yy tambien para tolerar las
fluctuaciones de 1los mismos en el Suelo debido a‘ los procesos
estacionales. o . R o
35 _y como estfu&tura de Cribprotecciénf como en:el caso de £.
5cﬁu1tén (S;nith', 1979) .

. En base a esias observaciohe% se puede pensar por ejemplb,"
que entre f.jrazugnsj Yy Si fbrm05u5'ia§ grandeg diferencias én
las ?ra&diones asignadas a la N son Estrategias Qiferéntes. En 5.
- formosus (Hemicriptofita) durante una fase de su ciclo de vida
(ES) practicamente todos sus organos se encuentran sehéscehtes,
12 que signif?cé gque moviliza g%an-parte de sus nutrientes hacia
luos érgahos dé actividad merisiemética, para ser wutilizados -
posteriormente en el desarrleo de los.ngevos vastagos, por ello
el patron de asignacion de biomasa cémbia tan bruscamente de la
Eé é la EH; no ocurre lo mismo en 7. Jrazuense (Criptofita) en
donde la fracéién asignada a la N es menor ya que no todos los

i

‘6organos se encuentran senescentes.

Fs




Una fazén para pensar que la N juega un papel estratégico en
el sgntido en que se'ha mencionado , es la importancia de ésta en
las especies dé las etapas tempranas de la sucesién, las cuales
segaﬁ Bazzaz (1979) experimentan grandes fluctuaciones en la
disponibilidad de los recursos y coﬁdiciones_ impredecibles, lo
que hace necesario tfear .respuestas para compensar esta
inestabilidad,_pudien@o ser uno de ellos el manteﬁimiento'de una
fraccion imdortante dé N ..Por el contrario las especies de las
etapas avanzadag, en nuestro caso las especies ,arbustivast
experihéntan condiciones mds favorables ya que, tedricamente los
recursos se han estabilizado gracias a un incremento en el ahorro
de }os mismos, haciénaose'al misma tiembo en estas eﬁapas mas
importahtes‘ la descompdsicién y la velocidad del reciclado

(Sarmiento, 1984).

- 4.6.4.~ Reloacion Biomasa Reproductiva/Biomasa Total (BR/BT):

»

S

La rélac;én BR/BT (especificamente en las especies
anualeé{ es una medida del ésfuerzo Rep}oductivo (ER) (Harber Y
Odgen, 1970; Hickhan,( 1975; Reekie 'y Bazzaz, 1987) queda
implicito entonces querrepresenta la proporcién de la BT asignada
a las estchtueas réproductivas; en nuestro caso esta relacioén
nos .dara unévidea aproximnada de este valor. En la Fig. 12b esta
;epresentada diché relacién, en el se observa.que non hay una
tgndencia clara. Como se ha mencionado anteriormente en 1la EH,
casi todas las especies presentan un pico de floracion
importanté; sin embargo, ol ER logicamente no es el mismo puesto

.Que esta caracteristica es propia de cada espetie, por ello el ER
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TABLA No.6. RELACION BR/BT.

| ESPECIES ES % EH 4

R. acetosella . 1.8 12.4
+ 0.0 0.04
. Jahnii PR 1.8
: ot 0.2 . 0.03
T. irazuense : 10.6 18.4
) £ 0. 0,06
S. formosus ) - 4.8 3.7
. 0.0t ‘ ¢.01 -
0. chiaboracensis 13 206
: t 0-05 0.07 - ’
E. schultzii . 11.9 - 8.3
+ 0.07 ©0.03
H. laricifolium 0.6 T W |
' + 0.0l 4 0.03
B. prunufolia 0.6 1.1
+ 0.01 0.01

. A, elongata -— e

1+
[]
[
'
]
]
1

BR/BT= Biomasa Reproductiva/ Biomasa Total. -



TABLA No. 7. EZFUERSD REPRODUCTIVO DE ESPECIES DIFERENTES.

" Heteromeles arbutifolia Arbusto

ESPECIE FORMA DE VIDA ER & AUTOR
Solidago neméralls -~ Herbacea perenne 3 bross y cﬁlb. {1983)
Solidago altisima Herbacea gerenne 1.2 Bross y colb. (1983)
Aster pllosué ; ,. Herﬁaéea perenne 12.5 Bros; y colb. (1983)
Potentilla recta Herbacea perenne 16 a 28  Soule y Werner (1981)
Senecio vulgaris 1 - Anual 3 Harper y Ogden (1970)
Poligonum cascadense Anual 38 a 38 Hickman (1975)
Lupinus nanus Anyal §7 Pitelka (1977
'Luplnus varlicolor Herbacea perenne 18 Pitelka (1977
Lupinus arboreus Arbusto 20 Pitelka- (1977)

10

Mooney y Chu (1974)




se conskituye en un pardmetro. tan impoFtante a'la hora de " tratar
de comprendef lag esfraiégias globales de ias especies, ya que la
funciéon  fundamental de los organismos es maximizar los recursos
'qisponibles para bermitir una reproduccion exitosa y asegurar su
supervivencia (Hickman, 197353 Abrahamson Yy Caswell, 1982
Stearns, 197635 Newell y Tramer,‘1978; etc.)

A. gaknrr como se ha mencionado anteriormente a lo largo de.
- este analisis se distingue por ten;r un éR mayor en la ES, vy
minimo en la EH. En 'S, 'fa.fhasusy B prunj.r’alja.el ER" en ambas
éstaciones no varié,:para £E. schultzri fue menor en la EH. En }as
especies restantes él ER fue mayor en la éH. ‘

En la taﬁla N°® (6) se ordenaron las eépecies(de acuerdo a la
relacion BR/BT, ség&n un orden %reciente, pudiéndose decir
entonces que én las especies éempranas de la'sﬁcésién la relacion
BR/BT es mayor, este hecho se hace mas evidente en ia EH. Pot
otro lado - la relacion BR/BT .obtenido para tédas ellas "es
' cbmparable con el fﬁbtenido por otros autores -péra diversgs

.~‘(-‘ ’

especies (tabla No. 7).

. 4.6.5.- Relacion entre Biomasa Asimilatoria Hojas/Biomasa No

Asimilatoria (BAH/BNA:

y

En la Fig.‘13b'se ha representado la relaciéon BNA/BAH; en el
se observa que £. scbultzjz'no presehta variacioéon aparente entre

ambas ¢époacas. En las esperiez arbustivas esta relacion -fue

m
€5

mavor , destacandouse 5. orunrirolsa er. la zcn 1l vetlor mas >'to.
Fara ‘la EH los valores obtenidos fueron mas bajos debido a un
.Aaumento en la fraccidén asignada a la BAH como se comprueba en la

. “
Fig. 13a el cual representa la relacién BAH/BNA.

s
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En ’estas felacioqes él igual que en las relaciqnés N/BT,
Bs/Bae, BS/BT, e incluso én la relacién BAH/N, EZ ‘schultzir
parece tener un comportamiento intermedio entre las especies de
las etabas tempranas de la sucesién y las etapas avanzadas, es
décir un paso entre las formas de ¢ida de arquitecturas. menoé
complejas como Iés eépécies herbaceas y las especies arbustiQas
'_en las cuaies la fraccion de la BT asignada a la BNA es de- vital.
importancia. | |

La teoria general de la sucesion plantea que en la medida en,
que lé sucesion avanza ocurre un aumenio en la BT,éumentando
principalmente la Félatién Biomasa No Asimilatoria a la Biomasa
Aéimilatoria, acumultandose por lo t¢antp organos vy ésiructuras
menos a&tivoé (estructuraé menos leRosas), adaptados a optimizar

recursos tales como la luz y a conseguir una mej)or homedstasis

(Sarmiento 1984; Margalef, 1977).




5.- Resultados de los Analisis de Nu{rientes.
5.1.— Parcela de 1 ano.’

La Fig. 14a y 14b representan el % de nutrientes ésignados
a los diferentes compartimentos en la especie A. aceéase//a
observénd6§e que ésta acumula un alto porcentaje de Nitrageno,
Fésfo}o y. Potasio en la Biomasa Reproductiva (BR) durante la ES,
tiempo eﬁ el cual comienzan a diferenciérse' las estructuras
reproductivas, fendémeno que por log tanto afectara la asignacion
de los-nutrientes a los demés organos de la planta. En la BR el
Nitrégepo y el Poigsio'represenfan los mayores pdrcéntajes. Por

otra parte en la BAH también se observan porcentajes importantes

de 1los mismos nutrientes, ademas "de Calcio. En estos dos
compartimentos se lleva a cabo una parte importante del
metabolismo de la.pianta; la formacion de nueva area foliar, la

- -

‘elongacién de los tallos y la diferenciacion y formacion total de
1as‘ estructuras reproductivas erquieren por lo tanto_ de las
cantidades necesarias de los nutrientes esenclales.

En la ES esta especie se encuentra en fase de roseta;
duranté el tiempo que‘transcur#e entre la ES y la EH o&urre la
elongaciéﬁ de los‘tallos a partir.de la yemé apical, y finalmente
la formacioén total de las estructuras reproductivas, 1o que'
signitica gqua & este periadc hay crecimiento antisva ranto  en
estructuras vegetatiyas como en estructufas reproductivas, como
de hecho se cqnfifma en los patrones de asignacion de biomasa
(Fi1g. 4a' y 4b), y que por consiguiente requieren de una mayor

“

disponibilidad de nutrientes. En la EH debido a estos cambios

¢
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fendlogicos, 1la planta ha gerdido las caracteristicas de- roseta;
como la biomasa se }eparte entre las estructuras formadas, a
saber, estructhas de sostén y las estructufas reproductivas
(Bioﬁasa Asimilatoria Tallos (BAT) y flores propiamente dichas),
lbs nutr1en§esise redistribuyen més,.haciéndose menos evidente su
acumulacion en una estructura.en pariicular como ocurre en la ES.
Lo Qque signif;ca gue la 2R y la BAH dejan de teﬁer impoftancia
como los Ebmpartimeﬁtos .en los cuales se 'conce6tran los
porcentajyes mas éltos de los nutrientes analizados, de tal manera
que este hecho explica la disminucién observada en el Nitrogeno,
Fosforo y Potasio en los mismos para la EH.

Por el contrario ée-obgerva que la N adquiere importancia
como Aaéumufador de Nitrdégeno, con un valor que es cési el aoble
del obtenido en la ES, y de Potasio con un incremento de cuatro
vecésv mas, el -Calcidb también seA hace 1mportante. En estos
-gréfiCbs se observa que laVEAT ;nb tiene una participacion
resaltante comé aCQmuIador de nutrientes en comparacion con ‘los
otros Cqmpartimentos, éstavoéservacién témbién en parte es Qélida
~para la BS. El Maghesio»en ambas épocas es el nutriente que se
acumula en menar porcehtaje y no hay diferehcia apreciable entre
compartimentos yﬁestéc1ones. ‘ oo

A, Jahnsir en la ES concentra su mayor porcentaje de
Autrientes fundamentalmente en la BAH, acqhulandose
principalmente Nitrégeno y Potasio (Fig. 14c y 14d). En la BS vy
en la N también se observan porcentajes importantes de los

mismos, evidencidndose mdés en la EH. Esta especie en la ES tiene

.Sus estructuras reproduciivas practicamente senescentes, razon




por la Eual, a difereﬁcia de A~. acetosella en este compartimento
son ° menores los porcentajes acumulados. Observando los patrones
de asignacion de.biomasa kFig. 4e y 4¥) se pone de manifiectc que
hay un cambio entre la ES y la EH, principalmente en lé BAH y BS
en las cuales se observa un incremento, lo que significa que esta
ocurriendo desarrollo vegetativo fuﬁdamentalmente, este hecho-
podria explicaf porqueée los nutrientes estan asignados a estos
.compartimento§ principalmente. )

Como en la EH«comienéan a diferenciarse las estructuras
}eproductivas, los .porcentajes de Fésforo vy taébién de Calcio
aumentaron, ﬁo obgiante, es en la BAH y BS donde se sngen
observan@o IDS porcentajes mas altos. Los valores obtenidoé enrla
ES para el Nitrdégeno, Calcio vy Magnésio, sﬁn bajos con respecto a
los obtenidos para el Nitrégéno y‘Pbtasia, sin émbargo, para la
EH hay un incremento en genefai; e} Magnesio es el que se acumula
en porcentéies mas Qajos. Este cambio en los pqrcehtajes de l1a. ES
a la EH puede estag“asociado a la dinémica de los.thrientes eﬁ
el sugio, fque estd afectada por cambios estacionales en -Ta'
humedad del suelo; pH, Capacidéd de Intercambin Cétiénico (CIC),
-"étc que' por.lo tahto condicionan su disponibilidad. Adeﬁés se

debe- considerar también las caracteristicas biolégicas de 1la

especie ya que ellas determinan la capacidad de utilizar 1los

nutrientes y en general los Trecursos, hajo diferentes
condiciones ya sean favorables o no; estas dos ualtimas
oservacioncss sen vAlidas en gzneral para las  pueve especies

estudiadas, y sera tomada en consideracion sin que sea necesario

~mencionarla.




5,2.— Parcela de & anos.

Para 7. Jrazuense en ambas épocas se observa un
comportamiento semejante ol de 4. Jaknii, pareciendo que dicho

comportamiento es privativo de ambas especies por ser ellas

formas graminoides (Fig. 15Sa y 15b). El mayor porcentaje de

hutrientes durante la ES se acumula en la BAH, BS, y N, en orden
de importancia, siendo el Nitrogeno, Fésforo, vy .Potasio los

principales. Para la EH en general se observa un incremento de

los mismos haciéendose mas resaltante el porCentaJe de Potas1ob

obtenido en la BAH.. Como en A. Jahniz, la BR en la ES se
encuentra practiqamentg senescénte, *por ello 1los prcen;ajes
acumulados %on tan Sajos, sin embargo, es£a especie si esté en
floracian en 1a—EH advirtiéndose enﬁonces un incremento en _195

porcentajes obtenidos en estas estructuras, principalmente en el

Nitrogeno, 'Potasio, y Fosforo. Por otra parte en 1la N se

evidencia un ligero incremento del Calcio; el Magnesio es el-.

nutriente que se acumula en menor porcentaje chon valores muy
bajos.
. - . -
El patron  de asignacion de esta especie no cambia mucho

"(Fig. Sa y Sb) .de la ES a la EH, el cambio mas apfeciabie es en

la N la cual disminuye de una estacién a otra, sin embargo, este

caembio no se refleja mucho en la distribucion de los nutirientes

dentro de la planta, mas bien el‘incremento de la 3AH tiene un
efecto mayor, probablemente la disminucion en la N «<ontribuye con
el ‘incremento en la BAH.

En S. Formosus es mads evidente que la BAH concentra los

»porcentajés mas altos de Nitrégeno,+iPotasio, y Calcio para ambas

4
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épocas (Fig. 15c .y 15d). Tambiéh se observa que la BS qoncentra
porcentajes importantes’, las variaciones entré ia ES y la EH en
estDSAdDS campértimentos son ligerés. La BAT que aparece -en la.EH
como un nuevo_compartihentb exhibe Jun{o cén la éS porcentajes
importantes dé Nitrogeno, Fésforo, y Potasio. La BR en esta misma_
epoca acumula el valor.més alto de Niirégeno, tamSién se observa
én ellé' un inérementp del Foésforo; estos aumentos parecen
obedecer a los cambios fenolégicos. En la N el porcentaje de
Calcio écumulado incrementa en la EH. El Fésforo vy Magnesiov son
los que se acumulan en menores porcentajes.v

5. rormosus, ;1 iguai que A. acetosella, tiene cambios
importéhtes de una gstacién a otraj; désdé su {ase‘de roseta} en
la cual casi todé la biomasa aérea se encuentra senescente
incluyendo la BR, vy en‘la cual se esta formando nueva drea ?oliaf
asi como tambiéﬁ los EJES'fIOTaIES} -hasta la elongacion vy
formacién de las nuevas estructuras réproductivas (Fig. Sc y 5d).
: Estas ultimas pueden condicionaf} por un lado, una disminucion énf
los pqrcentajes de Nitrégéno'y Potasiern la BEH ' posibiemen£e
eh 1a ES y, por otro lado, un incremento en,elﬁNitrégeno y el
Pdtésib en la» BR por efectos de la redistribucian, comd se

observd en la EH.

5.3.- Parcela de 12 aros.

En  O.chimboracensis se observan algunas similitudes con A.
qﬁhni:‘ y 7. irazuense dekbidc p"obablémen*eva giue fon  ‘ormas - de
vida similares (Fig. 16a y 16b). En la ES la BAH concentra
prﬁncipalmente. Nitrégeno; Potasio‘y Calcio..En la BS se acumula

el segundeo valor en importanciaﬁde Nitrogeno, 1la BR acumula
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fundamentalmente Potaéio. y Calcio. En 1la EH el iNitrégeno
practicadente ée ‘rép;rte: éﬁ fdrma equitativa, en fa N y BS
aﬁménta el contenido de Calcio Y Fésforo, en la BR incrementa el
Nitrogeno, Pptasio y Fésforo, esto se debe a que hay un aumento
'en el porcen{aje de biomasa asigna&é a este compartimento que,
como en laé especies anteribres, obedece a cémbios fenologicos,
sin embargo, esta especie no presenta cambios aﬁreciableé en .sg'
" patron  de biphasa,(?ig. 6a.y 6b) de una estacion a otfa, por lo
que en alguna forma este hecho se fefleja en >1a asignacién Yy
disfribucién dé ,lqs nutrientes. E1 Magnesio sigue siendo el
nutriente que menos se azumula.

En - £. schultzii el’ Nitréggno y el Potasio son los
prinﬁipales-nutrientes acumulados (Fig..lec,y 16 d); Envla ES el
N;trééeno se acumula preferentemente en ta N con un valor
bésiante alto §1.80 %) que puedelaeberse a un aporte extra
'provenienfa de agentes externos a;Ia planta.'como por ejemplo
mlcroartrépbdos‘ Yy ;trazas deAmateria-orQAni;; del suelo, :sin
‘embargo estos valores siguén éiéndo altos combarados con los
obtenidds por Garay'et a1.1(1983) los cuales fueron 1,25 % 0,13 %
;9 1,20 * 0,18 % para la N proxima al suelo.

En la BNA, BAH y en la BAHj estos dos nutrientes son tamb;én
importantes. £1 ﬁotasio 2n la ES se acumula Erincipalmente én la
BAH, BaAH;, y'BR; el Calcio en ambas épocas se concent}a mucho
mé. en la N y les valores ootenidous 1,10 » pa;a la ES vy 1,34 %
Para “la EH) ‘son semejontes @ los obtenidos por 'Garay et al.
(13883) IOS.éuales se encuentran entre 1.47 4 y 2.13 4. En la EH

en la BNA se encontro¢ el mayor porcentaje de Nitrogeno, y - los

-



. . L ] .
restantes compartimentos presentan valores muy cercanos vy con

variaciones muy Lligeras con respecto a la ES. El1 Potasio

incrementa apreciablemente'eh la BNA, dos veces mas que &n la ES
y {ambién en la BS y BR pero con menor importancia. Al igual que

en las especies anteriores, la BR incrementa el contenido de

nutrientes. Por otro lado el Fosforo y Magnesio son los que se

acumulan en menores porcentajes. Con relacién a el comportamiento.

"de estos nutrientes y los patrones de asignacion de biomasa entre
ambas épocas se puedé decir muy pocb ya que éstos no presentan
cambios importantes (Fig. ée y 6f).

En 4. {érfcjfbljbmvse acumula principalmente &itrégeno y
Potasio (Fig. 16e y 16¥), Durante la ES enila BAH se localiza el
contenido mas alto ae Nitrégepo, Pot;sio, y Calcio;'por otro lado
en lé BR se éncuentra Nitrogeno y Fosforo pfe?egentemente, y en
.la N Nitrogeno y'Caléio. En la EH la BR concentra los porcentajes
mas altos de Nitrégéno; Fosforo v :Potasio, observandose “un

incremento con respecto a la ES, este incremento se explica por

el pico de floracion que ocurre en esta época. En la N se siguen .

acumulandp los mismos nutrientes y la variacion con respecﬁo.a la
ES es poca, esto es valido tambien paré la BS. La BAH exhibe en
genefal un incremento de los nutr{entes acumulados,- pcsiblemen{e
relacionado’ éoﬁ el incremento en el porcentéje de biomasa
asignada a este compértimento en esté estacion (Fig. 6i.y 6j)..La
BNA realmente no Cconcentra Apcrfentajes importantes; Coen
comparacion con las especies anieriures se observa_que 2l Potasieo
acumulado es menor. E1 Magnesio sigue siendo el nutiriente qu se

-actumula en menores porcentajes.
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En 2. pruﬁffb/ja los Anutrientes ser‘ acumulan'
principalmente en ta BAH, BNA, BR (Fig. 17a vy 17b) . Péra la ES el
contenido mas alto de Nitrogeno se observa en la BNA y
porcentajes importantes en la BR y BAH. El Potasio se acumula
preferentemente en la BAH, en 1a N y en la BR, por otra parte el
' Calcio se concentra en la BRy en la BS. En la EH se hace
resaltante él incremento del Potasio obteniéndose el porcentaje
"mas alto en-la BNA.'En esta misha época la N adauiere importancia
como acumu}ador dé Nitrégeno, Calcio y Fésforo. Enﬂ‘la BAH. se
observa un incremento del Nikrégeno, por el contrario en ia BNA
se obsérvé una disminucion apreciable y-lo acumﬁlado en la BR
ﬁermahece précti&amente invérlable'no obsténte,'en este uJltimo
compartimento se observe un incremento del Fésforo y Potasio. El
" Magnesio  ¢5 el nutt§ente que se cﬁncentra menos. La BNA en esta
especie, -mAS que lénA s Iarfcj/b/jbm, ejercg_.un papel mdas
importaﬁte ‘'en cuanto al contenidé de nutrientes acumulados ‘én
ella. Los iﬁcrementos en la BAH y BR obedecen a un ahmento en la
fraccién de biomasa asignada a estos compartimentos (Fig.. 7a vy
7b)1

En A. elabgata'los nutrientes se acumulan principalmente en
la BAH vy ‘en la N (Fig. 17c % 17d)-. E1l Nitrogero, Pqtasio,' y
Calcio ~ son - los méas ‘mportantes. En 1la BAH se acumuls
principalmente Nitrogeno, Calcio y Pctasio. En la N ée concentré
Nitrogeno, Calcio y Fésforo. En la BNA se obsarve el maYDr

porcentaje de Potasio; la BS concentra porcentajes bajos de todos

-ellos. En la EH la BAH sigue manteﬂiéndo porcentajes importantes
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de los nutrientes mencionados arriba observandose al misdo tiempo
un incremento con respecto a la ES, esta observacion también es
valida para la N; en la éNA~se rota un incremento del Calrcio. E}
valor mds alto para el Nitrégeno se obtuvo en la BRf, no obstante
se debe récordar la observacion hecha en la metodologia con
respecto a la separacidn de este compartimento en esta época. Con’
respecto a la. BNA se puede decir que su participacion como
acumulador de nutrientes es meﬁos imbortante que en 5.
prunirolia, gdemés_en compafacién a esta misma especie el Potasio
‘se acumula en menores porcentajés. El Fésforo y Magnesio son los
que se_acumulan menés.-

Los graficos para todas las especies y para la ES y EH

fueron construidos con los datos contenidos en la tabla No. 16a vy

16b.




5.5.~ Cantidades relativas Yy absolutas de nutrigntes. por.

individuo de cada especie. en ambas e€épocas. -

La Fig 18 representa la parcéla de'ltaﬁo; comparando las dos
éspecies vemos que el Nitrogeno en la ES (Fig. 18a) se acumuldé un
poco mas en A. yasniz; el Fostoro, Calcio, Magnesio y Potasio \se
.cohcentraron principalmente en A. qcetose{/a. Para la EH (Fig.
'iab), aunque- con un valor menor que el anterior, se sigue
pbser?ando ern A. Jsﬁbiiél valor mds importante de Nitfégeno. En
r. acetosel/ls se concentraron los porcentajes mé; altos de Calcio
y Pot351o,'coﬁ pocas diferencias para el Fosforo y el Magnesio
entre ambas épocas. Ademas se Dbsérvé un }ncremento general' con
réspecto a la ES. Dé tal manera que’a partir de estos resultados
=12 puede coﬁcluir que A. acelosella acumula en relacién a su
_biomasa totatl mas hutrientes. En. lo que respecta a“los gramaos
totales aCumdlados;fiFig. 18¢ vy 18d» se observa que esta misma
eépecie— acumula cént1dades mucho mayores que ‘A. - Jahni
acumulando .mds en la EH (Fi1g. iSc) debiao simplemente a un .
aumento genetal ‘de la biomasé, puesto que las éroporcioﬁes de
hutrientes no cambién apreciablemente entre estaciones (Fig. 18a
y 18b).

La Fig. 195 y 19b representa la parcela de 6 afos, en ellos
se puede ver gque en émbas estaciones‘.g. Yormosus muestra la mayor
concentracisn  de nutrientes, exéepto para él Féosforo en la- EQ
\Wr1g. 1907 . Cun fespecto é los gramcs totéles (Fig, 19c vy 19d) se
observa  que eéta misma especie supera en uno o dos ordenes de
‘magnitud a 7. irazuense. Ambas especies éumentaron al?ededor del

doble su cantidad absoluta de nutirientes de la ES a la EH. Esto

') ’ -
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es  debido en su mayor parte a un incremento en la biohasé en la
EH, pero también.a un aumento en esta esiacién en la acumulacion
relativa de los nutrientes.(Fig. 1%a y 19b).

En la par&ela de 12 aRos (Fig. 20a y 20b) se observa que £,
schultzrry en amﬁas épocas presenta los mayores 'porcentajés de
Potasio, Calcio; Vy Magnesio. El1 Fésforo en la EH se concenfra
princ1palment§ en . cﬁjmbaracensjsj mientras que no ﬁuestfa.
diferencias imbcrtaﬁtes en.la ES entfe especies. E1 Nitrogeno en
la ES se concentré pricipalmente en £. schultzizi, y en la EH en_
H. laricrrolium. Aivéismo tiempo J. cﬁfmbaraCEHSJS'es lé ‘segunda
especie en acumular porqénta;eé imbortante; de'Calcio Yy Potaéio,
e M. laricifoliumse destaca por atumular en forma apreciable
Nitfégeno Y Maénesio. En general se ﬁuede decir que el patron de
cémportamiento de los.nutrientes entre las t}es especies es el
.mismo en -ambas éstaciones, excepto_pgra el Nitrogenoj v que en
general ocurre un.incremento en el Foésforo, .Calcio vy rPota51o
'enfre Ia ES yv EH. E1 Mggnesio no mueét;a diferencias estacionales
y el Nitrogeno disminuye su importancia relativa en la EH.

"En la Fig. 20c y 20d estan representados loé gramos totales
- acumulados »bor_ estas mismas especies, en Aellos se evidencia
claramente qquEZ 5fhu/fz{1’es la especie mas 1mportante en ambas
estaﬁibnes debido & su mayor biomasa total, fuego en 'orden de
impnrtancia aparece b&/arfcffb/fum‘y a. chjmboracebsjs.

£n la Fig. Pla v 21b se representaron ;los resultados
obtenidos pdra la parcela de 16 ados. En la ES no hay diferencia
erntre B. prunifoliay A. elongata en cuanto a los porcentajes de .

Nitrégeno y de Magnesio, ésta oﬂservqcién también puede ser

F3
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valida para el %6s+oro. En cuanto al Calcio se acumulé mas en A.
elongata y el pordéhtéJe»de'Potasio fue mayor en . prunt folira.
En la EH (Fig. 21b) no hay.diferencia apreciaﬁle entre ambas
gspecies con respecto al Nitrégeﬁo; el Fosforo y Potasio fueron
mayores en ﬁh'prunffblfa, el Calcio y Magnesio en A. elongata.
Como se ve no se puede decir a ciencia cierta cual especie es $és
"importante; sin embargo, en la Fig. 2lc y @2ld en donde se
}epresenté los gramos totales, se observa gue en ta ES A&.
prunirfollia ‘es la jesﬁecie mas importahte en este sentido
probablemente _débido a su mayor biomasa total, en pa EH sigue
siendo' impbrtante paré el Nitrdégeno, Potqsio, vy Fésfbro, no asi
para el Calcio y.Maghesio los cua}es estan en -mayor caniidad
(gramos totales)' en A, elongata. En cuanto é los cambios
eétacionales no se puede establecer una tenéencia clara.
Este-anéliéis fue hecho con la finalidad de responder a una
Pe laé ﬁfeguntas ?;}muladas &0 .este, {rabajc, especificaménte
aquellaA que plantea si alguna o algupas de las ~e5pecies
estudiadas  contribuye en fofﬁa especial en _cuénto a los:
nutrientes que puede aportar al sisfema vy, por ilo tanto, a 1la
recuperacion de la fertilidad _del suelo a 1lo largo de la
sucésién. | | |
Como las e%pecies estudiadas tienen férmas de vida
diferentes que determinan arcuitecturas y tamamos divérsos y
édemas se encuentran dlstrxhuidés a lo targc de la suresidn,
entonces se compararon en grupos 'separados 2l conJunto  de
_espealés de las bértelas de 1 y 6 aﬁos,-las de 12 anmos, Yy las de
16 aRos. 'Asi se pudo establecer cudles eran mas importantes

4

{(siguiendo la idea anterior) en las etapas tempranas de la

'y




sucesion, en la intermedia, y en la etapa final.

Se encontro que en las etapas tempranas 5. formosus v A.
aceltosella son las principales especies en este sentidog en la
etapa 1ntermedia en primer lugar £. schultzrir y luego H.

laricifolium v en la etapa avanzada se destaca £A. prunifolia,

sobre ~. &elongats. Por otro lado esta categorizacion permite
interir  que S, Ja380:7y 7. I17asuernse especies gramineas de las
primeras etapas no son 1mportantes (segun la consideracion
anteri1or), lo mismo se podria decir para . chimboracensis. Este

grupo de graficos fue construido con el grupo de datos contenidos
en la tablas Na. (7a vy 17b.
Estos resultados pueden complementarse con los obtenidos

tratar de conocer los gramos de nutrientes totales acumulados

w

en las especies por unidad de area, y gue en el punto siguiente

se mostrardan.

S.6.- Cantidad de nutrientes en las especies por unidad de area.

En la Fig. 22a estan representados los gramos de
nutrientes totales/m™ para la especie A. gceiosel//a; se obhserva
gue los valores mas altos ccurren en la EH, siendo el Nitrogeno,
Fotasio vy Calcio los mas 1mportantes; 1os cuales son aportados

principaimente por la BR, y BAT (Fi1ig. 22c’). Los valores

obtenidos se encuentran entre U v 0.1 g/m*% para la ES y para la

EH entre O y 1 g/m#.
Para la especie 5. rormoswus estos resultados estan
representados en la F1g. 23a. Para la EH se acumularon

a4

principalmente Nitrogeno vy Potasio en cantidades mayores gue las
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Senccio formosus. GRAMOS DE
NUTRIENTES EN 1 METRO CUADRADO.
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sptenldas para la ES, no se observa diferencia entre épocas para
el Fosforo y Magnesio, el Calcio se acumulo mas en la ES. En esta
miema epoca el compartimento que contribuyo en mayor cantidad fue
la N (Fig. 23b), al contrario, en 1la EH las mayores
contribuciliones surgleron de la BAH y BR (Fig. 23c) . Los valores
potenidos para los gramos totales/m® estdn entre los O y ¢G.S en
ia ES v 0 y 2.C para la EHj; esta es una apreciacion burda ya gue
no discrimina Nl nutrientes n1 épocas, y fue hecha para terner mas
o Mmenos una 1dea de los resultados entre épocas y entre especies,
511 olvidar gue, por la razon expuesta antes, estas comparaciones
no son realmente validas.

Emn la especie G. chimboracensis solo se  obtuvieron los
resulitados de la EH, éstos estan representados en la Fig. 24ay; se
gesprende gue el Nitvrdégeno, Fotasio, y Fosforo son los que se
acumulan primordialmente, aportados fundamentalmente por la BAH
como se observa en la Fig. 24b. Los valores obtenidos se
encuentran entre ¢ vy 0.2 g/m#,

Los wvalores obtenidos para la especie £. schulitciz se
ooservan en la Fig. 2%a. En esta especie el PFotasio, Calcio,
Fosforo, y Magnesio se acumulan primordialmente en la EH vy el
Nitragenao en la ES; en esta época el mayor aporte de este
nutriente y ademas de Calcio y Magnesio fue obtenido de la
Necromasa y 1 FPotasi1o de la BAH. En la EH se destaca sobre todo
ta participacion de la BAH (Fi1g. 25b y 2%5c). Para la ES los
resultados se encuentran entre ¢ y 4.0 g/m* aproximadamente y en
la EH entre O yv 8 g/m®,

En la Fig. cta se representan los resultados para .

3

lsrrcsfolium destacandose en el gue el Nitrdgeno, Faéstoro, vy



NUTRIENTES EN 1 METRO CUADRADO.

Orthosanthus chimboracensis. GRAMOS DE
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Magnesiao se acumularan mas en la ES5, en cambio el Calcio

Potasio fueron mas 1mportantes en la EH. La participacion de 1a

BNA fue mas relevante en la ES (Fig. 26b), por el contrario en la

EH se destaca la BAH aportando praincipalmente Nitrageno, Calcio,
Fotasi1o, pero para el Fosforo la participacien de la BR fue muy

importante (Fig. 26c). Para la ES los resultados oscilan entre O
1.8 g/m® y en 1a EH entre 0 y 1.6 g/m=.

Para £. prunifoi:zay A. elaongsits los resultados s muestran
en la Fig. &27a vy 27b, estos representan solo los valores
obtenidos para la ES (en la EH no fue posible hacer el muestreo
de biomasal; en la primera especie &1 Nitrogeno, Potasio, vy
Calcio son los nutrientes mas 1importantes y son  aportados
fundamentalmente por la BNA (Fig. 27b), los wvalores obtenidos
estan entre 0O y 8.5 g/m=.

Para A. elongsta los nutrientes acumulados principalmente
son el Mitregeno, Calcio, v Frotasi1o, siendo aportadaos
fundamentalmente por la BAH (Fig. 28b), los valores obtenidos se
encuentran entre 0 y 0.4 g/m®. De acuerdo a estos resultados v
mantenienda la observacian mencianada anteriormente varias veces
acerca de la veracidad de ellos, se puede decir gue aparentemente
las especies gque pueden contribuir mas al stock de nutrientes del
sistema son B. prunifolia, £. scHhultzrr, por un lado v 5.
formosus por el otro. Indudablemente gue estos resultados estan
asociados con el tamafo de los individuos y con la densidad de
las especies estudiadas, ademas con la dinamica de nutrientes =&
lo largo de la sucesian, por eso  para tener una i1dea de cual es

“
la tendencia de ellos a lo largo de la sucesion se construyeron
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Baccharis prunifolia. GRAMOS DE
NUTRIENTES EN 1 METRO CUADRADO.
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Acaena elongata. GRAMOS DE
NUTRIENTES EN 1 METRO CUADRADO.
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gréfiéos que égrupafcn los porcentajes de.nutrientes con.respecto
al valor tofal_de ellos, siguiendo la sécuéncia en la cual estan
organizadas las especies a 1o leargo de la sucesién; esie grupo de
dJatos fue analiiado en el puntobque sigue. Estos graficos fueron
‘construidos con el grupo de datos contenidos en la tablas No .

18a, 19, 19c, y 20.

S.7.- Tendencia de los nutrientes a lo largo de la sucesidn.
La Fig. 2%9a exhibe los porcentajes de Nitrégéno; s1 se

ighora el valor obténido para S. fbrmasus’en la.EH se puede decir
que este 'hufrienfe se concentra mas en la ES, en cuanto - al
comportamiento a lo largo de la sucgsién se puede decir queren la
parcela de 1 aﬁb se obtgvierog los porcenta}es mas altos
probablementé bor efecto de 105 fertilizanies utilizados en el
cultivo, ya que en 1a parcela de 6 anros se nota una disminucion,
para luego observarse un incrementc en la parcela_dg 12 afos con
ia especie £. scﬂu?tzjj, péro en la parcela de 16 aros de nuevo
disminuyen, ademas los valores dbtenidos para las tres especies
arbustivas son semejantes de manera que en esta ultima parte se
nota cierta estabilidad,'1ndudablemente asociada a la estabilidad
en los ciclos'de nutrientes que %e alcanza en la étapé madura de
la sucesién..

En la EH excépto por la réspuesta de S. formosus el
compor{amjanto en la orimera v h1£1m5 etaps ps el mismc ore An la
ES, pero en ia etapa internedie 10s valores tienazn a disminuir,

. » .
En conclusion se observan valores altos en la primera eiap;,
intermedios en la parcela de 6 y 12 aﬁﬁs, y bajos en la de 16

A

anos.



| FIGURA 29
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La tendencia que presenta el Potasio fue representada en
la Fig @&9b; se ve claramente que en la EH se concentraron
porcentéjes mads altos, valores relativamente bajos se obtqvie}on
para la parcela de 1 afro, en la parcel? de 6 anos se nota un
aumento habiéndose ob}enido en esta etapa el valor mas alto,: én
la parcela de la'aﬁos-ocurre una disminucion, y en la parcela de
15 afos un incremento 9 al mismo tiempo una disminucién; debido a

esta grah_variabilidad es dificil establecer una tendencia clara

a 1lo largo de 13 sucesion, el patrén de comportamiento en la ES

es el mismo.

Los porcentajes de Fosforo se representarcon en la - Fig.

30a; en cuanto a este nutriente se puede decir que su
concentracion es mayor en la EH, la parcelas de 1| vy 6 anos

presentan valores relativamente altos y-.semejantes entre si, el

mayor porcentaje se obtuvo en la parcela de 12 anos, sin embargo,

a partir de este valor ocurre una disminucion que se mantiene en.

la parcela de 16 afos. En la ES exceptd por el comportamiento de
5. /brhasus no hay cambio apreciable a lo largo de la sucesidn.
En 1la Fig. 30b se representaron ltos valores obtenidos para

‘el Calcio, en las tres primeras especies de las etapas tempranas

se encontraron los porcentajes mas bajos, en S. formosus y en dos

te las especies de la etapa intermedia se obtuvieron los valores

maés altos, pero con #. laricirfol/ium estos valoree caen, para de
nuevo aumentar en la ultima etapa, de tal manera gue ocurre un
cambio orusco marcado por 7. Jrazuernse en la primera etapa y por

H. laricifoliumen la etapa intermedia. Este comportamiento esta

‘relacionado con la cantidad de N asignada a cada una ~de estas

.



FIGURA 30 |
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FIGURA 31
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especies. Entre la ES y 1la EH no se observa ‘dfferencias
apre;zablés, la tendencia es, valores altos en la primera etapa,
valores altos en la etapa intermedia y valores bajos en 'a etapa
final. |

La Fig. 3la representa los porcentajes de Magnesio; en el -se
‘nota que no hay diferencias estacionales, ni_ tampocé entre
espec1éé, lo que signi%ic; que el magnesio se mantiene estable a
lo Tafgq ae la'sucesién.

Estos graficos fueron contruidos con él grupo de datos de la

tablas 17a y 17b.



5.8.- PatronES'gg asignacioéon de nutrientes entre especies.,

Hasta ahora se habian analizado los Anutrientés acumulados’
por las especies estudiadas sobre una misma base (es Hecir 165
nutrientes acumulados en 100 g de méterial Avegetal de cada
compartimento estudiado) , eéto se habia hecho con la finalidad de
establecer comparac1oneé validas entre las especies de una misma
- etapa de la sucesion,y entre especies de difarentes etapas;
.traténdose de destacar en cuales compar{i¢entos de los sepafados
.se écumulabén pﬁeféreﬁtemente‘los nutrieﬁtes,' también cual o
cuales especies acumulaban la mayor cantidad de ellos bara asi
poder éstabiecer que especxeé‘participan mas en la recupétacién
de 1la 'fertilidad_ del suelo a lo lJargo ‘de 1la '?ucesién, s1in
embargo, estos resultados -tal y como fgeroh, presentadés no
representan realmente los parroneé de asignacion de cada uno de
los nutrientes>analizados en cada una de las especies; por ello

en esta parte se procedera a asalizar estos patrones.

S.8.1.~ Patron de asignacion de nitrogeno:

En la Fig. 32a estd representado el patron de asignacfon de
Nitrogeno para la ES;.%e observén tres comportamientos:a) el
patrgn de las especies de las parcelas de | y 6 aﬁés, b) el
patron de las espec;es de la parcela de 12 afos, c) el patfén -de
las especies arbustivas 'iﬁcluygndo a H. larjcj/bljbm de la
parcela de 12 anos.

En el primer grupo el N1trégéno asignedo a La 85 es mas
impor{ahte que en el resto de las especies, por el contrario en

el segundo . grupo al cual pgrtenecen las especies g.



chimboracensis y £. schulitziz, la asignacion hacia este mismo

compartimento es muy baja, y en el tercero se asigna un poce.

menos que en el primero..En la N el Nitrégenb s acumula en
cantidades 1importantes en 7. Jrazuense, 5. formosus (parcela de 6
anos) , J. cﬁjmbaraceﬁsjs, £. schu11211 (parce1a de 12 anos) y en
A. elongata. ‘

| En la BAH el comportamiento es variable nctandose en J.
A[ﬁfﬂb&F&CEﬂS!S’ el porcentaje mas alto; y en £&. prunifolia el
_menof. En las espéc;és érbustivas la BNA como acumuladora de este

nutriente es importante en 5. prunifol/s7a en la cual se asigna . el

67 % del Nitrégeno de toda ta planta, en las otras dos eSpecies'

arbustlvas se asigna mas O menas una tercera parte, En £.
schultzrrs es realmente baja 1la fracciénv'asiénada a este
compértimento. En la BR la asignacion es béja en casl todas las
especles . con ia excepcién de A. Jahnzrz, en las‘ especies

arbustivas la a51gﬁacién es mu:ho nds taja estando alrededor de

0.5y 1l %4. En los grupos ¢ y d (especies de las parcelas de 12, vy

16 anos) el 75 4 del Nitrdédgeno fue asignado a Ia_Bibmasa aérea,"

esta dbservac1én resalta al mismo tiempo 1la 1importancia del
Nitrogeno asignado a la BS en las especies de grupo a..

En la EH (Fig. 32b) estos patrones cambian abreciablemente,
en A. ace?asella.disminuye el Nitrogeno asignaau a la BS, _el

asignado a la Biomasa Asimilat>ria se reparte entre la BAH y BAT,

.

Bk exhibe un  incremento inpoitantie, Yy oon la Noes  ligero,

posiblemente por efectos de mayocr peso secc. Los camplos
observados "en todos los compartimentos entro ambas épocas <on
estadisticamente significativos.

: 4

En A. vasrrs 1ncrementa la asignacion a la BS y ligeramente

Iy
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en la BAH, pero disminuye en la BR; excepto para la BR 1los

cambios entre la  ES y'la‘EH son estadisticamente NS. En &.

formosus el cambio mas apreciable es la disminucion . del

Nitrogeno contenido en la N desde un 58% a un 1%, en esta época

una fraccion importante fue asignada a la BR, observandose ademas.

un incremento en lé Biomasa Asimilatoria (BAH y BAT)
"estadisticamente significativo. En-las otras especies de forma
general se nota una.disminucién del porcentaje asignado a ia N
-estadisticaménte s}gnificativa,'y también disminhye en la BNA, e
inclusa en 1a_BS, lo ;ual permite un aumento en 105‘Vporcentajes
de la éAH y.BR. Esto se puede‘interpretar'como reasignaciéh deéde
la BNA y BS a la BAH y BR. De acuerdo con (Kraméh y Kozlowski
1979)‘ en los arboles siempre verdes y decidués de las zonas
templadas las concentraciones de Nitrogeno en los tejidos Ieﬁosés
‘tienden a incremeqtar antes dé iniciarce el periodo de
crecimientg, dismiﬁ@yen cﬁando.se infcia diého_.pEriodo, para
volver ra incrementar cuando cesa el crecimiento. La _disminucf&n
en las estructuras lefosas se~debe’a la reasignadiéh hacia 1los
nuevos vastagos, elonga;ién de los mismos, formacion de nueva
adrea foliar. Todas estas afirmaciones pueden explicar lps cambios
observados entre la ES y EH. Por otra parte se sigue obsgrvando
que en las e;pecieslde las parcelas. de 12 y 16 aRcs e1'75 % del

Nitrégeno se encuentra asignado 3 la Biomasa Aérea.

Los analisis de varianza para el nitrégeno asignado a la

bismasa aérea y a la biomasa subterranea dieron como resultado
que existe una diferencia estadisticamente significativa entre

todas las especies consideradas. Eniun tests a posteriori en el
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TABLA No.8. ANALISIS ESTADISTICOS PARA NITROGENO ENTRE LA EPOCA SECA Y LA EPOCA HUMEDA.

ESPECIES BAH BR N BS . BNA QﬁHj BAT
R. gcetosella NS 114 117} ¥ -—- - '

A. jahnii NS . T+ NS NS — - —
T. 1razuense NS /; 11 NS NS --- B ==
S. formosus - e ’ ¥ ¥ 11 — -— NhE
8. chimboracensis - NS 1t 17} T --- --- -—
E. schultzii NS . NS Y . NS NS ' -
H, laricifolim 1§ 4 Wm0 S - -
B. prunxfo}la 171 NS NS T B 11 — —
A. elongata e s y NG ' — -

NS= No significative

+ = Significativo al 0.05 0 menos

s = Signtficativo al 0.01 o menos
t¥x = Significativo al 0.001 o menos

BAHZ = Para la especies R. acetoseila y S. formosus, en la EH se sumd

‘el valor correspondiente a BAT (Biomasa Asimilatoria Tallos) vy BAH, -
" con este nuevo valor y el correspondiente de BAH en la ES se hizo la-

prueba estadistica. ) ‘
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cual se2 compararon las mediés s2 observo homogenidad eﬁtre las
especies hérbaceas y las especies arbustivas, siendo mayor en la
EH, tamtién se noto por un, lado homogen;dad entre .las fres
especies arbﬁstivés y por el otro entre las especies herﬁéceas,
aunque se observa menos homogenidad,_prébablemente debido_a que a
‘pesar de ser  especies herbaceas sus formas de crecimiento,
morfolcgia vy ‘patrcﬁeé de asignacion son diferentes entfe S1,
evidénc1andose mas este hecho con » A. acetosella. El
comporta61ento de- £. scHhultlzzzl es muy pértlﬁular como se ha
mencidnado anteriormenie, esta especie solo se superpone en la ES
con su compafera de la misma etabah de 1la sucesiéﬁ 0._
cﬁjmboracenéfs, Y. en él ANOVA ﬁara.la biomasa aérea se nota que
es la especie due -asigna mas nitrogeno, IQ cual conéuerda

perfectamente con los resultados obtenidos en la seccioén 5.5 vy

5.6.

5.8.2.—- Patron de asignacion de potasio:
T ' -!
Para 1la ES (Fig. 33a) en R. acetosella se asigna el 30 % a
Ia‘BS, el 32 % a la BAH, vy a 1la N y BR una fraccion menor. En 4.
vatinil por el contrario el 60% fue asignado a la BAH, wuna
fraccién mucho menor a la BS y:a la N, peré una mayor a la BR. En
las esﬁecieé de la parcela de 6 aﬁo; es importante el poréentaje
asignado a la N, sobre todo en 5. rformosus (62%) siendo'elA valof.
mas alto entre las nueve'ESpecxes para esie compariinenic; con
respeéto al Nitrogeno, este nutriente se concentra menos en esta

estructura, asi mismo en las especies de esta parcela la fraccién

asignada’a la BAH y BR es menor, y cerca de una tercera parte fue.

]

asignada a la BS.
s




En 6@ chimboracensisy en £. schultzrirs el ‘porcentaje en la
BS‘es'baJisimd, én esta ultima especie, el 50 % fue asignado a la
" BAH (incluyendo BAHJj) , y un porcentajé también muy bajio 'én‘ la
BNA; en la BR se obtuvo el mayor porcentaje con respecto a todas
las especies. En las especies arbustivas entre el 34 y 60 % fﬁé
‘ésignado- a la"BNA,..una fraccion bastante baja a la N vy
porcehfajés mas importantes a la BAH y BS, en la BR.Ia asignacidén
fue muy baja, alrededor del 1 4. En la EH (gréfico No.46h) en las
especles de las parcelas de 6, 12, 16 arnos se obs2rvd un aumento
en el Potasio asignéao a la Biomasa Asimilatoria (incluyendo BAH
y BAT) estadisticamente significativo para A. ace!ase/lé, 5.

FOrmosus, A, prdn)ﬂo/!a, A. elorgata, también se noté ‘un
ineremento para la .BR excepto én s acetage/(a,‘ para les
festantes esbeﬁies este  incremento fue -estadisticamente
significati&o sin considerara af. grﬁu/!zjj; por otro lado se
Obhservo una. dis&inucién en la N estadisticamente NS para 4.
Jarnnri, 7.  Irazuense, £. scﬁu/fzjj; P e/oﬁgafa. En las dds
primefaé especies de la parcela de 12 aros se nota un incremento
-en el porcentaje asigqado a la BS vy éspecificamente en £.
scHhultzri en ia BNA, por el contrario en A. acelosella disminuye
la ¥racciéh ésighada a la BS;‘dichos cambios résultaron ser

3

estadisticamente significativos.

En la ES en la mayoria de las especies (sin considerar a A~

acetosella) el 75 % del Potasio fue asignado a li Biomasa Aérea.
En la EH sin-incluir a A. Jaknisr este valor se puede 'seguir
considerando QAIido.

‘Los ' ANOVAS muestran que existe una diferencia

4
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(8) B. prunifoiia, (9) A. slongata.

(ess) Para la EH on A. aceloselia y en S. formoeus significa BAT;

on £ echultz/l significa BAH].



TABLA No.9. ANALISIS ESTADISTICOS P~"A POTASIO ENTRE LA EPOCA SECA Y.LA EPOCA HUMEDA.

ESPECIES BAH BR N BS BNA - BAHj BAT
R, acetosella. NS the 7] 1] -— . e
A, Jaﬁpxi Né t NS % — — —
Ts i}azuenée NS i Né 11T —— — ——
S. formO;US 111 Tl 111 11 —— -—— HH
0. chimboracensis NS LALE se4 P - — -
E. schultzii NS NS NS 113 pe NS ——
H. 1af1c1folzum_ NS~ aes NT) NS NS. — -
B. prdnxfolla tHy i 1y .... — —
" A. elongata 11t - NS s NS - .

NS= No significativo

+ = S1gnificativo al 0.05 o menos

#% = Significativo al ¢.01 o menos

ts = Significativo al 0,001 o menos - .

BAHZ = Para la especies R. acetosella y 5. formosus, en la EH se sumé
el valor correspondiente a BAT (Biomasa Asimilatoria Tallos) y BAH, -
con este nuevo valor y el correspondiente de BAH en la ES se hizo la-
prueba estadistica,



estadisticamente significativa entre especies} la comparacion
entre las medias di16 como resultado: homogenidad entre las

especies herbaceas y arbustivas, aunque con respecto al nitrogeno

e noto menos homogenidad; homogenidad entre las especies
arbustivas, el comportamiento de las especies herbdceas es menos
.homogeheo. Para la ES A. acetosel//a es la especie que asigna la

menqr'-cahtidad de potasio a la biomasa aérea de acuerdo al test
de comﬁaracién entre medias, por lo que.no  se sobrepone con
ninguna otra e5pecie,len la EH este comportamiento se abserve en
A. Jaehnii, estos /resultados nos dan una idea da la fal{a de
homogenidad en - la asignacion del  potasio en las eSpe;ie
herbaceas; por el contrario las especies que asignan mas saon J.

CrRIMOOracensisy £. schulltziz,

5.8.3.—- Patron de asignacion de fésforo:

En la ES (Fié. 34a) A. a:etaée/la asigna el mayor porcentaje
de fosforo a la BS y a la-N,'un valor 6enor a ia BAH vy UnNo minimo
a la BR. En A. yakns aproximadamente un 50 %’fue a51gnado a la N
'y "BS y un 38 4 a la BAH? y una fraccion mayor que en la especie
anterior a la ER. En 7. jrazugnsé’el 65 % se reparte entre la N
vy BS, un pdrcéntaje menar se éncbntré en la BAH, y uno muy bajo
en la BR. '

En 5. fbrm05u5‘el 75 Z se &qncentré en la N, un porcentaje
muy pequero en la BAH y en la BR, en la BS fue asignacn un 14 %,
én Zh chimboracens:?s 'y £. schultcrz la fraccien correspondiente a

la BS fue bajisima; en la primera especie se asignd mas a la N, vy

en la segunda a&a la Biomasa Asimifatoria (BAH y BAHJ)




aproximadamente el 3C %, én esta misma especie el porcentaje en
la BNA fue muy'bajo..En ambas ezpecies el porceﬁtaje ésignadd a
la BR fue cerca‘de un i3 %.

‘En las especies arbustivas el Fosforo asignado a la BS se
eﬁcuentra’ enfre el 17 y el 24 %. Eg 5. prunffb{ja'el sSe 2 fue
asignado a la- ENA, en A. élangahael 44 v .a la N, y en- A.
’ .larjcjfb/famael 30 4 fue para la BAH representandb el mayor valor
entre estas tres espécies, l.os porcentajes asignados' a la B§
fueron muy bajos} cerca del 1 %“. | |

Ea la EH (Fig. 34b} ocurre un incremento 1importante de{
Fosforo en la BR, siendo valida esta observacién para todas las
éspecies, dentro’ de iaé .que sa qestacén 7. 1razuense y 5.
FOrmosus; este 1ncremento es estadisticamente bsigﬁificativo
excepto para A. yahnir, £. schultzir. En R.  acetosella a la BAT
se. asigng el. 45 %, vy en la BAH disminuye por debajo de la mitad
del valor obtenido en la ES siéndo;eétadist1cémente significativo
~este cambio, eﬁ A;'Jaﬁnjj se observa un aumen{o de la mitad en la
BS (49 “)y  NO se.obsgrQan Eambios en la BAH, y en la BR
disminuye; exceptb para la BS los cambios son estadisticamente
NS. En . Irazuense dishinuye el porcentaje asignado a ta BS en
cas: la 5itaq; y también en la N, en la. BAH no se observan
cambios ap#eciables, todos los cambios 'son estadisticamente
significativaos,

En S. formosus el cambio mas apreciable és ia d1sm1n;ci¢n
del parcentaje en la M (1 %) y, como ya se menciono antes el

pe

incremento en la Bk (47 %), ademds ocurrio un i1ncremento en la

—

Biomasa Asimilatoria (B8AH 'y BAT) . En J. chimboracensis y £.

schultzris aumenta el porcentaje en \a N, BS, y BR, por el
' s
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NACION DE NUTRIENTES. (1) A. acetossiia. (2) A. jahni,
%ﬁomi A(?)les. formosus, (8) O. chimboracenals, (8) E. achuitzil, (7) H. laricifolium,

(8) B. prunifoiia, (9) A. slongata. o
(e¢e) Para la EH en A. acelosella y an S. formosus significa BAT;
on E. schultzii significa BAH].



TABLA No.10. ANALISIS ESTABISTICUS PARA FOSFORO ENTRE LA EPOCA SECA Y LA EPOCA HUMEDA.

ESPECIES BAH BR N BS BNA BAHj BAT .
R. acetosella . -4x# e T 11 - — ™
A. Jahnil NS | NS NS ene e — -
T. irazuense £44 11 ¥ NS - . —
S. formosus 17 114 any " ——— _— ™
0. chimboracensis  ### 11} 1 §11 -— - -—
E. schqltzii NS NS 1 P NS P —
H: laricifolium t 7] 11 NS ] -— —
B. prunifolia the ¥ NS t 1T} -— —
A. elongata ty - 17 r 1 — —

NS= No significativo

+ = Significativo al 0.03 o menos
#1 = Significativo al 0.01 o menos
##¢ = Significativo al 0.001 o menos

BAHR = Para la especies R. acetosella y S. formosus, en la EH se sumo

el valor correspondiente a BAT (Biomasa Asimilatoria Tallos) y BAH, -

con este nuevo valor y el correspondiénte de BAH en 1a £S5 se hizo la-
prueba estadistica.



contrario disminuye el portentaje asignado a la BAH. Para las dos
pr;meras especies meacionadas los cambios son estadisticamente
significativos, .pero para £. schuitzii solo lo son para - los
cpmpa}timentos N, BS, BAH,.

- En las especies arbustivas di;minuye }a .asignacion detl
Fésforo a 1la N'y-también liéeramente en la BS. En A. e/angéta
aumenta el-porcgntaje_en ta BNA y disminuye un poc6 en las- otras .
dos especies;' el porcentaje en 1la BAH incrementa en 5.
L prunitfoliay A. glongata. LLa mayoria de estos cambios resultaron
ser estgdisticamen{e’significativos.

En la ES en las especies 5. fbrmasu5'y A gahnrir y en las
eépeqies de las parcela; de.IE y l16.aros ﬁéacticamente el 75 %
del Fés?oro‘ fue a51gnadd a la Biomasa Aérea, vy en la EH este
va}or se observo en las especlies de las parcélas de 6, 12, v 16
aros.

E1 analisis de varianza nés ché que exiéfe una diferencia
estadisticamente-sigBificativa ehtre especies: el test de medias
muestral_homogen;dad éntré hierbas vy agbuétos, hac1endose- mas
notable en 1la EH{ los arbustos forman un grupo bastante
homogeneo, en las hierbés.se observa menor homogenidad notandose
'que ~. a:etbse!/a no se subrepone con ninguna especie en ambas
epocas ya queisegun el test de medias es una de las especies que
a%igna menores pdrcentaJes de fosforo a la bipmaSa aérea, la

mayor aslgnacion se nota en 0. cHhimboracensisy E£. schultzri.
5.8.4.~ Patron de asignacion de calcio:
En la ES (Fig. 35a) en A. acelagsella el 80 % del Calcio fue

F s



asignado a la BS y N; y un 20 % a la BAH. én A. vannir la  BK
representa un porteataae 1mportante, vy Juﬁto cén la BAH
répfesenta el 50 %, una fraczien menor fue asignada a la BS. En
7. 1razuensey S. rformosus concentran un porcenctaje importante
en la N, fracciones mucho menores fdéron asignadés a la BAH y BK
(menos del 10 %)y.en 7. iracuense la a51gnac1$n a la BS fue mayor
(32 %) .

En 4. th{hboracensjs'y £, schulizrr asignan el 60‘% a la N,
en la BAH el 26 %4 y para la BR el 5 %, el porcehtaae en la BS es
muy bajo. En hﬁzlar;cjfblfum la BAH concentrd el 40 %4, y el 48 ;
se reparte 'enfre-Ala N y la BNA, por otro lado se asignoe una
fracé1én muy baja a la"BS.'EnhﬁﬁlpruanbYJa por el contrario el
46 % fue asignado a la BS, un 33 % a la.BNA,y porcehtajés bajos a
la BAH y N. En A. eflongaia el 54 4 se concentro en la N, el 34 %
se . reparte entrg la BNA y BS y a la.BAH se asigho un porcentaje
©mas ba;o.‘ | |

Como se ve‘él ﬁatrén de éé}gnac;én del Caiéio en estas tres
especies es bastante diferente. én la EH (Fig. 35b) se observa un
1ncremehto en la Biomasa‘ésimilatoria en general (BAH y BAT) ae

" todas las especiles, este i1ncremento es estadisticamente

"significativo extepto para A. Janniiy para O.chimboracernszs; .al

mismo tiempo: sé nota una dismlnucién.la 'BSA (excepto én .
Chjmbora:enszéﬁ, este cambio es estadisticamente NS ipara A.
Jabnis, T, rgruenszy A, olooigaia.

En A. acerose/l/a 1a BAT representa un 47 %4, se nota un

incremento .en la BR, por otro lado en 1la BS ocurre una

disminucion de més de la. mitad, siendo estos cambios

. i

estadisticamente significativos. En 4. Jéﬁﬂj{ hubo un aumento de

s
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PATRONES DE ASIGNACION DE NUTRIENTES. (1) A. scetoseiia, (2) A. jahnil,
(8) T. irazuenee, (4) 8. formosus, (8) O. ohimboraoeneis, (6) E. sohuitzii, (7) H. lariocifolium,

(8) B. prunifolia, (9) A. elongata.
(s¢) Para la EH on R. acefoseila y en 8. formosus signitica BAT;
on E gohultzii signifion BAH.



TABLA No.11. ANALISIS ESTADISTICOS PARA CALCIO ENTRE LA EPOCA SECA Y LA EPOCA HUMEDA.

ESPECIES BAH BR - N. BS - BnNA BAH} BAT
R. a‘cetogel.la -NS t44 NS 143 — -~ 144
A. jahnii NS e NS NS — - S
T. irazuense the i NS . NS — — —
S. formosus e NS NS 275 e
0. chigboracens1s NS ' NS 1Y) — — —
E. schgltle £ N5 NS 1y ‘NS * -—
“H. laricifolium e 14 T P N5 — m—
- B. prunifolia 144 NS NS thk Ns_ : — —
A. elongata tHy - NS NS  #ax — —

N5= No significativo

t = Sigmificativo al 0.05 o menos

¢ = Gigmficativo al 0.0f o menos Lo
s¥¢ = Significativo al 0.001 o menos

BAH? = Para la especies R. acetosella y 5. formosus, en la EH se sumo

el valor correspondiente a BAT (Biomasa Asimilatoria Tallos) y BAH, -

con este nuevo valor y el correspondiente de BAH en la ES se hizo la-
. prueba estadistica.



mas de la mitad en la BAH, y ligero en la N. En 7. irazuense los
camblos nNO sSON mMuy importantes. En S. Fformosus los cambios méas
nntables son la disminucion del porcentaje en la N, y- el

incremento en la BR ambos cambilios son estadisticamente NS, el

'porcentaJe asignado a la BAT fue de 24 %. En 0. chimboracensis

ocurre un incremento en la BS estadisticamente significativo vy

una diéminucién en la N estadisticamente NS, los réstantes
camb1bs sgn lléercs. En £&. scrruwlizrr incrementa el porcentaqe en
la Biomasa Asimitatoria (BAH y BAHj) vy disﬁindye en la BS siendo
estadisticamente s%gnificativos, los otros cambios son poco

apreciables.

En las .especies. arbustivas disminuyen los porcentajes en la

N y BS e 1incrementa lo asignado a la BAH y BR, en las dos

especies de la parcela de 16 aRos- especialmente se nota un

incremento en la BNA, estadist1camen{e significativo solo para 4.

elongata. Para la EH en todas las especies el 75 % del falcin es

asignado a la Biomasa Aérea. )
. . <
Los resultados de los ANOVAS mostraron que hay una

diferencia estadisticamente significativa entre-especies; el test

de- medias mostro homogenidad entre hierbas y arbustos, aungue

no tan notable como para el Nitrogeno y el Fésforos; en la ES no

hay homogenLdadA entre arbustos y entre hierbas es baja, sin

embargo en la EH este comportamiento cambia, notindose la

situacilon contraria. En la ES las esnecies (. chimborarsensrs v £.
L fisrs 0 R S0breponen es declr no torman grupos  nomogeneos
cocn  ninguna. o'ra especle y son las que de acuerdo al test de

madias asignan mayores porcentajes de calcio a la biomasa aerea,

E



la menor asignaclon se observe en £A. pruniFolia y en A,
acetosel)aa En la EH £, schul/tzsi sigue asignando el mayor
porcentaje s1n embargo, en ésta épocaves 7. 1razuese el que
asigna el menor porcentaje. En general se puede decir que 1la
asignacion del calcio a la biomasa aérea, considerando todas las

especies, es- - menos regular.
5.8.5.- Patréon de asignaclén de magnesio:

En la ES‘(Fig. 3ca) ﬁi acstase/)a asigna aproximadamente el
.SO % del Magnesio. a la B5 y el otro 30 %4 lo reparte entre la N vy
la BAH, la asigﬁaéién a la BR fue muy baja. En A, Jaknrrzr se
observa cierta édu1d§d_ gntre ‘los cqatroq compartimentos,
déstacandose el porcentaje asignado a la BR entre todas las
-especies. En las especiesvde la parcéla de 6-éﬁos fue 1mportante
el;porcentaje asignado a la N (51 y 68 %), en£re el 20 y 30 4 se
acumula en la BS y valores ﬁaqu fueron obtenidos para la BAH vy
. BR. 4. chjmacracensjg'y £, schultzsirf se destacan por asignar muy
podo a la BS y aproximadamente el 50 % é la N, alrededor de1_30 %
a la BAH-y un 10 Z a la BR. En las especies arbustivas la N y BNA
representan casi el ASO % del Magnesio asignado. En el
‘/arjcffbljum  se asigna 535 a la BAH, y en 165 arbustos de 1la
parcela de 16 éﬁos ?Qe mayor el porcéntaJe asignado a ta BS. La
fraccion correspondiente a la BR es bastante baJé.

En la EH }Fig. 36b) en general se observa un incrémento .en
la BAH estadisticamente NSiéafa . &hzmﬁoracenszs, £. schultzzz,
e Holaricrfolium y  tamb1en un ~ incremento en la BR

estadisticamente . N5 para 7. iracfuense, £L. schultzir, A,

pruniyrolrs, por el contrario ocurre una disminucioen en la N

¢



estadisticamente N5, los cambios en la BS no sor muy 1mportantes
excepto en O. chimboracenszs en donde se nota un aumento. En A
acetosella disminuye la fraccion asignada a la BAH y a la BS, por

el contrario incrementa en la BR, en la BAT fue asignado un 12 %,

estos cambios son estadistiicamente significativos. En A. Jarnrrs

aumenta apreciablemente el porcentaje en la BAH representando un
‘52 4 estadisticamete significativo,.disminuye ligeramente en la
N, y no se observa cambio -apreciable ea ia BS, ambos cambios
resultaron eétadisiicameﬁte NS.

En 7. jrézuehﬁffelAcamblo mas apreciable es en la BR ‘en
.donde -ocurfié un aumento, y en la N hubo una dism1nﬁcién;‘

En 5. fbnhasus aumenta notablemente el porcentaje asignado a
lé Biomasa . Asihilatoria -(BAH y BAT) este aumento> es
estadisticamente significativo'y también ocurre un incremento en
‘la BR estadisticamente NS, en la N por el contrario ocurre una
disminucién. En 0iirchjmbbraCe5515' disminuyen las fracciers

asignadas a ‘'la BAH y N, e 1ncrementa en la BR vy ES estos cambios

p—

sOnN eétadiéticamente significativos excepto para .la BAH; en £

schultzrr 1ncrementa en la Biomasa Asimilatoria, en los. otros
compartimentos no se observa cambios notables, ‘siendo estqs
estadisticamente NG,

En las especies arbustivas,;el'porcentaJe asignado a la
BAH y BR aumenta, y disMiHuye en la Ny BS, en A elongata
incrementa la fraccion asignada a IA BNA. En ta ES en 5. fb/w;jus

y en las especies de la parcela de 12 aRros el 75 » del iMagnesio

fue asignado a la Biomasa Aérea, vy en la E&H en las mismas

especies y también en las de la paﬁgela de 16 anos.

-
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PATRONES DE ASIGNACION DE NUTRIENTES. (1) R. acetoseiia, (2) A. [ahnii,

(3) T. irazuense, (4) 8. formosus, (6) O. Chimboracensis, (8) E. schultzii, (7) H. laricifolium,
(8) B. prunitoila, (9) A. slongeta.

(ec¢) Pars la EH on A. acelveelia y en 8. formosus significa BAT;

on 8. eohuitzll signifioa BAH).



TABLA No.i2. ANALISIS ESTADISTICOS PARA MAGNESIO ENTRE LA EPOCA SECA Y LA EPOCA HUMEDA.

ESPECIES BAH BR N BS BNA BAHj Bat
R. acetosella A NS I 113 1) — --; i
A. jahnii o oo A§ ‘ NS — —_— ---
T. irazuense s ‘ill NS 1 —- -— e
5. formosus . It ,NS NS o --- --- T
0. chimboracensis NS 1 17 1) — —- —
E. schultzin R
H. laricifolium NS th o NS NS — e
B. prunifolia th RS NS TR —- — ‘/
A elongata:, thy L NS thy N - -

NS= No significativo -
+ = Significativo al 0.05 o menos
£ = Signi1ficativo al 0.0! o menos
- w¢x = Sigmticativo al 0.001 o menos

BAHZ = Para la especies R, acetosella y 5. formosus, en la EH se sumd
el valor correspondiente a BAT (Biomasa Asimilatoria Tallos) y BAH, -
con este nuevo valor y el correspondiente de BAH en la ES se hizo la-
prueba estadistica. .



Los resultados de los andlisis de varianza d1éron una
diferencia: estadisticamente  significativa .entre especiec;
homogeritdad entre hierbas y arbustos, en arbustos entre si vy
tambi1én entre hierbas; siendo mayor en la EH. La sobrepbsicién
entre 0. chimboracensis y £. scﬁultzfz‘eé baja, es decir no
existe homogenidad entre estas dos-especies Nni para la- ES ni
para la EH . En ;mbas épocas £. scrhultzrr de acuerdo a el test de
mediaé es.la eépecie‘que aéigna el mayor porcentaje de magnesio,
por el contrario A. gceltosel/l/a asigna el ﬁeno% porcentaje, ésta
altima especie en Pa ES no se sobrepone con ninguna otra, en la
EH la superposicion es baja.

Eﬁ general, de. acuerdo a este énéli%is se puede decir que
el Caleio se acumula en porcentajes‘importantes en la—Necromasa,
el Magnesio en la ES tamsién se acumula en la- Necromasa y  en
ademas eh la BS, en la EH se disfribuyé mas observéndose una
asignacion mayof a la BAH y BR.

) El1 Nitrégeno, Féstﬁo y Pﬁtasio se acumula en porcentajgs
importantes en la BQH,\en las-especies arbusti;;s en la BNA, y en
la EH en-la BR. : V S

| En las eépecies 52 formosus, 0. clfrrimboracernsis vy £.
schultzir, un borcentaje importante de todos los nutriéntes se
acumulan en ,La‘ Nécrémasa. En A. acetase)/a durante la ES se
observan porcentajes impoftantESAEn.la BS, para la EH se 'Quede-
decir gue hay redistribucion sobre 1hdo hacia 'a BRH., BAT y DR,
e Jahnil asigna en la ES los @ayores porcentajes a la AH y  BR,
en la EH a la PAH y'a’la Ne En 7. Jrazuense en la ES se asignan a
la Ny BS, en la EH no se nota clafamente‘la asignacion hacia un

3

compartimento en particular aunque, ocurre un incremento en la

4



BR. Env élgcﬁfmbaracensJS'y en £, schultzrsr los nutrientes se
asignan en la ES fundamentalmente hacia la N y BAH, en la EH no
eé tan evidente la acumulscién en algun-compartiménto, en _améas
épocas la cohcentracién_de todos los nutrientes en laABS es muy
paja.

. Iarzcjfbijuh ﬁara la ES asigna sus mayores: porcentajes a
la BNA-? BAH, en la EH en la N disminuyen e incremen{an en la BR.
En 4. prdpjfblja'dutante la ES se observan los valores mas altos
en la BNA vy BS, en la EH hay una disminucion en la BS vy un
aumento en la BAH. ,4: é/aﬂgafa concentra‘porcentages importantes
de Nitrogeno, Fésforo,.Calc1o y.ﬁagn951o en ta N, el Potasio' se
asigna 'fund;mentalmeﬁte a la BNA. Emn la EH disminuyen en Ia.N ‘e

_1ncrementan en la BNA,'BAH, y BR.

S5.8.6.— Tendencias Generales.

. En términos Qenerales, integfando todos los resultados, se-.
puede decir que: ) L - .
1. Los nutrientes acumulados fundamentalmente son el

v

Nitrdégeno y el Potasio, acumulandose éstos brimordialmente en la
‘BAH y BR. ..En el ambiente de Alta Montana Tropical,
especificamente en  los habitéts de paramo, se févorecen las
especies de hébitos perennes que tienen un desarrollo vegetativo
permanente durante todo su c1clo-de vida. En el transcgrso del
ano estas eépec1és pasan pér diferehteé fases fenolégi&as que
détekmlgan cambios - moyv folégicos, principalmente en los

compartimentos' BAH y BR en consecuencia determinan al mismo

tiempo requerimientos distintos, de,tal manera que la demanda de

.
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nutrientes a la planta astd asociada a estos eventos. En'la BAH v
en la BR se .localizan las actividades mas importantes del
metabolismo de las plantas, fotosintesis, formacidén de nueva 4rea
foliar, formacion de flores y fru{os 2tc. E1 Nitrogeno -y et
Potasio jJunto con;el Fosforo son considerados como los nutrientes
esenciales; seéank Chapin’(1980), gracias a su movilidad eilos
‘tienden a qiriglrse'ry a concentrarée en los sitios de grén
actividad mefistematica. El Nitrégéno eJerce‘ grandes efectos
sobre el crecimiento de las células vy éu tamarno, el Foésforo actua
principalmente soqge el tamafo de las células, estas feacc1ones
dependen de la disponiﬁilidad de éllos y de los requeri1mientos de

.

la planta.

2.- En'IA Necromasa se acumula(prlnC1péimente Calcio vya que
este tiene poca mov11}dad{ y también porcentajes importantes de
Nitrogeno, Pbtaé1o y Fosforo. Al observar 1los patrones de
asignacion - de . biomasa se hace ostensible - que la Necromasa
‘1ﬁv01qcra un porcentaje importante.de 1a biomasa total en ‘cas1
todas las especies, aungue mas 1mportante en las especies de las
primeras etapas de la sucesion. Al parecer este hecho se puede
considerar -como una egtrategia importante como ya se menciono
antes vy en, visté de que estas especie; no poseen érgands. de
acuéutéczén 'propiamente( dichos, se puede conjeturar que la
Nerrorasa cumple estas funciones aunque . pér mecanlsmos

diferentez, hecha la calvedad de nue ella mds gue un acumulador

n

es un retensor transitoric de los nutrientes. Asi, en efecto los

nutrientes retenidos por este mecanismo durante el ciclo de vida:

de estas especies, son incorporados posteriormente a la dinamica
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del suelo, a través de.la'descomposicién de é1cho mater@al que se
ve favorecida por los Eémbios en la humedad del.suelo'que Dcurrén
éstéc;onélmenté; .flnalmente ios nutrientes estan de " nuevo
disponibles para la planta.

3.- Con respecto a la BS se observa que. su papei como
acumulador.de nutrientes es mayor en la parcela 89 1 y;S anos con
las especies A. Jalrniz, f. Irazuenseiy S. Fformosus, 1guélmente.en
g. Chjmbafa;énsjs en la parcela de 12 arnos. Pero en las otrés
especles de éesta ultima parcela y en las especies dé la parcela

de 16 anos esta caracteristica es menos importante, por lo que se

puede 1nferir de ello que este comportamiento esta relacionado

con las caracteristicas’ Eiolégicas, "y en general con la
estrategia . de caaa especie. Otro barametro ‘impdrtante a
;onsiderar es la capacid;d de absorcion de las raices, que
difiere entre especies . dependiéndo del medio % de la

disponibilidad de los nutrientes en el suelo, al mismo tiempo ce

’

debe considerar elghecho de qUe son especies que aparecen a 1lo
largo de una sucesidéon. En las especies pioneras, por su formé de
vida menos compleja, uh sistema de raices mayor sera mas
ven{aJoso, pues capacita a la planta para tomar con mAas
eficiencia los hutrientes y el agua. Tambien debe considerarse la
discusion hecha'anteriormente acerca de la idea que plantea que
las especies herbdceas que explotan habitats. de gran altitud
asianah una frsccisn . mayor de la bhiomrasa tntal a 13 BS. Dne
acuérod a nuestrostresultados,'en las formas arbustivas, la BS
parece Cumblir funciones de captacior dé nutrientes y mecdnicas
de sosten, mas que de acumulador de nutrientes.
3

4.- El1 contenido de nutriéntes en la BNA es  menor con

.




réspecto a los otros'compartimentos separados; de las tres
especies arbuétivas, en la BNA de 4. prunufo/ria es en donde se
observan los mayores porcentajes acﬁmuiados. También ,en- £.
sctiulitzrz ei papel de este compartimento como acumuladcr no es

muy 1mportante. Este hecho es razonable cuando se considera ' que

la BNA- cumplé' fundamentalmente funciones de sostén vy de
conduccisén.
5.~  Los cambios observados de una estacion a otra en los

porcentajes de acumulacién, son fundamentalmente producidos pof
los eventos fenolégicos que.se manifiestan en el ciclo de vida de
dichas espe;ies,-ton cambios fenotipicos) como mayor produccion
de BAH, la eionéacién de los tallos que se observa con la
aparicioen de la BAT; disminucion d? la Necromasa, vy el ‘evgnﬁo

-

crucial la floracian.
Todos estos  eventos perao eﬁ particular 1la floracian
modifican la asignacion de los nutrientes a toda la planta-.

Seqguramente en estas especies ocurre redistriblicién, por ejemplo

desde la BAH; normalmente 1los cambios en el contenido de
M .

‘nutrientes en este compartimento estdn asociados con la

produccisén de 1inflorescencias, posiblemente el Nitrogeno,

rosforo, vy Potasio-hayan sido movilizados desde la BAH a lg BR vy
el Calcio desde 1la BNA, sin émbargo, en este estudio este
fenémeno no se puede confirmar ya que no fue disesado para ello.
.~ A, Jgfhnir vy 7. jr&zueﬁse asignan 105 nﬁtfiéﬁtes
anéllzados ’de' forma similar, ellas acumulan en ambas eépocas

porcentajes muy altos dé Nitrégeno y Potasieo; por otro lado en la

ES el contenido de Fosforo, Calcio, y Magnesio es muy baJo,'

s




observandose Qn 1ncremento'para la EH sélo en el Fés%o%o y el
Calcio. Se puede asum;r que este comportamiento es propio de
estas especies ya qué amBas soﬁ gramineas y que es su estrategia.

En las especies aerst1vas H. laricifolium, B. prunifolia vy
‘A. elongata, no es posible establecer a ciencia qierta’un patron
-ya que no tienen puntos comunes, en su defecto se puede fesaltar

que de las tres especies A. laricirfolsum acumula los porcentajes

mas bajos de nutrientes. Estas especies ={ala! arbustos
esclerdéfilos, Y segun Chapin (1980) se puede _asociar
concentraciones bajas de nutrientes con ciertos tejidos

estructurales como por eJemplo hojas esclerofilas. La falta de

analogias éen estas tres especies conlleva a pensar que tienen

requerimientos nutricaonales diferentes y que no hay unificaciaén

en la capacidad de utilizar los recﬁrsos disponibleé, a pesar de

que algunas de sus fases fenologicas coinciden y de que tienen

picos de floracion sincronlzados en la EH; esto sugierrs, de

acuerdo con lo p}anteado'por Parrish vy Bazzaz (1982), que puedé
. ) .

haber divergencia en sus Nichos y por lo tanto menores presiones

competitivas, como respuesta a los cambios eh la estructura de la

comunidad a lo largo de la sucesidén.

En base a estos planteamientos puede ser interpretado que

0y

entre A. ygannrry 7. 1razuense ocurre el caso contrario, ya que

éstas presentan comportamientos semejantes, pbr lo tarto se puede

decir que liernen Nichos relativamente amplics v superouectos vy
mayores presiones competitivas. Pickelt y Bazzaz (1378;, - Farrish

y Bazzaz (19s2) sugieren que este comportamiento converge hacia

una adaptacion a las variables ambientales y que es observado en

4

los individuos adultos de las especies de las primeras etapés de

.
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\
la sucesién. Nuestros resultados ﬁarecen encajar dentro de la
intérpretacién‘ de estas ideas. En cuanto a A. agcetosel/la su
patron de a;umulacién‘esta determinadd principalhente por ios
cambios morfoloegicos mencionados anteriormente. Como esta especie
es un rizoma estolonifero, es importante considerar ademdas que ia
formaci1on de huevos- clones debe afectar 1la asignacion de
nutr@en{esy como lo demostraron Abrahamson y McCreé (1985) en
Sbljaagara/fjssjmé‘en la cual se observo que las concentraciones
de nutrientes en los rizomas eran altas antes de que los nuevos
clones emergieran, /una vez que esto ocurrio y los tallos se
desarrollaron tanto en altura como en Volumen las cqncentrac1ones
disminuyeron rapidaéente; asi mismo' en este estudio se encontro
que cuando los tallds comienzan el:proceso de senescencia _las
cbncentrac1ones‘én los organocs aereos disminuye; otra observacion
importante  95 que muchos de los cadﬁios en los contenidos de
nutrientes estuvﬁerdn asociaddé con la prqduccién de .
inflorescencias. ' S a .

A‘ la 1luz de estoé resultados se pueden inte%pretar los

. M .

nuestros, aunque en este estudio no se haya considerado la
'formaqlén v désarrollo de nuevos clones, sin embargo, ée puede
pensar que la dismihucion obserQada en el porcentaje de BS QE la
ES a 1la EH'(?ig. 4a y 4b) y de algunos de los nutrien}es como
Nitrogeno, Pot351o,'y Calcio, puedé significar la reasignacién de
esto% fecursos hacia el desarrollo de nuevos clﬁnes.

Para S. - formosus los cambios en las concentraciones de

nutrientes estdn determinados también por cambios morfologicos.

La 1mportante disminucion de la N que se observa de la ES a la EH

¥
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da paso al desarroilo tanto vegetativo como reproductivo. De
aquefdo a esta afirma&ién es plausible pensar que los .nutrientes
se van movillzéndo desde las ostructuras senescentes hacia. los
organos de renuevo (yemas apicales o0 zonas de activxdad
méristeméflqa). for otro lado los lfgeros cambi1os observados en
los Cﬁntenldos de nutfienteg de la BAH y BS (tabla 16a vy 16b)
entre ambaé epocas pueden ser debidos-a la dilucién de ellbs como
consecuencia de un auhenfo en el 4rea foliar y en elvrnumero de
hoJjas y tambiéen gebido al desarrollo de los talios, O nuevos eJes
florale%.

En £. scﬁulrzzﬁ la presencia-de un importante porcentaje de
N'y BAH por un lado vy dé un borcentaje baio de BS depe afectar la
asignacilion ” de 1los nutrientes. Esta ultima observacion es
d}scuﬁible; para esta especie se obtgv1erén los valores mas bajos
de 'Ias rglac1onesABS/éT, BS/Bae y naturalmente valores altos de
Bae/BS. UnaApregunta 1mportanté de bfantear es ¢ Cémo se mantiene
esa gran fraccidn de biomasa derea, s1 el sistema radicular  en
relacion a esta es tan pequerc?.

La respuesta‘ a esta pregunta tal vez se encuentre en las
sigulientes 'observacxohes: 1) La N, o mas bien el proceso de
senescencia de 1as.hoqas, qQue permite la movilizaciéen de. dos
nutrientes y; también la descomposicion de dicho material (que
seguin Garay et al. (1983), permite la reutiliZaciéH de los
nutrientes esenciales a 1o largo de ciclos anuales sucesivos),
Juegan papeles muy 1mpertanies. 2) La tasa de crecimiento anual
de .esta esﬁécie es haja, asi que la demanda de nutrientes puede

no ser muy grande. En la eépoca de floracion los nutrientes

requerxdos son probablemente movilizados desde la BAH, BNA, N
. J . -



etc. 3) La lengevided de £. schuw/tzrr (Garay et al. 19833

asociada a las dos caracteristicas anteriores debe permitivy un
uso eficiente de 1los nutrientes disponibles. 4) Un poco en
concordancia con la idea planteada por Benner y Bazzaz (1983) ta

estrategia de esta especie puede residir en que es capaz de

absorber 1los nufrientes en el momento en gque estén disponibles en
mayores cant}dades, comportdndose cémo uné especie oportunista,
aunque NO sea una especle éolonlzadora {(sin embargo, puede ser
&onsiderada como_unajespecie con caracteristicas intermedias como
se ha planteado en lé Parte 416'4)' l

Con: esté idea sobre el tapete se -puede pensar  que el
désarrollo de un sistema radicular -més ~amplio no es
indispensable; en el caso coﬁtrarxo.se const1{uiria en un gasto
energetico 1natil  ya gue de acuerdo a BGaray et al. (19831 en
términos génerales,:la potenciatlidad de ocupacion de las especies
de Espeletia en habiféts extremos es ei resultado del COMPromiso
entre _la h@mificacién de la Necromasa en pﬁe vy las funciones dé
crioproteccién. 7

0. chimboracenszs no tien2 un comportamiento claramente

definido, presenta algunos puntos en comun con A. Jafiniz y 7.

lrazsuernse, s1n embargo con respecto a estas' especies sUs
’

porcentajes de acumulacion son mds bajos, asta especlie esta

presente en la parcela c¢e 12 anos, clasificada como una etapa

intermedia de la sur2<ion © de tramsicidon. Teoriscamente en dichas
etapas se pueden encontrar especies de las etapas tempranas y
avanzadas de la sucesion (Horn, 1974), y légicamente especies

propi1as de estas etapas con comportamientos transicionales. For

y, .




lo tanto sg puede pensar que el comportamiento de esta eépec1e se
acerca més al de lag especies ploneras. También se debe
consilo=2rar que sus bajos'contenidos de nutrientes estan azociados
a la dindmica de los nut-ientes en el suelo a lo largo de la
éucesién. En las parcelas de 1 vy .6 aRos los fertilizantes
utilizados en el'cultiVD contribuyeron a aumentar los contenidos
de nutr1én}es; pero este efecto tal vez no sea significante en la
parcéla de 12 arnos, en la cual es mas i1mportante la recuperacién
natural dé la fertilidad del suelo que ocur}e en la medida en que
la sucesién avanza, Este mismo razohamiento es valido para
explicar los porcentajes bajos en 4. {aff;jﬂOXJMWCDn respegfo a
las otrgs dos espeé}es arbustivas.

For otro ladd loé bajos contenidds de Nitrogeno, Fésforo,
M395951o,_ y Potasio que‘se observaﬁ'en»la EH en la- BAH puede
significar que haya ocurrido, par uﬁa-parte dilucidén, y por la
otra movilizaéién désde este compartimento a la BR.

7.- Tratando de comparar el combortam1ento de todas estas
. .

especies con la clasificacion de las estrategias planteada por
Grime (1979) vy teeplanteada por Chapin (1980)°' se puede pensar que
_élgunas de ellas son especies Stress Tolerantes las cuales t;enen
cémo Céracteristicas principaleé; i) tasasAde crecim1ent5 bajas,
Z} capacidad de»aﬁsorcién bajas ya gque son éspecies gue maximizan
los nutrientes obtenidos a través del mantenimiento de un sistema

)
‘.

de 1aices grande y mas efeciivo, tiench adomas i WU tannto
recamtbic  del mismo y 4) presencla de micorrizas. Estas especies
cor lo demas 3) explotan ambientes con temperaturas bajas donde.

las tasas de descomposiuvion son lentas y por 1lo tanto se

desarrolla un stress producido por la carencia de nutrientes,

I3
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estas caracteristicas - se observan igualmente en especies de
'ambienteé sometidos a sucesiones donde se desarrolla stress
producido por la carencia de nutirientes vy por la sombra.

Sin embargo, se debe hacer la a;laracién de que solo algunas
dé' estas caracteristicas (i, 3, 4; D) estan presentes en el
comportamiento 'dé alguhas de nuestras especies como por ejehplo
las de lésl parcelas de 12 y 16 arnos. Por el' contrario las
especies de ‘1as parcelés~de I vy 6 aros parecen ser- mas bien
Competitivas ruderales D‘RUderales, con tasas de crecimiento

~

altas vy también uha’capacidad de absorcion alta para ldgrar asi

proveerse de los nutrientes "necesarios ‘para su rapido
crecimiento. : ; .
8.~ Los andlisis de varianza para los nutrientes dieron como

resultado diferencia estadisticamente signi{icativa entre todas
las‘ especies; lasrpruébas de ;omparacién entre medias hechas a
posteriori .mostfarqn grupos ‘homogéneos con?tituidos bor las
‘hierbas vy los arbustos, esta homogehldad pudiera darnos, una
idea ae comportamieﬁtos seme jantes ent}e'éstos dos grupbs de
especzeé que puede ser interpretado hipotéticamente de varias
formas. PrimEﬁo, podriamos pensar, ya due estos analisis
estadisticos {Leroﬁ hechos con IDSAPOFCEH%aJES de nutrientes,
.
(respecto a la concentracién total de cada nutriente en cada
individuo de cada especieyj por lo tanto equiValen{es entre
uépecieé) qﬁe laé hierbas y los arbustos parecieran tener 1los
mismos requerimientos nutricionales para ' cus diferentes

estructuras y funcioneu Yy en consecuenclia Su asignacion es

semejante; sin embargo, esta.observacion puede resultar bastante



incierta vya due ei metabolismo y la fisiologia de esfas dos
formas de vida,. contrarias eﬁtre s1, deberian diferir. En base a.
esta observacién dejaremos~p1anteada como preguﬁtas; primero si
realmente concentraciones iguales de nutrientes en estas dos
lformas de vida significan requerimentds y formas de asignar los
nutrientes semejantes; segundo si este comportamiento pud;era
significar habilidades semejantes d? exploﬁar los recursos.

En segundo terminos vy colocandonos a nivel de la comunidad
es decir en el contéxtb de la sucesion, podemos pensar. que las
especies herbdceas de las primeras etapas de Ia_sucegién debido a‘
la entrada e#tra de nutrientes a través de los fertilizantes
usados en el ciclo agricola y que aun quedan en el suelo pafa el
momento en que se 1nicla la sucesion, disponen qe‘cantidades de
los rnutrlentes en el suelo parecidas a lés disponibles en las
etapas avanzadés de la sucesion en donde se encuentran las
especies 7arbustiva§} en cuyo c3aso las_especiés herpéceas por' la
carateristica que fienen de aprovechar de forma mas efic1ente,
rdpida vy oportunista 165 recpréas disponibles (Benner y Bazzaz-
;985, 1988) utilizarian y asignarién tal cantidad de ellos. Asi
encontrariamos que un 1ndividuo mucho mas joven de A. acelosella,
de A. Jatnr:r o de S, fﬁrmasustiene una asignacién‘de 'ﬁutrienfes
semejante a; la de un individuo de /4. prun}%blja o de A.
laricirolrum, 1los -cuales tiensn uﬁ mayor tiempo de vida en el
cual deben haber acumulsdo dentTé de su binmasa un rierto stock
de nutrientes,Aal final la cantidaad acumulaoa poi- ias especies

herbdceas en el fiempo de vida que trancurrio para ellas, péra €l

momento de nuestro muestreo, se equipararia con la acumulada por

i

las especies arbustivas.
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De ta{ manera que la homogenidad observada en las prueﬁas de
compafec1én ehtre ‘medias entre las especies herbédceas vy las
arbustivas, se podria interpretar comd un  cuestion de ,indgle
circunstanciai, virtual e incluso temporal; y por lo tanto no
obedeceria a razones de caracter adaptétivo {ijédés
éenéticamente.

_El- caso contrario sucede cuando observamos eﬁ ese milsma
prueba, 'que las especies arbustivas entre s1 son bastante
homogeneas; en este caso s1  podriamos pénsar y €on mayocr
veracilidad, que esta Homogenidad obedece a que son especies de la
misma forma de .vida y que por lo tanto su Eompqrtamiento es
similar, asignando los nutrientes db forma semejante tanto para

la biomasa aerea como para la biomasa subterranea.

Para el grupo de especies herbaceas también se observe

homogenidad pero en menor grado, esto se .podria explicar S1

recordamos que a pesar de ser formas herbaceas sus ' formas de.

crecimiento difieren; por ejemplo . acetosella es un  rizoma

estoloﬁi*ero que desarrolla al mismo tiempo vastagos -vegetatlvos
. D .

e -inflorescencias, por lo tanto sus requerimientos deberian ser

'diferentes a ‘los de A. Jsannis que se desarrolla en  forma de

macolla, o a los de 5. fFformosus que es una hemicriptofita, con un

3

periodo importante en el cual practicamente toda su fitpmasa se

encuentra senescente. Esta podria ser la razoén por la gyue las el
comportamiento de A. acetosell/a es menos homojeneo que €l de

ilas otras especies herbdceas.

Los ‘'"tests de t" que se hicieron para comparar las medias

.

‘correspandientes a cada compartimento entre la ES y la EH,
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mostraron  que, para el Nitrégeno las mayores diferenC1as
estadisticamente 51gni%1cativas se observarcn en la BR, N, BS vy
en menor grado en  la BAH para el Fosforo se observaron'en todos
los compartiméntos separados; para el Calcio se Dbservaron'en la
éAH, BR y BS; para el Magnesio en_la.BAH, BrR, BS; vy para el

-Potasic en BR, N, BS, BNA, en menor grado en la BAH.
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6.~ DISCUSION GENERAL .

Hasta este @o&ento' se ha hecho el analisis vy dlscusiéa
parcial de los resultadoé si1n considerar plenamente el ambienté
en el cual se encuentran adaptadas las especies consideradas. La
mayoria de los trabajos hechos sobre este tema plantean
logicamente, que las éstrategias adaptstivas constituyen la
respuesta de las plantas frente a las limitaciones impuestas por.
el ambiente al cual se ajustan a través de ciertos mecanlsmosl de
casto vy benef&cio due se traducen en una serie de caracteristicas
estructurales y‘funCIOQales; pero muy pocos discuten- claramente
cuales .son ésas caracteristicas particulares. En la mayoria‘ de
los casos las discusiones se basan epn conceptos teéﬁlcos, basados
por éJemplo en ia teoria de Mac Arthur vy Nilson (1967) de
estrategia r-k, o la clasificacion de formas de vida de Raunkiaer
-(;904), éen*Marga1ef, 1974) etc., Que no dejan de ser aporpes
vallosi51m6§ en la tégéia dei conbc1m1ehto ecolégico, pero que no
contribuyen con un conocimiento mas profundo en 1é tompleia trama
de intérreléc1one5 entre ambiente—especies vegetales vy suUS
patrones de interrelaciones ecologicas que son part1cu1aré5 o
especificas de las formas de vida due le corresponde.

La claéificacién de Grime (1979, va mads alld de una

s . . - .
clasificacion basada en atributos morfoloegices estructurales o
funcionales, por el contrario tDma_en consideracion esenélalmente
dos factores externosjrel stress y ias perturbaciones (de indole
diversa), a los cuales las especies vegetales estan normalmente

sometidas, s1n embargo, y en concordancia con Schulze (1982) esta

clasificacion -no se puede aplicar a,ciencia cierta a la hora de

-



tfatar de caracterizar las estrategias de diferentes éshec1es, ya
que no es:pos;ble hacer una clara distincisn entre grupos a nivel
de éstas pues muchas especies cambian dependiendo del aMb1énte‘ %
de la ontogenla, estébtaciéndose interaéciones compleaés que
'imposibilltan su ubicacién dentro de las categorias planteadas.
Héun cuando este planteamiento es ba%tante acertado mas édeiante
tratareﬁos de caracterizar las estrategiaé de nueétras éspecies
segdn.d?cha c1551ficac1én.

Para Billings (1987) todos los ambienies'producen stress va
sea por una razén/o por Dﬁra y la supervivencia de la planta
frente a ese stress depende de cuanto tiempo un ambiente ha

existido vy -por eso de cuanto tiempo las plantas han respondido

con adaptaciones a ese ambiente, LoiGEterminante es que no todas
1aé variedades de plantacs responden‘con adaptacidnes'lgualesf

En nuestro caso existe 1nf0rmacﬁ5n %uy valiésa del ambiente
de paramo due de forma plausible explica las estrategias

édoptadas por las especies ae este medio, entre ellas }as
. )

consideradas en -este estudio, esta 1nformacion ha sido en su
maYDria aportada por nuestros 1nvestigadores -y en parte por
.inQestlgadores_ foraneos, y es esta informacien _ 1la que
QtiliZaremDs. ;En la medida ‘en  que sea necesarlov ée haran
comparaciones _péra establecer diferenciasio analogias con” otros
habitats, tomandose como eje éentral de esta ‘discusion
naturalmente el aedin ambiente pAramo.

El concepio de torma de vida ue acuerdo a Sarmiento-—
Monasterio ,(;587)‘ reune las caracteristicas estructurales vy
funcionales de la planta como formando parte de su estrategia

i

adaptativa e incluye aspectcé tales como su arquitectura, patron

.
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de asignacion de bxomaéa,'longevidad de los diferentes organos
etc, esperando aue espéé1es que pertenecen a upa misma forma dé
viaa‘ posean atributos funcionales comunes que les -confxeran
adaptabilidad a ciertas condiciones ambientales. Podemos decir
bor lo tanto que aspectos tales como .los patrones de asignatién Y
el modelo arquiatectdénico que presenta cada 'especie estan
estrechamente relac1onadoé; este ultimo en realidad representa
‘las relac1onés'espac1ales'de las especies con el ambiente que léé
circunda, por lo tanto a>1a hora de tratar de entender los
patrones de a51gﬁac1én de recursos se debe tomar en consideracion

este atributo, esto.es lo gue trataremos de hacer de acuerdo a la

informacién disponible- pero antes haremos referencia a  las

caracteristicas especiales del medio ambiente paramo que

deter@inan la preponderancia de ciertas fofmas de vida, sin las
cuales no podriamos entender este fenomeno. )

Desde ei punto de vista tectdénico el ambiente de paramo es

.
de origen reciente’'y surge con las fases del Pleistoceno tardio
de la Orogenia Andina, el levantamiento de esta cordillera
condicions el surgimlentokde un ambiente con rasgos climdticos
nuevos, en e} cual se combinan el ritmo anual isotérmlﬁo tropical
" con la ocurrencia de heladas y nevadas (Monasterio 1973 en Azocar
1974y . ,

Desde el punto de vista climatico, los ritmqs ambientéles
ggtan Ly cercanos a los pairnnes eruatonriales debide a la
civuacion casi ecuatorial oe lous paramos con: fqiuperiudismo casi
cpnstanté,,:isotermla notable a lo largo del afpo, diferencias

marcadas entre la temperatura del dia y la noche, alta frecuencia

. . o
de heladas durante todo el ano como - consecuencia  del ritmo

¢



térmico diario. Las prec;hitac1ones con sus patrones estacionales
introducen los cambios ﬁas 1mportantes,'cambiosr fundahentalmente
originados por ias oscilacion=zs ciclicas en el recurso agua.‘Asi,
vemos que estos elementos se convierten en factores ecolégicos
félevantes en este ambiente, que éctoan como un conjuﬁto de
factores agrupados modelando la diversidad de-hébitats del paramo
(Monasterio, 1980c, 1980d).

Por ello. Cuatfecasasv(1968) argumenta que esta serie de
elementos son el factor decisivo en la seleccion de ias formas de
vida, due por lé demas son muy particulares de este ambienie comg
lo veremos rmés adelante. E1 prigen de la flora es Neotropical
hacieéendose importante déétaéar‘que }1ene un doble origen; por un
ladé restan' los elementos extratropicaiesvtanto aﬁstréles‘ coemo
boreales preadaptados a 1las bajas temperéturas pero no a la
isdtermla anual, ni a la falta dé una estacion definida de
crecimienio, Yy pbr otra par{e e%tén los elementocs de origen
tropical qu cdloniiaron las aituras adapténdsse a los climas de
ritmo diurno (Monastério, 1980c;.

As;, se puede encontrar que cinco formas» de vida
fundamentalimente domlnaﬁ las formaciones vegetales de péramo: los
arbﬁstos exitosos ‘en los paramos de altitudes mas bajas, las
gramineas 5erenﬁes en macollas, las rosetés -leRosas acaule vy
Eaulescentes( que constituyen las formas méas tipicaé de los

'pargmoé” destacandose e\ yenevo cospsieltid, 105 arboles cun' Muy
pocas especies, Yy tamoiz&n las hierbas perennes (Monasterio,

1980c ; Cuatrecasas, i3%68) .

Hedberg y Hedberg (3979)-comprueban que en la alta montana



tropical del este de Africa han evolucionado formas paralelas,
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tas cuales presentan similaridades morfqlégicas Y funcioﬁales, 1o
qué‘sug1ere que .hay canvergencia en la adaptacidén frente a estos
dos tipos de ambientes como resultado de adaptaciones a las
caracteristicas del clima de alta montafa tropical y a los ritmas
diarios; vy ademas, estas formas de vida representan estrategjas
para mantener ef balance de agua.

: Para Monasterio (1980c) dicha .evolucién implica en 135
poblaciones e%itosas la presencia de stocks genéticos que
inpvolucran no sélo_ adaptaciones a los climas diakios, s1no
también adaptacionég que les permiten enfrentar variaciones a
través del tiempo.

"Tomando en cuenta esja clasificéciéh podemos decir -entoﬁces
que nuestras eépecies representan un espect?é de estas formas de
vida. RAsi, A. ygainiliy 7. {razuensj s0Nn gramineas perennes que

. forman macolfas; H. laricrfolrium  B. prunifolia, y A. elongasta
son arbustos esclereofilos, £. scﬁb/tzjz‘es una roseta lenosa
‘caﬁles;ente, y R. dacetosel/a, 5. fbrhosu;,_&. CHIMOOracenssrs ;son
hierbas perennes, ras dos primeras en sus primeras fases de

-crecimiento, forman rosetas y en una fase mas avanzada elongan
los tallos 5 véstagps fenomeno este, que les permite desplegar
sus estructuras reproduciivas a una altura mayor, haciendo queila
dispérélén de semillas posiblemente sea mas eficiente . lo cual
Qgpef:cia su valor reproductiyo, Yy su’capacgdad'colon;zadora.:

s Pba=tante iaspertante resaltar que £. <chwlitrrrs, roseta
caulescentg,: es una de las formas de vida mas tipicas de la

vegetacion del pdramo, esta especie ha desarrollado una serie de

estrategias gracias a las cuéles . ha logrado adaptarse

s



exitosamente a ‘este amb;ente. Monasterio (1979) describe lg
estrategia glaobal de.la% especies de £speletza integraﬁdo varias
caracteristlcas; siendo las de mayer interes para nosotros, las
relacionadas .a su forma de crecimiento y a su arquitectura o
qisposicién_ en el espacio de los dikerentes érgapos. Sabiéndose
por 1o tanto que de acuerdo a.su patron de arduitectura £Lspeletia
sigue el mbdelq de Corner o arbol monocaule policérpico definido
asi por Hallé .y Oldeman (1970) (en Monasterio 1979).

Pero para.gna comprension mas completa de'lo que significa
este moaelo estructural y su caracter de alto valor adaptativo e;
necesario describir sus &aractgristicas mas relevantes; al mismo
tiempo esto redugdaré én‘béneficio.nuestfo ya que naos ayudarda a
comprender ‘de una manera integral los patrones de ésigﬁaci&n de
biomasa y nutrientes obtenidos para esta especie.

Segun Monasterio (1979) las eépecies de £fspel/etia presentan
en su fase vegetativa una estfuctgré aérea férmada poOr un unico
eje const;uido‘por'un solo mefistema apical,.éérminado por . una
roseta.' Las especies mdnoc;ules policarpicas son  todas
perennifolias, la roseta apical posee una biomasa foliar siempre
presente vy los valores de cobertura Yy peso epigeo no presentan
cambios signif#cativos 2 1lo largo del afo. En 1la época . de
reproducciéd se forman numerosos ejes- florales de vida
;elativamente restringida, este fendmeno trae consigo cémbios en
la biomasa total. La biomasa fotosinitética esté.siempre pregenie
Yy tieﬁde a ya constante iodo 21 amo, .1la biomasa reproductiva por
el confrAFio es estecional. Una de las estrategias mas

importantes es la conccante formacion de primordios foliares



(cupula meristematica, separada por nosctros como BAHJ) vy su

posterior desarroilo

foligr. Esta estructiura confiere proteccisn
al organo motor del crecimiénto y reproduccion y es deposito ()
banco activo dé unidades foliares. La adquisicion de un
funcionamiento meristemdtico indefinido no interrumpido por la
sexualidad, Jjuega un papel muy importante en la evolucioén de
vestas formas monocaules, permitiendo una mayor longevidad en las.
poblaciones y cosechas sucesivas ; lo- fargo del tiempo que
constituyen un factor altamente.adaptativog lLa biomasa de raices
es poco 1mportante y'la arquitectura subterranea contrasta con'la

rigueza de la arquitectura aerea.

Por otro lado los patrones de asignacién de energia vy

.

récursos obtenidos por esta misma autora, coinciden con los
nuestros, pudléndose destaca% en ellos que'la-méyor parte de la
energia"se encuentra como biomasa aérea; de ésta un porcentaje
muy importante esta.representadalpor las hojas mUEﬁtas Yy uno muy
béjo por el tallo. Lé biomasa subterranea involucra. también un
porcentaje ‘%uy bajo, lo que significa .que hay una escasé
inversison en érganos de soporté y de sostén. La iﬁportancia de la
materia ﬁuerta {(Necromasa) es de gran valor adaptativo pues
pérmite la transferencia de nut}ienfes desde el follaje en
descomposician en un ciclo cerrado. Asi mismo juega un papel de
crioproteccion, que‘ de acuerdo a Goldstein y Meinzer (1983)

reduce los dafos por sobreenfriariento en el tallo.

-

Lo cuanic a (o patrones ac asignacien de nuitrientes no  ha
informacion _disponible que fundamente nuestros resultados; la

observacién hecha en el parrafo inmediato superior acerca del

4

ciclaje de nutrientes es una de las caracteristicas mas

.
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importantes a este respecto. No obstante en base a todas estas
resulfaqgs podemos ver que los siguientes elementos:

a) Una gran proporcién'de la biomasa to{al‘as1gnadé a la pio&asa
aérea.

b) Una proporcion importante de ‘ésta representada por. 1a
‘Necromasa. |

c) _Uné proporcion muy baja asignada a las estructuras de sostén
(tallos) y a la biomasa subterranea.

d) Suelos oligotroficos, con tasas de descombosic1én muy bajas de .
M.0. se conv1erteﬁ en una combinacion muy 1interesante de
examinar, con un estudio que 1ntegte ‘el balance de cérbono
(costos tanto para’%ormacién como para mantenimiento), balancevde
nutrientes vy balancé de agua; c@n_ lo cual podriamos tener

realmente una -comprension i1ntegral .de las .estrategias de

asignacion de energia y recursos en esta especie. |

. Siguien@o cbn esta 6pt1ca4dé cqnsiderar la arquirectura .y

sUsS relaciones espaciales como una herramienta para - la

comprénSién de los patrones de asignacidén de biomasa y nutrientes
. v .

- observados en nuestras especies, deberiamos entonces conocer los
patrones arduitecténlcos de las hlerbas perennes, de las
gramineas, Yy de los arbustos éscleré{ilos, sin embérgo estudios §
como los de éﬁae/ethapara estaé especies nNo estan disponiéles.

Aun cuando esto sea asf, para las artustos .podriamos
establecer analogias con los modelos éeguidos por los arboles,
pefo nos encontramos con que esto no es facil, ya que no existen

estudios prévios del desarrollo vegetativo de estas especies

desde su condicion de plantulas hasta convertirse en un’

N
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individuo adulto; y el concepto de modelo arquitectoenico tal vy
como ha sido planteado por Halle et al. (1978) ‘“puede ser
ilustrado diagramaticamente por una serie de figuras o modelos
que representan cada una de las fases efimeras (estadios
vegetativos) en el desarrollo del aﬁbol, su arquitectura real vy
observable ‘en un tiempo dado. El modelo en contraste es un
conjunto abstréctb hecho visible sélamente por una serie de
-arquitecturasf;'LD que quilere decir qu el modelo de arquitectu?a
no es un mbdelo estatico sino diﬁémico va qge consildera la
informacion genética que determiné las sucesivas formas en su
ciclo de wvida. Adé&és a nosotros méas QQE el modelo en si, nos
aﬁaﬁe su valor adaptativo.y segunwlos mismos iﬁvestigadores este

topico es bastante eépeculativo.A

No obstanfe, la 1nformacion dlsponibleAéobre las especies de
paramo nos dice que los arbgstos presentes en este habitat estan
. activos a‘traQés.de todo el afo y normalmente son siempreverdes,
considerandose  esta caracteristica como de- importante valor
‘adaptativo ya gque permite Conservar‘energ;a, que de 1o contrérlé
se perderia en la formacion de nueva 4area fotosintética vy
économlzar los nutrientes normalmente pocos disponibleé; estudios
- realizados eﬁ ambienﬁes semeiantes como en la tundra encontraron
que aun cuanQo’Ias Hojas viejgs no juegan un papel importante ‘en
la fbtdsint951s, se convierten en organos de reserva desde donde
105 lipidos vy proteinas son movilizados a 1asl nuevas hpjas
(Blics, 1971; Billirgs, 1927).

Para Bliss (1971) eéte mecanismb parece u51varsal y por 1o

tanto valido tambiér en el medio ambiente paramo, lo cual

concuerda con nuestros resultados Yy con nuestra 1nterpretacion



del 41mbortante porgentaje de material vegetal muerto en pie
‘(Necromasa) que 2N su  mayoria préviene de la biomasa
fotosintética observados én las especies arbustivas.

Otra caracteristica importante y también de cardcter
adaptativo - en estas especies es la reduccion del tamarno. En las
especles de HybErjcuhnmy importantes en las ‘comunidades ‘del
. paramo y los cuales tienen hojas muy pequefas e imbr1cada§ segun
Halleé et al..(1978) la esfatura totél es reducida porque tanto el
desarrollo del tronco como de las ramas estdn determinados por la
aparicisn de la flofacién.

be acuerdo ;' la clasificacién de Cuatrecasas (1968) A.
é/anga(a puede considerarse dentro’de las especies denominadas
cryptofrutex,- o arbustbs lefiosos enanos de ramas lignificadas
hajas o rastreras, algunas de ellas .ocultas bof una densa masa de
reétos consistentes .en .hoaas senescentes y varios restos
organicos. Para este autor la reduccion dell tamaro puede ser
_interpretada como una forma de aldaﬁzar proteccion contra el
ambiente desfavorable; . |

Por otro lado estan las hierbas perennes ﬁﬂ acelosellas, A.
Jalhnirzs, 7. jrazuense, las cuales podemos considerar de porte bajo
Yy Si rormosus,. 0. EﬁjmbaraCEDSJS'cdn una estructura morfoldégica
mas = solida o de un porte méyor; aun Euando péra Hallée et al.
(1978) estas formas de vida pueden avenirse con élguné de los
medelos planteados para arboles ya que estan relacionados tanto
en su filogénia como @n su ontogenia, y la diferencia radica
basicémenté en  uni reduccion del tamaro (miniaturizacion) ;

Ataroff (1980) manifiesta qUe laiadaptacidn de estos modelos

¥



puede ser Gtil sélo en la medida en QQE dichoéipatrones muestren
las estrateéias de wvida proplas de estas especies que 1mplicap
patrones de c¢recimiento driginales que son "adaptaciones a
prcblemas especi%icos generados por esta forma de vida, y que no
Eonsisten simplemente en una reduccién del tamaro.

Naturalmente, estos mismos 1investigadores vy otros mas
. reconocen la importancia que tiene la determinacion y comprension
'de los patrones de arqu1tecﬁura desde el'p;nto de vista evolutivo
‘s1n  embargo, tal y como lo expreéa Halle et _al. (1978) “La
arqulitectura de hiérbas no ha sido explorada suficiente por Alo
qQue este campo eg bastante fértil para futuras .inveétigac;ones“.
Para Ataroff (1980) "Son pocos los trabajés que se han realtizado
tendientes a unificar criterios vy ;ondensar el conocimiento que
se tiene sob}e la estructura QE las plantaé'hérbéceas”; en vista
de esto solo nos quda tomar en cuenta algunas consideraciones
teoricas 7resa1tandd?'1as de caracter ‘adaptativoi y establecer
algunas anglogias 'ya que en el medio ambilente de paramo vla
informacison disponible és escasa. |

Ataroff (1980) establecé la estructura cloﬁal de Axonq0u5

compressus, una graminea que domina en sabanas intervenidas de

los Llanos Occidentales de Venezuela. Aun cuando son ecosistemas

diferentes * tanto estructuralmente como funcicnalmente, con
respecto a las gramingas es permisible hacer ciertas
extrapulacicnes, pues Al fin vy al cabo las gramineas son formas

de vida que \explotan un ampliiu rango de asbiantes ya que su
e@strategia - global asi se lo permite, en todo caso lo Que-‘varia
scn las adapﬁaciones particulares a uno u otro ambiente. Se puede
pensar que uno de los elemento; a través de los cuales han

J



logrado‘ esta gran blast1c1dad, entré otros,- es su forma de
crecimiento vy su patron de arqultectura, del cual sabemcs que
una gran mayoria de las gréhineas rizomatosas segun Hallé et
al.(1978) caen aentro del modelo de Tomlinson. Este modelo es
dodular, cada modulo desarrolla un sistema de raices
1ndependiente gque le permite establecerce rdpidamente y tener al
m1smo tiempo autonomia fisiologica.

Esta - forma modular la consigue; a t?a§és del desarrollo de
rizomas Yy también de estoclones cuya finalidad es facilitar 1la
implantécién de lés féplicas lejos de la planta original formando
clones, vy también al mismo tiempo garantizar la ionge?1dad qe lps
genotipos, el primer mecanismo puede ser més raplido y seguro que
por reproduccion Sekual, ya que tiené un suministro de materiales
provenientes de la planta madrg y evita 1DS.fiéSgOS propios de la
_reproducc1én seanl,iy la longevidad de los genotipos puesto que
al aumentar el n&méroAde replicas disminuye la gosibilidad ‘de
eilminacién de los mismos (Ataroff, 1980). |

Cuando. la planta se desarrolla a partir de rizomas cortos

forma macollas, como es el caso de A. yasnizy 7. Irazuense e
1ncluso de J. chHhimborecenszs.  [Lon respecto a esta forma
estructural QOldeman (1969) en Hallé et al. (1978)- (aunque

refiriéndose @ una palma, nos interesa aqui el valor adaptativo,
que bien puede -apllcarse ~a 'las especi1es mencionadés
antericrmente) plantea que uha bosible ventaja al héblto: de
agrupamiento de vastagos, en nuestro casc las wacollas, ea el
estabrecimiento‘ de  un ciclo cerrado de nutrientes en el ~"cual
intervienen la 'descomposicién' de las Hojas caifas y eJj)es 0o
.vastagoé muertos, que proveeran dejnutrJentes a las siguientes

4



generaciones de nuevos e)es vegetativos.

De eactuerdo a loé resultadqs de Ataroff (1980) sobre la
dinaémica de crecimiento de las macollas de Axongous. COMpPressus,
vemos que estas tienen un tamano 1im1tad§ a partir del cual
buedeh darse el caso que desaparezca sélo algunas de sus partes,
_quedando enton;gs en un estado regresivo pud1endp reini&iar el
procesoi de crecimiento dg nuevoj; se nos ocurre relaciognar este
compbrtamiento> con el planteamiento de Oldeman (1969) en Halleé
et al. (1978) lo cual nos permite pensa; qUe el proceso de
envejecimiento QE esas partes suministraria la energia y recursos
necesarios para el desarrollo de los nuevos vastagds;— en

paralelo y por 1a.analbgia antes mencionada ecstos planteamientos
pueden ser validos para A. gafnriry 7. Irazuenszi, aun cuando para
es{as especles no conocemos la dinéﬁicakde‘formaciénvy desarroltlo
de las macollas no obstante, si sabe@bs gue una ﬁarte importante
de su biomaéa total es material muerto~o Necromasa y afdemas que
esta y la biomasa verde (BAH) Qariah estacionalmente. Baruch _e;
. A\

al. (1389) comprobaron que el crecimiento de las especies
estudiadas por ellos es cbntinuo y varia' estacionalmente de
‘acgerdo al ciclo de precipitaciones, observandose una reduccion
39 la biomasé en la estacion seca y una porcion imporiante de
Necromasa, se.pfesume que esta participa én la reasignacion de
fecursos. En la EH la biomasa asimilatoria fue mayor. Este 
fendmenc oz pdede constrtulr 2n un2 respuesta adartetiva para
estas especies frente al oligotrofismo de los suelos.

Para el.éaso‘de AR. acetosella y de nuevo siguiendo Qn poco
las observaciones de Atarcff (1980), las:unidades estan dispersas

]

en el A&rea formando clones que ocupdn superficies cada ve:

.
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mayores} los clanes se'sobreponen de tal manera que ey origen se-
hace irreconosible, en nuéstro caso esfe hecho fue determinante a
la horé de hacer el muestreo. Eéte fenomeno de dispersion de las
réplicas afe;ta légicamente los patrones de asignacion de
fecursos, ya que éstos deben ser gedistribuidos tanto para el
mantenimiento 'dé las- estructuras vya formadas como paré la
expansién-y desarrollo de nuevos vastagos vegetativos, qué van' a
permitir Colbnizar'un>aréa—mayor al mismo tiempo que. contribuyen
con suceslvas generaciones; estas caracteristicas le permiten
maximizar la utilizacion de los recursos.

En nuestros rééultados vimos que en A. aceiosel/l/s ocurre  un
éambio de la ES -a la EH‘tanto en Ia‘Bé como en Ia Biomasa
Asimilétorfa y tambien eﬁ algunos de los nutrientes, este cambio
10 hemos relacionado con la formacion de' nuevos véstagos o
esiolones, que - segugamenfe contribuyen a aumentar el area
fotosintét;ca y a un aportevmayur- a la feproducciéﬁ sexual
mediante el desarrpllo dg mayor ° numero de ejes florales;
contribgyendo asi a éumentér la capaciaad-colon1zadora de esta
planta. En Tusilago rFfarfara una Hierba perenhe Ogden (13974)
demuestra gque cuando ésta especie crece en hébitats inestables vy
pobres en nutrienies, no compite bor luz 0 por nutrientes ‘con

+

otras especies, por el contrario su respuesta es a incrementar la

asignacion de recursos a los rizomas para mantener y aumentar el
sistema de clones 77 sztw. Con esta ultima observacion queremos
resaltar la importanc:a de la formacidén de rizomas como

adaptacion a suelos oligotroficos como es el caso de los suelos .

del paramo. . v



Ahora es bueno tratar de relacionar las estrategias

adaptativas de estas‘ especies de paramo CcoOn especies de
amti1entes semejantes como la tundra (ya se menc;oné antes  la
evolucion paralela con especies de la alta hontaﬁa tropical en el
éste de Africa). Con respecto a esto tal y como lo plantea Bliss
-(1971) en la v;undra las plantas Han sido seleccionadés por
regimeneé. cuya caracteristica principal es la de poseer poca
dispbnibilldad-de energia biolégicamente utilizable, la estacidn
de crecimlento es muy corta vy definida,la pesar de estb la
fijacion de energia es eficiente. En cambio en el medio ambiente
péramo~ a pesar de ciertas condiciones rigurosas las especies

adaptadas estan practicamente activas todo el afo, y no existe

una estacion de crecimiento definida; en ambos ambientes el

funcionamlento de las plantas esta directamente influenciado - por

las bajas . temperaturas vy cuando ée presentan temperaturas vy

regihenes de humedad favorables las plantas crecen rapidamente.

h -

Andlogamente en 1la tundra predominan las comunidades de
] ’ -

especies perennes, las mds ébundantes son las hierbas perennes,
’gramineas, arpustos siempre verdes; muchas de .estas especies se
reproducen vegetativamente ya que el balance de calor
desfévorable y la estacién de CFecimiento'corta hace ihapfopiada
la reproducdién-sexual, asi en }as graminéas y también en algunos

arbustos es comun la presencia de rizomas en los cuales los

ctoe eon almacenados nara luego  ser

fii

carbohidratlos y otrgs compu
reasi1gnados. Tambien son caracteristicas tas cicotyllodonoas

caulescentes | y rdsetaibaculescentes (Bliss 19713 Billings 1987;

Johnson 'y Tieszen 1976) .

En 'la tundra estas formas de 'yida estdn adaptadas a

.
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condiclones de mayor stress que las condiciones de paramo,
producidas esencialmente por las muy bajas temperaturas, longitud

corta del dia, permanentes heladas, carencia de nutrientes vy

'bASicamente laos aspectos adaptativos que contribuyen al
establecimiento y éxito bajo estas condiciones Billings; ﬁ1987) y
“Bliss §1971) lo a{ribuyen a una gran habilidad de crecer vy

metabolizar rapidameﬁte - justo sobre el punto de congelamiento
durante una estacion de crecimiento muy corta.

Vemos entonces que las formas de vida de estos dos ambientes
tienen muchas cosas‘en comun, légicamente este fenomeno no es
fortuito, vya que esta vinculadd o mas bien obedece al hecho de
que la vegeiacién-dél paramo tal y ,como se mencioné anteriorménte
tiene elementos de origen boreal y austral.

En cuanto ' a los patrones de aéignacién de redursos en las
eépecies de_tundra son poco conocidds, asi mismo la informacidon

en donde se comparan patrones de formas de vida dJdiferentes.

Trabajos como los de Johnson y Tieszen (1976), y GBrulke vy Bliss

(1885)  entre otfos nos acercan un poco a este conocimiento sin
~embargo, nuestro objetivo en esta parte de {a discusién no giraba
en torno deilos patrones propiamente dichos, sino mas bien en
torn6 a las caracteristicas Hel ambiente que han determinado
'dichos patfénés como respuesta adaptativa..

Finalmente para dejar esta parte de la discusion Hasta aqui.
podemos acogernos a la ideé de Schulze Y Chapin'(19b7) seqgun  la

cual la especializacion de cada {forma de vida a ambientes con un

abastecimiento de recursos diferentes estd regulada por una serie

de procesos, tanto de caracter interno como externos. Asi por’



ejemplo, en amb1entes'éonlun abastecimiento {imitado de recursos
las plantas no puédén mantener altas tasas dé flujbs de lés
m;sﬁos, por lo Qque esos ecosistemas se distinguen por tener un
reciclaje lento de todos los recursos limitantec vy ‘ademés se
.observa un alto porcentaje de reasidhacién interna. |

Ahora -bien; el segundo punto a discutif es a nivel de 1la
comunidad, es decir el papel que cumplen nuestras especies a .10.
.largo del graaiente sucesional de acuerdo a sus formas de vida;
para finalmente comprend=2r mas profundamente su papél dentro de
la dindmica dé regeneracion y recuperacion de Iar vegetac1é%
natural del paramo-y de la fertilidad del suelo y su relacion con
el tipo de manejo agridoia probip de este ecosistema.

Toky y Ramakrishan (1983a) conclgyen . que 1% 1hportancia
relativa de las diferentes especies que aparecen a lo largo de la
guceélén var{a dependiendo del tiembo que dura el ciclo agricola
y schre .todo de ia composicién floristica y estructural de la
vegetacién'que'exiskia antes dé la penturbaci;n. Esta afirmacion
-por lo demas se fundamenta eﬁ el postulado de Egler '(i954)
;citado' en Lepart vy Escarfé, 1383) Lfcpmposiciénb floristica
inicial” en el cual sevegpone gque en una suceslion secundaria en
el _suelo quedén rizomas y bancos de semillas que puedeh ser
diseminados ﬁDr.IOS mecanismos del cu1t1vo;'después de abandonado
el tarreno 4cu1tivado la vegetacion se desarrolla a partir del
bance de semillas y Ce los vizomas parsistenias.

En nuestro caso y rztomando la clasificacion de formas de
vida préseﬁtada por Cuatrecasas (lébB), Monasterio (1980c) vy
Hedberg vy Hedberg (1979), en las primeras etapas de la sucesion

aparecen las especies herbdceas perennes y las gramineas en forma

s



de macollas. Ambos grupos de especies forman rizomas, Ya Sean

v

rizomas estoloniferos como en el caso de A. gacelose//a 0 rizomas

cortos como en el caso de A, Jasnii vy 7o Irazuense vy O.
chimboracensrs, al mismo tiempo estas especies se reproducen

sexualmente en la estacion mas favorable para ello, es decir en

‘1la EH en la cual la disponibilidad de agua y nutrientes es mayor..

La alta capacidad reproductiva lograda por ambos mecanismos les

.

permiten maximizar'eliap%ovechamlento de recursos, ademas gue les
confieren gran habiljidad para colonizar areas intervenidas.

. a:étase//a la brincipal especie colonizadora. desafrolla
rizomas -de gran longitud con lo cual:‘pued94 cubrir areas
importantes confir;éndole dg est; manera una gran capacidad
cclonizadora aunado al hecho de que la rebrbdQCcién sexual a
través de la diéperéidn de semillas le permite colonizar areas

mas distantes. Esta especie no es reemplazada en la sucesidn,

pero disminuye su cobertura especifica esta caracteristica nos da

una 1dea del potencial adaptativb gue tiene. Segun los resultados .

obtenidos por Escarre et al. (1987), Escarré y Houssard (1989)
los cuales trabajaron con esta misma especie y en una sucesion,
hay'una disminucion de la biomasa aéerea y en el ER de las plantas

de ambos sexos en la medida en que 1ncrementa la madurez de la

sucesion, Por otro lado. . le capacidad colonizadora 0% la
parsistencia dc ezta espetie estid relacionada a una alta
proporcion de plantas temeninas en las glapas tompranas de 1a

sucesion vy, en las avanzadas, de plantas masculinas, este -hecho

sa refleja indudablemente en los patrones de asignhacion.

+

De acuerdo a Grime (1979) las especies colonizadoras son
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Ruderales (normalmente =2species anuales), pero al confrontar las

caracteristicas de estés especi1es con las caracteraisticas
dist:ntivas de las nuestras constatamos que esta estrategia no es
aplicable en nuestro caso. Por el contrar1o‘con51deramos que la
eétrateg1a qgue mas se acopla es la seguida por. las especies
dgflnidas por echomo—competitivas— ruderales (hierbas. pefenﬁes

ruderales) tal y como lo habiamos planteado en la discusi1én sobre

los patrones de asignacion de nutrientes. De acuerdo a sus
caracteristicas, la mayoria de estas especies se distinguen por
desarrollar rizomas  y- estolones, muestran gran capacidad de

extenderse vegetativamente y tienen un periodo largo . de

crecimiento vegetative. Estas especies pueden ser progresivamente

substituidas por hierbas perennes mas grandes y con una forma de

crecimiento mds consolidada. Esta -ultima observacion puede

explicar el . papel que cumplen las éspecies 5. rYormosus y  O.

chimboracensss en el proceso de cambio de la vegetacion en esta

-

sucesion, haciendo la salvedad de que en este caso las especies
. . , .

no  son substituidas totalmeﬁte; dichas especies son tambien
hierbas perennes pero de mayor porte, de hecho son especies que
fbrﬁan parte del segundo estrato (20 - 50 cm) en ta estructura
ve}ticél de la.vegetac1én del paramo, tal y como vloi hresenta
Monasterio (1980b5. .. -

f 0. chimboracens:s aparece en.la.parcela de 12 afos junto con
E]”‘Ecﬁu15:31' o M., laricrfolirin, es dchr nue esta staqa de la
sucesi1on, considerada por NESsOlros como una eliapa intermedia, es

mas compleja pues en ella aparecen de acuerdo a las formas de

vida una hierba perenne, una roseta caulescente de gran

i .

complejldad tanto estructuralmente como funcionalmente, vy unr

«
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arbusto esclerofilo; estas dos Gultimas especies forman parte del
primer estrato de la vegetacion (0.5 - 1.5 m) [ Esto nos da una
iaea de la complejidad esiructural que'va élca zahdo la comunidad
.en esta etapa de la sucesidén, en donde un numero mayor de
factores tanto de indole ambiental como de indole biolbgico
zligadcsv direCtamenfe coﬁ la dindmica de las poblaciones,
adqgiefeﬁ importancia en la determinacidén de Iés respuestas
adptatlvas de las formas de vida gque aparecen en la medida en que
la sucesién progresa. |

o, cﬁzmboraceﬁﬁJS'por un lado e . /ér!c!fb/zumrpor el otro
parecen marcar .los limites entre las ‘primeras ‘etapas de -la
sucesion y lag - ultimas etapas. &, schultzrr con  las
caracteristicasr que ia distinguen (entre ellas los  patrones de
ésignacién de biomasa y nutrientes obtenidos por nosotros) puede
cdnstltuirsé_ en una especie de traﬁsicién entre las formas de
vida herbaceas pérennes y las +ofmas de vida arbgstivas, desde
este punto de vista podemos pensar qu esta éSpecie es clave en
la recuperacion dé la vegetacion natural en esta sucesion.

.

S1 consideramos los resultados obtenidos por nosotros para

los patrones de asignacion de biomasa, las relaciones entre los

diterentes compartimentos, 1los patrones de asignacion de
’ -

nutrientes, el contenido en gramos-de los nutrientes acumulados

en estas especies sobre todo en esta ultima, el contenido de’

nutrientes por unidad de area, junto con los resultados obtenidos
por' Aranguren - (1988) en el contenido de carbono orgdnica y de

nitregeno total, los cuales fueron mayores en esta parcela,

podemos notar que esta etapa de la sucesion es realmente

s



1mportante, esto se refleja entonces en los cambios futuros de la
vegetacion tanto en su-estructura como en su funcionamiento.

Ya en la parcela de ;Graﬁos la estructura de la cdmunldad se
ha hecho mucho mas compleja, en ella se observan 105' tres
'estratos que forman la estructura vertical de la vegetaciéh y por
ello se considera que.la vegetacion natural se " ha recuperado;
este ultimo estrato estd dominado logicamente por las especies
arbustivas dg las cuales se destacaniéh prunrfolriay A. e/angaté.

Retomandb la clasificacion de Grime (1979) estimamos que £.
schullerry AH. larjcgfb/jum,.5.,0runjfb/(a, A. e/aﬂgafa estan mas
v1ncuiadas é las;éstrategias de las especies calificadas como
stress tolerantes, las cualeszse- caracterlzaﬁ fundamentalmente
por -tener estrateglas que estan dir;gidas a maximizar la captura
y conServaciéﬂ de los recursos, esta actividgd conservativa esta
édgptada a explotar las variaciones temporales de los recursoas,
en estas: eépeéies las respuestas mas importantes a las

’ ’
variaciones del ambiente son mas {isioﬁég1cas'que morfolégicas.

En realidad en la vegetaéién dél paramo la mayoria de 1las
especies se pueden :DﬂSlderaf stress tolerantes, ya que en efecto
ellas estan adaptadas fundamentalmente a treé factores
.ambientales -productpres de stress, ellos son a saber; las bajas
temperaturas vy sus conirastes diarios, el stress hidrico y- los
suelbs'oligotré{icos, la mayoria de las adaptaciongs se . alcanzan
a traves de la toleraécia, aunque otras se alcancen a.través' de
mecarismos  do evazidén. Es importartz mencicrnar gque ¢l hecho Jde
que hubiesemos considerado a las espe&ies de las primeras etapas

de la sucesion como.competitivas—-ruderales no contradice los

. o . R
planteamientos anteriores y estos siguen. siendo validos aun para

.
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estas especiles tambien, esta diferenciacién se hizo para resaltar
algunas caracterisifcas ‘determinantes dentro de xla dinamica’
segulda por las especies de las etapas tempranas>de la sucesion.

| Asi tenemos, por ejemplo, que en especies éomo £. schultzirrs
una .mayor longevidad de las hojas y una menor tasa de reempla;o
de las mismas se Coﬁvierten en caracteristicas altamente
adaptativas, ya que 'a través de la permanencia en pie como
material senescente (Necromasa) se reduce.él ciclo de nutrientes
entre la plaﬁta yiel suélo evitando as: laé perdidas .por otros
mecanismos, -cpﬁ lo cual se consolidan los procesos de
conservéc1éh. y por otro lado se convierte en una estructura que.
protege a la planta de lés bajas temperaturas. De acuerdo a Smith
y' Young ’(1987) las rosetas de (Cspeletia SQb. frecuentemente
tienen una geometria parabdlica y pfobablemente un incremento en
‘la captura y retencion de radiacién solar de onda corta y larga
por la yeMé apical 9750r hojas ;ncremehta la temperatura en {os
tegidos; Meimnzer y Goldstein (19835) plantean que-lé.pubecén51a de
las hojas en Espeletia spo. parfﬁc1pa también en la régulacién de
la temperatura ya que i1ncrementa la resistencia de la capa limite
disminuyendo la perdida de calor por gonveccién.

.En las especies herbaceas, sobre tcdec en las gram;neas; la
tolerancia a las béjas teﬁperaturas se consicue *al y como lo
plantean Hedberg y Hedberg (1é79i a traves de la proteccién de la
parte central de la macolla con &1 agrupamiento ge los véstag&s y
les nuevas inflorescéhﬁias,veste“mecanismo pfotege a 1la planta de
los efécfos de las heladas. |

En  los arbustos esto se consigue a través de las hojas las

cuales son capaces de reducir la transpiracigny y tambien con una
? ;



130

reduccion en el tamgﬁo de la planta (Cuatrecasas, 1968; Grlmet
1979) . Esta reduﬁc1én de &amaﬁo y el caracter escleromorfc de las
hnjas también ‘puede ser interpretada como = una respuesta
adaptativa ‘a las condiciones de oligotrofismo tal y como to
plantea Sarmiento (1984) para los 4arboles de las sabanas
tropicales sométidos a suelos oligotroficos; aungue en el

habitat de paramo en general las especies se ven favorecidas _por

mecanismos .de ;onservacién de nutrientes que permiten
inmovilizarlos en la biota del sistema, y también a través de
procesos de 51mb1051; (presencia de micorrizas).'

En sintesis estas formas de vida van-apareciendo a lo targo
dé la sucesidén en forma secuencial.y acoﬁladas a’ los cambios
producidaos en 1la estructura'de la comuridad de -acuerdo a sus
estrategias en la medida en qﬁé éspa se dirige hacia un estado de
.mayor comp?ejldad y madurez; asi en 1asretapas tempfanas apafecen
las especies perenhés herbdceas vy grahineas de porfe bajo qgue
forman el esirato de menor altura (3 a 10 ch), luego aparecen 1a§
hierbas perennes de un porte mayor con una estructﬁra mas solida

las cuales forman el segundo estrato (20 a 50 cm); en estas

etapas de desarrcollo de la comunidad se observan mayor numero de

estrategias: ’férmas. de crecimiento diferentes  como rizomas
estolonitferos, especies ;riptofifés rizomatosas _formando
macollas, especiles hemicriptofitas, picos de floracion
destasares, reproﬁurdién sexuél v vegetativa, - maynar

subterranizacion de las estructuras vegetales (raices y tallos),
mayor amplitud de nichos etc.; estas respuestas les permiten

superar las varilaciones y la impredecihilidad en 1los recursos

4



dlsponigles, as1 como‘también-las barreras para colonizar nuevos
nichos que 1mpone la distancia. Finalmente se forma el estrato.
mds alto con las rosetas y‘los arbustos (0.5 a'i,S ml; a este
n:vel se havestrﬁcturado una comunidad con caracteristicas casi
fguales a la comunidad original, por eso se considera que se ha
recuperado tantp la vegetac1éﬁ natural como la fertilidad &el
suelo.

Ahora bien, integrandp todos estos resultados con el -uso
agricola que- se le da a estos terrenos, podemos decir que es
después de los 12 aﬁos de descanso que las condiciones son mas
propicias para‘iniciar'de nuevo el ciclo, esto estd favorecido
por una 6 mayor diversidad tanto en formas de .vida como en
esbecies, Y ademaé avalado.en par;e por el plaﬁteamlento de
Aranguren (1588) segun el'cuay en el lapso de 6 afos aun no se
siente el QEscanéo dé los terrenos (como menos para el niltrégeno
total) . Se presume enﬁbnceé que i1niciar el ciclo de cultivo en un
térreno que @enga menbs de 12 arnos de descanso iria en detrlmentp
del rendimiento del cultivo, yé que en estas e?apas se esta
iniciando la_ recuperacion del agroecosistema tanto en- su
complejyidad estructural como en la fertilidad del suelo.

E1 &ltlmo punto a discutir‘se refiere a la vériééiones dé
caracter temporél, es decir las varigciones de los patrones de
asighacion de bioma5é y nutrientes éntre ambas estaciones ES vy
EH,‘ Do elln  sabemns nue e=tén‘13{1uenciad§5 por 1lmns rambios
climaticos que ocurren age duna estacion « otra,'deiermlnados' wor
un régimen. climatico unimodal en el cual se destacen
primordialmente los cambios termo-hidricoé. ‘

3

Durante la ES (menor aporte hidrico) se presentan las

. “ .
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mayores .osc11ac1ones.termicas diarias y l1os maximos valbres de
1hsolac1én Yy rgdiac1bn, én esta época-se concentra el mayor
numero de heladas (Monastério y Reyes 1980d); estazs condiciones
climaticas producen un stress termo-hidrico que 1ndudablemente
condiciona los patrones de as?gnacién de recursos -en las especies
estudiadas; a bésar dé que en esta epoca (ES) el balaﬁce
energético es. mas positivo el stress hidrico afecfa ta.
d15pon1b111daa'del recursoAagua Y por'ende de 105 nutrientes, por
1o tanto podemos presumlr gque la produccién primaria vy el
desarrollo vegetafi&o sera menor. Esto Condiciona que Ven esta
epoca vy en el traggcurgo de la ES a la EH los mecanismos de
réasxgnac1én internos jueguen un papeél 1mportante, por ello en la
ES Dbﬁarvamés'un parcentéje importahte de material senescente Y
pdrcentaaes menores de biomasa asimilatoria.

En la EH Se_concentfan las lluvias y esta casi libre de
., heladas, wuna mayor disponibilidad del agua én el suelo y de
nutrientes favorece el creqimiento‘végetativo y reproductivo,
ocurrev un mayor desa%rollo de area foliar; elongacion de los
tallos y la formaci1on de. las estructuras reproducilvas;

Arangurén {1988) encuentra que el conﬁehido de agua en el
suelo aumenta aprec;ablemente de la ES a la EH, al mismo tiempo
aumenta la densidad del suelo tanto por el efecto dilatador del
Agua como por un aumento en la actividad bioléglca; con lo quaf
poderos e%nerar bque ocurra una mayor disponibilidad de los
nutrientes que las planta% puegan aprovechar paré su crecimiento.

Sin embargo, re=suita paradojico el hecho de que tanto el

contenido de carbono organico, los-porcentajes de nitrogeno total
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Y los porcentajes de P, K, Ca, Mg .totales no yarien' entre
estaciones, esto €3 tomando en cueinta los resultados de Aranguren
(1988) y de Monasterio y Montilla (comunicacion perseonal); lo que
quiere decir que en base a estos resultados no podemos explicar
las variacioenes de 1los patrones de nutrientes observados en
nuestras especies. No gbstante, pensamos que las varlacioﬁes
estacionales més importantes van a ocurrir a nivel de los.
-compuestos utilizables para la plahta,-c&mo es el caso de | las
variaciones _encon@radas.pof Aranguren (1988) en el contenido de
ﬁitréggno mineral del suelo (amonio+nitrato+nitrito).

Otro factor 1%bortante‘a considerar y que- en 'parte. esta
influenciadao por la estacionalidad es la -reasignacién interna;
consideramos que el importante pofcehtaJe AE materi1al senescente
en p1ekobservado en casi todaé las especiles Sobreitodo en la ES vy
el habito siempre verde es un %uerte 1indicativo de este proceso.
‘Asi, los_thrlentes conservados a través de este mecanismo pueden
ser reutilizados éﬁ el proximo pefiodo de . ~désarrqllo Y
Crecimiento .activo o EH. Como 1la abscic1én.{oliar précticamenté
no ocurre la rea51gnatién va ocurriendo en la medida en que el
material Vegetél se va secando.

Este fenomeno se hace especiafmente evidente en las especiles
de fspelietra sab., resultados obtenidos por Manasteri1o (ineditos,
citados por Sarmiento, 1984)‘muestréﬁ que en estas especies él
contenido relativo dg N, P, K va disminuyendo a 1lo largo del_
ciclo de vida de cada un:idad foliar, por el contrario el Ca y Mp
aumentan en la medida en que la hoja se va secando. ‘

Con respecto a esto es bueno resaltar que en los ecosistemas

de péaramo la reasignacion es menbs ritmica, y las sucesivas



etapas de desarrolllo reflejan mas bien ritmos internos o
endégenos de cada e;pecié (Sarmiento, 1984).

‘Baruch et al. (198B9) plantean gque aunque la reasignacion de
'nutrientes ‘en las gramineas tropicales no ha sido comprobada
experimentalmente, este puede ser un mecanismo de conservacion’
importante, en ambientes de suelos oligotroficos como los de las
'sabanas. La retencion de una proporcion alta de biomasa seca y un
indice de biomasa subterranea/biomasa aérea alto sobre toqo en la
‘estacion secé, son-indicativos de este proceso. éarmiento (1984)
plantea qge . en /‘cumunidades herbaceas de climas ,frios
especialmente, se observa Qn indice mas alto de estrQCtufas
vegetaleé subterraneas, de tal manera que los éfganos perennes se
disponen en el habitat mas pfotejido del ecosistema. Ademas en
estos organos, como ya lo habiamos discutido antes, se observa un
alto por;éntaJE‘de Qgtrientes a;u@ulados vya que la retencion .de
ellos en Ala materia‘ofgénlca es mas fécil de aségurar que la
retencien en el suelo, por 1lo tanto este hecho se pueaé
interpfetar.como una respuesta adaptativa.

Podemos afirmar por lo tanto que debido a las présiones
prodgcidas por la carencia de "nutrientes la seleccion ha
tavorecido, tambien °~ en nuestras especies, mecanismos de

conservacion y de reutilizacion de los mismos.
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7 .- CONCLUSIONES

1.~ Tomando en consideracién las nueve especlies estudiadas
podemos dec1f que basicamente ée obéervan treé patrones de
asignaciaon de biomasa y nutrientes. Un patroéon de asignacion que
corresponde a las especies herbaceas, en el cuallse destaca un
.importante porCéntaJe_ de asignacion de recursos a la biomasa
subtgrrénéa ta cual cumple funciones de acumulacién 9 de reserva
de los mismos Y, una asignacisn muy baja a estructuras de sosten
0o en nuestro caso i1nexistente ya que por razones de indole

tecnico estas estructuras fueron  1ncluidas dentro del

compartimento BR pues constituian el soporte de las estructuras

reproductivas.

Un segundo patréﬁ correspondien{g a la especie £. schultzr
qhe segun su forma de vida es una roseta caulescente, con
caracteristfcas estructurales vy funcionales muy particulares; en
este patron 59 pueae resaltar una inversién de recursos muy baja -
para las estructuras de sostén (BNA) y‘para la QS, una ihver51én
muy alta en material senescente (Necromasa) y, una 1nvérsién menaor
para la biomasa asimilatoria, estas caracteristicas se
'interpretan cdmo de alto valor adaptativo ya que partié1pah en
los mecanismos de. conservacion ae nutrientes y en los mecanismos
g2 proteccion avlas bajas temperaturas y heladas.

E1l tercer patron dg asignacion es el exhibido por las
especies arbustivas (arbustos escleréfilos). Ea el cual se
oésefva una i1nversion muy importante a las estructuras de SDS{EH

{BNA) y-tambieﬁ para la BS que en este caso cumple mas funciones

de sosten que funciones de acumulacién de recursos como oOcurre en

.



las especies herbdceas.

En estos tres pétrbnes la biomasa asimilatoria (BAH, BAHj ,
BAT) ‘y la BR tienen caracter estacional, durante 1la ES _por
efectos del stress hidrico y de la baja disponibilidad de
nutrientes, eh ambos compart1mentoé se observan porceﬁtaJes
menores, por el'contrariq los porcentajes de‘ materi1al seco o
Necromasa son mayores, en la EH la situacién éambié y ocurre una
ﬁayor invefSién péra ‘las estructuras fotosintéticas %

T reproductivas.

N
2.- El Nitrcogero ; el Potasio son los ﬁutrlentes que mas se
acumulan observandose altas CDntentrac1énes "de ellos en la
biomasa a51m11atorla, en la biomésa'reproductlva Yy también pero
en menores conéentrac1ones en la biomasa de é&stén. El Calcio se
cdngentra fundamentalmgnte en la Necromasa.‘El'Magn951o es el
elemento que se acumula en menores_cpncentraciones. El Fosforo
adquiere 1mportancia en la EH acumulandose en las estructuras
reproductivas, y también en las hoJaé..Lg pgrt1c1bacién de }a.BNA

como acumulador de nutrientes es muy baja.

3.~ En las eptapas tempranas de la sucesion (parcelas de 1 vy &
anos) las especies gque concentran la mayor cantidad en gramos
totales de nutrientes =son A. acetosellay $. - Fformosus, en la

etapa 1ntermedia (parcela de 12 aros) es £. schullziir, 9 en la

~

2tapa avanzada \parcela de it anosi es J. prunffb!fa. Se puce
decir que se observo esia misma tendencia en. los resultados
obtenxdosr para los gramos de nutrientes por unidad de area
(grs/m®) . Estos mismos rezultados nos permitieron observar que de

las nueve especies £, schultzir es Ia‘qde potencialmente puede

¢ : -



las especies herbaceas.

En eétos tres pétrbnes la biomasa asimilatoria (BAH, BAH; ,
BAT) Ay la BR tienen caracter estacional, durante 1la ES por
efectos del stress hidrico y de la baja disponibilidad de
nufrlentes, eﬁ ambos compartlmentoé se = observan porceﬁtajes
menores, por el'contrariq los porcentajes deA materi1al seco o
Necromasa son mayores, en la EH la situacion éambié y ocurre una
ﬁayor invefSién péra -las estructuras fotosintéticas %

T reproductivas.

c.—- El Nitrégenor ; el Potasio son los ﬁutrlentes gque mas se
acumulan observandose altas Contentrac1énes "de ellos en 1la
biomasa 351m11atorla, en la biomésa'reproductlva y también pero
en menores conéentrac1ones en la biomasa de ééstén. El Calcio se
cdn;entra fundamentalmgnte en la Necromasa.‘El'Hagnesio es el
elemento que se acumula en menoresAcqncentraciones. El Fosforo
adquiere 1mportancia en la EH acumulandose en las estructuras
rebroductlvas, y tambien en las hojaé..Lg part1c1bacién de 1@'BNA

como acumulador de nutrientes es muy baja.

3.— En las etapas tempranas de la sucesion (parcelas de 1 y 6
anos) las especies que concentran la mayor cantidad en gramos
totales de nutrientes son R. acetosellay S. - formosus, en la

Btapa 1ntermedia (parcela de 12 anos) es £. schullicrr, 9 en la

')

I’

etapa avanzaoa \parcela de it anosi es J. prunlfolia. S5e  pued
decir que se observo esta misma tendencia en. los resultados
obtenidos para los gramos de nutrientes por unidad de area

(gra/m®) . Estos mismos reszultados nos permitieron observar que de
. B . 9

las nueve especies £. schultziir es la-qde potencialmente puede

'



participar con mas nutrientes al sistema.

4.~ tLas variaciones estacionales en el recurso agua vy en los
nutrientes, se reflejan en 1o0s patrones de asignacién y se
6énifiestan é través de las feno#ases de capa una de las
especiles, ei cambio mas 1mporianteten este seﬁtldo es la fase de
floracion que esta asocrado con una mayor producéidn de biomasa

verde.

S.— Aunque la reasignaclon de recursos en estas especies no ha
sido comprobada églsteh evidencilas de que este mecanismo es
importante, factores tales Eomo un porcentége importante de
materlal seco en ple, una inversion alta a la BS especialente en

las especies herbdceas y en general las presiones producidas por

los suelos oligotroficos hablan en favor de este planteamiento.

6. Ei cuénto al pépel que cumbien ?Stas espeéiES en los cambios
de estructufacién dé la vegetaﬁ1bn y Su consigulente recuperacion
.en la medida en que la ;uceéién progresa podemos decir, qué las
espec1e§ herbaceas part1c1§an en la formacion de los estratos mas
bajos, las especies arbustivas y £. schultzriz fofman el estrato

"mas alto. ' 4 . ‘ , .

7.- Integrando alguncs de los resultados obtenidos por Aranguren
(1988) con los nuestros podemos concluilr . due por .las
cararteristicas tanto de la vegetacion como por su cantenido de
nutﬁlentes, la parcela de 12 aros es importante éﬁ el proceso de
récuperaciéﬁ y regerarecion de la vegetacion natural y de la

“

fertilidad del suelo.



B.—- Tomando en &uenta‘la clasificacidan de Grime (1979) es{imamos
qQue en general la esirategia que més se acopla al comportamiento
de nuestras especies es la-de stiress toleranteé y demntro del
contexto de la sucesién las especies colonizadoras pueden ser
consideradas como competidoras ruderéles 0 hierbas perennes

ruderales.

‘9.~ En el ambiente de paramo la seieccién~ha tfavorecido en la

mayoria de las especies estrategilas conservativas a través de

mecanismos de reasighacién y estrateglas de proteccion contra las
bajas temperaturas y el régimen de heladaes, que se ‘manifiestan
en los 1ndividuos por la presencia de material muerto en pie. En

las etapas tempranas de la sucesion se obsevan mayor namero de

estrategias: = formas de crecimiento diversas como, rizomas
estoloniferos, criptofitas rizomatosas que crecen en forma de
macalla, hemicriptofitas, picos de floracion desfasados,

réproducc1én sexua1‘>y vegetativa, mayor Subterrénizacién de
estructuras vegetales <(raices  y tallos) y mayor amplitud de

nichos.

10.~. £. schultzrir, de acuerdo a su patron de asignacion de
biomasa y de nutrientes, al aporte potencial de. nutrientes al
sistema, vy al lugar que ella ocupa dentro del proceso de cambio

de la vegetaciean en esta sucesion secundaria, puede ser

ronsiderada como una especie clave de la sucesion.
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TABLA No.!3. PORCENTAJE DE BIOMASA,

ESPECIES  EPOC.LLIM. BAH BAH BAT BrA BR N BS
R. acetosella £S 17,55 --- - - 1.83 25.63 54,78
+ 4.9 - - - 1.73 4.42 6.99
EH 16 - 1239 - 17.11 22.49 40.85
+ 0.02 - 0.04 - - 0.08 0.07 0.08
A. Jahmi Es 3.3 — — - 31,9 19.09 .62 !
- +. 6.05  --- - - 15.19 7.44 0.9
B 7.9 - — — .79 18,07 42.23
+ 0.06 - 0.03 0.06 0.06 |
T. 1razunse £S 11.07 -== -—- - 10.57 47.-93 30.4¢
+ 6.3 --- - 5.45 5.34 9.05 |
EH 1358 - —- - 18.39 31,94
+ 4.58 - -~ 6.30 7.07
5. formosus ES. _ 3.9 - -~ -~ 4,85 7.2
+ 0.2 - 0.01 0.04
EH 19.60 - £9.93 - 3.67 26.14
+ 5.69 - 66 --- 2.60 10.91-
0. chimboracensis () £9.29 --- = - 12.99 53.31
' T 0.08 - 0,05 0.06
EH 29.16 - - - 20.61 39,85
+ 8.29 - - 7.0 9,55
E. sthultzin ES 25.99 9.8 --- 3.03 11.8 44.11
+ 0.14 0.5 - 0.03 0.1 0.09
B 30.48 B3 --- 335 8.30 44,37
+ 8.42 1.89 - 0.69 2.51 9.66
H. laracifoliun £5 2.06 - - - 38.0 0.60 14.55 e ||
S 5.66 -~ - 3,00 0.56 5.48 5.72 ||
EH 27.60  -—- - 39.52 6.14 3.12 23.62 |
+ 3.5 - 5.14 2.62 0.64
B. prunifolia ES 6.60 . == 23,7 0.54 12.93
+ 3.3 - - £.68 0.8 4.7 |
B 24,93 - - 43.31 1.09 7.73
+ 6.64 - 8.65 1.03 5.33
2. elongata ES 632 - - 33,06 0.00 29.78 30.80 |
+ 151 - -- 5.79 0.00 150 42
EH .40 - - 40.15 8.19 16,45 23.80
4,68 - 2.10 7R 5.15 4.53




TABLA No.14. PORCENTAJES DE CARBONO.

ESPECIES E?UC.CLIH. BAH BAH)  BAT BNA BR N BS
"R. acetosella E5 - 18.22  <-- - - 2.15 ea.fa 54.89
B 6,98 -~ 130 -— . 1595 2198 41.39

A. jahnii R — - —- - 3.9 18.83 22.43

EH  36.65 - --- --- 0.00 18.47  44.88

T. irazuense TR = = = W wa wm
W otess -—- — 16,9  30.82. 39.35

5. formosus 5 349 - - . 542 7048 0.4l
| EH 1857 -~  28.48  --- 3.3 8.7 20.87

0. ehimboracensis ES 31.08 - - --- 12.82  Se.1t 3.99
- EH 2841 - —- —-  20.21  40.40  10.98
E. scheiizil £5 es;xx 9,20  --- 3.§o s a0 5.9
B 372 835 - 3.57. 847 4e.oé 5.79

) laricifoliun E5 20,95 - - 4169 059 1278 24.00
EH  26.88 - —-  39.66 5.67 2.8 25.16

B. prunifolia 5 5.8 — -~ 8094 059 13:63 38,9
£ i e - - 8621 1,07 761 2.9

A. elongata "E5 147 - --- 3458  0.00 é7.99 - 30,01
kH 15.% -~ - 427 7.9 10,27 24.74

- —r e i St




TABLA No.15 RELACIONES ENTRE LOS DIFERENTES COMPARTIMENTOS VEGETALES ESTUDIADGS.

ESPECIES EPOCA . Bae/BSub Bsupb/Bae BAH/BT  BR/BT  N/BT BS/BT  BAHM/N  BNA/BAH DBAH/BNA -
R. acetosella ES 0.86 1.26 0.18 0.02 0.26 0.55 0.2 --- -
+ 0.25 0.35 0.05 - 0.0 0.0 0.07 0.27 - -
EH 1.47 0.70 0.07 0.12 . 0.22 0.41 0.38 - -=
t 0.25 0.12 0.02 0.04 0.07 0.04 0.19 --- -
A. jahmii ES . 5.97 " 1.46 0.23 0.32 0.19 6.26 1,38 - -
+ 9.07 0.63 0.06 0.15 0.07 0.11 0.5%2 -~ -
£H 1.43 0.75 0.38 0.08 0.18 0.492 .60 - -
t 0.44 0.18  0.06 0.03 0.06 0.06 .66 -~ -—
T. 1razuense ES 2.70 0.46 0.11 0.11 0.48 0,30, 0.24 -- ---
t 1.52 0.15 0.06 0.05 0.05 0.09 0.15 - -—
EH f;89 0.59 0.14 0.18 0.3¢ 0.36 6.47 - ——
+ G.60 0.18 0,05 0.06 0.07 0.07 0,24 -—- ---
§. formosus £5 4,24 0.65 0.04 0.05 0.71 0.0 . 0.06 --- -
' + <110 0.06 0.02 0.01 0.04 0.04 0.0§ --- ~—-
EH - 4,10 0.27  0.20 0.04 0.26 . 0.21° 1.08 -—- ~--
+ 0.98 0.09 .05 0,02 0.10 0.05 0.8 - -
0. chimboracensis £S5 ¢3.36 0.05 0.29 - 0.13 0.53 0.04 0.57 --- ———
+ 5.95 0.2 0.8 005 006 000 09 - -
EH 9,3 0.2 0.9 0.21 0.0 0.0  0.87 - -
+ 2.83 0.04 0.08 0.07 0.10 2.93°  0.60 - -—=
E. schultz1i €S 16.33 0.06 0.35 0.12 0.44 0.06 0.61 0.10  13.93
+ 2.78 0.01 0.09 0,07 0.05 0,01 ~ 0.22 0.06 6.03
EH 19.58 0.05 0.39 0.08 0.44 0.05 0.77 0.09  12.54
+ 4.43 0.01 0.10 ~ 0.03 0.10 0.0l 0.42 0.04 3.64
H. laricifolium ES 3.85 0.34 0.ce 0.01 0.15 0.25 1.9 1.83 0.58
t 0.97 0.11 0.06 0.01 0.03 0.06  1.28 0.45 0.16
EH 3.55 0.3 0.88 0,06 0.03 (.24 1.45 0.7
+ 1.28 0.12 -~ 0.4 0.03 0.01 0.06 “0.23 0.14
B. prunifolia 5 1.0 0,595 0.07 0.0{ 0.13 .35 1.1 8.30 0.15
+ 0.4 0.le 0.04 0.60 0.09 0.05 2.c8 3.22 0.08
EH 3.98 0.32 0.25 0.01 0.08 0.23 7.57 862 1,91
. 3 L% 0.07 0.07 0.01 0.05 0.09 7.00-  0.29 0.7
A. eiungata £S5 1.47 0.21 0.04 0,00 0.07 0.45 0.23 3.45 0.07
' + 0.41 0.09 0.02 6.00 0.07 0.04 0.12 1,19 0,06
EH 3.37 0.3 0.17 0.08 0.10 - 0.28 2.10 2.51 0.44
rd A a" " AD A AE A Aan A AL A AL 1 AC n o A fc




.

TABLA No.l6a. PORCENTAJES DE NUTRIENTES. (en 100 grs de cada cada compartimento separado)

EPOCA SECA.

ESPECIES  NUTRIENTES BAH  BAH; BNA BR N BS
k. acetosella C 42.06 -— -— 41,29 39.50 41,62
N 2.2 - --- 2.60 0,90  0.85
P 0.3 - - 0.46  0.41  0.24
Ca 0.50 --- - 0.2 -0.73  0.30
Mg 0.19  ~—- -— 0.21, 0.20 0.6
K S5 - --- 1.59  0.47  0.87
A. Jahni C 42,83 - - 42,61  39.81  40.12
N 2.600  ~—- - 133 0.7 1,00
P 0,31 = --- 007 0.9  0.15
Ca - 0.15 --- - 0.5  0.19  0.08
Mg 0.2 - --- 0.07 0.0 0.3
K 21 - - 0.86°  0.27  0.43
T. irazuense € - 39.96 - - 42,57 36.863 40.35
N 1.65 - - 0,33 070  1.00
P 0.2 - -—- 0.8 - 0.10 0.5
Ca 0.7 - - 0.2 0.4 0.4
Hg S 009 - - 0.04  0.10  0.10
K .71 - - 0.24 043 0.3
8. formosus ¢ 31.22 - - 49,38 37.22  40.56
N 224 - -—- 1.0 0.83  1.40
P 0.42 - - 0.15 0.4 0.37
. Ca. 0.99 - -— 0.8 0.9 0.4
Mg 0.19 -—- - 0.17 0.6~ 0.19
K- 3.5% - - 0.94  1.29 1.8

Continda en la proxima pdgina.

S N



TABLA No.l6a. PORCENTAJES DE NUTRIENTES. {en 100 grs de cada cada compartimento separado)

EPOCA SECA.
ESPECIES.  NUTRIENTES BAH Bl BNA R N B
0. chimboracensi € 0 - - 3B.28 3762 34
N L0 == == 040 0.60  0.70
p 02 -  -— 0.2 0.8 . 0.3
Ca 068 - - 0.2 087 0.0
g 0.06 -— = 003 0.05 0.7
K 0.85 - = 081 0.2 0.2

E. schultzii C 0.27  41.63 41,53 39.12  36.3%  38.52

: N 0,67 077 1.0 041 T 180 0.40
P 0.26  0.26  0.28 0.8 0.0  0.15
Ca 0.68 0.3  0.26  0.32 1.0 0.55
Mg - 0.6 . 01 010 0.2 0.9 0.06
K

1.57 1.49 0.13 1.13 0.65 0.40

H. laricafolium C 26.97 -—- 31.69 27.51. - 25.64 £8.53
N 135 --- 0.70 1.10 - 1,00 0.6l
P 0.21 - 0.13  0.24 0.15  0.15
Ca 036 - 0.13  0.30 0.3 0.08
Hg 0.43 - 0.06 - 0.11 0.10  0.06
K 0.45 -—  0.27 0.24 .0.25  0.27
<
B. prunifolia c 34,73 - 34,73 40.38  39.40  41.00
: - N 0.61 - 1.30 1.12 0.45  0.53
p 0.29 --- 0.18 0.15 0.15 - 0.10 °
Ca 0.4 -— 0.41 0.77  0.62 0.7
Mg 0.13 --- 0.09 0.7  0.14 0.2
K 1.0 - 0.6  0.88 1.29  0.33
A. elongata C 4182 - 34.94  0.00  33.66 - 34.34
3 1.5 - 0.6  0.00 1,00 0.45
P 0.3t - 0.12 ' 0.06 0.5  0.10
Ca 097 --- 0.25 -0.00 090 0.2
Hg 0.30 --- 0.09  0.00  0.10  0.15
4 0.68 - 077 0.0 002 L2




VTAELA No..6b PORCENTAJE DE NUTRIENTES ( en 100 g de cada compartimento separado).
EPOCA HUMEDA, - T

ESPECIES NUTRIENTES  BAH BAH) BAT BNA BR Brp BRf N BS

3-03 - .34 —— 0.28 — — 0.40 2.18 ;1

R. acetosella c .20 -— 4544 - 3985 --- - 40,08 4783 T |
N 1.9 -—-- 0.63 == 1.2 --- -—- 144 0.53 il
P £ 0.5 - 0.5 - 021 - - 030 Q.7
{a 0.5 --- 0.5 - 0.% - - 0.31  0.23
Mg 020 - 0.8 - 0.25 ~-- - 0.14  0.17
K 1.20. - 097 - 0.33 - - 2.4 0.9
A. jahnii C . 43 7% --c - - 000 - -—- 41,14 48,09
N 188 - - - 0.67° - - 0.60 1,05
P 0.43 - --- - 0.8 - - 0.37 0.5
fa 0.26 --— - — 0.67  --- - 0.40  0.06
g 0.21 --- - - 0.08 - - 0.12  0.12
K 088 - - - 0.22 - - 0.51 0.7
T. irazuense L 8334 -- == ee= 8206 == - 40.95 46,66 k
N S5 --- --- - 0.88 - --- 0.0 077 i
P 0.68 - "-- -~ 078 - - 0.21 0.5 L
fa 0,30 - - --- - 002 - --- 0.35  0.05 /
Mg - 0.1 - - - 0.07 - -- 0.15  0.12 i
K 239 - - - 137 - - 0.42  0.70 |
I
S. formosus L 41.36 ° --- 40.31 - 41.07 - --- 40.87  41.27 h
N 1,93 - 1.35 - 2.87 - - 0.75 1,37 I
P . 1.07 - 0.2 --- 0.92 - - 0.4 0.3 iy
La  Li& - 0.87 - 0.5 - - 1.33 - 0.50 |
Mo 0.27 --- 0.20 -—- 0.19° --—- -- 0.16  0.16 N
K

Continda en la proxima pagina.



TABLA No.l6b PORCENTAJE DE NUTRfENTES ( en 100 g de cada

EPOCA HUKEDA.

compar timento separado).

NUTRIENTES  BAH BAH)

BS

¥

.0

ESPECIES BAT BNA BR BRp BRY N

. chimboracensis L 42.85 - - -—- 41.85 - - 43.73 48.24-
- N 0.70  -=~ - -- 0.67 - - 0.45  0.67

P 013 - -—- -—- 0.58 - -—- 0.89  0.67

Ca 0.73 - - -—- 031 - -—- 0.97 1.22
Mg . 0.04 - - - 0.05 -~— --- 0.03  0.07.

K 0.68 - -—- - - - 0,09 0.49

€. schultzin C 43,37 42.55 - 44,26 41.9%6  --- -=- 37,71 41.5%
N 0.70  0.60 - 0.95 0.5 - ——- 0.46  0.60

P 0.18 ° 0.22° --- 0.35 0.3 -- -- 0.26 .40

Ca 0.9 0.29 - .40 . 0.59  --- - 1.34 0.10

Mg 6.2l 001 - 0.6 0.5 --- - 0.25  0.08

¥ 1.77 1.49 -—-- 1.64 1.6 - - 0.69 1.09

H. laricifolium C 43,14~ -— - 8468 4175  --- -—- 3872 47.5%
N 126 - -—- 0.60 1,51 ~-- --- 0.98  0.49

P 021 - - 0.18 0.8 -~ --- 0.2 0.21

Ca 0.51 - -=- 02 043 - --- 0.35  0.07

Mg 0.2 - - 2006 0.2 - -—- 0.12 0.07

K- 6,53 --- -- 0.33. 0.68 --—- --- 0.26 0.3

. prunifoiia C 41,48  --- -—- §5.22  -40.71 - --- 40.63°  47.33
N 1.3 - -—- 0.63 1.9 ~-- - 1.26  0.4¢

p 042 - -- 0.40  0.32 - - 0.5  0.89

Ca 0.52 . -~ - 0.44  0.47 - --- 0.9  0.17

Mg 0.0 - --- 0.08 0.1 --- -—- 0.14  ¢.07

K 1.67 - -—- 1.72 1.60 --- -—- 13 1.03

A. elongata C . 42,96  --- - 44,79 -~ 40.87  39.18  40.14 - 47.5%
‘N 1.44 - -- 0.63 --—- 0,39 1.75 1,09 0.46

P 045 - -—- 0.21 - 0.17  0.26 0.8  0.13

Ca 1. - - 0.87 --- 0.5 076 - 1.11 0.26

Mg 0.23 - -—- 0.1 - 0.05 0.8 0.18  0.16

K 105 - - 066 - 0.1t 0.21 0,27 0,5




- TABLA No. 17a, GRAMOS DE NUTRIENTES TOTALES ACUMULADUS. EPULA SELK.

K © 0510 - 3.480  0.000 . 0.2% 1.370 5.6  0.442

ESPECIES NUTRIENTES BAH  BAH) BNA BR N BS GRAMOS ~ PORCENTAJE [DEL
. grs grs grs grs grs grs TOTALES  .NUTRIENTE/IND.
R, acetosalla N 0.364  --- - 6.0835  0.204 0.406 1,028 1,16C
P 0,049 . === - 0.008  0.093 0,115 0.265 .30l
Ca 0.079 - - 0.004  0.166 0.143 0,357 0.445
Mg 0.030 --- - 0.704 0,045 0.076 0.156 0,177
K 0.275  --- - 0,030 0.107 0.416 0.82/  0.93
A. jahnii N 0.042 - - 0,038 0.010 0.017 0,103  1.412
' ' P 0.005 --- --- 0.002  0.004 0.003 0.013  0.185
) 0.002 - - 0.004  0.003 0.001 0.010  0.142
Mg 0.002 - --- 0.002  0.001 0.002 0.007  0.101
K 0.03 - - 0.012  0.004 0.007 0.057  0.781
T.1razuense N 0,093 --- -—- 0.018 © 0,179  ~  0.1%4 0.444 0,853
- P 0.018 - --- 0.010  0.026 0.023 0.07%  0.147
Ca 0.010 - - 0.007  0.06) 0.037 0.114  0.220
Mg . 0,005 “--- " --- 0.002  0.086  0.01§ 0.048 0,093
K 0.0% - ——- - 0.013  0.110 0.086 0.285  0.548
S. formosus N 0385 --- - 0.395  3.85%6 1,728 T 6.524 1,011
: P- 0.102 -— - . 0.049  1.905 0.457 2.513 . 0.389
Ca 0.281 - - 0.267 4,593 - 0.518 5.579  0.865
Mg 0.086  --- e 0.05  0.743 0.234 - 1.080  0.167
K~ 0.86 - - 0.310 - 5993 2.246 . 9.416 1,459
0. chimboracensis N . 2515 - -— 0,403 2.313 . 0.246 5.679 0,785 o,
P 0.594  --- - 0.213°  0.755 0,046 1.608  0.205 i
Ca 1.463 - - 0.298  3.65! 0.070 5.478  0.695 -
Mg 0,137 -—- - 0.030.  0.210 0.025 0.402 0,051 i
K 1,943 -— - 0.821  1.091 0.091 3.946  0.503 h
E. schultzii N 5.351 2.095  1.178 1,737 25.485 0.759 36,540 1.141 i
- P 2.07%  0.707  0.299  0.762  1.413 0.285 5.542 0,173 . I
fa-  5.431  0.980 0.277 1.355 15.538 1,043 24.624 0769 i
Hg 1.278  0.299  0.107  0.508  2.684 0.114 C4.9% 0.1 |
K 12,539 4.05¢  0.139 4,786  9.181 0.759 31.458 0,982 i
H. laricifoliun N 5.664 - 4.900 0,125  2.652 2.731 16,072 0.87¢ I
P 0.881 - 0.910  0.027 0,398 0.671 2.888  0.157 iy
Ca 1.511 - 0.910  0.03¢  0.822 0.358 3.635  0.197 il
Mg 0,545  --- 0.420  0.012  0.265 0.269 1512 0.082 1l
K 1.888 - 1.890  0.027  0.663 1.209 5.677  0.308 W
B. prunifolia N 0718 -— 11,603 C.125  1.179 3.816 17500 0.869 o
P 0370 ~-- 1.607  0.0i7  0.393 0.720 3.106  0.154 4
Ca 0.612  -— 3.659  0.086  1.624 5.328 11,309 0.562 I
Mr 0066 == . 080 6019 0,307 N8R0 2219 A0 i
K 2.168  ~-- 5.158 0,098 2.39 2.37% 14,178 0.704 il
A, elong.ia N 1.19%  --- 2,731 0,000  3.702 1.666 9.235  0.72% |
S P 0.287 - 0.529  0.000  0.926 0.270 2.071  0.16¢ kil
Ca 0.773 -~ 1100 0,000 3.3 - 0.93 6.169  0.482 I
Mg 0.239 -~ 0.3%  0.000 0.370 - 0.555 1561 0.122 I
i




JHBLA No.1/b. GRAMUS Db NUTRIENTES TOTALES ACUMULADOS.

EPOCA HUMEDA.

GRANOS

PORCENTAJE DEL k

ESPECIES NUTRIENTES BAH  BAHJ BAT BNA - BR N BS
grs grs grs grs ‘grs grs  grs TOTALES  NUTRIENTE/IND.
R.acetosella N 0.387 -~ 0.203 --- 0.437 0.846  0.559 2.39¢ 0. 931
P 0.090  --- 0.181 --- 0.096  0.17%6  0.759 1.296 9.504 |
La  0.092 - 0.177  -- 0.394  0.182  0.242 1.088 0. 423n
Mg 0.035 --- 0.045  ~-- 0.107  0.082  0.179 0.449 0.175|
K 0.212 - 0.313 - 0.182  1.257  0.833 2,756 1.073 |
A.jahn11 N 0.024 --- -— -—- 0.001  0.005 0.019 0,049 1. 050\
' ' P 0.007  --- - -—- 0.001  0.003  0.010 0.022 0.462
Ca 0.004 - - — 0.001  0.004  0.00! 0.010 0.206
Mg 0,003 --- -— --- 0.000  0.001 0,002 0.007 0.1451/
K - 0,015 - — — 0.000  0.005  0.013 0.032 0. eec\w
. |
T. irazuense N 0,127 =  -—  -—  0.09% 0.37 0.165 0.524 0.880 |
: P 0.05%2  --- - -— 0.082  0.041  0.123 0.298 0,499 |
Ca 0.023 - e -— 0.013  0.068  0.013 0.117 0.197
Mg, 0.008 = --- --- - 0.007  0.029 0.0 0,071 0,120 |
K 0.188 . -—  --= - 043  0.082 0.153 0.563 v, 945 \
5. formosus N 3.639° - 4,005 --—- 0.985 2.213  2.909 13.751 1.339 |
P 2.018 --- 0.653  --- 0.316  0.708  0.680 4,374 0.426
Ca 2.5  --- 2.581  -—- 0.202 3.924  1.062 9,918 0.96
Mg 0.509 --- 0.593  --- 0.065 0.472  0.340 1.979 0.193 |
K 5713 - 6.942 - 0.09%  1.180  4.630 18.561 307 m
|
0.chimboracesis N 1.704  --- -— - 1.188 1.509 0.560 4,960 0.588 1
P 0.316 === --- -m 0.922  3.018  0.560 4.816 0.571 |
fa .77 - -—- - 0.550  3.289  1.020 6.635 0.787
Mg 0,097 - - --- 0.089  0.102  0.058 0.346 0.041
K 1.655  --- - - 1.968  0.305  0.409 4.337 0.514
E.schultzn N 8,309 - 1.470 - 0,944  1.318 6.3  0.901 17.264 0.572
-t P 1.622  0.539  --- 0.348  0.7%  3.573  0.600 7.479 0.248
Ca 8.652  0.705 --- 0,398  1.467 18.416  0.150 29.788 0.937
Hg 1.893  0.267 --- 0.159  0.373  3.436  0.120 6.248 0.207 ||
K 15,953  3.621 - 1,630 4.079  9.483  1.636 36.401 1.207
H.laricifolium N 6,082 - == 4,132 1,52 0.526  2.01! 14.343 0.824
P 1.303 - - 1.240  0.938  0.113  0.862 4,456 0.256
La 2.462 - -— 0.8%6  0.453 0.188  0.287 4217 0.242 ||
Hg 0.579  --- -— 0.413  0.126  0.064  0.287 1.471 0.084 |
K 2558 --- -— P.273  0.717  0.140  1.477 7.165 0.412 |
- ~ |
B.prunifolia N .43 -~ -~ 5.338 . 0.259 1.957  1.6% 14.684 0.78
P 1.857  --- -— 2389 0.070  0.870  1.168 7.354 0.393
Ca 2.299 - - 728 0.102  1.491 0,685 8,305 ° 0.444
Ha 0.482  -—- — SA® 0023 0217 0982 1672 ¢.038
K 7,385 - -~ 14,5  0.388 1,755  4.289 28.290 1.513
A.elongat N 4,180  --- -— 4,595 - 2.208  1.89% 12.677 0.740
P 1016 ~—- - 1.5  --- 0.365  0.535 3.448 v.198
Ca 3.832 --- — 6,395 -—- - 2,248 1.07 13.49% 0.775 |
Mg 0.668 === - 0.802  --- 0,365  0.659 2.493 0.143
K 3,048 - -—- 4.814 , --- 0.587  2.100 10.509 0.603




"TABLA No.l8. GRAMOS DE BIOMASA POR COMPARTIMENTO EN 1 METRO CUADRADO.

ESPECIES EPOCA BAH  TALLOS BNA BR N
R.acetosella €9 3.53 22.83 --- - -
+ 33 13465 - - -
EH 16.61 1265 - 14.24 -~
+ 897 - 825 --- 6.93 -—-
5.formosus S 3.06 14.19 --- -—- 110.48
‘ + 126 40,38 --- - )
EH 36.81 43 --- 59 -
+  60.81 0.755 - 9,05 ---
0. chimboracensis  ES --- --- - - -
. + —— — —— — _—
M 1924 - - 38—
+ 3.8 --- -— .58 ---
E.schultzii E5 116.73 - 67.13  26.87 116.77
) + 14947 --- 117.64 ~ 58,15 146.95
B . 16705 - 133.67 160,18 ---
T+ 285,32 --- 295,10 299.11 -
H. laricifolium ES 76.64 - --- 106.54 5.3 ---
+ 9.8 - 137.84 1.7 ---
EH %.72 - 81.03 24.14 -
t 62.27  --- 9.7 33.09 ---
B. prunufolia " ES 72.65 - 422.09  --- ---
' t %9 - Y - e
F] . i — — —— e —_—
A. elongata ES 21.63 ---  176.95 -
+ 19.82 - 195.8 --- -—
£y - - e - -

+

Tomado de Monasterio y Montilla, datos no publicados.

Unidades = grs/m®

s

1

+ = Desviacion Estandar,




TABLA No.f?a. GRAMOS DE NUTRIENTES POR COMPARTIMENTO EN | METRO CUADRADO.

b
CSPECIES NPt M K
- in? Im® Im® in® In2

A acetosellz 5 0.128  0.017 o;oes 0.011  0.097

EH  0.3%6 0.08¢ 0.086 ©.033  0.199

5. formosus ES  0.113 0.621' 0.050  0.010 0,180

N 0710 0.3% © 0420  0.0% LIS

0. chimboracensis EH  0.082  0.085  0.140 .0.008 0.131

E. schultzii | ES  0.782 . 0.303 079 0.187  1.833

B 1T 0.2 1.610 0.3  2.99

H, lar1c1foi1um‘ ES  1.035  0.161  0.276  0.100  0.345

B0 053 0.89  0.068  0.301

S pramiioha B 0.9% 0418 v.3A  0.0% 1.3

A, elongaia 0.311  0.07 0.?86 0.050‘ 0.227

£5

BNA
N P Ca Mg K
la® 1n® n® In? 1n®
0.739- 0.188  0.174  0.067  0.087
1.270 © 0.8 0,535  0.214  2.192
0.746  0.138  0.135  0.064  0.288
0.88  0.186  0.097  0.049  0.267
2.663 .1.691 180 0338 - 7.270
T 0.3 0.045  0.188  0.024  0.143




TABLA No.19b. GRAMOS DE NUTRIENTES POR COMPARTIMENTO EN | METRO CUADRADO.

N
N P Ca Mg K
im2 1n® ©im® in® Im®
0.197 0.098 0.233 0.038  0.307
2.102 0.222  0.75%

BR.
ESPECIES N P Ca Mg K
2 la? in? in® la®
R. acetosella ES - - === - -
EH  0.410  0.034 0.370  0.100  0.133
S. formosus ES - — EER— -
EH  G.e4d  0.062  0.033  0.013 0.01§
0. chimboracensis EH 0.0Eé 0.017 6.010 0.002  0.03%
E. schultzia ES  0.2%  0.073  0.070 0.0é} 0.033
EH  0.844  0.513 0.985  0.240  2.6¢7
H. larlcxfolluﬁ ES 0.058 0.012 0.016  0.006  0.01€
EH 0.365  0.215  0.104  0.029  0.164°
B, prunifolia 5 - --- --- Le- -
A. elongata ES - -=- --- === -==




“TABLA No.19c. GRAMOS DE NUTRIENTES

POR CPHPARTIMENTD EN 1 METRO CUADRADO. >
| BAT
ESPECIES N P Ca Mg K
1n® Im& - Im® 1n® 1m®
R. acetosella Es - -— — — — _
EH : 0.247 0.220 0.216 0,035 0,38 )
5. formosus E5 -2 -—- - ——- ——
EH 0581 0.095 0,37 0085 1.006
g, Eh;mooracensis EH - —— -— — __;
- E. schultzii Es - -— ——- -— —
EH - '——-‘ pp— — —
H. la.‘ﬁxfol;um | £ - - - - -
B4 - -— — — _—
B. prunifolia ES - - — —— K
H. giongata €2 - -~ -— - —

* Todos los valores estdn en grs/mZ,




THBLA No.20. GRAMOS DE NUTRIENTES TOTALES EN | HETRO CUADRADD.

NUTRIENTES EPOCA N P Ca Mg K
lm® im® 1m2 1m® In®
grs/m®
R. acetosella ES  0.128 0,017  0.028  0.01! 0.097
EH  0.983 . .30 0.67c 0.8 0.713
S. formosus ES  0.310  0.119 0.é83 0.048  0.487
BN 1455 0.550 0.833 0.9 2,140
0. chimporacensis EH 0,104 0,042 0,150  0.010  0.167
k. Sch;ltZli ES 7 3.865  0.683 2.322  0.503 8.&14
| EH  3.288 1283 3.09 0.806 7.788 -
H. laricifolum ES 1.83% 0.3l 6.430 0.170  0.645
EH 1566 0514 049  0.096  0.73
B. prunlfolia £ES  3.593 2.009 2.253  0.414 | 8.533
A, ES  0.447 - 0.i21 0.474 0.0 0.370

elongata




TAbLA No.cla, PORCENTAJES DE NITROGEWND.

ESPECIES EPOCA BAH BR N BS BAT BNG  BAH)
R, aretosella £5 35.12 3.97 27.09 40,81 - - -
+ 7.3 3.63 3.8 .55 - - —
EH 15.61  14.22  26.75 13.% 29.47 - -
+ 400 4 1945 %R 5.3 - -
A, Jannil £S 42,30 29.95  9.60  18.14 - - -
+ 948 1460 3.9 .64 - --- -
EH 48.97 B 9.9 80.00 == mmm eee
6.2 3.55 6.8 - —- -
T. 1razuense £S £0.94 4,11 39,31  35.65 - --- ---
' + 1136 2.0 5.3 10,70 - - -
£ Chiie  1B.03 .47 3.3 - - -
+ 7.6 5.65 653 6,94  -—- - -
S. formosus ES 8.95 -9.76 98.36 27.33 -— —— -—
+ 469 1.60 5.6  5.08 - -- ---
B - 1972 44.80  1.81 1925 14,82 - . -
£ 490 7.07 097, 876 4.4 - -
0 chimboracensis ES 43,79 7.3 44.57 4.7 --- ——— -
: + 9,91 3.2 767 1.32 - - -
EH .28 3.5 30.65 1.8 - - -
+ 8% 153 8.1 - 344 - - -

E. schultzin ES 1534 431 69.25  2.01 - 293 6o

+ 45 243 438 - 0.3 — 1.2a 1.5

EH - 3%.85 7.6 35.85 5.3 - 5.57  8.%

+ 8.89 2.6 8.9 1.l - .23 1.76

Me L&T1CITG1 I €3 409 U3 D083 1160 - 0.4 ——
: + 749 070 6.41 475 - 2.0 -
EH 82,16 11,14 . 3.1 1419 —- 28.81 -
t 48 467 0 440 - 3.%6 -
B. pruntfolla £S5 4,57 N IR -—- u6.61 -
247 0.3 245 347 - 2.35 -
£t 3035 et deldd  Qcas - 34,79 -
+ 9.83 1.57 8.8 - 5.39 --- .21 -
A, eiorgaia ts Tk veww uald LW - 28.61 -
+ 309 0,00 .89 3012 - 5.83 -
EH 2,79  4.28 149 1486 --—  33.50 -
+ 152 2.01 70§ - 4.5 ---

2.8l -




TABLA No.2lb. PURCENTAJES UE POTASIO.

BS

ESPECIES EFUCA BAH BR N BAT BNA  BAHj
" R. acetosella £S 32,79 3.3 1295 51.23 --—- - -
+ 7.44. 2.8 2.57 827 - - —--
EH 8.09 5.7 45.52 27.73 13.49  --- -—-
' 2.9 2.9 8.6 659 7.8 --- —
A. jahnil ES 60.34 19.38 0.6 13.82 -—- - ---
+ 10,00 12.24  2.65  S5.41- - — -
EH 45.8  0.57 12.85 40.74  --—- —- —
+ 665 092 451 6.03 - - -
T. trazuense £s 32.38 . 4.60 38.22 24.80 - --- -
S+ 1403 241 138 901 - —- —--
Er 3.3 e7.63 1547 Ei.S1 —— —-- -
+ 8.28  7.30 4.7  5.88 - —— -
S, formosus £S £ 9.3 3,03  62.85 24.63 -— -— -
+ 510  0.88 6,17  4.63 - - -
EH 3,50 4.89 0.8  32.18 2155 - -
. 7124 L300 0.6 12,27 5.8 - -
0 chimboracensis £5 48,81 21.16 21.77 .87  --- -— -
: + 1169 8BSl 4,78 - 0.64 - - —
EH 38,65 4371 738 10,30 1 ~—=  mem e
S+ 10,08 1132 238 375 - - -
E. schullzii ES 40.67 13.85 29.01  2.39 - 0.40 3.5
+ 8.9%  8.24 421  90.43 - 0.18 . 3.35
BN 4366 ILI7T 2577 459 — 4S8 10.24
+ 855 347 150  1.03 - 1.4 178
f. taricitolium ) ;5  —_;éiio V.40 il.37 cl.33 -—- 55.5; -
' + 7.09  0.43 472 553 - 2.78 -
EH 35.54 10,08 1.90 20.75 - 31,74 -
+ 4,29 4.3 0.38 5.8 - 4,26 -
E 555 006 2351 16,59 --- 43,67 -
+ §45 0.29 .92 331 - 2.66 -
EH 7.6 117 581 1647 - T T ER—
+ 780 L2 401 kbl - 8.5 -
4. elonjata ES 9.20  0.00 5.5 26.09 -—- 59,1 -
T4 1.9 0.0 1.83 352 - 4,88 ---
EH 23,79 152 477 19.97 - 43,9 -
+ 6,24 0.72 3.43 - 5,65 ---

6%




e

2lc. FORCENTAJES DE FOSFORO.

TRBLA No.
ESPECIES EPOCA BAH BR N BS BAT BNA BrH}
F. ace1sseiia £S5 12,51 c.67 34,90 44,97 -—- - -—-
+ “4,91 2.4 5.39 0.78 -—- -—- -—
EH- 7.34 5.24 10.5¢ 31.58 45.32 - -—
+ 2.9¢ 1.65 5.4¢2 7.89 c.9% —— -
‘ A. Jahnni ES 37.87 13.20 8.8 20.35 - -— -—
: + 6.95 10.07 9.06 .1.78 -— -—- -
EH 33.97 2.87 13.97 49.15 —— -—- -
-t 5.90 4,65 .M 7.13 - -— -—
T. irazuense [3:) 23.02 12.62 3e.78 31.58 - - -
' ¥ 11.13 ' 6,01 2.6l 10.67 - -— -—-
En co.di 4007 19.87 1595 --- --- ---
+ 698 9.3 5.9 448 - - -
3. formosus €S 4.26 1.87 74.% 18.91 - -— -—-
£ 249 048 459 3.8 - - -
EH 3.3 -43.84  1.35 1447 151 - -
+ . 6.02 5.48 0.86 7.02' £.63 -— —-—
0 chimboracensis £S5 36.89  13.40 46,91 2.80  --- -—- -
+ 9.4 3.10 6.10 0.86 -— -—— -—
EH 6.91 13.25 60.79 13.05 e o -
-t c.82 8.48 10.02 3.c8 -— - -
E. schuttzil ES 36.2¢2 17.84 ¢3.86 4,75 - 4,35 12.74
+ - 8,68 1.47 3.73 0.83 -— 2.13 3.34
EH 2.4 1073 4641 8.7, - 473 7.54
Tt 7.02 3.23 8.97 1.50 -— 0.90 1.85
H. laricitoitum ) ¢9.51 V.91 1405 ¢€3.87 -—-- 31,07 -—-
+ 6.86 0.85 5.44 5.84 - 2.63 -—
B 29.23 2005 257 195 -—  2l9 -
0 4.45 8.03 0.54 6.07 - 4.45 -
5 Lé ts SR S iCamy 2I.03 --- S --
+ 6.08 0.4 4,53 4,07 -—- 2.3¢ -—-
th oo/ V) fveod i3 --- 44,00 -
+ 7.48 0.83 7.30 7.24 - 8.1i ---
A. elongata £S 11,99 0.00 2476  18.88 --- 24,247 -
; + 3.1¢ 0.00 9.32 3.30 - 9.63 -
EH 26.94 6.71 9.08 14.83 -— 40.44 ——
o+ 69 307 463 288 - 4.59 -




TQE{A No.2ld, PORCENTAIES DE CALCIO.

ESPECTES £POCA BOH iR N 85 BAT BNA  EAH)
R, arcetoseila - £5 19.91 0.3 41.90 37.27 --- --- ---
+ 5.3  0.87 5.7 6.0 - - -
EH 7.7 23.45 11.05 10.88  46.89 --- -—
+ 2.5 5.7 5.3 3.9 5.9 - -
A. jahnil ES 25.18 33.98 @&5.76  15.08, --—- -— -
: + 6.79  15.43 9.3 5.9 - —- -—
M 50,39  0.36  36.19  13.06 - -— -—
T4 3.85 057 10,51 2.0 - --- -
T. ramense © 5 8.6 591 5238 &% -  —
+ 539 3.3 5.3 8.9 - - -
EH 18.49  10.07  50.08 21.36 - —- —
+ 651 371 872  5.01 --—- -—- ---
S. formosus £S 4.97 4.54  8l.10 3.9 - -—- --=
+ 270 1.05 323 2.5 - - ---
EH 839.04 £3.17  6.23 1775  23.81 - -
+7 658 406  4.01 ° B3R 6.42 - -
0 chimboracensis ES £6.87 5.44 66.41 1.28 —— - -
o+ 7.5 203 6.7 044 - - -—
EH 27.31  8.31  48.48 1591 --—- - -
+ 8.99  3.41 10,15 3.7 - - -
. E. schultzii £5 22.87  5.00 62.69  4.21 - 1.03 4.2
B ) 6.26 2.87 5.5 0.1 - . 045  1.05
EH 30.28 5.0 60.25 052 - 1.37 2.5
+ 9.57  1.72  10.60 0.1 - 0.26  0.67
H.- laricifolium ES 40.30 0.90 23.04 10.34 -—- 29.41 -
S 8.5 0.85 B8.48 3.4 - 2.3 -
EH 58.00 10.83 452  6.97 -— 1967 ‘-
+ 4.66 464 0.89 2.3 - 2.67 -
B. prunitoila €5 5. V.4 L4l T4el33 - .64 ---
+ 5.3 GuN 0 532 .0 - S -
e 35,09 AR B -3 .52
' + 9.33 1036 4.5 --- 1.5 -
4. elongata €S- 12.65  0.00 53.64 16,53 —- 17,17 -
+ 3.8 0.00 9.8 3.2 - 4.8 -
EH 28,50 594 143 . - 43,50 -
+ 724 275 6647 161 - 8,79 -




inﬁLH NG.CLE. FURLENIAJED DE FHONESIU.

ESPECIES EFUCA EAH BR N B5 BAT BNA  BAHj
K. acetosella £S 19.06 2.7 29.01 49.%6 - - =
+ 505 2,53 .73 7.0 - - --c
EH 8.2l 22.82 19,27 31.35 12.34 - —
Tt .38 9.8 3.8 9.7 g.22 - ---
Al janfil L3 Ciowvi cc.io (690 al.oo -—- -—- —--
+ 6.62 13.40 7.8 . 12,16  =-—- - -—
EH 52.01 0.24 14.35 3.3 - - -
+ 6.95 0.40 5.03 5.46 --- - -—-
T. irazuense ES 10.93 4.67 51.77 3263 --- -~ -
- + 660 2,60 5.2 9.03 - - -—-
“EH 13.47 LS 4257 ELE - - -
+ 4,93 4,38 7.93 6.5 --- - -
S. formasus ES v 4.47 4,97 68.04 ce.5%  --- -— —-
+ 2.60 127 4.5 4,49 --- - ---
EH 6,40  28.51 2.91 21.35 20.83 - -—
+ 6.2 5.3l 2.00 948 5% - -
0 chimboracensis- }ES 34.05 - 7.7 52.2¢ 6.03 -—- — —
t 8.5  3.00  6.97 1.85 - -— -—-
EH 28.25 24.88 29.23 - 17.68  --- -— -—
+ 7.71 8.7 7.2 4.8  --- - -
E, schu'tzi ES £6.59  9.20  53.61 " 2.27  --- 1.9 6.33
+ 7.6 5.2 . S5.4°7 0,38 -—- 0,83 1.62
EH 31.26  6.08 53.57 1.7 - 2.60 4.5
+ 9.28 1.97  10.4! 041" - 0.51 1.12
1T aw o . e W I EY [RAY) l‘ .C.w FE I AV - iD.—;C— ) -
+ 770 0.5 677 8.9%  --- 2.55  ---
EH 39.14  B.68 4.2 19,66  --—- 28.12 -~
+° . 43 3,70 0.84 5.5 - 3.91 -
B. prumfolia * £S5 7.82  0.83 16.40 38,35 --- 36.60 -
‘ * 43¢ 0,37 5.9 5,54 --- 2.46  -—-
EH 28.55  1.38 .12.06 18,53 - 9.5 -
. .97 2T 80T 7.5 - 7.9 -
A. elongata Es 1500 000 24,01 36,99 -—-  23.89 -
+ 3.03 0,00 .51 4,05 - 4,33 -
EH 27,3  2.88 12,9 26,17 --- 30,60 -
+ 6.23 1.42 . 6.51 4,46 --- 4,08 ---




Tabla No.22. ANALISIS ESTADISTICO PARA NUTRIENTES ENTRE LA EPOCA SECA Y LA EPOCA HUMEDA.

_ ESPECIES NUTRIENTES BAH BR N BS BNA BAH; BAHe
CUNONS s Y ' — - .
P 1t 17} T 1] — —— FETY
. R. acetosella a NS 1 NS 1] — ——- e
Hg NS 1at 1131 121 -— —-— FE1
K NS 11y 144 T3 — -—- Y
N NS . NS NS - -~ -—-
P NS NS NS 3T — —— —-
A. jahnii Ca NS 11 NS NS — —— —
Mg ¥ 21 ] NS NS —- _— —
K NS ' NS # - - -
N NS 1 NS NS — -~ —
P the 111 1 NS — — ——
T. 1razuense Ca ¥ (Y] NS NS — — —
Mg ¥ ¥ix NS 1] ——- — -—-
K NS T NS 1 — — —
N - 1231 & H 34 —— —— ItY
P 1T 1 1T ¥ - —- 1
5. formosus Ca s NS NS 1 — — .
2] I3 NS NS * -— - T
K fr e 11 (23] — — 154

NS= No Significativo

+ = Significativp al 0.05 %
¥ = Sigruficativo al 0.01 &
1t = Significativo al 0.001 % o menos

BAHZ= Tests que se hizo sumando sumando para la EH

randolo con el valor de BAH de la época seca.

Contimiz er 12 siquiente D3nina.

la BAH y BAT, y compa-



Tabla No.22. ANALISIS ESTADISTICO PARA NUTRIEMTES ENTRE LA EPOCA SECA Y LA EPGCA HUﬁEDA.

ESPECIES NUTRIENTES BAH BR N BS ~ BNA BAH) BAHR
N . NS 144 111 1Y -— — ——
P LIt 121 fhi 131 — — _—
0. chimboracensis fa NS t NS ey | - | -
: Mg NS (311 141 11 — e —
K NS L1 ARy 11 — —— —
"N NS NS 6 NS NS P —
P NS NS 11 i1y NS » —
E. schultzii Ca £ NS NS i NS t -
Mg~ NS NS NS NS NS NS -
K NS NS NS ° £y #ix NS ---
N NS sek 111} 3 NS R -

, P ' 1 44 N T — —
H. laricifolium La Hy 11 11 ' NS — e
: Mg NS Fd T NS NS —ee —
K NS 144 sy . NS NS —— —
N ix4 NS NS 113 14y - —-
: P o N5 ¥ ¥ - —

B. prunifolia ' La TI NS 44 NS S ——
. Mg ¥ NS NS Y1} NS — -
K the ] # 11 111 R —
N 1 % ) NS ] —_— —
P ey '37) 3 1] - —
A, elongata _ La 14 NS NS fi — —
Mg LLE] NS NS 111 — -
K ket NS T NS j— —

NS= No Sigmficativo

'’ Signiticativo al 0.05 4%

t# = Significativo al 0.01 %

#4x = Significativo al 0.001 ¥ o wenos

BAHC= Tests que se N1Z0 ~LMANOD $uManAD para id EH la bR y le, y compa-
rapdolo rne el valar de A4 de 13 #nnce spra.



