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RESUMEN

El presente trabajo se desarrollé en el pairamo de Cruz Verde, Colombia, a 3.200 msnm y el
problema central de investigacion de este trabajo fue realizar una interpretacidn ecoldgica de
algunos procesos involucrados en la sucesion secundaria luego del cultivo de papa y en la que
se incluye pastoreo durante la fase de descanso. En particular nos interesamos en encontrar
algunos de los mecanismos que estdn determinando los periodos de descanso y por lo tanto la
recuperaciéon de la fertilidad. Los resultados corresponden al muestreo de seis edades
sucesionales (10 meses después de la cosecha, parcelas de 3 ailos, de 6-8 afios, de 8-12 afios,
en sucesion avanzada de 12-15 afos y parcelas de pdramo natural sin evidencias de uso desde
por lo menos mas de 20 afios) en tres fincas diferentes para un total de 18 parcelas, a
excepcion del banco de semillas que se realizd en una finca y se muestrearon 15 replicas por
cada edad. El problema fue abordado en cuatro aspectos: 1) se realizé una caracterizacion del
sistema de produccidn; 2) se evalué la variacid.1 de las propiedades fisico-quimicas y 3) del
contenido de nitrogeno mineral y de la biomasa microbiana en muestras de suelo; a nivel de la
vegetacion 4) se estudid la recuperacion de los cambios en cobertura, formas de vida, riqueza
y diversidad de las especies, también 5) se estudié la variacién en la densidad y composicién
del banco de semillas en el suelo.

No se observo ninguna tendencia al aumento o disminucién de los nutrientes, a excepcion del
fésforo, ni de la materia orgénica, ni de las variables fisicas a lo largo de la sucesién por lo que
se concluye que la recuperacion de la fertilidad no se explica por la acumulacion sucesional de
los nutrientes en el suelo. Tampoco se encontré evidencia de acumulacién del nitrégeno
mineral con la sucesion caso contrario ocurrié con la biomasa microbiana que presentd un
comportamiento exponencial con aumentos significativos después de los 12 afios. Nuestros
resultados muestran que el aumento de la edad sucesional y la disminucion de los efectos del
disturbio (arado y pastoreo) permiten cambios estructurales en los que la recuperacién de la
fertilidad del sistema parece residir en el aumento de una poblacién de microorganismos que
acumulan y hacen mas rapidamente disponible el nitrégeno mineral para las plantas, las cuales
también muestran una tendencia clara de cambio hacia una mayor diversidad, composicion y
reemplazo de especies con mayores adaptaciones para la acumulacién de nutrientes y de
energia en la biomasa vegetal. Aunque la densidad de semillas disminuye con la edad, la
diversidad incrementa. El banco de semillas fue muy diverso en especies y varias de éstas
faltaron en la vegetacion o sucedi6 lo contrario. Parte de estas semillas pudieron haber entrado
al banco de semillas a través de dispersion reciente, lo cual es probable para el caso de
semillas dispersadas por el viento como fue el caso de algunas compuestas. Otras especies que
son raras o totalmente ausentes en los alrededores de la vegetacién, probablemente germinaron
“de semillas dormantes almacenadas en el suelo.

<D
El descanso largo no solamente implica una recuperacién de la fertilidad del suelo sino que
también conllevan una seri¢ de beneficios para la estabilidad ecoldgica del ecosistema ya que
crea un mosaico de etapas sucesionales que favorecen la regeneracién y aumentan la
diversidad del paramo ademas permite la existencia de una alta heterogeneidad espacial dando

como resultado una alta diversidad de especies, funcional y del paisaje.



INTRODUCCION

Actualmente el ecosistema paramo esta experimentando un acelerado proceso de
disturbio y fragmentacion causado por los diferentes usos ya sea de tipo agricola, ganadero
o minero al qie ha sido sometido. Uno de los problemas mas urgentes de investigacion es
cl efecto de estos disturbios generados por la disminucion de los periodos de descanso
luego del cultivo de papa, el aumento de la frecuencia de las quemas y el sobrepastoreo
sobre la vegetacion natdral, los cuales conducen a una degradacion de las condiciones
originales o alin 1 total reemplazo de los ecosistemas originales por formaciones
secundarias que frecuentemente se mantienen en disclimax por efecto de la accidn
humana. Estos factores llevan aceleradamente a la fragmentacion de habitats y a la pérdida
de ia diversidad bioldgica.

El sistema de cultivo que se utilizo inicialmente, basado en la recuperacidn de la
fertilidad a través de descansos largos, cre6 un mosaico de etapas sucesionales que
probablemente favorecia la regeneracion del paramo y aumentaba la diversidad. El manejo
campesino tradicional del uso de la tierra es similar a lo largo de todos los altos Andes
tropicales, desde Venezuela hasta Bolivia, e incluye descansos muy largos de las parcelas
(10 a 30 afios) alternando con periodos cortos de cultivo (1 a 4 afios). El descanso conlieva
- a la recuperacion de la fertilidad y al control de plagas. La tendencia actual, a medida que
la presion de uso se intensifica, es a la introduccion masiva de fertilizantes y otros insumos
y a la reduccion de los periodos de descanso por lo que la sucesién no llega a regenerar el
paramo.

Desafortunadamente, los conocimientos sobre la estructura, el funcionamiento y la
dindmica de los ecosistemas tropicales de alta montafia son todavia fragmentarios, tanto en
referencia a los ecosistemas primarios, como a las mas extensas y generalizadas
formaciones secundarias, o incluso, a los principales tipos de agroecosistemas (Monasterio
y Celesia, 1991).

Vargas y Rivera (1990) sefialan los siguientes factores que estan influyendo
aceleradamente en la destruccion de los paramos en Colombia: quemas indiscriminadas,

ganaderia extensiva, erosian hidrica fuerte y alteracion de los movimientos naturales del



agua, scdimentacion y eutrofizaciéon de las lugunas, corte de matorrales y bosques enanos
para la leda, extincion de ‘fauna y Nora nativas, pérdida de endemismos, cambios ¢n la
direccion natural de las sucesiones, pérdida del potencial de regeneracion natural,
explotacidon de minas, poblamiento acclerado, establecimiento de plantaciones forestales
con especies exolicas (Cupressus, Pinus) y apertura de carreleras.

Es por estas razones que ¢l ecosislema paramo amerita particular atencion puesto uc
ademas de ser un sistema natural de gran complejidad su drea de inlluencia se encuentra en su
mayor parte considerablemente poblada. Estudios écol(’)gicos det desarrotlo de la sucesion
secundaria nos podrian suministrar informacién sobre indicadores a nivel del ecosistema que
nos permitan planthicar ¢l uso actual y sus potencialidades en ¢l futuro.

La funcion mas imporntante del descanso en estos ccosistemas ¢es la de permitir la
recuperacion de la fertilidad de las parcelas agotadas luego de su uso para agricultura y
pastoreo. De acuerdo con los resultados de Sarmiento (1995) la necesidad del descanso no es
suprimida por la incorporacién de fertilizante en las practicas de cultivo de tal forma que ¢l
sistema puede ser caracterizado por una pérdida rapida y una recuperacion Icnlu“dc la
tertitidad. El mantenimiento de la practica de descansos largos es también importante desde
un punto de vista ecoldgico ya que permite la existencia de una alta heterogeneidad espacial
de parcelas con diferente edad sucesional, parcelas en cullivo, parcelas con pastoreo y areas
con paramo natural. Esta caracteristica de mosaico permile mantener una alta diversidad de
especies, funcional y de paisaje.

Asi, se hace entonces importante conocer que mecanismos operan durante la sucesion,
como ocurre la recuperacion de la fertilidad y que efectos gjercen los disturbios causados por
las practicas de manejo sobre el desarrollo de la sucesidn secundaria. El presente trabajo se
desarrollé en el paramo de Cruz Verde, Colombia, a 3.200 msnm y el problema central de
investigacion fue realizar una interpretacion ecologica de algunos procesos involucrados en la
sucesién secundaria luego del cultivo de papa y en la que se incluye pastoreo durante la fase
de descanso. En particular nos interesamos en encontrar algunos de los mecanismos ue estan
determinando los periodos de descanso y por lo tanto la recuperacion de la fertilidad. Para

¢ésto se plantearon las siguientes preguntas ¢ hipotesis:



1. ¢ Durante la fasé de descanso existe una recuperacion de los nutrientes en el suelo?. 1.os
resultados disponibles hasta ahora muestran diferentes tendencias. Contrariamente a lo
esperado, Sarmiento y Monasterio (1993) encontraron una disminucién de todos los
nutrientes analizados, a excepcion del calcio, luego de 12 afios de sucesion. Aranguren,
(198R) estudio la dinamica del nitrogeno mineral en el suelo a lo largo de la sucesion
(hasta 12 afios de descanso) sin encontrar ninguna tendencia. Llambi y Sarmiento (1998)
estudiaron 36 parcelas con edades entre 1 y 9 afios y no lograron identificar una tendencia
sucesional pero si fue posible observar cambios significativos entre las parcelas en
descanso y las del paramo natural nunca cultivado, donde se encontraron mayores valores
para el N, C totales, pH, Mg, Ca y saturacion de bases. En Colombia Moreno y Mora-
Osejo (1994) tampoco encuentran ninguna tendencia a la acumulacién de nutrientes
después de 15 afios de sucesion.

2. Il aumento de la fertilidad del suelo durante el descanso puede ser explicado por un
aumento del nitrogeno en la biomasa microbiana a lo largo de la sucesion. Como lo
sugiere Sarmiento (1995) al encontrar mayores valores de la biomasa micro.iana en una
parcela recuperada con 16 afios de descanso (73.1 mgNkg') respecto a una parcela
agotada con 3 aiios seguidos con cultivo de papa (35.6 mgNkg™"). Por otro lado, Llambi y
Sarmiento (1998) hallaron mayores valores del nitrogeno en la biomasa microbiana en las
parcelas del paramo natural.

3. Il potencial de la nitrificacion disminuye a lo largo de la sucesion. La hipotesis de
disminucion de la nitrificacion a lo largo de la sucesion es sugerida por los resultados de
Sarmiento (1995) de una acumulacion de amonio y una disminucion dé nitrato en las
parcelas recuperadas respecto a las agotadas.

4. [En el desarrollo de la sucesion secundaria existen cambios en la estructura de la

comunidad vegetal por reemplazo de especies, aumento en el porcentaje de cobertura, en

la diversidad de especies y de las formas de vida. Algunas especies pueden ser indicadoras

y podrian relacionarse con los cambios en el contenido de nutrientes y marcar estados de

recuperacion de la fertilidad.

Los resultados de los estudios de Ferwerda (1987) y de Moreno y Mora-Osejo
_(1994) muestran la diferenciacion de fases de la sucesion con la presencia de especies
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caracleristicas. En las efapas mas avanzadas se diferenclan muy bicn tres estiatos:

arbustivo, herbaceo y rasante. EI mayor porcentaje de cobertura lo aporta el estrato

herbaceo.

5. Ll contenido del bunco de semillas en el suelo constituye un componente moduludor de
la regeneracion de lus cspecies durante el desarrollo de la sucesion 'y a través de los
cambios en su densidud, composicion y diversidad se pueden detectar  especies
indicadorus que estén determinandolos.

Existen pocos estudios sobre los bancos de semillas en el paramo y los pocos que hay han

mostrado que las especies propias del paramo del género Fspeletia tienen la capacidad de

permanecer viables por mds de un afio (Guariguata y Az6c+, 1988 y Ochoa, 1994).

Posada y Cardenas (1999) estudiaron ¢l efecto del disturbio por quema y pastoreo y

encontraron que la densidad de semillas y la diversidad de especies es considerablemente

mayor en la zona con pastoreo intensivo.

By



CATITULO 1
CARACTERISTICAS DEI. AREA DE ESTUDIO

1.1 Localizacién

3l area dc estudio se localiza en el Paramo de Cruz Verde a 3. 200 msnm, jurisdiccion
del municipio de Choachi, departaimento de Cundinamarca; esta situada a 4°36° latitud norte y
74°00" longitud oeste, a 5 kim al Noreste de la via que va de Santaflé de Bogota a Choachi
(Figura 1.1). Forma parte de la cuenca alta del rio Téusaca y el uso actual de la tierra es
principalmente el cultivo -ic papa, levantamiento de ganado dc doble proposito y de lidia, areas
de proteccion forestal y urbanizacion de casas de descanso de habitantes de la ciudad de Santafé

de Bogota.

1.2 Geologia

l.a geologia del area corresponde al Terciario, Formacion Guaduas y Formacion
Bogota integradas por arcillolitas limosas con capas intercaladas de areniscas y en algunos
sitios con mantos de carbon. Posteriormente, esta area {ue recubierta por cenizas volcanicas
como consecuencia de repetidas erupciones en la Cordillera Central. También se presentan

depositos morrénicos ocurridos durante el Cuaternario (IGAC, 1985).

1.3 Suelos

Los suelos corresponden a Inceptisoies y pertenecen a la Asociacion DIEGO LARGO,
Conjunto DIEGO LARGO, Subgrupo Typic Placandept. [istos suelos se han desarrollado a
partir de cenizas volcanicas depositadas sobre arcillas. Son profundos pero limitados por alta
saturacion de aluminio; presentan erosion hidrica ligera y son imperfectamente drenados.
Presentan relieves fuertemente ondulados, con sectores fucrtemente quebrados y muy
escarpados, con pendientes de 12, 25-50 y 75%. En cuanto a sus propiedades quimicas son
suelos de reaccion acida a ligeramente acida, con muy alta capacidad de intercambio
. catidnico, muy bajo contenido de bases totales, muy alto carbono organico, alta saturacion de

aluminio y fertilidad muy baja (IGAC, 1985). o
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FIGURA 1.1. Localizacion del area de estudio en el Paramo de Cruz Verde,
Municipio de Choachi - Cundinamarca. 1, 2, 3 Sitios de Muestreo.



Respecto a la fertilidad estos suelos presentan alta capacidad reguladora y como consecuencia
altos requerimientos de cal para modificar el pH. Tienen bajos niveles de fosforo explicados
por la abundancia de aluminio activo y materiales amorfos propios de estos suelos (IGAC;
1995). y
Trabajos llevados a cabo en el Paramo de Cruz Verde, indican que el estrato humifero
de estos suelos poco profundos, con un espesor entre 10 a |5 cm, se ericuentra directamente

sobre la roca o encima de un estrato arenoso que yace sobre la roca (Schnetter er al., 1976).

1.4 Clima

Segin los registros suministrados por Ia Estacion La Bolsa para un periodo de 8
afios comprendidos entre 1987-1995 la precipitacion promedio anual es de 1.254 mm. La
region presenta un régimen monomodal de lluvias con una estacion lluviosa entre los

meses de marzo a diciembre y un periodo seco entre los meses de enero y febrero (Figura

12).

250 - S . L
200 ‘
150

100 _'

oo 00U 0000

0 Dlljl bl LU L L U Ly el A B B
] D

E F M A M

Precipitaciéon (mm)

Figura 1.2. Precipitacion media mensual de la estacion La Bolsa para el periodo de 1987-1995. Paramo de Cruz
Verde. Muinicipio de Choachi. Cundinamarca.

La temperatura media anual es de 8.4°C y varia mensualmente entre 6 a 10°C. El
promedio de temperatura maxima es de 14.1°C vy el promedio de la temperatura minima
de 2.6°C. La humedad relativa todos los meses esta por encima de 80% y presenta un

promedio de 91.7% (Figura 1.3).
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Figura 1.3. Temperatura y humedad relativa en la estacion La Bolsa (1987-1993), Paramo de Cruz Verde.
Municipio de Choachi. Cundinamarca.

LLos datos de precipitacion registrados en la Estacion Ll Verjon, ubicada a 3.250 msnm,
correspondientes a un periodo de 52 anos (1946-1998) (Fabla 1.1) dan un promedio de
precipitacion anual de 11231 mm  El ano en ¢l que se realizaron los muestreos 1996,
correspondid a un afio muy luvioso en ¢l que se presentd una precipitacion total de 1527.7
i, valor que estuvo por encima de la media anual. Particularmente en este afio Hovié mucho

durante la estacion seca.

‘Tabla 1.1. Valores de precipitacion total mensual en mm para la Estacion Ll Verjon, Municipio
de Bogota, 3.250 msnm. Medidas para el periodo 1945-1998, valores maximos y minimos
registtados en dicho periodo y valores para ¢l afio de estudio (1996).

E F M A M J i A S 0 N D TOTAI
"~ MEDIA [ 406 | 457 [ 855 | 948 |[1188 12909 [1488| 114 [ 757 | 1200 [ 1152629 | 1123
MAXIMA [ 158.6[ 1605|2283 (1767 | 293 |2214| 325 |2503 | 1414 276 | 225 | 1735
MINIMA 0 0 | 23 | e|121] 40 | s8 [213] 26 | 387|306 2
ABo 1996 | 51 |1605|177.1| 89 | 1447|2035 2255 | 111s| 72 | 1147 ] 905 | 787 | 1528




1.5 Aspectos ecoldgicos,

[En el paramo las condiciones ambientales son drasticas y por consiguiente
predomina un tipo de seleccion abiotica. Las principales caracteristicas de los paramos
son: la posicion orografica que junto con la intensidad y distribucion de las precipitaciones
condiciona la presencia de paramos atmosféricamente humedos y atmosféricamente secos
(Cleef, 1981; Sturm y Rangel, 1985). La presencia de un régimen isotérmico anual y
alternancia térmica diaria con temperaturas por debajo de los cero grados, lo cual produce
heladas, principalmente-en la época seca en donde los dias con temperaturas por debajo de
cero grados son entre 60 y 150 (Rangel, 1989). Estos factores, junto con las bajas
temperaturas en el suelo y la alta radiacién solar de las montaitas tropicales, son los
principales limitantes ecologicos para las plantas. LLos vientos fuertes producen un efecto
desecante en la vegetacidn.

l.a presion atmosférica es baja y en consecuencia existen bajos niveles de
concentracion de oxigeno. Los suelos son humiferos con predominio de inceptisoles y
entisoles (Malagon, 1982), con gran capacidad de almacenamiepto de agua (Schnetic: ef
al., 1976). Los anteriores factores han originado una vegetacion con biomasa relativamente
baja, crecimiento lento, productividad primaria baja, descomposicion lenta de materia

organica y acumulaciéon de necromasa en pie.

1.6. Vegetacion

Lozano y Schnetler (1976) caracterizaron de manera global la vegetacion del
paramo de Cruz Verde y registraron como comunidad dominante la de Ispeletia
grandiflora y Calamagrostis effusa, también estan presentes las comunidades de Espeletia

argentea y Isspeletiopsis corymbosa.



CAPITULO 2 - .
SISTEMA DE PRODUCCION :

2.1 INTRODUCCION

Al paramo se le han dado diferentes usos de tipo agricola, ganadero, extractivo (lefia,
caza) y minero. En Colombia la mayoria de paramos son reservas naturales cuyo fin es
preservar la diversidad bioldgica y la generacion de agua para diversos usos. El uso del fuego
unido al sistema de produccion, es una practica que se realiza en alguios sectores donde se
practica la agricultura itinerante y la ganaderia extensiva en los paramos andinos de Colombia
y Ecuador (Vargas y Rivera, 1990; Laegaard, 1992; Verweij, 1995; Hofstede, 1995; Molano,
1995; Gonzalez y Cardenas, 1995).

El monocultivo de la papa involucra los procesos de tumba y quema de la vegetacion
natural, el arado con bueyes o con tractor y la preparacion del suelo en donde se usan
intensivamente agroquimicos. Una vez. recogida la cosecha, el periodo de descanso oscila
entre 2 y 20 afios. La tendencia actual es a una reduccion del periodo de descanso, hecho que
trae como consecuencia que la sucesion vegetal esté dominada por especies foraneas.

El cultivo también incluye un alto consumo de insumos agricolas con el fin de mejorar
la productividad, tales como pesticidas, herbicidas, exfoliantes y fertilizantes que generan
contaminacion de suelos y aguas. El uso de insumos quimicos ha aumentado debido a la
especializacion del cultivo en unas pocas variedades de papa, lo cual conlleva a disminuir la
resistencia a las plagas, especialimente a nuevas ran’is de hongos.

L.a papa es uno de los productos agricolas de clima frio de mayor importancia en
Colombia por diferentes razones: por la superficie cultivada, el valor de produccién, el
nimero de familias dedicadas al cultivo y por constituir uno de los principales alimentos de la
canasta familiar.

En Colombia la papa es un producto de alto consumo per capita, en 1997 la
produccion nacional fue de 2.716.997 toneladas, el drea sembrada de 166.765 hectareas y el

rendimiento promedio de 16.292 Kg/ha. Se cultiva practicamente en toda la region andina, en
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los departamentos de Boyacd, Cundinamarca, Nartho, Antioquta, Caldas, Cauca, Tolima y los

Santanderes (Ministerio de Agriculiura, 1997). Es el cultivo que consume mayores cantidades

de fertilizantes compuestos (30-40% del total del consumo nacional segiun Martinez, 1989).

Las rotaciones de cultivos en el sistema de produccion de papa més representativas en

Colombia, especialmente en el altiplano cundiboyacense son (IDEADLE 1992):

Y

\4

v

PAPA-PAPA-PASTOS este sistema de produccion generalmente  lo  utthizan  los

productores grandes o medianos que poscen tecnologia como sistemas de regadio

- artificial,

PAPA-HORTALIZAS PAPA (arveja, frijol, maiz): lo utilizan los medianos y pequeiios
productores con cierlo grado de tecnologia (algunos usan riego), para el control de plagas
y evadir las heladas.

PAPA-PAPA-HORTALIZAS: es usado por productores pequefios no tecnificados, con
poca utilizacion de insumos y mano de obra familiar.

PAPA-PASTOS: esle sistema e¢s practicado por pequefios, medianos y grandes
productores. Cuando el cultivo de papa se establece con rotacion de pastos, da origen a

una explotacion de bovinos de doble propdsito o de ovinos.

En este capitulo se realiza una caraclerizacion del sistema de producciéon y se

establecen semejanzas y diferencias con los utilizados en los paramos de Venezuela y en las

areas de puna en el norte de Per y Bolivia.

2.2 METODOS

l.a caracterizacién del uso de la tierra se realizd mediante encuestas con los

pobladores de la region y obscrvaciones en campo durante todo el ciclo agricola en tres

fincas escogidas para el estudio y por un periodo de dos afios.

2.3 RESULTADOS



2.3.1 Descripeion del sistema de produccion

2.3.1.1 La fase de cultivo de papa

In el Paramo de Cruz Verde el cultivo de la papa es el renglon dominante. Se
comercializan dos variedades de papa: La variedad “parda-pastuse”™ que es una variedad
mejorada, cuyo origen genético es var. Quincha x var. Tocana-Colorada, de tubérculo
redondo, ligeramente aplanado, con ojos medianamente profundos, piel rosada y de color
blanco-crema, de aspecto seco y arenoso. Se la conoce como variedad tardia y segun el sitio
donde se siembre su periodo vegetativo dura de seis y medio a ocho meses, es la variedad mds
sembrada en el pais y se la encuentra en todas las regiones productoras. Presenta
susceptibilidad a la gota de la papa (Phytoptora infestans) y a la costra negra o Rhizoctoniasis
(Rhyzoctonia solani) a diferentes enfermedades virales y a las heladas (Martinez, 1989). Otra

variedad cultivada es la “papa criolla”, de ciclo corto de aproximadamente cinco meses, piel

)

lisa y de color amarillo y aspecto arenoso.

Iin esta region conviven toda una gama de sistemas agricolas que van desde aquellos
de aspecto mas tradicional o familiares, pasando por una serie de sistemas transicionales,
hasta los netamente modernos, mecanizados y con altos insumos. En el Paramo de Cruz
Verde, las transformaciones ocutridas en los tltimos afios en el uso de la tierra han sido
muchas y muy rapidas debido a su cercania a la ciudad, aunque no han llegado a eliminar
totalmente la practica en la que se fundamenta la agricultura tradicional: los largos periodos
de descanso de la tierra, asociados con pastoreo de ganado vacuno, equino y en menor
proporcion de ovejas.

En el area predomina la pequefia propiedad, explotada generalmente con la mano de
obra familiar y en épocas de mayor actividad agricola con mano de obra contratada. Otra
forma de trabajo también utilizada es “la socia” donde el duefio de mayor capital econdmico,
que vive en la ciudad y acostumbra realizar este tipo de inversion paga la mano de obra, la
semilla, las horas de tractor, el abono, la cal y los insecticidas; el campesino solo pone la tierra
y obtiene al final un porcentaje dc la produccion, generalmente el 50%. Una vez terminada la

cosecha, alrededor de los 10 meses, se entrega la tierra al propietario.



Una vanacion de “la socia” es la mano de obra en compaiia, donde ¢l propictario
prepara la tiera y ka deja lista para la siembra y el otro compra la semitla y todos los msumos.
La siembra y la cosecha se hacen en compaiiia. También se presenta la modalidad de arriendo
del terreno.

En el cultivo de la papa se distinguen las siguientes acuvidades a lo largo del ano

(Frgura 2.1):

La eleccion y prepamcio’:? del terreno

il periodo de cullivo se inicia al arar una parcela de paramo natural 0 que haya pasado
por un periodo largo de suceston-regeneracion. El campesino escoge el terreno con base a su
conocimiento de la vegetacion, cuando existe suficiente cobertura vegetal y aparecen especies
indicadoras: el “lraylejon platcado” (Lospeletia argentea) y “la lama” sobre ¢l suelo, diferentes
especies de musgos. También intervienen otros critertos como la cantidad y calidad de las
tierras disponibles.

La parcela se trabaje sigutendo una serie de préacticas asociadas a un calendario
agricola anual (Figura 2.2). Comienza con la preparacion del terreno durante la época seca
(diciembre-febrero), se ara la uerra con el uso de tractor; el arado con yunta de bueyes ya cast
no se uitliza y cuaindo se emplea se hace solo para “levantar los surcos”. El tractor rompe la
vegelacion y remueve la capa superficial del suelo, luego, después de 8 a 15, dias el tractor
pasa nuevamente y el retobo” pica y muele todo el material vegetal, después la yunta de
bueyes hace y levanta los surcos. En el area cstudiada, desde hace mas de 20 aios, ¢l fuego no

es uttlizado en la preparacion del terreno.

Siembra

Se realiza desde encro hasta marzo, los tubérculos son enterrados a unos 10 cin de
.profundidad con una separacidon de 30-40 cm. Para el caso de la papa criolla, ¢l campesino
compra la semtlla y en el caso de la variedad “pastusa” se siembra semilla scleccionada de la
cosecha antertor o se le compra a vecinos ubicados en zonas mas bajas. La fertilizacion

quimica y el encalado se realizan sunultaneamente cuando se siembran los tubérculos.
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FIGURA 2.LEsquema del ciclo de uso de la tierra en el Paramo de Cruz Verde.
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FIGURA 2.2. Calendario de actividades Agricolas - Pecuarias en relacion
a la distribucion de lluvias y a la probabilidad de heladas.



Como fertilizante se utiliza NPK (10-30-10), el cual consiste de 7.7% de NH,: 2.3%
NO;: 24% P,05 soluble en agua; 6% P,0¢ soluble en citrato y 10% de K,O. Algunas veces
cuando las plantas se ven con hojas muv amarillas se aplica un desarrollo foliar de grado 30-

7-6 con la siguiente composicion:

» N total 30%.

» N organico 29%.

» N amoniacal 1%.

» Tosforo asilnilablé(Pz()_;) 7%.

> Potasio soluble en agua (K,0) 6% y como fuen{z Cloruro de Polasio.

» Para “encalar” se utiliza “cal viva” que es piedra caliza o carbonato de calcio, se llama

oxido de calcio y en el mercado se encuentra en terrones més o menos grandes.

a

ARt}

El criterio de aplicacion es de 1 bulto (125 Lbs.) de fertilizante por 1 bulto de semilla
de papa sembrada. En promedio se siembra 1-3 fanegadas (1 fanegada = 0.64 ha) por finca.
Durante el cultivo se realizan tres fumigadas con Benzate y es comun mezclar insecticidas y
fungicidas en una aplicacion. Por ejemplo un campesino comentd del uso de la siguiente
mezcla: Reomil, Manzate, Antracol (contra la gota) y Furacrom (contra el mosco). La primera
aplicacion se hace al mes, en el momento de la emergencia de las primeras hojas; la segunda a

los tres meses y la ltima en la etapa final cuando las plantas ya inician la madurez.

En la dosificacion de los productos fitosanitarios se presentan tanto subdosificaciones

como sobredosificaciones, respondiendo a varias razones en las que se pueden sefialar:

v

L.as condiciones econdémicas de los campesinos.
> El nivel de informacion que se tenga sobre el madnejo de los diferentes productos y el

precio de éstos.

Fl escaso asesoramiento técnico.

‘/’/
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Deshierbe-aporque y cosecha

Alrededor de los tres meses cuando la planta ha crecido unos 30 cm se realiza ¢l
“deshierbe” y el “aporque™ (levantamiento dc los surcos). Esta practica tiene como hnalidad
tapar los tallos mas superficiales de la planta para que se pueda dar una buena formacion de
los tubéreulos. Tanto para esta labor como para la cosecha se utiliza una herramienta de mano
conocida como azadon.

La primera cosecha se realiza a los cinco meses después de sembrada la papa, para
Junio-agosto y correspongde a la variedad “criolla™, la scgunda sc¢ obticne para octubre-
diciembre y corresponde a la papa de la variedad “pastusa”. .

También se sicmbran otrac especies de tubéreulos como “cublos™ ({ropucolum
tuberosumy), “ibias” (Oxalis tuberos.:) y los “ullucus” (Ullucus tuberosus) en huerlas pequenas
0 en los surcos de donde se ha sacado la papa; mas para autoconsumno o para la venta en la
plaza de mercado. Para su cuidado se utilizan los mismos insumos usados en el cultivo de la
papa pero generalmente se les aplica muy poco abono. Los “cubios” se pueden cosechar a los

cuatro meses y las “ibias y ullucus™ al afo de sembrados.

La fyse de sycesion regeneracion pustoreada

Después de la cosechy, como complemento de la produccion en el cicio agricola se
realiza también la cria de ganado vacuno para leche y carne, algunos equinos para carga, unos
pocos ovinos para lana y algunos campesinos crian cerdos. Algunos habitantes con mayores
ingresos econdmicos se dedican a la cria de ganado para lidia.

Después de la cosecha se deja en descanso la tierra y algunas veces se sicmbia semilla
del pasto dntoxantum odorantum (pasto oloroso) para que disminuya la alta competencig que
realiza Rumex acetosella (pasto rojo) y que es constderada una maleza muy agresiva y muy
poco palatable para ¢l ganado. La semilla es colectada c¢n polrcros vecinos y las
inﬂqrgsccncjas s¢ reparten al voleo sobre ¢l suelo. Como pasto de forraje también se siembra
Holcus lunatus (pasto azul) y Pou pratensis (poa) pero son pastos mas delicados en su manejo.
Si no se siembra la semilla de estos pastos, la regencracion natural lleva a que

aproximadamente a los 3 afios ya domnine Antoxantum odorantum.
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El ganado debe ser rotado de potrero cada 4 meses. Cuando se requiere mejorar el
potrero se ara la tierra y se le aplica cal nuevamente. En las fincas estudiadas se alcanzaron a
encontrar enfre 7 y 16 cabezas de ganado por fanegada que no son mantenidas siempre en el
mismo numero ni permanentemente en el mismo potrero. El subsidio energético a los

animales es minimo, representado principalmente én la sal no mineralizada.

;Por qué los descansos largos?

El descanso prolongado después de una fase de cultivo es una practica muy difundida
en la agricultura tropical y ha sido ampliamente descrita y estudiada en el tropico de baja
altitud (Uhl y Jordan, 1984; FEwel, 1986; Saldarriaga, 1994). Es al parecer una préctica
condicionada por la pobreza en nutrientes, sumada a la facilidad con que estos se pierden una
vez alterado el funcionamiento normal del ecosistema. Otra razon del abandono es la invasion
de malezas (Hervé, 1994).

El descanso es definido por Hervé (|994) como un estado temporal del suelo, sin
cultivos, dentro de una sucesion de cultivos. La duracion depende de limitaciones
edafoclimaticas como la altitud que condiciona la temperatura minima, la posicion
iopografica que determina los riesgos de helada, la pendiente y la exposicion que_influyen
sobre . la resistencia de los suelos a la sequia (Greslou y Vacher, 1980 citados por Hervé,
1994). También depende de la presion demograficay de la distancia entre lds habitaciones y
las parcelas cultivadas.

El sistema de cultivo estudiado es similar al descrito por Hervé (1994) para las areas
de puna y presente-desde el norte de Peru hasta el norte de Bolivia. Este sistema de descanso
largo (2 a 13 ailos) incorpora luego de la papa, uno a tres affos de cultivo, variando la especie
seglin los limites 'altitudinales: tubérculos andinos (Oxalis tzﬁ)em.s'a, Ullucus tuberosus,
Tropaelum tuberosunt), quenopodiiceas (quinua), cereales (cebada, avena) y leguminosas por
debajo de 3.800 msnm (haba, tarwi). El descanso es pastoreado por ovinos y vacunos y esta
regido por normas comunales.

También existen algunos rasgos comunes con los paramos venezolanos, donde el
sistema de manejo del cultivo de la papa también incluye largos periodos de descanso de las

parcelas. De la descripcion del sistema de produccion realizado por Sarmiento y Monasterio
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(1993) en el paramo de Gavidia (Venezuela) ¢l ntinero de cosechas consecutivas depende de
las caracteristicas de la parcela y del tiempo de descanso. Generalmente en un terreno que ya
ha descansado lo suliciente es posible hacer dos o tres cultivos consecutivos de papa (un
cultivo por aflo) y finalizar ¢l periodo agricola con la siembra de un cereal, trigo, avena o
cebada; productos que son uttlizados localmente par. alimentacion o forraje. Luego la parcela
¢s abandonada entre 3-20 afios 0 mas, dependiendo de sus caracteristicas, de la disponibilidad
de uerras del campesino y sobre todo del grado de transformacion que ha suftido el sistema.

[Zsto ¢s diferente .a lo encontrado en el Paramo de Cruz Verde, donde no es posible
mantener mas de dos cosechas de papa en la misma parcela. La calidad y produccion
dismiauyen notortamente y no s¢ recupera ¢l capital invertido ademds de que aumenta la
probabilidad de ataque por plagas. No sc realiza la rotacion con cereales y se emplean otras
varicdades-de papa y de tubérculos asi como también la aplicacion de cal que no es utilizada
en los paramos venezolanos. En Venezuela ¢l pastoreo de ganado vacuno o equino s¢ da en
forma extensiva en los paramos ubicados por encima del limite de los cultivos y solo en forma
restringida en los terrenos icercanos a las casas. También se explotan pequefios rebafios de
ovejas que pastorean en las parcelas que se encuentran en el periodo de sucesion-
regeneracion.

De acuerdo con Robert (1993) quien trabajé en un paramo muy aislado de fos Andes
venezolanos el primer arado que se realiza durante la preparacion .del terreno rompe la
estructura de la capa arable del suelo, al mismo tiempo que la vegetacion se destruye y se
mezcla con el suelo. Luego el terreno permanece en descanso durante 4 a 5 meses. Durante
este periodo se presenta una activacion de la descomposicion, tanto por ¢l aporte de residuos
vegetales accesibles a los microorganismos como por ¢l efecto del. arado que rompe los
agregados del suclo favoreciendo su aireacion y aumentando la degradacion biologica. Por
otra parte, la materia organica incorporada al suelo podria tener un efecto regulador del
recurso agua, mejorando su reparticion en el perfil asi-‘como la capacidad de retencidn de agua
de los suelos; pues ella favorece la agregacion de las particulas minerales del suelo,
aumentando asi su porosidad, gracias a la accion de los microorganismos e invertebrados (de

Robert, 1993).

el
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Sarmiento y Monasterio (1993) demostraron que aproximadamente el 50% de la
biomasa vegetal enterrada se descompone durante el primer aiio de cultivo, lo cual
posiblemente permite una sincronizacion entre los picos de absorcion de nutrientes por el
cultivo v la disponibilidad de nutrientes en el suelo.

I'ntonces. arar a principios de la estacion seca permitira:

» Que se liberen nutrientes para el futuro desarrollo de los cultivos, permitiendo cierta
sincronizacion entre ia concentracion de elementos disponibles y las necesidades del

cultivo.

A\

Que los nutrientes queden protegidos del lavado conservandose en el suelo a la ilegada de

las primeras luvias (de Robert, 1993).

Por otra parte Sarmiento (1995) encontré que los rendimientos en parcelas cultivadas
con papa, disminuyen de 18.3 t/ha promedio para el primer aifio, a 9.9 t‘ha y 1.7 t/ha para el
segundo y tercer afio. Esta disminucidn tiene lugar ain utilizando abundante fertilizacion
mineral, lo que demuestra que la necesidad del descanso del suelo no es suprimida por la
incorporacion de fertilizante en las practicas del cultivo. Asi, el sistema puede ser
caracterizado por una pérdida rapida de la fertilidad y una recuperacion lenta, que obligan al
descanso prolongado y limitan la intensificacion agricola aun en presencia de fertilizacion

quimica.

&
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+ CAPITULO3
CARACTERISTICAS FISICO-QUIMICAS DEL SUELO

3.1 INTRODUCCION

El paramo es un ecosistema en el cual las condiciones ambientales son drasticas:
relieve muy quebrado a escarpado, vientos fuertes, temperaturas inferiores a 10°C, heladas
frecuentes, lloviznas periodicas, alta nubosidad y poca luminosidad. Ademas las condiciones
del suelo, como bajos niveles de fertilidad, fuerte acidez, temperatura edafica baja, alta
pedregosidad, alta retencion de humedad, escaso desarrollo genético y evolucion muy lenta,
crean una serie de factores limitantes para su uso agricola (Cortés, 1995).

.os mecanismos que operan en la sucesion a nivel del suelo y que permiten explicar la
recuperacion de la fertilidad durante el descanso son poco conocidos. Los resultados
disponibles hasta ahora muestran diferentes tendencias.

Durante la fase de sucesion-regeneracion solo ocurren pequefias variaciones de la
concentracion de nutrientes en el suelo. Llambi y Sarmiento (1998) en el paramo de Gavidia,
Venezuela, estudiaron 36 parcelas entre 1 y 9 ailos y no encontraron ninguna tendencia con la
sucesion pero al comparar estas parcelas con el paramo natural encontraron mayores valores
para el N, C, pll, Mg, el Ca y la saturacion de bases. Sarmiento et al. (1993), también en
Gavidia, estudiaron el restablecimiento de los reservorios de nutrientes durante el descanso y
- encontraron que la concentracion de los nutrientes méas importantes en el suelo, a excepcion
del calcio, disminuyen después de 12 afios de sucesion. Tampocd se presentd una tendencia
clara hacia la acumulacidn del nitrgeno total en el suelo luego de 15 afios de descanso. En el
mismo lugar, Aranguren (1988) estudi6 la dinamica del nitrégeno mineral en el suelo a lo
largo de la sucesién (hasta 12 afios de descanso) sin encontrar ninguna tendencia. Robert
(1993) en el paramo de Apure, Venezuela, analizd el contenido de nutrientes en una secuencia
de parcelas y no encontrd ninguna tendencia.

En Colombia, para paramos de la Cordillera Oriental se encuentran los trabajos de

Ferwerda (1887) que estudid 11 parcelas entre 3 meses y mas de 25 afios sin encontrar
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tendencia. Moreno y Mora-Oscjo (1994) tampoco  encuentrun nimguna  tendencia a la
acumulacion de nutrientes después de 15 anos de sucesion.

Hervé (1994) estudio 54 parcelas de diferentes edades de 0 a 20 aios de descanso en
una comunidad del altiplano boliviano, encontrando alta varrabilidad entre las edades y stn una
recuperacion clara del stock de los nutrientes durante ¢l descanso.

LEn este capitulo se analiza la variacion en las propicdades lisico-quimicas del suclo cn
parcelas con diferente tiecmpo de descanso en ¢l paramo de Cruz Verde. Los estudios
realizados hasta shora no muestrun ninguna tendencia a la acumulacion de nutrientes mas
importantes con la sucesion Al parecer la recuperacion de la fertilidad no sc explica por la
acumulacion sucesional de los nutrientes en ¢l suelo, por lo tanto la clave podria estar mas
relacionada con cambios en la distribucion de estos nutrientes entre distintes compartunentos
del ecosisiema donde presentan diferente disponibilidad. De hecho, en los suelus de paramo
que presentan altos contentdos de materta organica (1 1-15%) y el reservorio total de nitedgeno
excede ampliamente las necesidades nutricionales del cultivo.

Los altos contenidos de wmalterta organica del suclo (C y N totales) seria un
compartimento poco sensible a la escala de tiempo del descanso estudiado por lo cual se
espera pocos o ningun cambio.en el contenido de nutrientes. Por otra parte, las bajas

temperaturas limitan los procesos de descomposicion.

3.2 METODOS

Se trabajo siguiendo una cronosecuencia en una misma unid.ud de suelo y clima y se
seleccionaron una serie de parcelas de vegetacion en diferentes edades de sucesion que
incluian una muestra de la comunidad original. Se escogiceron 3 fincas cada una con 6 edades,
una recién cosechada (10 meses después de la cosecha), una de 3 anos, otra de 6-8 afios, otra
entre 8 y 12 afos, otra parcela ya recuperada en sucesidn avanzada de 12-15 afos y una
parcela de paramo natural sin evidencias de uso desde por lo menos mas de 20 aios (Figura
3.1). En la eleccién se buscaron condiciones muy similares respecto a la historia pasada,
intensidad de uso, tipos de suelo y topogratia. Los resultados corresponden al muestreo de 6
edades sucesionales en tres fincas diferentes para un total de 18 parcelas.

.
<
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A. Edad 10 meses después de 1a cosecha de papa. El color rojo dominante B.Edad 3 afios. Enestaedad elpast(

lo da la especie Rumex acetosel'v. Zn flor amarilla, Bidens triplinervia. 4 meses. Dominan las gramineas
Las gramineas Anthoxantum odoratum y Holcus lanatus conuenzan a humboldtiana.
aparecer.

D. Edad 8-10 afios. En esta edad la influencia del pastoreo disminuye. E. Edad 12-15 afios. Paramo

Dominan las especies Espeletia argentea, Anthoxantum odoratum y Calamagrostis effusa, el arbusk

Geranium sibbaldioides. Empiezan a dominar los arbustos de Hypericum muticumy Espeletia argentea. A &
spp- individuos de Espeletia grandiflor.

FIGURA 2.1. Mosaico de parcelas durante el desarrollo de la sucesion secundaria después de 1a cosecha del culti
papa. Paramo de Cruz Verde, 3200 msnom. Cada foto muestra las caracteristicas de la vegetacion para las 6 ¢
sucesionales evaluadas en este estudio.




'sta edad el pastoreo es mas inienso y conrotacioncada
1 las gramineas Anthoxan: ™ odoratum y Agrostis

C. Edad 6-8 afios. En esta edad continua la influencia del pastoreo ¢n
menor intensidad. Dominan las grawmineas Anthoxantum odoratum,
Paspalum hirtum. Inician su aparicion las plantas en reseta Espeletia
argenteay Acaena cylindristachya.

aflos. Piaramo regenerado. Domina la graminea
1sa, el atbusto en forma de cojin Arcytophylfum
a argentea. A 1a derecha de 1a foto se observa algunos
‘efia grandiflora.

ssecha del cultivo de
n para las 6 edades

F. Edad > 20 afios. Paramo natural. Dominan las especies calamagrostis
effusa, Espeletia grandifloray el musgo Brentelia chrysea.
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3.2.1 Analisis fisico y quimico de las muestras de suelo
Iin cada una de las parcelas escogidas se tomaron al azar 10 muestras de suelo entre 10
y 20 cm de profundidad, para luego obtener una muestra compuesta de un kilo de suelo por

cada una de las parcelas estudiadas. En estas muestras se realizaron los siguientes analisis:

Textura: por el método de Boyucos.

Y Y

Densidad aparente: método del terron.

Y/

Humedad: por gravimetria.

ptl:  potenciometro, relacion 1:2.

VARG

CIC y Bases: extraccion en acetato de amonio, IN, pH 7.

% C: Walckley-Black.

A

7
[/

Fosforo disponible:  Bray 1.

Aluminio: colorimetria con KCI IN (método de Yuan).

\%

» Ntotal: Kjeldahl.

L.os analisis se realizaron en el Laboratorio de Suelos del Instituto Geografico
Agustin Codazzi las muestras se colectaron durante los meses de agosto y noviembre
correspondientes a la estacion humeda. Para el contenido de humedad en el suelo se realizo

una comparacion entre épocas, efectuando un segundo muestreo en el mes de febrero.
3.2.2 Analisis estadistico

Para determinar los cambios y las diferencias de cada una de las variables fisico-
quimicas en las muestras de suelo segun la edad de sucesion, se evaluaron estadisticamente las
diferenctas mediante analisis de ANOVA paramétrico de dos vias. Cuando las variables no
cumplieron los criterios de normalidad se transformaron con log (y+1) (Zar, 1984). Las
comparaciones de promedios se realizaron mediante la prueba de comparaciones de Duncan.
La diferencia entre épocas climaticas se establecio mediante una prueba de t-student (Zar,

1984).
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Ademas se realizaron analists de correlacion y regresion simple para estudiar las

relaciones entre las variables y la edad sucesional.

3.3 RESULTADOS
Los resultados del andlists fisico-quimico de suelos han sido nterpretados con base en
los criterios del Laboratorio de Suclos del Instituto Geografico Agustin Codazzet (1GAC,

1979).

3.3.1 Propiedades fisicas®™

3.3.1.1 Textura

En la tabla 3.1 se¢ presentan los valores generales y promedios para todas las parcelas
estudiadas. La fraccion arcna presento un valor promedio de 57.1% £7.3 y el rango de valores
estuvo entre 50-7'°%. La fraccion arcilla presenté un promedio de 18.1% + 6.4 y un rango

entre 10-38%.

Tabla 3.1 Porcentaje promedio de arena, limo y arcilla segn la edad sucesional

Edad
) %ARENA % LIMO % ARCILLA
sucesional . ) ‘ '
Promedio  SD Promedic  SD Promedio  SD
Ailos
10 meses 57.33 3.06 19.33 10.26 I 2333 13.32
3 52.67 3.06 28 67 5.03 18.67 4106
6-8 54.67 1.15 26 . 2 19.33 3.06
8-12 52.67 2.31 30.67 231 16.67 231
12-15 58.67 7.57 24.67 3.06 16.67 5.03
>20 66.67 12.7 - 1933 5. 77 14 6.93
Edad: Fincas: Edad: Fincas: | Edad: Fincas:
ANOVA | F=274,  F53.000 | pagoy  FROT7L | gy gy F2054,
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l.os limos presentaron un valor medio de 24.7 +6.4 y un rango entre 8-34%. Los
anteriores porcentajes permiten clasificar los suelos en la clase textural de francos y varian
entre franco-arcillo-arenosos y franco-arenosos.

1 analisis de varanza de dos vias encontro diferencias muy significativas para el
porcentaje de arcilla entre las fincas (p=0.015), la diferencia se encontro entre la finca | y 3
(p= 0.004), el mayor promedio se presenté en la finca 1 (23.3) en comparacién con la 3 (13.6).

Respecto a la edad sucesional no se presentaron diferencias en ninguna de las fracciones.

. 2.1.2. Densidad aparente

LLas muestras de suclos para el andlisis de densidad apasgente se tomaron durante la
época seca. El valor promedio encontrado fue de 0.54 g/cm' +0.11 y los valores fluctuaron
entre 0.32 y 0.78. Son valores muy bhajos que reflejan el alto contenido de materia organica del
suelo.

En la Tabla 3.2 y en la Figura 3.1 se presentan los promedios por edad para la densidad
aparente. No se presentaron diferencias significativas con la edad ni entre las fincas. El mayor
valor promedio se encontrd en la edad de 10 meses después del descanso (0.63 + 0.15) y el

menor valor en la edad > de 20 afios de edad (0.41 + 0.09).

Tabla 3.2. Densidad aparente en gr/cm® segun la edad

sucesional.

Densidad aparente
Edad sucesional 3
gr/cm
Afios Promedio +85D..
10 meses 063 015
3 0.55 0.05
6-8 0.52 0.09
8-12 0.5 0.07
12-15 0.6 0.09
> 20 0.41 0.09
Edad: Fincas:
ANOVA
Fisam= 239, Faam= 2.67,
P=0.11 P=0.1]
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Aunque las diferencias no son signiticativas ¢s de hacer notar que el valor mas alto
corresponde a las parcelas con menos tiempo de descanso y el mas bajo a las parcelas con mas
tiempo de descanso. Es asi como se encontrd una correlacion negativa y significativa entre el
tietnpo sucesisonal y la densidad aparente (Figura 3.1).

3.3.1.3 HHumedad del suelo

El promedio del contenido relativo de humedad fue de 133.2 % 4 254y 12421% +
28.7 para las épocas hameda y seca respectivamente. Los valores maximos de 177.1 y 180.4%
y los valores mintmos de 98.7 y 78 .8 en la Epoca hiimeda y en la Epoca seca respectivamente.

LLos valores promedio para cada edad sucesional se muestran en la tabla 3.3. No se
presentaron diferencias para la humedad del suelo respecto a la cdad sucesional ni en época

Lol
hiuneda nr en la €poca seca pero entre Epocas si se presentaron diferencias significativas.

DENAPA = 62606 - 0145 * EDAD

Ccrrutacton. ¢ = -0 49, p= 004,
R%<0 20 =0 03

0.85

075

06

0.85

045

Densidad aparente (em %)

035

S Regression
14 95% contid

025

0 2 4 & 8 10 12

Edad sucasonal (afws)

Figura 3.1. Correlacion enire la densidad aparente (g/cm®) y la edad sucesional para
muestras de suelo de 10 a 20 cm de profundidad.
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Tabla 3 3. Contenido de humedad refativa para dos épucas del ano segimn la edad

sucesional.
[ Edad sucesional T
Epoca humeda Epoca seca
Atos . o
Promedio ¢ +£8SD Promedio 4 8D
10 meses™ | 12966 . 14.9 1166 2884
T3 123 389 11146 38.33
6-8 127.6 24.04 118.36 34 65
8-12 1366 393 128.2 21.38
12415 | 13936 27.2 139.5 3553
>20 | 1464 - 145.1 -
ANOVA | Edades F5 1020.11,p=098 | Edades: s,0,=0.37,p=085
Fincas. Fg 3=4.62, p=0.03 | Fincas: F; ,3)=5.96, p=0.01
Entre épocas t-test
t-testys,=2.73, p=0.018

Como se observa en fa tabla 3.3 los valores promedio para todas las edades fucron
mayores del 100% y se presento un exceso de humedad cn el suelo como consecuencia del
excedente de Nuvias de los meses anteriores a la toma de muestras. También hay que anotar
que el afio en el que se realizaron los muestreos fue muy lluvioso incluso en la época de
verano.

Ademas se encontraron diferencias significativas entre las fincas en las dos épocas. La ftinca |
presentéd mayores valores promedio en las dos épocas (151.05 y 144.72 época de lluvias y
época seca respectivamente) respecto a la linca 2 (112.7 y 98.06 época de lluvias y época seca

respectivamente).

3.3.2 Propicdades quimicas

3.3.2.1 pH del suclo

Se encontraron dilerencias significativas del ptl entre las edades de sucesién. En la
Tabla 3.4 se presentan los promedios de pH en funcion del tiempo de descanso, ¢l valor
promedio mas alto se presentd para la edad de 3 afos (4.87 + 0.35) y ¢l mas bajo en la edad >

de 20 afios (4 + 0.17) en el paramo natural.
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Tabla 3.4 Variacion del pH promedio segin fa edad
sucesional [Las letras minasculas distintas en los promedios

indican diferencias significaiivas entre fas edades

pH
Edad sucesional 1-2
Aflos Promedio + SD
10 meses 4 53ab 038
3 487 035
6-8 4.63a 0.06
R:12 4.63a 0.06
12-15 4 47ab 0.06
20 4.00b 0.17
ANOVA Edad: Fincas:
Fesa=5. 11, Fa107~1.23,
p=0.014 n=0.33

lLa prueba de comparacion de promedios de Duncan encontré diferencias muy
significativas (p=0.005) para el pH entre la edad 3 y la edad > de 20 afios y diferencias
‘ significativas entre la edad > de 20 afios y las edades 6-8 y 8-12 afios (pf0.04); igual valor
para ambos casos. Entre las fincas no se hallaron diferencia; significativas. Los suelos
analizados presentaron reaccion muy acida con un promedio de 4,.5;2 + 0.33 y valores entre
3.8-5.2, extremadamente acidos (valores menores 4.5) como los encontrados en parcelas del

paramo regenerado (3.8) (> de 20 afios de edad) y en una parcela de 10 meses en descanso

(4.1). (Figura 3.2).
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PH = 48675 - 0525 * EDAD

Correlacién r= 058 p=001
R2 =025

52 .

50\
L

44 O ———
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pH
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40
38 Y
36 “~e_ Regression

2 a 6 8 10 12 95% confid.
Edad suresional (afes)

Figura 3.2 Variacion del valor de pIf con la edad sucesional

Se presentd una correlacion negativa y significativa (r=-0.58, p=0.01) y un ajuste de los datos
a un modelo lineal (R*=0.35, p= 0.01) en el comportamiento del plf con la edas sucesional

(Figura 3.3).

3.3.2.2 Aluminio

il efecto directo del Aluminio de cambio consiste en su acumulacidn en las raices y su
accion sobre la traslocacion de Ca y P en los tejidos de las plantas. Se estima que saturaciones
" de Al inferiores al 30% no repercuten en ¢l metabolismo de las plantas, entre 30 y 60% afectan
las plantas susceptibles y mas del 60% interfieren en el desa“rbrollo de la mayoria de los
cultivos. 4 ..

Todos los niveles encontrados en los suelos analizados son altos, toxicos para la
mayoria de cultivos (6.1-12.1) y todos los suelos presentaron niveles mayores de 60% para
saturacion de aluminio. El valor promedio fue de 7.77 meq/100g + 2.35.

En la tabla 3.5 se presentan los valores promedios para el contenido de aluminio en.
meq/100 g de suelo y el % de saturacion del aluminio para cada una de las edades
sucesionales. Se presentaron diferencias significativas con la edad de la sucesion. La
comparacion de promedios solo encontré diferencias muy significativas entre las edades 10

meses y > de 20 afios de edad (p=0.014). Entre las fincas también se encontraron diferencias
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muy significativas, con mayor contenido de aluminio en la finca 1 (9.53) respecto a la finca 3
(5.83). El mayor valor promedio se obtuvo para la edad > de 20 afios (10.33 4 1.86) y el
menor valor 2n las parcelas de 3 afios (6.1 = 3.56).

Ademds se  presentd  correlacidon  positiva y  significativa y un ajuste a un
comportamiento lineal pero con un porcentaje de varianza explicada bastante bajo (R*=0.19,

p=0.03) (Figura 3.2).

Tabla 3.5. Vanacion del contenido de aluminio (imeq/100 gr) y %5 de saturacion de
aluminio con la edad sucesional. Las letras minasculas distintas en los promedios

indican diferencias significativas entre las edades.

) Aluminio meq/100gr | Saturacion de Aluminio
Edad sucesional
. meq/100 gr
Afios . 2
Promedio B + SD Promedio + SD
10 meses 6.93" 227 7463 | 422
3 6.1ab 3.56 61.5 18.47
6-8 8.15ab 2.47 77 £3 9.05
8-12 8.03ab 1.48 8427 4.52
12-15 7.2ab 1.39 84 1.68
>20 10.33b 1.86 79.00 8.61
-ANOVA» i Fes.10=3.75, Fincas: Fes.107=3.25, Fincas:
to 2 p=0.035 Foao=143, | 5=0.05 Fs,1023.29,
p=0.002 p=0.07

'

El porcentaje de saturacion de aluminio no presentd diferencias significativas con la

edad de la sucesion ni entre las fincas.
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Al = 58617 4 28345 * EDAD

Correlacian 1= D.48B p= D04,
R?= 019, p=0.03

8"“ -

T 41" — ]
e J
ES T

73/

~e_ Regression
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2 4 ] 8 10 12

Edad sucesional (afos)

Figura 3 2 Variacion del contenido de aluminio meq/100g en funcion de la edad sucesional

3.3.2.3 Capacidad de . “‘2rcambio cationico

Es una de las caracteristicas mas importantes del suelo ya que determina la capacidad
de retencion de la mayoria de los elementos requeridos para la nutricion vegetal, controlando
su pérdida en las aguas de drenaje. Su valor depende principalmente del contenido y

naturaleza tanto de la materia organica como de las arcillas.

El valor promedio en todos los suelos analizados fue de 72.37 + 14 meq/100g y el
rango fue de 44.8-93.7, los cuales son valores muy altos. En la tabla 3.6 se presentan los
valores promedio para la capacidad de intercambio catidonico segan la edad sucesional. La
capacidad de intercambio cationico no presentd diferencias significativas con la edad

sucesional ni entre las fincas.
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Tabla 3 6 Variacion de la capacidad de tatercambio

< cationico (mey/100g) con la edad sucesional

T | Capacidad de intercambio .
calibnico
Lidad sucestonal
e/ LOu gr
Afivs Promedio 15D
10 meses 7543 899
3 7107 19 65
68 70 73 2303
8-12 7103 lo 35
12-15 7673 1o
S r20 0 | 7sa 155
T T i indas
Fis 10 079, o3 15,
0w o n=008

3.3.2.4 Satuiacidon de bases

Las cargas negalivas existentes en el complejo de intercambio son neutralizadas por
cationes, entre los cuales Ca®', Mgz', K'Y, H'y A’ son los mas iportantes Ll porcentaye de
salutacton de bases o> una medida de o propercidn iclativa de cattones basicos (Ca, My, H oy
Na) Lintre mas acido sea el suclo, menor serd ¢l porcentaye de saturacton de bases.

I'n o la tabla 3.7 s¢ presentan los valores promedio  del contenido  de basces
intercambiables segin la edad sucesional Los valores encontrados son muy bajos, menores de
5% (2.1-3.6) y con un promedio de 3 16 £ 1 71 En lo que respecta al contenido de cada una
de las bases, tos resultados imdican que el calcio y ¢l magnesio oscilan ¢n un rango amplio,
0.2-2 1 meg/100 g para ¢l Cay 0.4-1.6 para el Mg. Ll sodio y ¢l polasio varian entre 0.04-0.7
meqy/ 100 g

Eo ninguna de las bases s¢ encontraton dilerenclus signilicativas con la edad (Tabla
3.7). Lintre las fincas solo se presentaron diferencias signilicativas cuando se compara ¢l % de
saturacion de bases. Los valores promedio para cada una de las bases fueron: Ca 076

meq/100g 1+ 0.62, Mg 0.65 :+ 0.3 meq/100g, Na 0.12 1 0.05 meq/100g y para K 0.54 4 0.13

13



meq/100g. De acuerdo con el IGAC (1979) los valores de potasio son altos y para el magnesio

y calcio bajos y muy bajos respectivamente.

Tabla 3.7. Valores promedio del contenido de bases intercambiables segiin la edad sucesional.

Edad Bascs
] Ca Mg N4 K % SB
sucesional Totalcs
meg/ 100 g meq/100 g meq/100 g meq/100 g
Afos meq/100 g
X +SD X +SD X +SD X +SD X +SD X +SD
10 mcses 09 0.26 ) 0.67 0.29 0.1 0 0.6 0.1 227 0.4 3.07 0.81
3 147 0.71 1.03 0.49 013 0.06 057 0.15 32 0.95 49 223
6-8 0.923 0.87 063 0.06 0.1 0 0.5 0.; 217 0.74 3.63 2.67
8.12 0.4 0.1 0.47 0.06 011 0.08 05 Ci7 1.48 0.39 2.07 0.06
12.15 0.27 0.06 0.5 0.1 0.13 0.06 0.47 0.15 1.37 0.25 1.93 0.122
> 20 1.19 0.99 0.58 011 0.21 0.05 0.78 0.26 2.76 1.34 3.67 1.38
Edad- Tincas FEdad: Fincas Edad: Fincas Edad: Fincas Edad:  Fincas Edad: Fincas
ANOVA Feao™ Faao™ | Fsim™  Foun™ | Fean™  Foam™ | Fsan™  Faam™ [ Few™  Foao= Fesaoy= Fam=
247 4.17 2.34 .67 |.54 0.58 | .46 .08 314 2.5 2.35 4131
p=0.10 p=0.05 | p=0.12 p=024 | p=0.2 p=057 | p=0.29 p=038 |, 006 p=0.13|p=0.12 p=0.04

Entre fincas se hallaron diferencias significativas para el contenido de Ca entre las fincas 1y 2

(0.48 y 1.31 respectivamente) y en el % de saturacion de bases (2.23 y 4.35 respectivamente).

Respecto a las relaciones del Ca, Mg y K en comparacion con las relaciones ideales en

un suelo segun el IGAC (1995) se encontraron los valores que se presentan en la tabla 3.8.
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Tabla 3.8, Relaciones Ca/Mg, Mp/K, Co/K y Ca/MgK scgin lu cdad

sucestonal y comparacion con las relactones ideales segun IGAC, 1995

| Edad sucesional |
CaMg MyK Ca/K  CarMgK
Afys
10 meses | 134 112 15 13
3 1.43 181 258 206
6-8 1.48 126 186 124
8-12 085 094 08 137 |
12-15 0.54 106 057 0.51
- >20 2.05 074 1.53 164
Relacidon ideal
) 2-4 3 6 10
(IGAC, 1995)

Segun los resultados los suclos presentaron deficiencia en magnesio y la relacion
Ca/Mg solo se hace igual a la relacion deal (2-4) en el paramo regenerado, en la edad > de 20
afos. _

1 sodio aunque no presentd diferencias entre las cdades st tiene corrclacion positiva (=,
0.52, p=0.03) y significativa con la edad y ademas los datos se ajustaron a una regresion lineal
(R*=0.23, p=0.03) (Figura 3.3).

NA = 08127 + Q0757 " EDAD

Correlacidin (= 0 &2 p= 003
R“=0.23,p=003

0.30 — —

0.26 )

022

0.18

0.14

Na me/100g

010

0.06

. .
e Regression

0.02 y .
2 4 6 8 10 12 9>3% confid.

Edad sucesional (afos)

Figura 3.3 Variacion del contenido de sodio meq/100g de suelo segin ta edad sucesional.
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3.3.2.5 Fosforo disponible

1 fosforo se halla en el suclo formando compuestos muy variados porque tiene la
propiedad de reaccionar con otros elementos y convertirse rapidamente en formas no
asimilables. Su aprovechamiento por las plantas depende de caracteristicas como™ pl,
actividad de los iones en solucion y mineralogia de la fraccion arcilla.

De acuerdo con los niveles criticos establecidos para {dsforo “por el Instituto
Colombiano Agropecuario ICA (1971), para el método Bray 11 los valores para la mayoria de
parcelas varian de medios a bajos (2-23 ppm) aunque se encontraron algunos valores altos
para unas parce’.s de 10 meses (27.67 + 551) y 3 afios de edad (28.67 + 19.22). Los valores
presentaron ali. " cterogeneidad y un valor promedio de 16.22 4 13.29 ppm. En la tabla 3.9 se
presentan los valores medios para el contenido de fosforo seguin la edad sucesional.

El andlisis de varianza no encontré diferencias significativas entre las edades de
sucesion ni entre las facas. Aunque en la figura 3.3 se observa una disminucion en el
contenido de fosforo presentdndose correlacion negativa y significativa (r= -0.61, p= 0.01) y

regresion lineal significativa (R’=0.28, p=0.01) aunque en el grafico se observa que el

Tabla 3.9. Variacion del contenido de fosforo en ppm segin Ta edad

sucesional
Edad sucesional Fosforo
ppm
Afios Promedio + SD
10 meses 27.67 5.51 ‘
3 28.67 19.22
6-8 140 9.0
8-12. 12.33 16.2
12-15 4 2
> 20 10.65 498
ANOVA Edad: Fincas:
Fesam=2.44, Frsam=1.46,
p=0.11 p=0.28
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P =26 750 - 1.904 * EDAD
Corrolacion. ¢ = -0.56, p= 0.01,
R2=0.28, p= 0.01 .
55 . . —

P (ppm)

Se Regression
2 .4 6 8 10 12 935% coulid.

Edad sucesional (ahos)

Figura 3 6. Variacion del contenido de tostoro (ppim) segin la edad sucesional.

contenido de fésforo parcce disminuir con la edad sucesional y empezar a recuperarse después

de los 20 afios.

3.3.2.6 Carbono organico

El carbono constituye ¢l clemento fundamental de la materia orgdonica. Conociendo su
contenido se puede calcular la cantidad de materia organica del suclo, la cual ademas de
suministrar nutrientes a las plantas, mcjora algunas propiedades fisicas cotno la estructura y la
porosidad proporcionando la energia y ¢l carbono a los microorganismos del suclo encargados
de la degradacion, mineralizacion y humificacion de la misma.

Los suelos analizados prescatan un porccnfajc allo de carbono organico con niveles
entre (11.88-18.9%) y un valor promedio de 14.35 £ 1.64 %. Los valores promcedio y sus

desviaciones se presentan en la tabla 3.10.
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Tabla 3.10. Contenido del porcentaje de carbono organico segiin la

edad sucesional

- Contenido de‘Carbﬂ?mo
FEdad suc sional orgdnico
%
Afios Promedio + SD
10 meses 14.61 0.65
3 13.06 1.82
6-8 1437 1.22
8-12 13 87 1.78
12-15 1428 0.98
| > 20 1592 261
Edad: Fincas:
ANOVA Feiy=0.93.  Fea10y=0.61,
p=0.503 p=0.561

El andalisis de varianza no encontr6 diferencias significativas para el contenido de
materia organica respecto a la edad de sucesion ni entre las fincas, sin embargo cabe

mencionar que el valor mas alto corresponde al piramo natural >20 afios.

3.3.2.7 Nitrégeno total y relacion C/N

Al igual que el fosforo y el potasio, el nitrégeno desempeifia un papel importante en la
nutricion de las plantas, por lo que el diagndstico de la disponibilidad de este elemento en el
suelo es importante para analizar su fertilidad. Mas adelante se haia énfasis en la
disponibilidad de este elemento cuando se analice~el nitrégeno mineral y el contenido en la
biomasa microbiana.

En la tabla 3.11 se presentan los valores promedio para el % de nitrogeno total y la
relacion C/N. El porcentaje de nitrogeno total promedio fue de 1.35 + 0.23 % y los valores
oscilaron entre 0.98 y 1.78 %. Segun el IGAC (1979) corresponden a valores altos para los
climas frios. Para la relacién C/N de la materia organica del suelo, se obtuvo un promedio de

10.78 + 1.12, con un minimo de 8.42 y un valor maximo de 12.53.
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Tabta 3.11 Valores promedio pura el porcentaje de nitrdgeno total y de la relacidon C/N segGn

la edad sucesional

Edad sucesio;la! % Nigfé{g’gno Total 1 Relacibn C/N

Aftos Promlg:di:o ' , © £SD Promedio 4 8D

B 10 meses | . 1.44 0.30 10.35 .68

3 A .31 036 10.19 1.29

6-8 141 0.22 10.27 0 86

8-12 1.26 0.25 1112 0.88
12-15 1.28 021 1125 e

> 20 | 1.39 022 147 0.95

Edad. Fincas: Edad: Fincas:
ANOVA | Fis1070.35,  Fa,=3.68, |Fisi0=1.56, Fa=831,

p=0.871 p=0.063 p=0.256 p=0.007

No se detectaron diferencias significativas de los valores de % N total y de la relacion
C/N entre edades. Entre fincas si se presentaron diferencias muy significativas para la relacion
C/N. Las diferencias se encontraron entre la finca 1 (9.86)y 2 (11.71).

Como s¢ observa no se presentan mayores dilerencias en ¢l contenido total de
nitrogeno a lo largo de la sucesion, lo que no sucede cuando se comparan las formas do
nitrogeno mineral y soluble como se mostrara mas adelante.

Se encontrd una correlacion posilivﬁ y altamente signilicativa (r=0.76, p<0.001) entrc
el % de N total y ¢l % de C organico para ¢l conjunto de las 18 parcelas lo cual icileja i
asociacion en el ciclaje de- ambos elementos (Figura 3.7). Sin embargo hay puntos que st
desvian de la recta como en el caso de valores altos de C organico, 18.9% (parcela 2 de la edac
> 20 afios) y valores entre 14.99 y 15.99% (que se presentaron en parcelas de diferente:
edades). Los contenidos mas altos de maleria orgdnica 1o necesariamente  implicaror
contenidos mds altos en ¢l nitrdgeno total, por ¢jemplo las parcelas del paramo regenerado >

20 afios de edad presentaron el valor promedio mas alto de % de C organico (15.92) y de I
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relacion C/N (11.47) pero no en el contenido de %N total donde tiene el segundo valor mas

alto (1.39).

Y% N TOTAL ~ -1997 + 10794 * °%4Corg
Correlacién 1 — 759, R-0.58, p<0 001

% Nitrégeno Total

0.9 . . . - .
1t 12 13 14 15 16 17 1R 19 ¢ 20

% Cnrbono organico

Figura 3.7. Regresion lineal del porcentaje de Nitrogeno total y porcentaje de carbono organico para 18 parcelas
de estudio. Los puntos estan identificados con la correspondiente edad de sucesion.

=3

En resumen, los suelos analizados respecto a las caracteristicas fisicas presentan alto
porcentaje de arena, allo contenido de humedad relativa incluso por encima del 100% con
pequeiias diferencias entre la época humeda y la época seca. Respecto a las caracteristicas
quimicas se encontraron diferencias entre las edades sucesionales pata el pH, el contenido de
aluminio y el {osforo mientras que la CIC, C y N y el contenido de las bases no responden al
tiempo sucesional.

Entre fincas se presentaron diferencias en el % de arcillas, el contenido de aluminio y
en Ja relacion C/N. En todas las variables estudiadas se presentd alta heterogeneidad en las
muestras por lo que se encontraron altos valores de desviaciones estandar.

Los suelos tienen un alto contenido de materia organica, pli extremadamente acido,
bajo contenido de bases intercambiables excepto para los niveles de potasio, alta capacidad de
intercambio cationico, toxicidad en aluminio para las plantas y muy bajos niveles de losforo

asimilable.
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3.4 DISCUSION

Las caracteristicas quimicas de los suclos cotnciden con las encontradas para olios
suelos del paramo. Son suclos de reaccion acida a ligeramenle acida, con muy alta capacidad
catidnica de cambio, muy bajos los contenidos en bases totales, muy altos contenidos en
carbono orgdnico, alla saturacion de aluminio y fectilidad muy baja. Ticnen bajos niveles de
tosforo, explicados por la abundancia de aluminio activo y por ¢l contenido de cenizas
volcanicas (IGAC, 1985).

No se obscrvo ninguna tendencia al aumento o a la disminucién de los nutrientes, a
excepeton del [’é;['uro, Qi dc la naleria orgédnica, ni de las varfables (isicas a lo largo de la
sucesion. stos resultados coinciden con los encontrados por varios autores (ue han estediado
los sistemas de descanso largo en ¢l paramo (Llambi y Sarmiento, 1998; Sarmicnto, '995;
Moreno y Mora-Oscjo, 1994, Robert, 1993; Aranguren, 1988). Liste comportamicnlo se
explica porque el compartrnento de la maleria orgdnica (C y N) ¢s muy grande para presentar
una respuesta a la escala de tuempo de la suceston estudiada, siendo dificil detectar los
pequefios cambios que pueden producirse en el tiempo relativamente corto que dura ¢l
descanso. Por otra parte las bajas temperaturas y la estabilizacion por los allos contenidos de
aluminio limitan los procesos de descompuosicion.

La mayoria de variabies presentaron alta variabilidad que reflejan la heterogeneidad
espacial y diferencias en las historias de mangjo de las fincas por parte de los campesinos.

La densidad aparente presentd una correlacién negativa con el tiempo sucesional que
podiia ser efecto de la compactacion del suclo cuando ¢l wactor realiza la preparacion del
terreno y del pisoteo del ganado que se concentra al inicto de la sucesion.

La humedad del suelo prescatd valores muy altos y no se detectd una real época seca
debido al exceso de lluvias durante el afo de muestreo en ¢l que no se presentd déficit hidrico.

La disminucion del pH con la edad puede ser la respuesta de un electo yesidual del
encalado que tiene lugar durante la tase del cultivo de papa. El objetivo principal del encalado
es neutralizar el aluminio intercambiable elevando el valor de pll, también ayuda a estimular
la descomposicion de la materia orgdnica, mejora la estructura del suclo, mejora la
disponibilidad de nutrientes y las condiciones de vida de 1os microorganismos (Sancheg,

1981).
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El aluminio intercambiable es el cation dominanté asociado con la acidez del suelo
(Sanchez, 1981). De acuerdo con los estudios de suelos para z'lrea‘su de paramo realizados por el
IGAC, (1988) indicaron que cerca del 80% de la acidez intercambiable es propiciada por el
alumimo. Bl aluminio proviene de fa alteracion quimica de los minerales silicatados que al
aumentar su concentracion relativa en la solucion del suelo desplaza las bases intercambiables,
las cuales se agotan muy rapidamente en el suelo a causa del continuo lavado. El pH
extremadamente acido, los altos niveles de aluminio intercambiable y la presencia de alofanas
(aluminosilicatos amorfos) en la [raccion arcillas propician alta capacidad de retencion
fosforica y de por lo tanfo muy bajos niveles de fosforo disponible IGAC, (1988).

La disminucion del aluminio después del cultive y su progresivo aumento en la
sucesion no puede asociarse con la recuperacion dc la fertilidad ya que este elemento tiene un
efecto negativo sobre el cultivo y puede tambié,, -star ligado al encalado que desplazd los
iones Al™? del complejo de intercambio cationico.

La alta capacidad de intercambio catidnico estd asociada con el alto contenido de
materia organica Cuando se analizd el contenido de “ases cambiables se observd un
incremento a los 3 afios de edad para el contenido de calcio, magnesio y en el porcentaje de
bases totales. Sin embargo, el andlisis de varianza no encontrd diferencias significativas con la
variacion de la edad sucesional. Este pequefio cambio puede estar asociado con el incremento
del pH que mejora las condiciones para la descomposician y liberacion de nutrientes. -

La baja saturacion de bases y 1a no acumulacion en el suelo de nitrogeno y fostoro
podria explicarse por ser éstos rapidamente absorbidos por la vegetacion sucesional en pleno
desarrollo, acumulandose de esta manera en la biomasa vegetal y no en el suelo. Los
resultados de Sarmiento et al. (1993) demostraron que la vegetacion que se desarrolla a lo
largo del periodo de descanso es importante en la recupetacion de la fertilidad, si se analizan
las cantidades de nutrientes en la biomasa vegetal aérea e hipdgea a lo largo de la sucesion se
observa una acumulacidn progresiva durante el descanso.

[.a disminucion en el contenido de fosforo puede ser explicado por una alta fijacion

*con compuestos de la materia organica que lo convierten en formas no asimilables. También
puede estar relacionada con su aporte por la fertilizacion del cultivo y con el hecho de que el

fosforo tiende a perderse muy lentamente por lavado.
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En concluston nmguno de los pardmetros edalicos analizados pucde relacionarse
duectamente con la cecuperacton de la fertthidad o que conlima o encontrado por otros
autores: las lendencias se relactonan mas con las practicas de mangjo durante ¢l caltivo que
con da recuperacton de la fedtilidad.
. Entonces, la recuperacion de la fertilidad no se explica por la acumulacion sucesional
.de los nutrientes en ¢l suelo, Tos cambios que podrian estar ocuniendo en ¢ste compartimento
son pequedios en relacion al gran tamaio de la materia orgdnica, principal fuente de nutrientes
y -por lo tanto son dificiles de detectar. La clave debe estar mas relactonada con cambios en la
distribucion de los nutricnlgs en compartimentos del ecosistema donde estan mds disponibles y
en tiempos menores como lo serian la bromasa microblana o la vegetucion.

1

o}
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CAPITULO 4
COMPORTAMIENTO DEL NITROGENO MINERAL 2N
Y DE LA BIOMASA MICROBIANA A LO LARGO DE LA SUCESION

4.1 INTRODUCCION

Recientemente se ha desarrollado un creciente interés por el estudio de los cambios en
la cantidad, calidad, composicion y dinamica de la materia orgdnica del suelo (MOS) y del
papel de los microorganismos como moduladores de la disponibilidad de carbono, nitrogeno y
fosforo. Los microorganismos del suelo ho repizeentan la mayor proporcion del conjumo de
" nutrientes en el ecosistema pero pueden ser considerados como el principal agente
transformador en el movimiento de los nutrientes a través dcr suelo y como una fuente
importante de nutrientes para las plantas durante sus ciclos de renovacion (Duxbury ef al.,
1989).

LLos conceptos modernos de mineralizacion e inmovilizacion del N, P y S en los suelos
reconocen que la MOS es heterogénea respecto a la actividad bioldgica, que estos procesos
ocurren simultaneamente y que la biomasa microbiana por si misma representa a la vez una
fuente y sumidero importante de nutrientes (Duxbiiry er af., 1989). El doble papel de 103
microorganismos del suelo como descomponedores y como fuente-sumidero en las
transformaciones de los nutrientes es hoy dia ampliamente aceptado. Medidas directas de la
biomasa microbiana indican que del 1 al 5% del total del C orgédnico y del N es almacenado en
gste compartimento (Duxbury er al. |, 1989).

Aunque Ja biomasa microbiana puede ser u‘na fraccion relativamente pequefia del total
de la biomasa del sistema, la actividad microbiana es muy importante en la circulacion de los
nutrientes (Richards, 1984). El nitrégeno mineral representa una pequefia proporcion del-
contenido total de nitrdgeno (no superior al 5%) -pero es de gran importancia ya que €5 un
nitrogeno potencialmente asimilable por las plantas. El nitrogeno mineral es el compartimento
directamente asimilable por plantas y microorganismos; sin embargo su medicion directa poco

nos indica sobre la disponibilidad de este elemento debido a que:lo que determina la
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disponibilidad  son los [ujos de produccton y  cousuino  de las  lormas  minerales
(nuneralizacton, mmovilizacton, absorsion, luvado, pérdidas gascosas ete.).

Es importante scparar el contenido del nitrogeno mineral del suclo en amonio y nitratos
MAs nitritos ya que por la carga del lon tienen propiedades diterentes. kI amonio se incorpora
rapidamente al complejo de mtercambio catidnico disminuyendo la probabilidad de ser lavado.

La transformacion de un cecoststema natural a un sistemna agricola, la tala de un bosque
(u otro disturbio) hace que una fraccidon de esta MOS sea susceptible a la mineralizacion, se
rompe ¢l ciclado interno de los nutrientes y se incrementa el potencial de pérdidas de nitiato y

de otros nutrientes del sisteina (Duxbury ¢t al., 1989).

Biomasa microbiana eddfica

La Diomasa microbtana edafica estd constituida por todos los organismos vivos
menores de 5 x 10° um’ que habitan en el suclo, incluye: baclerias, actinomicetos, hongos,
algas y protozoos (Jenkinson y Ladd, 1981). La contribucion relava de cada grupo
microbiano a la biomasa total del suclo es muy variable. Las bactertas y los hongos son
agenles polentes en los cambios quimicos del suelo porque por su pequeiio tamano, estos -
tienen una relacidn superticie-volumen que les permite un rapido intercambio de materiales
entre sus células y ¢l aimbiente y tasa extremadamente rapidas de reproduccion (Richards,
1984).

En tos alumos afios se ha evidenciado que la cantidad de nutrientes inmmovilizados en la
biomasa microbiana es considerable y presenta valores del mismo orden que las cantidades
requeridas por un culiivo (Jenkinson 'y Ladd, 1981).

EEntonces, un mayor entendimiento de la biomasa microbiana y de su actividad, asi
comno estudios de mineralizacion de la materia Urgénicz; pueden llevar a un mejor mangjo de la
ferulidad de los suelos.

En este capituto se estudio ¢l comportamiento del contenido de nitrégeno mineral y del

nitrégeno de la biomasa microbiana a lo largo de la sucesion. Las hipotesis de trabajo son.

> Siguiendo - la hipoiesis planteada por Sarmiento (1995) que encontré mayores valores de

nitrogeno en la biomasa microbiana en una parcela recuperada con 16 aios, esperamos un

45



o

aumento de la biomasa microbiana a lo largo de la sucesion, el cual se relaconaria con la
recuperacion de la fertilidad.

» [En condiciones de alta precipitacion el nitrogeno mineral no se acumularia en el suelo sino
que tiende a ser lavado o absorbido rdpidamente por las plantas, por lo cual no esperamos

una tendencia sucesional.

v

Se espera cncontrar una disminuctdn de la nitrificacidon con base en los resullados de
LLlambi y Sarmiento (1998) v de Sarmiento (1995) que encuentran una disminucion de los

nitratos en las parcelas recuperadas.

4.2 METODOS

Se escogieron 3 fincas cada una con parcelas de 6 edades: recién cosechada (10 meses
después de la cosecha), 3 afios, 6-8 aflos, 8 y 12 afios, otra parcela en sucesion avanzada de 12-
15 afios v una parcela de paramo natural sin evidencias de uso desde por lo menos mas de 20
aftos. Bn Ia eleccion se buscaron condiciones muy similares respecto a la historia pasada,
intensidad de uso, tipos de suelo y topografia. Los resultados corresponden al muestreo de 6
edades sucesionales en (res fincas diferentes para un total de 18 parcelas, las mismas en las
que se realizo el analisis fisico-quimico de las muestras de suelo para la determinacion del

nitrogeno mineral’

4.2.1. Nitrégeno mineral

En cada parcela se tomaron 10 muestras de suelo hasta 20 cm de profundidad para las
épocas de lluvias v sequia Para cada €poca se obtuvo una muestra compuesta de un kilo por la
mezela de las 10 muestras individuales. En total se realizaron 108 analisis. En el término de
.uno a dos dias las muestras se transportaron hasta la ciudad de M¢érida, Venezuela y se
guardaron en refrigerador a 4° centigrados. Los andlisis se realizaron en el Laboratorio del

CIELAT. En forma resumida se realizo el siguiente procedimiento:

I. Tamizado de las muestras a 4 mm.
2. Determinacion del contenido relativo de humedad de 3 réplicas para cada edad de 10 g por

suelo que fueron secadas por 24h a 105°C.
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Preparacton de un extracto de suelo utilizando ¢l peso himedo equivalente a 45 g de peso

(V8]

sceo y 180 ml de una solucion extractora de KpSOy N Agitacion de la mezela por 30
minutos y centrifugacion por 10 minutos a 6000 rpm. En esla etapa de extraccton se bu;cu
pasar al medio liquido extractante todo el nirdgeno mineral que se encuentra taiio ¢ la
solucion del suelo como en su sistema de inte ‘cambio catidnico. Esto se logra por la accion
conjunta de la sal que provee un ton mas luerte que desplaza al 1on amonio de los espactos
intercambiables y por el efecto mecanico de agitacion se rompen los agregados del suelo
dispersando toda la fraccidon mineral y organica del mismo.

4. Recuperacion del extracto fillrado y almacenamiento a —15°C.

U

El N muneral fue deternmunado por destilacion de 100 ml del extracto. Se realizan dos
destifaciones sucesivas para obtener la forma reducida del nitrogeno, el amonto y tuego las
formas oxidadas, nitratos y ninitos. La primera destifacion consiste en pasar ¢l amonio
(NIL") a amoniaco (NI3) afiadicndo oxido de magnesio (MgQ) en exceso al extracto. En
la segunda destilacion lo que ocurre es una reduccion de los nitratos y nitritos a amonio
con aleacion Dewarda (Cu, 50%; Al, 45%; Zn, 5%). El amonio producido pasa a
amoniaco.

6. Se recogen 100ml de destilado en una trampa de 4cido borico al 2% p/v y luego se realiza

la valoracion de las formas del nitrégeno por titulacion con 11,504 0.00IN.

4.2.2 Contenido de nitrégeno en la biomasa microbiana

Antes de la explicacion del método es importante aclarar la definicion de nitrogeno
soluble y nitrégeno microbiano. El nitrégeno soluble es aquel que se encuentra en lorma
inorganica ¢n la solucion del suelo y en su sistenia de intercambio cationico mas el niirogeno
en forma organica que se disuclve en la solucion extractante y que proviene principalmente los
exudados radicales y de la actividad de los microorganismos. En cambio, ¢l nitrdégeno
microbiano es el que esta constituyendo las diferentes estructuras de los microorganismos
Vivos. '

La determmacion se realizd por el método de fumigacidn-extraccion, téenica
inicialmente desarrollada [)gr Jenkinson y Powlson (1976) y Brookes y colaboradores (1985).
Se basa en fumigar el suclo con cloroformo con la linalidad de producir la lisis de las paredes ~

celulares de los microorganismos y de vaciar su contenido citoplasmatico a la solucion.
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Posteriormente se hace una extraccion del suelo fumigado y del suelo sin fumigar. La
diferencia o “flush” entre los dos extractos obtenidos sera la cantidad de nitrogeno que estaba
formando parte de la biomasa microbiana. Este rthétodo esta siendo aplicado en el 1.aboratorio
del CIELAT en Meérida, Venezuela, donde ya estd estandarizado. Un resumen  del

procedimiento seguido es el siguiente:

| Tamizado de las muestras a 4 mm.
2. Determinacion del contenido relativo de humedad utilizando 3 réplicas de 10 g por suelo y

secadas por 24h a 105°C. -

'

Preparacion de una muestra de suelo humedo equivalente a-45 g de peso seco para los
controles y 25 g para los suelos fumigados. La diferencia de peso se debe a que sobre el
mismo extracto control se realiza la medicion de nitrégeno mineral.

4. [.as muestras de suelo para fumigar se colocan en cajas de petri que luego son ubicadas en
un desecador de vacio. "

5. La fumigacidon se realiza con 50 ml de cloroformo libre de etanol que se coloca en una caja
de petri en el fondo del desecador. LLas muestras de suelo se colodan unas sobre otras
haciendo pisos separados por mallas plasticas. Se tapa muy bien el desecador y se aplica
vacio por 20 minutos, ademas con la ayuda de un mechero se calienta el fondo del
desecador para ayudar a una mejor volatilizacion del cloroformo. Se quita el vacio y se
dejan las muestras en el ambiente saturado de cloroformo por 18 horas. Luego se permite
la entrada de aire en el desecador, se retira la caja que contenia cloroformo y se lava muy
bien el desecador. Se colocan nuevamente las cajas con las muestras de suelo fumigados y
se aplica nuevamente vacio. Este proceso se repite hasta que el suelo no huela a
cloroformo. ‘

6. Los suelos fumigados son extraidos con 100 ml de K;SO, IN y los controles con 180 ml,
respetando en ambos casos la proporcién 1:4. .

7. Luego se realiza una digestion de Kjendahl de 20 ml del extracto filtrado mas 2.5 ml de la

solucion digestora (Acido sulfiirico, Sulfato de potasio, Sulfato de cobre, Oxido de

mercurio y Selenito de sodio) en presencia de calor. En esta etapa ocurre la oxidacion de la

materia orgdnica y la transformacion del nitrogeno en sulfato de amonio.
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8. lLuego se realiza una destilacion con NaOH y se recogen 100 ml de destilado en una
trampa de dcido borico al 2% p/v y linalmente se realiza la valoracion de las lormas del

nitrogeno por titulacion con H,SO,4 0.00IN.
Cdlculos: :
Para el calculo de los mg de nitrogeno por Kg de suclo para los suclos controles y

fumigados se procede utilizando la sigutente formula:

(mlacido muestra - mlacido blanco)* Normalidad del dctdo* 14.01* 1000

mgN/it = v
Volumen extracto analizado

ml acido muestra: ml de acido sulfrico gastados en la valoracion de fa muestra
im} 4cido blanco: ml de acido sulflrico gastados en la valoracion del blanco
Normalidad del &cido sulfarico: 0.001N
14.01 es el peso atémico del nitrégeno
Volumen extracto para analisis: 20ml

mg N/Kg = mgN/It1*Kc

Kc es el fuctor de corceccion por dilucion y se calcula de la siguiente torma:

(Peso himedo - Peso seco) + Volumen K2SO4

Ke =
Peso seco

Peso humedo y peso seco del suclo
Volumen de K;SQy. volunien de la solucion extractante apadido

Calculo para la Biomasa microbiana por gramo de suelo seco:

mgN/Kg suelo fumigado - mgN/Kg suelo control)

BM (mg de N/g suelo) = 05
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0.5 es otro factor de correccion que expresa el porcentaje de biomasa microbiana extraida por

este método con base a experimentos realizados con biomasa microbiana marcada.

4.2.3 Aundlisis estadistico

lLos cambios en ¢l contenido del nitrégeno mineral v del mitrogeno en la biomasa
microbiana entre edades sucesionales se evaluaron estadisticamente mediante andlisis de
vartanza de una via 1in los casos en que se presentaron diferencias significativas se realizo
una prucha de comparacion de medias mediante la prueba de Duncan (Zar, 1984).

Por no cumplir con los supuestos de normalidad en los datos, la variable del porcentaje
de NH para Ta época seea se transformd con arcosvx, Paia la variable del poreeniaje e NO,
para la ¢poca seca de realizo el andlisis no parametrico de Kruskal-Walhis (Zar, 1984

[ a comparacton entre épocas climaticas para cada nuna de las cdades de la succsion se

realizo mediante una prucba t, para comparacton de promedios.

4.3 RESUL'TADOS

4.3.1 Comportamicnto del Nitrogeno mineral

4.3.1.1 Comparacion entre época de lluvias-época seca

I'n la tabla 4 1 se presentan los valores promedio obtenidos para el nittogeno mineral
total v para las formas de amonio v nitratos-nitritos. Los resultados se muestran para la época
de Huvias vy para la época seca. Los valores no son superiores a {3 ppm vy fos contenidos de
nitradgene mineral son siempre mayores en la época de Huvias,

Respecto al contenido de nitrdégeno mineral total solamente se encontrd diferencias
altamente significativas entre ¢pocas climaticas en la edad >20 afios.

i'n el contenido de amonio se repistraron diferencias significativas en la edad: 10
meses y diferencias altamente stgnificativas en la edad: ~20 afios (Tabla 4 1),

En el contenido de nitratos no se presentaron diferencias para ninguna de las edades
sucestonales Fn el paramo natural, > de 20 afios de edad. no se registro la presencia de esta
- forma de mitropeno en ninpuna de las épocas (Tabln 4 1),

4.3.1.2 Comparacion entre edades sucesionales E
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En la tabla 4.2 se presentan los valores promedio puara ¢l nitrdgeno mineral y su
composicion como amonlo y nitratos-nitritos en las diterentes cdades sucestonales. No - se
encontraron diferencias significativas entre las edades sucesionales para ninguna de las épocas

clunaticas.

Tabla 4.1, Comparacidn del contenido promedio del nitrogeno mineral total y de las formas de amonio y nitratos-

nitritos entre fas épocas de lluvias y seca wtilizando la prueba t.

s sy Nitrogeno mineral total NI, I\_J(-)“,
Edad Sucesional
y (N1, NO,) (ppm) (ppm) (ppm)
ARnos
- de luvids Lboca E.de lluvias E. Seca 12 de Huvias E. Seca
10 meses
Promedio 1226 119 8.16 0.92 Al 027
+ DS 4.605 1.22 4.57 0.7% 540 046
t-test (4 p=0.02 p=0.03 p-U.34
3 Aflos o -
Promedio 6.12 2.01 545 1.71 0.07 0.28
+ DS 2 84 115 1.64 1.42 (I U -8
(-test () p=0.08 p=0.04 P-0.62
6-8 Ados i S
Promedio 4.86 0.78 3.38 0.78 | 48 v
+ DS 3.54 0.73 2.14 073 171 V]
-test 4y p-u.12 p-0.12 p—0.21
' 8-12 Anos T
Promedio 1273 0.83 8.55 083 418 0
+ DS 9.19 l.44 5.84 144 3.08 0
t-test (4 p=0.09 p=0.09 p-0.12
12-15Ados - S
]’romed_io 5.86 2.34 4. 14 0.24 1.72 132
= DS ‘ 5.23 3.26 373 0.39 1.56 2.28
t-test ' p=0 18 p=0.18 p=0.81
> 20 Afios o
Promedio ' 274 0 2.74 0 0 0
+ DS 1.58 0 .58 0 0 0
t-test 4y P<0.001 P<0.001
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L.os resultados de los valores de significancia se presentan en la tabla 4.2. En las dos
épocas climaticas, los contenidos de amonio siempre son mayores y son el doble o mas de los

contenidos de nitratos. (Figura 4.1} y (Tabla 4.2).

Tabla 4.2. Comparacidn del contenido promedio del nitrogeno mineral total y de las formas de amanio y nitratos-
nitritos segiin 1a edad de la suceston.

EPOCA DE LLUVIAS
| _Edad sucesional NH4 ppm ] B NO3 ppm ) Nm ppm ]
10m 816+457 411 +620 12 26 £ 4.65
3 545+ 1.64 0.67 + 1 1S 6.12+284
6-8 338+ 214 148 + 1 71 . 186+3 54
8-12 R 55+ 584 4184368 ’ 1273+ 919
12-15 414+4.18 1724156 586+ 523
> 20 274+ 158 0 274+ 158
| ANOVA | F0)=0.93,p 0.64 Fis10)7 063, p=068 [ Fys19)= 097,p=0.47
____EPOCA SECA
Edad sucesional NH4 ppm NO3 ppm Nm ppm
10m 092 +0.78 027 £0.46 119+ 122
3 1.73+£1.42 028+ 048 201+1.14
6-8 078 +0.73 0 078 £0.73
8-12 083+ 144 0 083+144
12-15 024+04 132+2728 234 +326
>20 0 0 0
_ANOVA | T0)= 0.77, p=0.58 Fys10)= 0.53, p=0.74 F(s.10)= 0.38, p=0.85

Respecto a las relaciones en porcentajes del nitrégeno mineral. En la época de lluvias
el amonio representa entre el 67 y el 100% y en la época seca entre el 55 y el 100 % (Tigura
4.1). Para la época de lluvias, en el paramo regenerado ¢l nitrogeno mineral esta totalmente
(100%) en forma de amonio y en [a época seca no se detectd nitrdgeno mineral (Tabla 4.3) y
(Figura 4.1).

Se hallaron diferencias altamente significativas entre épocas para el porcentaje de
amonio solamente en la edad >20 afios (p< 0.001). Entre edades de la sucesion no se
presentaron diferencias significativas (Tabla 4.3).

A excepcion de la edad de 3 y 12-15 aiios, los porcentajes de nitratos-nitritos siempre
son menores en la época seca. En el paramo natural a los 20 afios los valores se hacen cero y
en la época de lluvias todo el nitrégeno mineral esta en forma de amonio (Figura 4.1).

A exeepcion de 1a edad de 3 y 12-15 afios, los porcentajes de nitratos-nitritos siempre
son menores en la época seca. En el paramo natural a los 20 afios los valores se hacen cero y

en la época de lluvias todo el nitrégeno mineral esta en forma de amonio (Figura 4.1).
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Tabla 4.3 Comparacion de los porcentujes de amonio y nitratos-nitritos en la época de Huvias y en la época seca.

Edad Sucesional o Y% de Amonio w‘]' % de Nitratos y Nitritos
[zpoca de Epoca Epoca de Epoca
10 meses Liuvias Seca Lluvias Seca’
Promedio 7218 8915 27.82 10 84
+ DS 35.02 17.68 35.02 17.68
t-test (g p=0.25 p=0.25
3
Promedio 92 88 80 55 712 19 44
+ DS 12.34 33.68 12.34 33.68
test gy p=029 p=0.29
6-8
Promedio 72.19 100 2781 0
+ DS 24 42 2442
-lest () p=0.06 p=0.06
8-12
Promedio 76.39 100 23.02 0
+ DS 21.46 21.46
-test (g p=0.06 p=0.06
12-15
Promedio 67.24 57.53 32.57 42.47
4+ DS 36.49 539 3649 49.04
et gy p=0.40 p=0.41
>20
Promedio 100 0 0 0
t-test (3 p<0.001
ANOVA c [ Fisi0)=2.02, | Fi500)= 045, | His o)™ 4,2?,
| p=0.16 p=0.80 p=0.52

4.3.2 Nitrégeno en la biomasa microbiana.

Los valores promedio de N ¢n la biomasa microbiana obtenidos en este estudio fueron
de 293.57 4+ 84.4 mg/Kg en la época de tluvias y 329 + 101 49 mg/Kg en la época seca. Los
valores mds altos se obscrvaron pata las e¢dades > de 20 aflos de descanso (434,19 ppm en la

época de lluvias y 515.28 ppm en la época seca) y el valor minimo se encontrd para Ja edad de
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3 afios de descanso en la época de lluvias (226.89 ppm) (Figura 4.2). En la tabla 4.4 se
presentan los resultados promedio del contenido de N en la biomasa microbiana respecto a
la edad sucesional. "

Modelo: C. xtmento Exponencial (v =ctexp(bl+bl*x1+b2*x2 ...)
y=188.62 +exp(3.66063+(0.150233)"x)
R= 0.69, Comelacién, r= 0.64, p= 0.01

520

8

280

220

Biomasa microbiana, epoca de lluvias (mg/Kg)

160
Edad sucesonal (afios)

Madelo: Crecimuiento Exponential (y =ctexp(b0+b 1 *x1+b2*x2 ....))
y=132.75+exp(4.57007+(0.1110056)*)
R=0.77. Cormelacién r= 0.74, p=0.001

600
550
S00

250

Biomasa microbiana, época seca (mg/Kg)

2 4 3 8 10 12

Edad sucesional {afios)

Figura 4.2. Variacion del contenido de nitrogeno en la biomasa microbiana en mg/Kg de acuerdo a la edad
sucesional para la época de lluvias y la época seca.

Se hallaron diferencias significativas entre edades sucesionales para las dos épocas

climaticas.
La prueba de comparaciones miultiples de Duncan encontré diferencias entre los

promedios de las siguientes edades (Tabla 4.4):
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» Iipoca [lumeda: se presentaron diferencias muy significativas entre la edad > de 20 afios y
las edades 3 y 6-8 afos. Diferencias significativas entre la edad de 12-15 afios y las edades
3 y 6-8 aiios y entre la cdad > de 20 afios y las edades de 10 meses y 8-12 afios.

poca seca se presentaron diferencias muy significativas entie la edad > de 20 afos y 1ag

A4

cdades 10m. 3, 6-8 y 8-12 Diferencias significativas entre la edad 12-15 afios y las edades

10m v 3 aios.
Para los suclos fumigados también se presentaron diferencias significativas entre las
cdades y para las dos ¢pocas clindticas, [os resultados de las sipnificancias s¢ expresan €n fa

tabla 4.4

Tabla 4 4 Contenido promedio del nitrogeno en la biomasa microbiana segiin la edad sucesional parala
época de Hhaviaz y la ¢poca reca 1ag letiag nindsculas distintag éi log promedios indicai diferencias
significativas entre las edades de sucesion segiin la prueba de Duncan (p=0.05).

NITROGENO EN LA BIOMASA MICROBIANA, EPOCA DE LLUVIAS

S "~ CONTROLES [ FUMIGADOS NITROGENO BM |
| Bdadsucedonal | (meWKe) o (meNKe) (mel/Ke)
10m 5982 + 1532 10353 + 63 05 ac 26741 £ 9558 a
3 S777+477 17121+ 1569 a 22689+ 2392
6-8 59.05 + 7.04 180.77 + 36 48 ac 243 44 +63 44 a
8-12 63 14 4 15 04 211 16+ 30 90 he 30424+ 672a
12-15 70 62 4 536 264 27+ 1393 b 393.05 + 28.46 b
~20 78 21 205 31 b 431.19 b
ANOVA | Fr0)= 100, p=046 Feoqo)= 3.58, p=0.04 | F(s0)= 3.65, p=0.04
o NITROGENO EN LA BIOMASA MICROBIANA, EPOCA SECA
CONTROLES FUMIGADOS NITROGENO BM
Edad sucesional (mgN/Kg) (mgN/Kg) {(mgN/Kg)
‘ iom | 5638 + 5 47 {84 04 + 2494 a 255.32 + 39.96 a
3 5604+ 616 190.59 + 34.20 a 26909 4 57.85 a
6-8 54074377 208 25+ 62.67 a 306.57+ 12445 a
8-12 61.80 4 17 89 216 28 433,94 a 30877 + 5477 a
12-15 7012 + 7.67 201 71 +30.15 b A43 17 £ 4505 b
> 20 66 21 32385 b 515.28 b
TTTANOVA | e 112.p7041 | Teger 421, p=0.03 | Fre0=4.07. p=0.03
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La comparacion mediante la prucba t no encontrd diferencias signilicativas para el
contenido de nitrdgeno en la biomasa microbiana entre ¢pocas chimaticas en nimguna edad de
la sucesion.

En la época scca se presentaron diferencias muy significativas (p= 0.001) entre las
cdades de la sucesion y la prueba de comparacion de promedios mostro dilerencias muy
significativas (p< 0.01) entee las edades 10 meses, 3, 6-8, 8-12 aitos y las edades de mayor
ticmpo sucesional 12-15 y =20 anos (Tabla 4.5).

La correlacion cutre la edad y contenido de nitrogeno en la biomasa microbrana fue
signficativa en las dos épocas clunaticas y mediante ¢l analisis de regreston se encontraron
mejores ajustes a modelod exponencales (Figura 4.2). En la ¢poca de lluvias ¢l modelo

explicd el 47.2% de fa varianza y ¢n la época seca el 58.9%.

Iin cuanto a la proporcidon de N en la biomasa microbiana respecto al contenido de N
total se obtuvo un promedio de 2.3% + 0.77 y 2.5% + 0.76 para la época himeda y la época
seca respectivamente. Ln la tabla 4.5 se presentan los valores promedio del % de N en la
biomasa microbiana con relacion al N total respecto a la edad de la sucesion. Nuevamente s¢
observa mayor porcentaje de nitrégeno en la bromasa microbiana para lus edades mas

avanzadas en la sucesion y proporciones higeramente mayores en la ¢poca seca.

Tabla 4.5. Porcentaje del nittogeno en la biomasa microbiana respecto al porcentaje det nitrdgeno total
de acuerdo a fa edad sucesional y a la época climalica. Las leuras minasculas distiiilas én los promedios
indicaun difercucias signilicativas cotre las edades de sucesidn segin la prucba de Duncan (p=0 05).

%% del N en la Biomasa Microbiana respecto al N total
Edad sucesional I
Epoca humeda Epoca seca
Afos U SO . N,
Promedio + SD Promedio + SD
10m o o =1 | 18a 103
3 1.79 £03 207 a 0]
6-8 173 +£03 2134 +£0.0
8-12 240 0.0 2.49 4 L£04
12-15 3.08 + 0.6 3480b £02
>20 3.24 - 3840 -
ANOVA Foao=2.43, p=0.11 | Fe,0=9.63, p=0.001

57



NBM-NT SECA~1.414+0.185<EDAD
R%*=0 86, p<0.001
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Figura 4.3 Variacion del porcentaje de nitrogeno en la biomasa microbiana respecto al nitrdgeno
1otal segiin 1a edad sucesional. La regresion lineal solo es significativa para la época seca.

En la figura 4.3 se observa el comportamiento del porcentaje de nitrogenn en la
biomasa microbiana respecto al nitrégeno total y su variacion con la edad sucesional Para la

época seca se encontrd ajuste lineal significativo (R*=0.66, p< 0.001).

31 calculo del contenido de N en la hiomasa microbiana expresado en g/m2 (Tahla 4.6)
se realizd teniendo en cuenta la densidad aparente y 20 cm como profundidad promedio del
horizonte organico del suelo. Fl promedio total de todas las parcelas fue 32.7 g/m* + 11.93
para la época de lluvias y de 36.1 g/m*+ 11.09 para la época seca. Estos valores exceden los
requerimicntos minimos de N para el cultivo de la papa (11.87 g/m” | segiin Sarmiento 1995).
[Los mayores valores promedio se observan en las edades mas avanzadas de la sucesion.
Diferencias muy significativas entre las edades solo se encontraron en la época seca y la
prueba de comparacion de promedios nuevamente solo encuentra diferencias muy

significativas (p= 0.01) entre las edades 10 meses, 3, 6-8, 8-12 afios y las edades de mayor

n

tiempo sucesional 12-15 y >20 afio
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tabla4 6. Contenido de nitrogeno en la biomasa nucrobtana en g/m” de acuerdo a
la edad sucesional. Las leuras mintsculas distintas en los promedios indican
diferencias significativas entre las edades de sucesion segun la prucba de Duncan

(p=0.05).
Edad sucesional N en la Biomasa Microbiana (g/m’)
Afos Epoca hiimeda Egoca seca
Promedioc  # SD Promedio £ SD
10 meses 34.23 +20.79 31754 4 8 18
3 24.76 +0.77 29204 43 54
6-8 2529 + 651 31.03a 1103
8-12 20.39 +4.73 3U67a 1+ 215
12-15 46.30 +6 13 52720 1414
>20 43 40 - 55 -

ANOVA | Friu=1.99, p=017 | Fy 0= 69, p=0.005

4.4 DISCUSION
4.4.1 Andlisis del nitréogeno mineral

Variacion con la edad sucesional ~

IEn este trabajo no se enconud una acumulacion del nitrogeno mineral con la suceston
este comportamicnto s¢ espera ya que el nitrdgeno mineral no s¢e acumula sino que es
rapidamente lavado o mmovilizado por la vegetacion y por los microorganismos lo gue hace
que este 1o sea un parametro interesante para analizar la recuperactdn de la lertihidad.

Los resultados encontrados en ¢l paramo de Gavidia por Sarmiento (1995) y por
Llambi y Sarmiento (1998) no presentaron una tendencia clara hacia la acumulacion del
nitrdgeno mineral en ¢l suelo luego de 16 aitos de descanso. En ¢l mismo lugar, Arahguren
(1988) estudid la dindmica sucesional del nitrogeno mineral en el suelo y despuéds de 12 afios
de descanso no encontrd una tendencia,

Entonces, se podria pensar que el nirogeno mineral seria un compartimento muy

el punto de vista de la fertifidad no es estudiar su tamano sino su tasa de recambio.

La hipotesis de una disninucion sucesional de la nitrificacion no se cumplio. En el
¥ramo de Cruz Verde la forma amonio siempre fue mayor a la de nitratos en todas las cdades
¢ la sucesidn. No se observd ninguna tendencia clara a la disminucion de nitratos, pero ei ¢l
iramo natural no se hallaron contenidos de esta forma para ninguna de las épocas climaticas

L
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y ademas existe un gran solapamiento de las desviaciones estandar en todas las edades. Hay
dos condiciones que no favorccen la produccion de nitratos, el pH acido y las bajas
temperaturas. Algunos autores sefialan que la nitrificacion es inhibida en los suelos acidos
(Muller et al., 1980 citado por Sarmiento, 1995). En el paramo de Cruz Verde se encontraron
valores de pll muy dcidos (4 1-4 8) que disminuyen con la edad sucesional.

Nuestros resultados no permiten apovar esta hipotesis ya que no fucron detectados
cambios sucesionales cn la proporcion nitrato/amonio. In los suelos estudiados predomina
ampliamiente el amonio como forma de nitrtdégeno mineral. 1o cual nos estarfa indicando que el
proceso de nitrificacion esta limitado. Iisto contrasia con los resultados obtenidos por Llambi y
Sarmiento (1998) en Venezuela donde la forma predominante de nitrogeno mineral fue el
nitrato.  Sin embargo. para poder concluir sobre cste aspeclo seria necesario medir
directamente el proceso de nitrificacion y el lavado.

Rice y Pancholy (1972) propusieron que la nitrificacion y la oxidacion microbiana del
amonio a nitratos v nitritos progresivamente disminuian con el curso de la sucesion y el
mecanismo causante de esta disminucion seria una inhibicion aleloquimica de la actividad de
los nitrificadoies. Esta inhibicién resultarfa ventajosa para el ecosistema porque disminuye las
pérdidas de nitrogeno por denitrificacion y por lavado ya que el amonio pasa a formar parte
del complejo de intercambio cationico mientras que el nitrato no. Ademas, las plantas pueden
incorporar el amonio directamente en los aminoacidos mientras que la asimilacion del nitrato
involucra dos pasos de reduccion que son energéticamente Costosos.

I.a inhibicion podria estar dada por la produccion de sustancias aleloquimicas por las
plantas caracterislicas de los ecosistemas maduros; éstas sustancias suprimen la nitrificacion y
asi favorecen la retencion del nitrogeno y de otros elementos. Otros mecanismos alternativos
incluyen la deficiencia en fosforo y la competencia por el amonio entre ralces, micorrizas y
bacterias nitrificantes (Gorham er af., 1979).

Sin embargo, Robertson y Vitousek (1981) indican que inferir una disminucion de la
nitrificacion a partir de una baja concentracion de nitratos no es adccuado ya que la actividad
nitrificante podrfa ser alta y la concentracion de nitratos mantenerse baja por una alta actividad
denitrificante o por una alta tasa de consumo. Por esto los autores recomiendan medir el
potencial de nitrificacion (diferencia del nitrato final ¢ inicial en incubaciones de suelo). El

potencial de nitrificacion es una medida de la capacidad de la microflora de un suelo de oxidar
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el nitrogeno mineral desde amoniaco NH a mitratos y nitritos. Se mide la diferencia en
incubaciones de suclo del nitrato finad menos ¢l inicial.

La disminucion de la nitrificacion con la sucesidon puede explicarse también por un
aumento de la inmovilizacion respecto a la minerahizacidon que causarfa una menor
disponibilidad de amonio (que es el sustrato de la nitrificactéon). De manera que la disminucion
de fa nitrificacion podria ser un buen indicador de una mayor inmobihizacion en las etapas mas
avanzadas de la sucesion y en general permiuria predecir un aumento  del nitrdpeno
potencialimente mineralizable.

Los resultados de Sarmiento (1993) en ¢l paramo de Gavidia mostraron un aumento
sucesional del nitrdgeno potencialmente mineralizable que es una estmacion del nitrdégeno
contenido en la malteria organica potencialmente 1abil del suclo (y que incluye la biomasa
microbiana y sus metabofitos). Luego de las incubaciones de suelos encontrd cantidades
“imporlantes de nitrogeno potencialmente minerahzable, 178 y 129 mg/kg en la parccla‘
recuperada y agotada respectivamente. La relacion C/N para la puneralizacion acumulada es
de 83 en PR y de 104 en la PA. La cantidad total de nirdégeno mineralizable es
respectivamente 2.8 y 1.9 % del murdgeno 1o1al del suelo. 1Zstos valores son mas Importaiies
cuando se expresan por unidad de superficie, 17.8 y 12.9 g/m2 para la parcela recuperada y
agotada respecuvamente. Llambi y Sarmiento (1998) tampoco encuentran una acumulacion
del nitrogeno mineral con la sucesion y ademads obtienen valores proniedio muy bajos (0.33

"_).
g/m-).
4.4.2 Comportamiento del nitrogeno en la biomasa microbiana

Variacion con la edad sucesional

De acuerdo con Sarmiento (1995) la recuperacion de la fertilidad no se explica por la
acumulacion sucesional de los nutricntes en el suclo, por lo tanto la clave podria estar mas
relacionada con cambios en la distribucion de estos nutrientes entre distintos compartimentos
del ecosistema donde presentan diterente disponibilidad. De hecho, en los suelos de paramo
que presentan altos contenidos de materia orgdnica (11-15%) el reservorio total de nitrdgeno
es alto. Sin embargo, este nitrégeno no estad disponible para las plantas por encontrarse

fundamentalmente en compuestos htunicos recalcivantes. Dado que ni el nitrdgeno mineral ni
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¢l nitroégeno total se acumulan a lo largo de la sucesion, deben existir otros compartimentos en
donde s¢ produzea la acumulacién de nutrientes que permitan explicar la recuperacion de la
fertilidad

['n este trabajo sc confirmo la hipdtesis de Sarmiento (1995): el nitrégeno contenido en
[a bromasa nmicrobiana aumenta con la edad sucesional y ademas se demostro que la biomasa
micrabiana es un reservorio importante de nitrégeno potencialmente disponible.

Durante los primeros afos de la sucesidn se presenta Uh aumento muy bajo en el
nitrageno de la biomasa microbiana y solo a partir de los 12 afios comienza a ser significativo
el aumento, o cual podria ser una explicacion de que los descansos deban ser tan largos para
recuperar la fertilidad

Sarmiento ¥ colaboradores (1993) también encontraron que existe un aumento del
nitrégeno contenido en la biomasa microbiana del suclo durante el descanso. Durante la
estacion seca se presentd un incremento de 2.3 gN/m en el primer afio hasta 4.2 gN/m2
después de 15 afios. Durante la estacion de lluvias el nitrogeno microbiano fue de 9 gN/m2 en
la parcela de 15 afios de descanso. Este Gltimo valor es comparable al total de los
requertmientos de nitrogeno para el cultivo de papa (11.87 g/mz)

Llambi v Sarmiento (1998) encontraron un valor promedio de nitroégeno en la biomasa
microbiana de 9 1 p/m?, con un amplio rango de variacion entre 1.5 y un maximo de 231
g/m®. También encontraron que el paramo virgen presentd us promedio de biomasa
microbiana significativamente mayor que el resto de parcclas con edades entre 1-9 afios. En
los resultados de este trabajo se hallaron valores bastante mayores, 32.79 g/m” en la época de
[Muvias y 361 g/m’ en la época seca. Por otra parte, en ecosistemas tropicales de bosques secos
v hiimedos, sdbanas y pastizales se han encontrado rangos entre 2.6 a 19,1 g/m?* (Brown er al
1994). 1.os resultados para el paramo de Cruz Verde\amplian significativamente este rango.

Sarmiento (1995) encuentra una relacion estrecha entre la biomasa microbiana y la
disponibilidad de nutrientes para el cultivo y propone que puede ser utilizada como un
indicador de la fertilidad del suelo. Esta relacion también la mencionan Powlzon y
colaboradores (1987) citados por Sarmiento (1995), al afirmar que la biomasa microbiana
responde mas rapidameénte a los cambios por los aportes organicos al suelo que el carbono y

en nitrogeno total de!l suclo. No obstante, es importante tecner en cuenta los costos que
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demandaria realizar cste clipo de analisis que solo-pueden ser realizados en laboratorios
especializados.

Aumentos en la biomasa microblana en sucesiones secundarias para ecosistémas
templados también han. sido reportados por Insam y Ilasselwandder (1989) para sitios con
influencia glaciar en Austria y Canada a 3400-2400 msnm.

Es tnportante tumbién resaltar la tendencia lineal signtficativa del % de nitrogeno en la
biomasa microbiana respecto al nitrégeno total encontrada en la época seca donde también se
encontraron los mayores valores entre edades, resultado que refuerza la hipotesis de explicar la

.recuperacion de la fertilidad a través del aumento sucesional de la biomasa microbiana.

Efectos del clima sobre la biomuasa microbiana.

Existen pocos estudios del calculo de la biomasa microbiana para el tropico. No hay
una evidencia o razon para sugerir que ¢l tamafio del reservorio de nutrientes en la biomasa
microbiana podria ser diferente en los suelos de las regiones tropicales y templadas. Es
probable que la tasa de renovacion de los nutrientes en la biomasa pudiera verse mas acelerada
en los climas hamedos tropicales, particularmente donde la productividad primarta es mas alta.
Deberia esperarse una mayor muneralizacion e inmobilizacion en suelos tropicales. Eslas
hipotesis son sustentadas por los resultados de Paul y England (1983) citado por Duxbury ¢
al., (1989) de:suclos cultivados en Canada, Brasil ¢ Inglaterra (Tabla 4.7). El nitrdégeno
microbiano fue mas bajo en los suclos de Brasil, aunque no muy diferente del contenido en
suelos de Inglaterra. El fluyjo de nitrégeno a través de la biomasa microbiana fue cerca de diez
veces mas alto en los suclos del Brasil. Al parecer hay una tendencia de mayores valores de la
biomasa microbiana en zonas con climas en [0s ue se presentan bajas emperaturas y aila
acumulacion de materia orgdnica. Sin embargo, existe alta variaciéon en los valores
encontrados en el paramo. Los valores encontrados para ¢l paramo de Cruz Verde exceden en
casi. 10 veces los encontrados -en el paramo de Gavidia. Este comportamiento revela que
diferencias en las caracteristicas fisico-quimicas del suelo, en la topografia del terreno, en el
contenido de humedad del suclo asi como pequeios cambios que ocurren durante la fase del

cultivo influyen significativamenle en los valores de la biomasa microbiana.
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Tabla 4.7 Contenidos y tasas de renovacion del Nitrogeno en fa biomasa microbiana para suelos cultivados

(Adaptado de Paul y Voroney, 1983).

Zonas templadas

Zona Tropical

Determinacion Paramo Paramo Cruz
. Gavidia verde
Inglaterra Canada Brasil . R

Venezuela Colombia

N mictobiano (kg/ha) | 9500 30000 8400 1382121 327-361
Tiempo de renovacian (afog) * 2 50 6 RO 024 - -
Flujo de N estimado a través - -

De la biomasa mictobiana 34 00 53.00 350.00

‘

(kg/ha afin)

*Derivado de un modelo de simulacion

"Datos de 1 lambi y Sarmiento (1998)
?Dates del presente estudio.

Pocos estudios han medido dircctamente los efectos climéticos en la distribucidn de los
nutrientes entre los diferentes reservorios de la materia organica del suelo aunque es claro que
los tiempos de ciclado de nutrientes en la materia organica labil y la biomasa microbiana
podrian ser més rapidos en climas cdlidos, himedos (pero no para regiones tropicales secas).
[Fsto como consecuencia de condiciones mas favorables para la descomposicion y mayores
entradas dc carbono en los ambientes humedos (Duxbury ef al., 1989). Insam et al. (1989) e
Insam (1990) mencionan que <lé biomasa microbiana y la tasa de respiracion basal tienden a
aumentar con el incremento de la temperatura.

I:l efecto de la humedad es mas impreciso, en general la estacion mas seca conlleva a
una disminucion de la biomasa microbiana (Campbell y Beiderbeck, 1976, McGill ¢t al..
1986, Insam, 1990, Wardle v Parkinson, 1990, Van Gestel ef a/., 1992 citados por Sarmiento
1995). Sarmiento (1995) también encuentra una dindmica estacional marcada para la biomasa
microbiana que es mayor en época de lluvias y disminuye durante la época seca en la que
disminuye a menos de la mitad. En el presente trabajo se encontré un valor promedio mas alto
para la biomasa microbiana en la época seca y se encontro alta correlacion positiva con el

r . .
contenido de humedad en el suelo (= 0.69, p= 0.003 para la &pica seca, estos resultados se
mucstran cn el siguiente capitulo). El hecho de que en esta época se presenten temperaturas
mas altas y no sc presente déficit de humedad en el suclo favorece un mejor desarrollo de la

actividad microbiana del suelo. [En nuestro estudio no se encontraron diferencias significativas
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en la biomasa microbiana entre épocas ‘climdticas, posiblemente como celecto de exceso de
humedad en el suelo y de la mexistencia de déficit hidrico en ningan mes del aio.

De acuerdo con Duxbury ¢f al. 1989 no es claro como una acelerada renovacion de la
biomasa microbiana puede afectar la competencia entre plantas y microbios por los nutrienies,
Se podria pensar que una mayor y mas acelerada inmobilizacton podria resultar en una mayor
presién para las plantas en términos de adquisicion de nutrientes. Asi la presion de seleccton
puede favorecer la simbiosis entre planta-microbios como mecanismo de adquisicion de
nutrientes (imicorrizas, tijadores simbiéticos de nitrogeno). Ademas la mineralizacion neta de
nutrientes por la btomasa -microbiana es probablemente mas significativa que lo que son las
tasas de renovacion. Una hipétesis alternativa es que las temperaturas mas altas y menos
variables podrian hacer un flujo de nutrientes a través de la bromasa microblana mas rapido y
coistante.

Enel péram’o'dc Gavidia, Sarmiento (1995) encuentra qué ¢l suelo recuperado contiene
un reservorio de'nilr'(’)gcnogpolcncialmcnilc'mincralizablc mas importante ¢n el suelo agotado.
Sin embargo, los b'alances de nitrogeno (entradas-salidas) indicaron una descomposicion del-
nitrégeno organico mas grande en la parcela agotada. Un aspeclo interesante es ave el
excedente del nitrogeno mineralizado en esla parcela es enleramente absorbido por las malezas
sin ningan efecto en la absorcion para ¢l cultivo ni que halla pérdidas por lavado. Todo parcee
indicar que este nilr()g;:no mineralizado es exclusivamente para las malezas. Ademds también
encontrd una relacion lineal entre la dbSbUlnpOblblOl] neta de la materia organica del suelo y la
dbsor(,mn de nitrégeno por las n]dlpldb LEntonces, Sarmiento (1995) propone como hipdtesis
que Rumex acetosella, la maleza imas dominante favorece la déscomposicién del nitrogeno
organico del suclo. El mecanismo de esta induccion podria ser la liberacion de exudados
radiculares, que probableinente favorecen una mineralizacion del nitréogeno en la proxiniidad
de las raices. Esta hipotesis explicaria porque la mineralizacion del nitrégeno en la parcela
agotada no se relaciona a la produccion del cultivo. El nilr()gcnb mineralizado seria absorbido
rhpidamente y en consecuencia estaria disponible solamente para las especies que inducen la
mincralizacién Bste comportamiento también scria uha explicacion de la aptitud de R
acetosellu para colonizar las parcelas dejadas en descanso en general en suclos pobres.

v En conjunto, el cnriquecimicnto en nitrégeno de la biomasa microbiana a lo largo de la

sucesion puede estar relacionado con un aumento en la capacidad de los microorganismos de

65



extraer nitrogeno de los compartimentos menos labiles de la materia organica y con un
aumento en el aporte de nitrégeno de la biomasa proveniente de las especies. Este resultado es
confirmado por Sarmiento y Monasterto (1993) que encontraron a lo largo de una sucesion de
1 a 12 afos uha acumulacion de nutrientes en la biomasa aérea y subterranea de la vepetacion
sucesional. especialmente del nitrogeno.

Ademas, los resultados anteriores también concuerdan con los resultados de Montilla y
colaboradores  (1992) en el paramo de Gavidia, quienes realizaron estudios del
comportamiento de las micorrizas a o larpo de fa sucesion. Las especies tempranas de [a
sucesion como Rmne.r.(7('e/m0//(1 no son micorrizogenas, mientras que especies tardias de
edades mas avanzadas como [Fspeletia schulizii e Hypericum  laricoides son altamente
micorrizogenas. En el paramo de Monserrate. Colombia, Coba y Cogua (1994) y Valencia y
otros (1994), también hallaron micorrizas asociadas a las rafces de Fspeletia grandifiora,
Iispeletiopsis corymbosa, Calamagrostis effusa, todas especies dominantes de estados muy

avanzados de la sucesion y propias del paramo natural. Estos resultados muestran un aumento

sucesional de la actividad microbiologica del suelo.

w
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‘ CAPITULO S

ANALISIS DE LOS CAMBIOS DE 1LA VEGETACION A TRAVES DE LA SUCESION

5.1 INTRODUCCION

1 estudio de la sucesion secundaria es inseparable del estudio del disturbio, ya que
cast siempre es ¢l disturbio el que inicia la sucesion ¢ influye en las condictones bajo el cual
ocurre la sucesion; como resultado, la diversidad de las especies de una localidad especifica
estd usualmente aumentando o disminuyendo, pero rara vez permancce constante. Existe un
considerable dcbate en la definicion de lo que es cl disturbio y en lo que constituye y no
constituye un disturbio en una comunidad o en un ecosistema dado (ver Rykiel, 1985).

Grime (1979) define el disturbio como un proceso que remueve o dafia la biomasa.
Sousa (1984) lo define como ¢l causante de la heterogeneidad espacial y temporal en la
estructura y dinamica de las comunidades naturales, al determinar la expresion diferencial de
los atributos de las historias de vida de las plantas persistentes a los diferentes regimenes de
disturbios o por lograr la destruccion, dafio o desplazamiento de uno o mas individuos (o
colonias) que dirccta o indirectamente crean una oportunidad para que se establezcan nuevos
individuos (0 colonias).

Pickett y White (1985) lo definen como “ un evento relativamente discreto en el tiempo
que interrumpe la estructura del ecosistema, de las comunidades o de las poblaciones y cambia
los recursos, la disponibilidad de sustratos o de ambientes fisicos™” y proponen caracterizar el
disturbio a través del reconocimiento de la distribucion, {recuencia, intervalo de retorno,
predictibilidad, area, magnitud (intensidad y severidad) y sinergismo del disturbio. Petrais et
al (1989) citado por llobbs y Iluenncke (1992) amplia esta definicion para incluir un
" proceso que altera las tasas de nacimiento y muerte de los individuos presentes en el parche”
por la muerte dirccta de individuos o porque afecta la disponibilid?\d de recursos, los enemigos

naturales, o los competidores en vias que alteran la supervivencia y fecundidad.

In las comunidades de plantas los disturbios incluyen eventos como fuegos, tormentas,

inundaciones, viento. Otros cambios como intensidades de pastoreo o entradas de nutrientes
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también son clasilicados como disturbio si alectan los niveles de recursos y los procesos
demogralicos (Lobbs y Hucnncke, 1992)

La frecucncia del disturbio es también importante; ¢l itervalo de tiempo cutie
disturbios sucesivos pucede tener efectos significativos en la respuesta de la comunidad. Listo
porque fa composicion de especies cambia en ¢l tiempo después del disturbio, y muchas
especies requicren algan tempo después del disturbio para alcanzar la maduwrez reproductiva.
Stoun segundo disturbio ocurre antes de alcanzar este estado, no habra ningan propagulo
disponible para colonizar ¢l parche. La respuesta de una comunidad al disturbio se puede
predecir con base a las respuestas de las historias de vida de aquellas espectes disponibles para
el reclutamiento o la invasion (Noble y Slatyer, 1980).

La concepceton de los disturbios como fuerzas que liberan espacios y que por lo (anto se
oponen a la competencia, han Hevado al desarrollo del Modelo del Disturbio Intermedio. La
hipolests del disturbio intermedio (Connell, 1978) propone que la diversidad-mas clevada es
mantenida por los niveles intermedios de disturbio. Poco después de un disturbio grave Hegan
al espacio abierto los propagulos de unas pocas especies proneras. St los disturbios se
producen con frecuencia, ks vacios no pasaran mds alla de la fase pionera y ia diversidad del
conjunto de la comumdad permanceera baja. A medida que aumenta el tervalo entre las
perturbactones, aunentard tambicn la diversidad, ya ue existe ¢l bempo neeesario para que
olras especies invadan el espucio. Esta es Ta situacion cuando las perturbaciones se producen
con una {recuencia intermedia. Sila frecuencia de la perturbacidon es muy baja, la mayor parte
de la comunidad alcanzara ¢l climax ducante la mayor parle del tiempo, y perinanecerd en esle
cmudu<n1cl4ucIacxclusuﬁ100n1peﬂﬁvurcducclaahvcrskhui“3cgontdcd_]995)

A la vez, ¢l disturbio también puede tener etectos no deseados, puede actuar
tncrementando la probabilidad de mvasion en la comumdad. Para que ¢sto ocurra debe haber
por cjemplo propagulos disponibles de especies invasoras capaces de dispersarse ¢n una
comuntdad de plantas dada y [ucgo. establecerse ¢en micrositios  apropiados para su
germinacton (Johnstone, 1986 citado por Hobbs y Tuenacke, 1992). I disturbio usualmente
acllia primero afectando la disponibilidad de micrositios apropiados, aunque algunas formas
de disturbio pucden afectar la disponibilidad de propagulos invasores (11obbs y Huenneke,

1992).
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En los paramos de los Andes de Colombia, Venezuela 'y Ecuador la agricultura
tradicional de produccion de-papa utiliza la practica del descanso,prolongado como estrategia
de recuperacion de la fertilidad de los suelos, durante este proceso el ecosistema pasa a través
de varios disturbios. El monocultivo de la papa involucralos -procesos de tumba de Ila
vegctacion natural, ¢l arado con tractor y la preparacion del suelo en donde se usan
miensivamente : eroquimicos. Una vez recogida la cosecha el periodo de descanso oscila entre
3 v 20 ailos pero generalmente el periodo de descanso se acorta, hecho que desvia la sucesion
vegetal hacia la dominancia de especies foraneas.

Una vcz terminado el ciclo del cultivo, el terreno deja de ser utilizado, permitiéndose el
desarrollo de una sucrsion secundaria. Durante este periodo se incluye el pastoreo de ganado
vacuno que en fos primeros 3-5 afios se hace mas intenso y luego el pastoreo de equinos en las
parcelas de hasta 8 afios de edad. El sistema de descansos largos también crea un mosaico de
parcelas en diferentes edades sucesionales que probablemente facilitan la colonizacién de
especies y permiten la aceleracién de la sucesion y el aumento de la diversidad y

heterogeneidad del paisaje.

Incremento de la diversidad de especies con la heterogeneidad.

I.a heterogeneidad ambiental se correlaciona fuertemente con la diversidad de especies.
Gran parte de su incremento durante una sucesion es debida a la heterogeneidad espacial
causada por organismos, particularmente por plantas. Otro factor que contribuye son las
modificaciones ambientales causadas por la adicion de nitrdgeno. En la sucesion secundaria, al
principio existe una combinacion de alta disponibilidad de nutrientes minerales, tasas de
crecimiento rapido y ciclos de vida cortos de muchas de las especies colonizadoras lo que
conduce a un mayor reemplazo de especies que el que ocurre en una sucesion tardfa. Sin la
entrada de propdgulos durante la sucesion el numero de especies en competencia
inevitablemente puede disminuir. Con la entrada de propagulos, la riqueza puede incrementar
en los estados intermedios pero generalmente podria disminuir cuando la comunidad se
aproxima al equilibrio competitivo. Mientras que la diversidad: entre los competidores
dominantes en la comunidad casi siempre disminuye durante la sucesion tardia, el total de

diversidad de la comunidad frecuentemente continua aumentando, como resultado de especies
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intersticiales que son capaces de sobrevivir en condiciones ambientales alteradas y en la
heterogeneidad-ambiental creada por las plantas dominantes (Huston, 1994).

; .

Diversidud y formas de crecimiento en el ambiente de paramo.
De acuerdo con Luteyn (1992) floristicamente ¢l paramo es un ecosistema unico 'y

extremadamente diverso: hasta 60% de sus 3000-4000 espectes de plantas vasculares son

‘endémicas. . Los elementos tloristicos del paramo son principalmente derivados de la flora

neotropical holartica y del sur del area Austral-antartica.

« Las adaptaciones de las especies. vegelales al ambiente pueden adoptar una gran
veriedad de formas de crecimiento. Parp definir las formas de crecimiento se han desarrollado
varios sistemas basados en combinaciones de cardeteres morfoldgicos, analdomicos y
fenomorfologicos, tales como altura de la planta, proteccidon de las yemas, estacionalidad, ete..
El sistema, de Raunkiaer (Raunkiaer, 1934) se basa en un solo cardcter, el cual corresponde
esencialmente en la manera como sobreviven al largo periodo invernal (nieve), dependiendo
de la altura y proteccion de las yemas. Algunos autores han aplicado esta clasificacion a las
formas de vida de las plantas de los paramos en Colombia (Sturm, 1978; Vargas y Zuluaga,
1985).

En los paramos se pueden distingutr diferentes tipos de comunidades dominantes por
una o varias formas de vida. En este trabajo se utilizd .el término forma de vida como la
aparencia morfoldgica de una planta. Una'comunidad de plantas dominada por una forma de
vida determinada hace un upo [isonémico unico, por gjemplo, pajonal, pajonal-frailejonal,
arbustal etc. Las plantas se clasificaron en las siguientes forinas de vida: rosetas caulescentes,
roselas acaulescentes, macollas, Dbambusoides, cojines, hierbas, hierbas radicantes o
estolonileras, y arbustos. |

En este capitulo se analizan los cambios en la vegetacidon del paramo a través de la

sucesion secundaria luecgo de un.periodo de cultivo de papa. Se busca conocer el ritmo de la

*-recuperacion a lo largo de la sucesion para determinar la duracion optima del descanso que

permite reestablecer la riqueza y la diversidad del paramo. Para.desarrollar ello se plantearon

los siguientes objetivos:
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» Evaluar los cambios en la cobertura, diversidad de especies y composicion floristica a
través de la sucesion secundaria, determinando el periodo de tiempo ‘requerido para la
recuperacion de las caracteristicas de la vegetacidn natural.

» FEvalvar los cambios en la composicion y distribucion de las formas de vida a través de la
sucesion.

> Determinar el efecto def disturbio en los cambios de la vegetacion y en la relacion especies
nativas-especies introducidas,

> Mediante el uso de técnicas de analisis multivariado determinar cudles son las variables
edaficas (analisis fisico-quimicos y de nitrogeno mineral en el suelo) que controlan la

distribucion de las especies en cada una de las edades sucesionales.

De acuerdo a la hipotesis del disturbig intermedio se esperan mayores valores de
riqueza y diversidad de especies en las etapas intermedias de la sucesion donde la frecuencia
del disturbio disminuye

Respecto a la cobertura y el nimero de formas de vida deben aumentar al final de la
sucesion. Ademas esperamos un cambio secuencial en las abundancias de las especies

dominantes en cada una de las etapas sucesionales.

5.2 METODOS

Los resultados corresponden al muestreo de 6 edades sucesionales en fres fincas
diferentes para un total de 18 parcelas. Los estados corresponden a las siguientes edades:
parcelas después de la cosecha (10 meses después de la cosecha), parcelas de 3 afios, de 6-8
afios, de 8-12 afios, en sucesion avanzada de 12-15 aflos y parcelas de paramo natural sin
evidencias de uso desde por lo menos mas de 20 afios. En la eleccion se tuvo en cuenta la
informacion mas completa con respecto a su historia pasada, intensidad de uso, tipos de suelo
y topografia mas o menos similares.

Para medir los cambios en la estructura de la vegetacion a través de la sucesion, en
cada edad se delimitaron tres sub-parcelas de un area de 10 x 10m y por medio del método del
cuadrado puntuado (Greig-Smith, 1983) se determind la cobertura de 100 puntos escogidos al

azar. Con la ayuda de una varilla, en cada punto se registrd si habia o no contacto de las
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diterentes especies o de suelo desnudo. El nimero de pusitos en los que la especie estd
presente sobre el namcero total de puntos, expresado e porcentaje cqutvale a la cobertura de

dicha especte.

5.2.1. Diversidad
La comparacion del nGmero de especies y los cambios en diverstdad entre edades

sucesionales se reahizé mediante los sigutentes indices:

» Riqueza absoluta de especies: expresado por el namero (otal de especies para cada
edad sucesional.

> Indice de Shannon (11).

Definido en términos de la abundancia a través de la informacion de cobertura de las especies
por:

H=InN -—/:7i(p, In p, )n,

i=1

donde p, = la proporcion de contactos de la especie “17; n, = ¢l nlunero total de contactos de la

especie U177 N= el ndnero total de contactos.

»  Lquidad J .
Lquidad o untformidad se relicre al patrdn de distribucion de los mdividuos entre las
diterentes especies. Esta medida de equudad compara ¢l indice Shannon obscervado con la

distribucidn de individuos en las especies observadas, fo gue tevaria la diversidad al maximo.

St [l es ¢l indice Shannon observado, ¢l maxuno valor que este podiia tomar ¢s In(S),

donde S es ¢l niimero total de especies en ¢l habitat

J=1/n(s).

La equidad oscila entre 0 y 1.0, donde 1.0 representa la situacion en la que todas las
especies son igualmente abundantes (Magurran 1998).

5.2.2 Analisis por formas de vida



A partir de la matriz total de cobertura de especics se le asignd a cada una la forma de

crecimiento y luego se calculo cl nimero de contactos por cada forma de vida y el promedio

para cada cdad sucesional.

5.2.3 Cambios en la vegetacidn en el gradiente de recursos ambicntales a través de la
sucesion.

El estudio de la sucesion secundaria en esta etapa se recalizd mediante un enfoque
ecosistémico donde se relaciond la distribucion de las especies en relacion con el medio
ambiente. Mediante un analisis multivariado con técnicas de ordenamiento y clasificacion
se puede aproximar el conocimiento de la estructura y funcionamiento del ecosistema.

Al igual que la clasificacion, la ordenacion comprende un conjunto de técnicas que
tienen por objeto ubicar variables u observaciones provenientes de un espacio
multidimensional, en unas pocas dimensiones manteniendo sin embargo una alta calidad de
informacion. La mayor proximidad de unos u otros en un plano de coordenadas
cartesianas, permite establecer los grupos afines entre si. Cuando las especies estan
relacionadas linealmente con un Gnico gradiente ambiental, se espera que el primer eje de
ordenacion contenga toda la variau..a, pero lo cierto es que en ecologia esto casi nunca
sucede y se necesila la expresion de un segundo o tercer eje de ordenacion (Ramirez,
1999).

El método de clasificacion permitio agrupar los censos similares simplificando el
conjunto de observaciones, al igual que provee informacion acerca de los patrones de
distribucién de las especies.

Adicionalmente, para visualizar la secuencia de las especies de mayor cobertura a
lo largo de la sucesion y establecer mas claramente especies indicadoras para cada edad se
realizo un analisis de Promedios ponderados o de la relacion varianza-promedio (Jongman
et al. 1995).

I3 promedio ponderado se calculo mediante la siguiente formula:

n o M

=y YiXil Y yi
1=0 i=0

Donde Yi= abundancia de la especie en la parcela i
Xi= tiempo en descanso de la parcela i.
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Para la tolerancia:

H 2 H
Tolerancia = [y Yi(Xi—yg) 1Y YiXi
“ i=0

i=0

Los calculos se realizaron solamente para las especies que estuvicron presentes en mas de una
parcela.
5.2.4 Andlisis estadistico,

Para determunar los cambtos y las diferencias de la diverstdad segdn la edad de la
sucesion, se cevaluaron cestadisticamente las diferencias medianle analisis de ANOVA
paramétrico de dos vias. Las comparaciones de promedios se¢ reahizaron mediante la prucba
de comparaciones de Duncan. Los indices de diversidad se calcularon con la ayuda del
programa DIVERSITY AND RICHNESS de Henderson.

En el andlisis por forma de vida y porcentaje de cobertura se establecieron los
valores promedic v su variacion con la edad sucestonal. Para-las primeras 5 especies con
mayor porcentaje de cobertura se realizé una comparacion de especies  lempranas,

intermedias y tardias cn la sucesion.

Andalisis nudtivariado.

A partir de las mateices de cobertura y de las variables ambientales provenientes de los
andlisis fisico-quimicos y de nirdgeno mineral del suelo se realizo un analisis conjunto
mediante los sigutentes métodos de analisis multivartados con fa ayuda del programa de
computacton BIOSTAT II, ver. 3.3,

Medianie un anélisis de gradiente con la (éenica de ordenacton (DCA) “Detrended
Correspondence Analysis™ se procedio a deducir las variables ambicntales que controlan la
distribucion de las especies en cada edad sucesional, En el andlisis se utilizaron los datos de
cobertura por especie y los datos de faclores ambientales provententes de cada unidad de

muestreo es decir de cada parcela que en este caso corresponde a una edad sucesional.
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Se evaluaron 33 variables edaficas y 133 especies, de la matriz se retiraron las especies
con valores dc cobertura menores de 0,5% y que solo estuvieron presentes en una de la
réplicas., de este modo el total de especies consideradas en ¢l andlisis de vegetacidn se redujo a
102 especies de las 133 originales y 18 el nimero de censos.

FEl método DECORANA permite ordenar simultineamente censos y especics, y por tal
motivo, es posible observar [a interrelacidn entre unos y otras. Estd basado en el desarrollo del
promedio reciproco. Las unidades de muestreo o las especies y los vectores sefialan el sentido
v la magnitud de las correlaciones de la vaniable externa con los ejes de ordenamiento. Este
método se utilizo a partir de los valores de correlacion de Pearson entre los pares de especies
(Jongman et al 1995).

Mediante la téenica de Analisis de Componentes Principales (ACP) se realizo una
comparacion de las variables fisicoquimicas del suelo y del contenido de nitrégeno mineral y
nitrogeno en la biomasa microbiana con cada una de las muestras. [Estas corresponden a
edades sucesionales diferentes. También se detectaron cuales variables ambientales son las
que presentan mayor variacion con la edad sucesional y sus relaciones entre si.

I ACP es una técnica de ordenacion que construye una variable tedrica que minimiza
el total de la suma de los cuadrados de los residuos después de ajustar lineas rectas a los datos.
EL ACP fue realizado para seleccionar fas mejores variables que explican la variacion de las 33
variables disponibles. FI ACP permite sintetizar la informacion contenida en el conjunto de
edades, en un numero reducido de variables construidas como combinacion lineal de las
variables originales. También permite reconocer las edades mas disimiles en cuanto a las
variables ambientales del suclo (Jongman et al. 1995).

lLa estructura de la vegetacion también fue clasificada segun el método de TWINSPAN
(two-way indicator species analysis) (Hill et al., 1979) que realiza una clasificacion politética
divisible de los censos (edades sucesionales) con base en la presencia de las especies, que son
asi mismo clasificadas gracias a su distribucion. Posteriormente y acorde con el valor
asignado, genera para cada especie y censo un numero de psendocspecies, a partir de las
cuales realiza la clasificacion. Por tratarse de un método divisible, el total de censos se disocia
inicialmente en dos grupos y asi, sucesivamente; en cada division se indican las especies
responsables de la misma segin su presencia en unas y otras entidades. Estas especies son

[lamadas especies diagndstico y son definidas como especies exclusivas o casi exclusivamente
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encontradas (nicamente en un solo grupo, donde estas especies presentan un desacrolio optimo
(Jongman, ¢t al. 1995). Las comunmdades estan indicadas con un ndmero romano y con los
nombres de dos  especies, la primera especie  (especie  dragndstico)  se encuentra
exclusivamente en las parcelas que forman parte de la comunidad; la segunda especie tiene

una alta abundancia y frecuencia en las parcelas de la comunidad.

5.3 RESULTADOS
5.3.1 Diversidad de las Especies

EEl namero total de especies encontradas incluyendo los musgos, hepaticas y liquenes
fue 133, Estan distribuidas en 29 familias de las cuales dos familias son las mejor
representadas tanto en géneros como en especles: Asteraceae (25 especies) y Poaceae (17
especies) (Anexo ). La riqueza de especies y los indices de diversidad encontrados en cada una
de las edades sucesionales se presentan en la Tabla 5.1, Bl menor namero de especies (13) se
encontro en la edad de 10 meses de sucesion y aumentd a un maximo de 28 especles en ¢l
paramo natural a la edad >de 20 anos (Figura 5.1). Entre edades sucesionales se presentaron

diferencias muy significativas en el namero de especies.

‘Tabla 5.1 Indices de diversidad de acuerdo a la edad sucesional. Valores promedio « 1S, Las
letras minGsculas distintas en los promedios indican diferencias significativas entre las edades seuiin
la prucba de Duncan (p= 0.05)

Ti_daq sucesiqqal aftos Narkero de é:;cu_c?  Tndice Shannon ~ Equidad

“Tom 12671675 4 13420454 0275009 4

AR 174442 55 ab 2051025 b 0.4240.05 b

6-8 20.3314.72 abe 21940.35b 0.4510.07 b

[ :.8-12. 22.56+2 838 bd 2.39£0.200b 0494004 b

12-15.. .. 26.89+4 31 cd 2.39:0.14 b 0.49+£0.03 b

>0 27.7844 38 d 2.45:0.16 b 0.5L0.03 b
ANOVA ) e

G e e | Feag 6.6, p0.01 | Fug= 6.1, p=0.01 s 0= 0,61, p=0.01

[.a comparacién de los promedios mediante la prueba de Duncan registrdé diferencias

altamenle significativas (p<0.001) entre la edad de 10 meses y las edades de mayor edad

sucesional: 12-15 y >de 20 afos. Diferencias muy significativas (p<0.01) entre la edad 10
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meses y la edad de 8-12 afios y entre las edades 3 y >de 20 afios. Diferencias significativas

(p~0.05) se encontraron entre las edades 3 y 12-15 afios y entre las edades 6-8 y >de 20 afios.

NESPECIES = 126+ 131 EDAD

Correlacién: 1= 083, p< 0001,
R?=067

Numero de especies

0 2 4 6 8 10 12 14

Edad sucesional (aftos)

Figura 51 Vanacion del maimero de especies de acuerdo a la edad sucesional

Por ofra parte, se presentd un ajuste lineal altamente significativo (R*=0.67, p<0.001) entre el
nimero de especies y la edad sucesional (Figura 5.1).

[.0s resultados de diversidad obtenidos a partir de la estimacién del indice de Shannon
también aumentan su valor con la edad sucesional (Tabla 5.1). En las edades de 8-12 y 12-15
afios los valores se igualan para luego aumentar nuevamente en la edad >20 afios donde
alcanza la mayor diversidad (2.45) (Figura 5.2). Se hallaron diferencias muy significativas
entre las edades aunque segun la prueba de compziraci('m de promedios de Duncan solamente
son significativas las diferencias entre la edad de 10 meses y las otras cinco edades asi:
diferencias muy significativas (p<0.01) con las edades 3 y 6-8 afios y diferencias altamente

significativas (p<0.001)con las edades 8-12, 12-15 y >20 aiios.
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1Shannon = 0.451Ln(EDAD) + 1 4

' Conelacion. ¢ =0.74, p<0.001
R?=0.51

28

24

20

16

Indice de Shannon

0 2 4 6 8 10 12 14
Edad sucesional (ados)

Figura 5.2. Variacion del Indice de Shaunon segln la edad sucesional.,

Ademas se presentd una correlacion positiva altamente significativa entre el indice de
Shannon y la edad de la sucesion. Bl mejor ajuste de los datos por estimacion logaritmica
correspondid a una curva exponencial con un aumento muy rdpido de la diversidad en las
primeras edades y lucgo mas lento a partr de los 8 afios (Figura 5.2).

La uniformidad de la distribucion del namero de individuos cn cada especie
representada por los resultados de equidad mostro para todas lus edades valores mtermedios
(0.3-0.5)(Tabla 5.1).

[gualmente, en los valores de cquidad se presentaron diferencias muy signtficativas
entre las edades sucesionales (IFigura 5.3) y la prueba de comparacion de promedios solo
encontrd diferencias muy y altamente significativas entre la edad de 10 meses y las demas
cdades. A partir de los 8 afos los valores de equidad son iguales 0.5 lo que estaria indicando

un patrén igual de distribucion de los individuos enue las diferentes especices.
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{EQUIDAD =0 092Ln(EDAD) + 0 29
Corralacion: ¢ =0.69, p<0.001

R?=0 65
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. Fdad suca<inral (afios)

Figura S 3 Variacion del Indice de Equidad segiin la edad sucesional,

En la equidad también se presento una correlacion positiva allamente significativa con
la edad de la sucesion y el mejor ajuste de los datos por estimacidn logaritmica correspondid a
una curva exponencial con un aumento muy rapido de la diversidad en las primeras edades y
luego mas lento a partir de los 8 afios (Figura 5.3).

‘ fLos resultados mostraron que la diversidad aumenta con la edad de la sucesion y hay
mayor diversidad en las edades de 12-15 v > 20 ailos correspondientes a i... comunidades mas
maduras y se presento una tendencia al aumento del numero de especies con la edad
sucesional.

La riqueza de especies mostro un crecimiento lineal y el indice de Shannon y la
equidad mostraron una (endencia a un aumento exponencial, con puntos de inflexion entre 8 y
15 afios, 1o que implica que con descansos menores la riqueza, diversidad y equidad se verian

afectadas. El parametro mas sensible, que tarda mas tiempo en reestablecerse es la riqueza.

Especies exclusivas para una sola edad sucesional. ‘

I[gualmente, el niimero de especies exclusivas fue alto a los 10 meses, luego disminuyo
y volvid a aumentar a partit de los 12 afios: 12 especies en la edad 10 meses, 2 en los 3 afios, 4
para la edad 6-8 aflos, | en la edad 8-12 afios, 13 para la edad 12-15 afios y 18 cn la edad > 20

afios.
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Las especies exclustvas para cada una de las cdadces son:

Lidad 10 meses. las hicibas Ageratna gracilis, Arenaria scrpptlifolia, Cerastum spl,

Y

Cerastium sp2, Gualinsoga sp., Plantago sp., Stellaria recurvata, Spergula arvensis. Las
gramineas loragrosas sp.,. Lolwun sp. La juncaceae  Juncus bogotensis 'y retofios de
algunas semillas de restos de la cosecha de papa Solanum tuberosiun.

» Edad 3 afos: las hierbas Gamocheta af. paramorim y Graphalivum sp..

> lidad 6-8 afos: la graminca Agrostis breviculmis y las hierbas Gratiola bogotensis, Sulvia
palucfolia y Veronica serphytlifolia.
> Edad 8-12 afos: la hierba Penvacalia gracilis.

> Ldad 12-15 afos: las hicrbas Castillea integrifolia, Pentacalia sp., Senccio abietinus, 10s
arbustos Pernetiya hurta y Gautheria hapalotrichia. Las gramineas  Agrostis (olucensis y
Cortaderia nitida. La hepatica Hetoroscyphus potyblepharis. LI muasgo Hypraan sp.. Los
licopodios Huperzia, Lycopodium sp., Lycopodiun  clavatune y ¢l liquen  Cludoniu

rungiferina.

\/

Edad > 20 aflos: los arbustos Aragoa abictina, Diplostephiwm phylicoides, Diplostephium
revolutum, Pentacalia abicting, Pentacalia gynoxioides, Pentacalia nitida. Las hierbas,
Leryngium  humile,  Lobelia  tenera,  Oritropl i peruvianum, — Orthrosanthus
chimboracensis, P gondotiana, Puya nitida. La cyperacea Carex (risticha  Las
hepaticas  Breutelia spl., Hepaticae spl., Lepidozia sp. 1.0s musgos Rucocarpus sp. y

Sphagmum magcellanicion,
HUE g

5.3.2 Andlisis por Formas de Vida

En los paramos sc pucden distinguir dilerentes tpos de comunidades dominantes por
una o varias tormas de vida. Aqui se utilizo ¢l térmimno forma de vida como la apariencia
morfoldgica de una planta. Una comunitdad de plantas dominada por una forma de vida
determinada hace un llﬁo fisondmico Gnico de vegelacton, por e¢jemplo, pajonal, pajonal-
frailejonal, arbustal etc. Los resultados de los valores promedio para cada forma de vida y su
variacion con la edad sucesional se presentan en la Figura 5.4 y cu la Tabla 5.2. Las plantas s¢

clasificaron en las siguientes formas de vida.
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1. ROSETAS CAULESCENTES (Caulirrdsulas).

Esta forma de vida presenta una roseta terminal de hojas grandes, coridceas,
densamente pubescentes, pelos multiestratificados (Gobel, 1981), tallo recto, hasta dos metros
de altura, cubierto por hojas muertas, en diferentes grados de descomposicion, semilefioso, con
n_lédula gruesa; inflorescencias laterales, sistema radicular bien ramificado, semileﬁosoen' la
base, extenso y superficial. Presenta esta forma Espeletia grandiflora que solo esta presente

como adulto en edades avanzadas de la sucesion después de los 20 afios (Figura 5.4y 5.7).

2. PLANTAS DE ROSETA ACAULESCENTE (Acaulirrdsula).

Este conjunto de forma de vida presenta gran variacion (Figura 5.4). Son de tallos
carnosos cortos y muy reducidos como en Espeletia argentea, Paepalanthus columbiensis y
Acaena cy/!indristachia o muy ramificados y de hojas reducidas comc en Paepalanthus
karstenii. De hojas herbaceas o coriaceas, pubescentes o glabras, inflorescencia terminal o
lateral, acumulacion de materia organica entre los tallos 0 como necromasa en pie. La especie

Lachemilla aphanoides también presenté mayor cobertura en las primeras edades de la

100
< J \\
8o | N [
g L, I -
£ —
g eof ~o— ARBUSTOS
s -<~- HRADICAN
s o HIERBAS
R 40 ¢+
3 —o— MACOLLAS
g —e- ROSACAUL
207 ROSCAULE
—— COJIN
ol BAMBUSO
b MUSGOS
10m 3 6-8 8-12 12-15 >20 - LIQLIENES

Edad sucesional (afios)

Figura 5.4. Variacion de las formas de vida para cada una de las edades sucesionales. En el eje y se muestra el
promedio de la cobertura para cada forma de vida en 100 m*.
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sucesion 3, 6-8 afios (Figura 5.5).

3. PLANTAS FORMADORAS DE MACOLLAS. - -

Es la forma de vida dominante en todas las etapas de la sucesion a excepcion de los 10
meses y junto con las formas en roseta caracterizan la fisonomia de la vegetacion del paramo
(Figura 5.4). Las macollas constituyen formas herbaceas de tallos y hojas que crecen
densamente compactos a partir de la planta inicial. Se caracterizai: por tener hojas acintadas o
filiformes, generalmente xeromorfas, lamina convoluta y numerosas inflorescencias que se
originan en el centro de la macolla. Comprende el grupo de las gramineas, por ejemplo:

Calamagrostis effusa, Agrostis humboldtiana, Agrostis breviculmis.

4. PLANTAS BAMBUSOIDES

En la vegetacion estudiada solo se presentd Chusquea tessellata, de tallos duros
arqueados o rectos, hojas esclerofilas, presenta poca altura, aproximadamente 50-80 cm, y se
presenta solo en los ambientes mas humedos. La dominancia de esta forma de vida en la
fisonomia de la vegetacion es indicador de paramos hiimedos (Cleef, 1981). Esta forma solo

esta presente en edades avanzadas de la sucesion, después de los 20 afios (Figura 5.7).

5. PLANTAS FORMADORAS DE COJINES.

Este grupo est 4 compuesto por un conjunto de especies que forman pequefios cojines o
grandes masas compactas. Por ejemplo Oreobulus venezuelensis, de hojas cortas y rigidas, el
arbusto Arcytophyllum muticum, formador de cojines laxos, de hojas xeromorfas, muy
reducidas, raices adventicias dispersas entre la materia organica acumulada entre los tallos
semilefiosos y en Geranium sibbaldioides. Cleef (1980) estudid los aspectos fitogeograficos,
ecologia y floristica de las principales comunidades formadoras de cojines del paramo. Las
formas en cojin estan presentes en todas las-edades pero son mas importantes en las edades de

8-12 y 12-15 afios, al final de la sucesion disminuyen en importancia. (Figura 5.4).
6. HIERBAS.

En esta clase se incluyen las plantas no lignificadas en todos sus drganos, tanto aéreos

como subterrdneos, como: Stellaria recurvata, Stachys elliptica, Halenia asclepiadae, Bidens
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triplinervia, etc. Constituye la forma de vida dominante en el inicio de la sucesion (Figura 5.4

y 5.5).

7. HIERBAS RADICANTES.

Esta forma de vida incluye las plantas que crecen extendiendo los tallos rasantes sobre
el suclo y/o con rizomas o estolones bajo los primeros centimetros del suelo. Presentan raicts
adventicias como en Rumex ccetosella, Sysirinchum jamesonii, Carex pygmaea, Carex
bonplandii y Rhynchospora macrocheta.. Es notoria su mayor abundancia al inicio de la
sucesion, en la edad de 10 meses, donde alcanza coberturas de mas del 80% (Figura 5.4).
Rumex acetosella es la éspecie que alcanza mayor cobertura, con un promedio de 87% a la
edad de 10 meses para luego disminuir drasticamente a 24% a los 3 afios y luego desaparecer

(Figura 5.5).

8. ARBUSTOS

Forma un conjunto de plantas con -tallos lefiosos o semilefiosos, frecuentemente
ramificados desde la base, hojas esclerdfilas en la mayoria de las especies, glabras o
densamente pubescentes, altura variable entre 20 cm a 1 metro. En este grupo estan plantas
como Aragoa abietina, Hypericum juniperinum, H. goyanesii, Arcytophylum nitidum. Solo
incrementan su cobertura a mas del 20% en la edad >20 afios (Figura 5.4).

En las primeras edades de la sucesion se reconocieron 5 formas de vida las que
incrementan a 9 en las edades de 12-15 y >20 afios, aumentando también en diversidad de
especies y a la vez presentando una mayor estratificacion (Figura 5.4).

También es importante llamar la atencion sobre la presencia de los musgos durante
todo el desarrollo sucesional (Tabla-5.2). Los mayores valores promedio de cobertura se
encontraron en la edad de 3 afios (37.44) y en la edad >20 afios (31.67) donde Breutelia

chrysea es la especie mds importante porque aporta mayor cobertura (Figura 5.6).
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Tabla 5.2. Valores promedio de cobertura por forma de vida segtin la edad sucesional. A= arbustos, H= hierbas,
HR= hierbas radicantes, MA= macollas, RA= rosetas acaules, RC= rosetas caulescentes, C= formas en cojin, B=
formas bambusoides, M= musgos. L= liquenes.

. M . .,';.;v ) L B

0.33 13.22 88.11 2433 16.56 | 0.00 1.22 0.00 1.11 0.00
0.11 4.00 26.00 98.67 58.22 | 0.00 8.56 0.11 37.44 0.00
: 1.22 6.00 9.89 76.78 53.78 | 0.00 | 20.11 0.00 27.11 0.11
ELB-1244. 6.22 6.22 21.22 67.44 59.44 | 0.00 | 24.67 0.00 25.22 0.22
_‘”,1;_2_-1__\5&_7, 8.89 2.78 9.00 76.22 54.67 | 0.11 | 25.00 0.00 28.33 1.11
5007 | 24.44 1.89 6.00 79.67 2022 |23.56| 6.00 7.11 31.67 0.33

Las macollas estan presentes durante todas las edades sucesionales con altos porcentajes de
cobertura y estan representadas principalmente por gramineas en las que hay un reemplazo de
especies segln la edad. A los 10 meses y a los 3 afios los mayores porcentajes de cobertura lo
aportan Anthoxantum odoratum y Agrostis humboldtiana (Figura 5.5). En las edades 6-8 y 8-
12 afios sigue siendo importante en cobertura Anthoxanthum odoratum y aumentan las
especies Paspalum hirtum 'y Agrostis trichodes (Figura 5.6). Al final de la sucesion y en las
parcelas del paramo regenerado la mayor cobertura de las macollas lo aportan las especies

nativas Calamagrostis effusa y Festuca dolicophylla (Figura 5.7).
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@ 50} \
- N
.w Y‘
& ao | x
=
g i, N
s 30 . L7 - T
a PR
20 | . .
o N
rd .. N
10 ¢ o T - 4
e -2
o7 e NP e -
0 N T o a- . .
10m 3 6-8 8-12 12-15 >20

Edad sucesional (afios)

Figura 5.5. Variacion de la cobertura de las especies tempranas mas abundantes segin la edad sucesional.
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La cobenuga de los arbustos es mas importante en la edad >20 afios, los pocos
contactos evaluados a los 10 meses corresponden a retofios de sepas que permanecen después
del arado, como fue el caso de Ageratina gracilis y Pentacalia vaccinioides. Las especies con
mayor cobertura al final de la sucesion fueron Pernettya prostrata y Aragoa abietina. .

Los liquenes presentaron porcentajes muy bajos de cobertura y estan presentes al final

de la sucesion (Figura 5.4).

100 - r T v v -~
ao | \ -0~ Paspalum hirtum
. ' o Geramium sibbaldicides
80 | | ¢ Brewtehia chyysea
-.  Espeletic argentea
n 70 { | —- Acaena gplindristachya
£ Agrosts michodes
L
4 60 { —— Argpropbplium muticum
o
s 50}
h-
L
5 a0t
8
s 30} o
o
20 f
10 ¢+
0

10m 3 6-8 8-12 12-15 520
Edad sucesional (anos)

Figura 5.6. Variacion del porcentaje de cobertura para las especies intermedias mas importantes segun la edad
sucesional.
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Figura 5.7. Variacién del porcentaje de cobertura para las especies tardias mas abundante: segin la edad
sucesional.

Al analizar la cobertura total por edad se encontré6 mayor cobertura a los 3 afios, pero debe
tenerse en cuenta que la evaluacion se realizé cuando afin no se habia incluido el pastoreo,
luego la cobertura disminuye a los 6 afios para comenzar a recuperarse a los 8 afios de edad v

luego disminuir lentamente (Figura 5.8).

240

200
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Cobeitura total
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Edad sucesional (afios)

Figura 5.8. Variacion de la cobertura total por edad sucesional
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5.3.3 Cambios de la vegetacion en el gradiente de recursos a través de la sucesion

El andlisis de ordenacion fue llevado a cabo con los datos de cobertura de las especies
encontradas en cada una de las edades sucesionales. La Figura 5.9 muestra la ordenacién de
las especies y la Figura 5.10 la ordenacion de las parcelas obtenidas por el método
DECORANA. El listado de los codigos y las especies empleados en la figura se presentan en
la Tabla 5.3. El autovalor mas alto correspondid al primer eje 0.73 y su longitud (de 4.6
desviaciones estandar) implico una buena separacidon de las especies tempranas de la sucesion
y las especies que caracterizan el paramo regenerado y natural. En el extremo derecho del
primer eje se ubicaron es‘pecies tempranas como Rumex acetosella, Poa pratensis, Lolium sp.,
Stachys elliptica, Gnaphalium sp., Lupinus colombiensis, Mellilothus sp. (Figura 5.9a). La
ubicacion de estas especies coincide con la ordenacion de las parcelas de 10 meses y una
replica de 3 afios que corresponden con las primeras edades de la sucesion (Figura 5.10a).

En contraste, las especies tardias asociadas con las parcelas de mayor edad sucesional
se ubicaron en el extremo izquierdo del primer eje. Especies como: Calamagrostis effusa,
Espeletia grandiflora, Paepallanthus karstenii, Hypericum goyanesii, Pernettva prostrata,
Arcythophylum muticum; otras gramineas comw. Festuca dolicophylla y Calamagrostis
planifolia; también aparece Lycopodium clavatum. (Figura 5.9a) Igualmente, las parcelas de
mayor edad sucesional, las de 12-15 y >20 afios se ubican en este extremo del grafico (Figura
5.10a).

En el centro se ubicaron las parcelas de edades intermedias 3, 6-8 y 8-12 afios y las
especies Anthoxanthum odoratum, Lachemilla aphanoides, Trifolium repens, Holcus lanatus,
Geranium sibbaldioides, el musgo Breutelia chrysea y Espeletia argentea. Estas edades
corresponden a las parcelas donde esta presente el efecto del pastoreo (Figura 5.9a).

El segundo eje de ordenamiento con un autovalor de 0.18 y una longitud de 1.75
desviaciones estandar separ6 en extremos opuestos la réplica de >20 afios de la finca 1 (E201)
de las otras dos replicas de esta edad (E202 y E201) (Figura 5.10a). En la primera, las especies
asociadas son Pentacalia ledifolia, Oreobulus obtusangulus y el liquen Cora pavonia. Las
otras dos réplicas estan mas asociadas a las especies Bartsia santolinaefolia,

Chusqueatessellata, el helecho Blechnum loxense, el musgo Campylopus sp2 y la

hepatica Lepidozia sp.(Figura 5.9 a y b).
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Figura 5.9. Diagrama de ordenacion de las especies por DCA. Paramo de Cruz Verde, Colombia.

El analisis realizo una buena separacion de las especies tempranas de la sucesidn y las especies que
caracterizan el paramo regenerado y natural. En el extremo derecho del primer eje se ubicaron las
especies tempranas, Rumex asetocella (75), Poa pratensis (70), Lolium sp. (52), Stachys elliptica (77),
Gnaphalium sp. (33), Mellilothus sp. (51). Las especies tardias se ubicaron en el extremo izquierdo del
primer eje, Calamagrostis effusa (14), Espeletia grandiflora (27), Paepallanthus karstenii (59),
Hypericum goyanesii (41), Pemnettya prostrata (68), Arcythophylum muticum (7), Festuca dolicophylla (30),
Calamagrostis planifolia (16), Lycopodium clavatum (84). En el centro se ubicaron las parcelas de edades
intermedias con efecto de pastoreo y con las especies Anthoxanthum odoratum (9), Lachemilla aphanoides (48),
Trifolium repens (80), Holcus lanatus (47), Geranium sibbaldioides (36), el musgo Breutelia chrysea (89) y
Espeletia argentea (26). El codigo v 1a respectiva especie se presentan en la siguiente pagina.



Tabla 5.3. Listado de codlgos y espemes utnhzadas en el ordenam1ento de DECORANA

CODIGO*** |ESPECIE e : 42
1. Acaena cylma'n s'lachya 52. Lolium .sp.
2. Agrostis breviculmis 53. Niphogeton glaucescens
3. Agrostis trichodes 54. Nertera granadensis
4. Agrostis humboldtiana 55. Oreobolus venezuelensis
5. Aragoa abietina 56. Oreobolus obtusangulus spp. rubrovaginatus
6. Arenaria serpyllifolia 57. Oritrophium peruvianum
7. Arcytophyllum muticum 58. Paepalanthus columbiensis
8. Arcytophyllum  nitidum 59. Paepalanthus karstenii
9. Anthoxantum odoratum 60. Paspalum hirtum
10. Bartsia santolinaefolia 61. Pentacalia a. ‘etina
11 Blechnum loxense 62. Pentacalia ledifolia
12. Bacharis tricuneata 63. Pentacalia gynoxioides
13. Bidens triplinervia 64. Pentacalia nitida
14. Calamagrostis effusa 65. Pentacalia vaccinioides
15. Calamagrostis bogotensis 66. Pentacalia flor blanca
16. Calamagrostis planifolia 67. Pernettya hirta
17. Castilleja integrifolia 68. Pernettya prostrata
18. Cerastium arvense 69. Pernettya prostrata var postrata
19. Carex pygmaea 70. Poa pratensis
20. Carex bonplandii 7L Puya goudotiana
21. Carex tristicha 72. Puya nitida
22. Compuesta flor lila,blanca 73. Rhynchospora macrocheta
23. Danthonia secundiflora 74. Relbunium hipocarpicum
24. Diplostephium phylicoides 75. Rumex acetosella
25. Diplostephium revolutumn 76. Salvia palaefolia
26. Espeletia argentea 77. Stachys elliptica
27. Espeletia grandiflora 78. Chusquea tesselata
28. Eragrostis sp. 79. Sysirinchum jamesonii
29. Eryngium humile 80. Trifolium repens
30. Festuca dolicophylla 81. Valeriana hirta
3L Gamocheta americana 82. Veronica serphyllifolia
32. Galium trianae 83. Viola stipularis
33. Gaphalium lanudo 84, Lycopodium clavatum
34, Gautheria hapalotrichia 85. Leptodontium cf. wallisii
35. Gentianella corymbosa 86. Polytricum
36. Geranium sibbaldioides 87. Pleurozium shreberi
37. Geranium santanderensis 88. Polytricum juniperinum
38. Halenia asclepiadae 89. Breutelia chrysea
39. Hidrocotyle bonplandii 90.  |Didymodon sp.
40. Hydrocotyle splenobba 91. Bryum argenteum
41. Hypericum goyanesii 92. Campylopus
42. Hypericum juniperinum 93. Campylopus
43. Hypericum mexicarum 94. Hypnum amabile
44, Hypericum strictum 95. Thuidium peruvianum
45. Hypochoeris sessiliflora 96. Sphagnum magallanicum
46. Hypochoeris radicata 97. Peltigera
47. Holcus lanatus 98. Cora pavonia
48. Lachemilla aphanoides 99. Cladonia
49. Lachemilla orbiculata 100. Cladonia rangiferina
50. Lupinus colonbiensis 101 Hetoroscyphus polyblepharis
51. Mellilothus sp 102. Lepidozia
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Figura 5.10. Diagrama de ordenacién de las especies por DCA. Paramo de.Cruz Verde, Colombia.
E10= parcelas con 10 meses de edad después de la cosecha, E3= parcelas con tres afios,

E6= parcelas entre 6-8 afios, E8= parcelas entre 8-12 afios, E12= parcelas entre 12-15 afios, E20=
parcelas >20 afios, paramo natural.



E:n la Figura 5.10 b donde se representd la ordenacion dei primer y tercer eje de ordenamiento
(autovalor = 0.09 y longitud = 0.97) se manticnen las mismas separaciones de las edades
anteriormente mencionadas. El tercer eje separa la replica 2 de 10 meses de edad (E102) de las
réphicas (IF101, E103 y 1:32). La primera réplica esta asociada a la presencia de las especies
(erastivm arvense, Bidens triplinervia y la graminea Fragrostis sp. mientras que en las otras
réplicas son mas importantes las especies Stacins effiptica, Gnaphalium sp., las gramineas
Poa pratensis, olivun perenne, Agrostis anboldtiana 'y el musgo Thuiditimn peruvianum
(I'rgura S.90).

Para cxplicar la ubicacidon dc las especies y las edades respecto a las variables
ambientales, es decir I:;s variables edaficas evaluadas, se aplico ‘lJm Analisis de Componentes
Principales obteniéndose los siguicntes resultados:

Con los primeros 4 cjes principales se explica ¢l 74.84% de la variacion total de los
datos (Tabla 5.4). Con un 98% de confiabilidad («=0.02) las variables pH y fosforo (P) estan
correlacionadas positivamente (0.58 y 0.62 respectivamente) con el primer componente
principal | (Tabla 5.5). l.as variables del contenido de nitrogeno en la biomasa microbiana
para la ¢época de lluvias (BMIID) y para la época seca (BMS) estan correlacionadas
negativamente (-0.61 y -0.70). El porcentaje de arena (AR) esta correlacionado negativamente
(-0.63) con ¢l scgundo componente principal 1l. El fosforo (P) y el contenido de amonio en la
época scca (NH4S) estan correlacionados negativamente (-0.65 vy »058') con el tercer
componente 11 (Tabla 5.5)

lLas variables que mas contribuyen en la variacion del primer componente son en
orden: los contenidos de nitrogeno en la biomasa microbiana en la época seca y en la época
hiimeda (BMS. BMI1) y el fasforo (P). En el biplot (Figura 5.11) se observa que los vectores
de estas variables estan dirigidos hacia la izquierda coincidicndo con la ubicacion de las
parcelas de mayor edad, entre 8 y >20 aiios (£201, 1123, E121, E81). Las réplicas de las
cdades 582 y E&3 hay una excepcidn ya que se ubican al extremo derecho de la grafica y estan

mas relacionadas con mayor contenide de limos y menor valor de pil respectivaniente.
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Tabla 3.5, Analisis de componentes principales para las variables ambientales. Resuilados de las correlaciones entre los 2ies princivales.

PARCELAS CORRELACIONES
No.  VARIABLE CODIGO E101 E102 E103 £31 E32 £33 E61 £E62 E63 E81 E82 E83 E121 E122 E201  E202 FE203 DCA L DCA I DCA L
L AR AR 54 58 60 56 50 32 34 54 36 50 4 54 50 52 2 74 74 .43 -0.63 £.02
. L L 3 2 28 24 -8 34 N 24 28 32 28 32 28 22 6 16 6 0.08 0.35 Q.15
5 ARC ARC 38 2 12 20 22 4 z0 2 16 18 13 i4 b 16 2 10 10 0.40 0.36 9.1
4. DENA DENA 047 ] .49 0.56 2.6 .45 0.63 0.49 343 2.56 52 251 3.7 0.3 932 041 0.41 0.31 2.01
5. ot oH 4.8 45 49 5.2 4.7 4.6 1.6 46 .7 16 4.5 44 41 3.8 4.1 0.58 0.31 -).36
8. A Al 7.6 9.5 . 6.4 24 9.9 6.4 7 93 3.4 5.4 3.8 6.4 12.1 10.5 3.4 045 0.09 0.42
v al Sal 77.6 80.5 50.4 43.6 36.1 68.1 787 33.8 39 30 34.6 353 32, 38.3 AR 774 0,43 0.09 044
3. 1.0, co 1499 15.15 12.15 11.88 15.29 12.99 1432 1829 11.83 4 14.69 13.16 1499 1403 139 1483 0.32 .43 0.02
9. 2 NTOTAL N 1.78 L72 1.07 l.14 1.51 1.16 1.56 2,98 L34 135 1.05 1.45 1.34 1.63 1.2 0.03 .27 Q.19
0. . MO 25.84 26.12 2095 20.48 26.36 1239 1555 2048 2489 2533 22.69 25.34 2419 3258 2857 0.32 .43 0.02
cN 3.42 3.81 11.36 10.42 10.13 112 95 1212 10.7 10.88 12.53 10.34 1047 116 1236 0.34 0.04 0.26
cic 85.5 93.7 61.1 58.4 33.8 4.8 786 52.8 759 096 60.3 323 771 39.67 58.85 -0.06 .26 <0.14
Ca 1 0.7 2.1 1.6 0.2 1.9 .7 0.3 0.4 .3 0.3 0.2 0.2 2.18 19 0.23 0.33 -0.34
Mg 0.5 0.3 1.6 0.7 0.7 0.6 0.6 0.4 Q.5 0.6 0.4 9.5 0.5 071 0.53 0.42 0.23 .36
Na 0.} 0.1 0.1 0.1 0.1 0.2 0.1 0.1 0.1 0.04 0.1 0.1 0.1 0.2 0.2 0.26 0.i6 .50 <0.27 0.04
X 0.6 0.3 9.7 0.7 0.4 0.6 0.6 0.4 0.5 0.3 0.6 2.6 0.3 0.5 0.7 1.07  0.57 0.19 0.18 <0.11
BT 12 ) 1.9 M 42 3l 1.6 03 1.9 1.04 1.6 1.6 ! 1.4 1.6 422 .45 0.23 .36 -0.38
B 26 1 26 15 6.9 $3 1.8 6.7 24 21 2 21 23 1.8 1.7 pN 4.7 42 0.27 017 -0.29
? P 33 22 M 32 6 3 23 14 b I 2 4 4 M 6 <3 44 1254 0.62 -0.19 0.65
20. BMH BMH | 24370 37261 1859 14938 11949 20179 1022 11163 31649 36301 19414 3097 41853 3808 36234 43419 293 57 193.57 -0.61 0.07 0.52
M3 3MS 3MS 18993 16444 L1L59 33568 23113 14036 93 189.01 436,93 37137 28525 169.68 460.73 39198 47675 f1528 0 3 39 -0.70 0.04 .37
2. NAMH NMH 13.43 6.62 16.74 403 197 936 331 236 3.92 125 19.41 16.53 376 193 .9 7 302 02 0.1 0.30 <.31
pul NMS NMS§ 256 0.22 0.78 L+ 3.33 126 J.39 217 1.39 0 0 249 D] 165 149 9.03 L3S 35 0.00 0.34 D44
pEX NH4H NH4H 13.43 5.54 53 .03 497 7.36 331 1.28 5.56 22 13.8 2.6 2.7 0.82 3.84 174 74 574 0.29 0.23 0.24
s Nif4§ NH4S 1.76 9.22 9.27 2.6 333 1.26 0.59 0.17 1.59 0 P e 0 2.7 0.02 0 0.34 934 0.42 0.08 -0.58
26. NOJH NO3H 0 1.0% 11.24 9 L9 2 0 1.08 3.36 9 5.62 5.93 [ 20 3.06 0 128 .28 0.22 027 .27
PSS NO3S NO3S 93 9 0.01 0.84 0 9 0 0 Q 0 0 0 0 195 Q b} 035 935 .2 40.23 0.07
28 "NO3 NmH  *aNO3H 3 9 1 18 b} Q 0 0 0 0 ] 35 0 9 1094 10.94 Q.14 .38 0.01
9. *oNH4NmH "NH4H 100 34 33 100 79 100 54 62 71 58 00 8 7 100 77.69 77.69 -0.02 -0.03 0.08
30. %NO3NmS  *WNO3S 9 16 o7 0 2 0 4% 18 0 9 42 R} 2 z B 231 231 0.02 0.03 .08
31, *NH4NmS  *eNH4S 69 100 9 42 100 100 100 100 100 ] 9 100 0 15 100 ] 5406 0406 0.53 .22 0.46
32, *CHRH CHRH 141.3 1348 112 173.3 109 103.3 143.1 99.9 139.8 177.1 98.7 134 126.4 1211 170.6 t45.1 133.15 133.15 0.23 0.34 0.02
33. 2o HRS CHRS 149.9 99.6 100.3 1535.6 6.5 92.3 143.3 78.8 133 151.3 109.1 124.2 121.8 116.3 130.4 146.4 1243 1243 <).39 <).21 0.04
Analisis Je EJE [ 4276 4261 . 4618 2669 3969  5.046 2356 2.606 . 2.452 1731 a1 2.286 0.46 0.386 0.5 0.064 0 0.041 | 989% vonfiabilidad (P=0.02) en
Correspondencia sin HEH 0.999 0.716 1.187  0.116 0613 0855  (¢.501 0.912 0.4 0.683 1.27 1.195 L117 0409  0.463 1.564 0.058 0 negnila
Tendemaa EJE I 0.295 1.335 0066  0.816 0 0.932 1.244 1.007 1.062 1.011 1.37 0.934 1.375 1136 0.603 1135 0.937 1.066




Tabla 5.4. Autovalores (valores “eigen”) y porcentajes de la varianza
explxcada para las variables edaficas consideradas en el muestreo.

s - Porcentajes (/o)

j€ val .-'Observado J

1. 8.49 32.64

2. 5.26 20.25

3. 3.08 11.84

4. 2.63 10.12

5. 1.94 7.48

6. 1.22 470

7. 1.09 4.17

8. 0.85 3.25

9. 0.66 2.54

10. 0.48 1.87

11. 0.26 0.99

12. 0.22 : 0.87 > 100%
13. 0.17 0.66 > 100%

Las parcelas de edades tempranas en la sucesion: 10 meses - y 6 afios se ubican en el
extremo derecho del grafico (Figura 5.11 a y b) y los vectores de las variables de pH y fosforo
(P) aumentan hacia la derecha indicando que éstas variables disminuyen con el aumento de la
edad sucesional. La variable con mas peso en el componente 11 es el porcer*s e de arena (AR)
que se correlacionan positivamente con la parcela E31. En el tercer componentc principal I
vuelve a ser el fosforo (P) la variable con mas peso seguida por la variable del contenido de

amonio para la época seca (NH4S).

Del analisis fueron excluidas las variables: relacion C/N por presentar alta correlacion
con el porcentaje de nitrgeno total. Las variables nitrogeno mineral total en las épocas de
lluvias y seca y las variables porcentaje del contenido de amonio y nitratos respecto al
nitrégeno mineral total para las ébocas de lluvias y seca por presentar porcentajes de
correlacion altos con los contenidos de amonio y de nitratos.

De la matriz de correlacion (Tabla 5.6) se destacan las correlaciones positivas entre el
porcentaje de nitrégeno total y la capacidad de intercambio cationico (0.89), entre el contenido
relativo de humedad en el suelo en la época de lluvias y la capacidad de intercambio catidnico
(0.87), el porcentaje de carbono (0.78), el porcentaje de nitrégeno total (0.74) y el contenido
de aluminio (0.51). _

Correlaciones positivas menos fuertes se presentaron entre el nitrégeno en la biomasa

microbiana con el poréentaj e de saturacion del aluminio (0.57 para la época de lluvias y 0.59
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para la época seca). Entre el contenido de fosforo y el porcentaje de arcillas (0.39), el
contenido de magnesio (0.63) v el contenido de bases totales (0.48). El contenido de nitrogeno
cn la biomasa microbiana para la época seca presenld correlacion positiva con el contenido
relativo de humedad (0.69), de sodio (0.42) y de carbono (0.39) (Tabla 5.6).

l.as mayores correlaciones negativas se encontraron entre el porcentaje de saturacion
del aluminio y ¢l porcentaje de saturacion de bases (-0.77), el contenido de bases lotales (-
0.72) y el calcio (-0.75). IFl mitrogeno en la biomasa microbiana para las épocas seca y de
Huvias con el plT(-0.52 y 0.72 respectivamente) y el pii con el contenido de aluminio (-0.68)
y con el porcentaje de carbono (-0.60). (Tabla 5.6).

Adicionalmente, ¢l contenido de nitrégeno en la biomasa microbiana para la época de
lluvias presentd corrclacion negativa con el fosforo (-0.42) y con el porcentaje de saturacion
de bases (-0.42) v para la ¢poca seca con el fosforo (-0.46), con el porcentaje de saturacion de

bases (-0.61) y con el contenido de calcio (-0.65) (Tabla 5.6).

Andlisis de la vegetacion con THWINSPAN.

lLos resultados del analisis con TWINSPAN se presentan en la Tabla 5.7 que muestra
la secuencia de las divisiones correspondientes a cada etapa sucestonal. En total se formaron 5
grupos con patrones semejantes. Ilacia la derecha se encuentran las parcelas de menor edad
sucesional que corresponden a parcelas con 10 meses después de la cosecha del cultivo de
papa (E101, E102, E103) y una dc las replicas con 3 afios de edad ([E32). En posicion opuesta,
al extremo derecho se encuentran las parcelas con mayor edad sucesional que corresponden a
las parcelas del paramo natural y de paramo regenerado en las cuales no hay presencia de
pastoreo.

Fxisten también especies que.muestran una distribucion muy dispersa, lo que da como
resultado frecuencia muy bajas. Tin total 34% dc las espccies tienen una frecuencia de |
{espccies tnicas). Los grupos floristicos creados por el analisis segin el gradiente de edad

sucesional y de vegetacion con especies tardias a vegetacion mas temprana son los siguientes:
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Tabia 3.5. Matnz de los coeficientes e correlacion lineal ¢nuwe las vanables ambientales consideradas para las Jiferentes estaciones del muesweo. Valores en negnila wndican vanables
significativamente correlacionadas al 93% de confiabilidad (P = 0.05, g.l. = 24)

" AR - ARC DENA  oH Al Sal.. CO N MO Cic Ca Mg Na K 3T 38 2 SMH 3MS  NH4H NH4S NO3H NO3S CHRH CHRS

AR t 00

it 258 1.00

(ARG 257 936 1.00

DENA 025 023 005 1.00

ToH 055 246 028 022 1.00

1Al 010 31 020 048 .68 1.00

|Sat 003 017 014 017 044  0.89 1.00

jco 0.55§ 042 020 0.64 060 048 0.27 1.00

N Q10 039 Q27 4088 Q16 038 Q.21 .78 1.00

MO 05§ 042 D20 064 060 048 027 100 076 1.00

_OHO 008 D19 009 053 022 048 033 075 088 0.75 1.00

'C 023 024 002 009 "002 022 076 002 D10 002 028 W

iMg 419 008 Q14 013 013 004 947 219 014 219 D05 058 1.0

iNa 040 007 039 D44 037 017 023 048 02 048 032 026 0.3 1.00

MX 236 021 Q20 082 043 035 AN 0.82 065 0.82 066 022 004 084 1.00

3T 2200 020 D04 QM7 008 010 D72 015 LT 014 008 096 0.71 935 037 1.00

;58 208 H06 000 211 Q10 220 077 028 034 025 051 093 064 013 Q01 0.88 100

¥v : 219 918 039 010 023 003 026 009 129 Q09 028 038 0.63 009 014 048 034 130

'8MH 007 005 0.0 008 072 0.54 0.57 014 006 014 009 D43 D22 09230 D09 L4 D42 D42 1 00

|BMS 012 002 006 031 952 0.5 0.59 029 028 039 041 066 924 042 045 .56 061 0.46 0.82 1.00

_ZI.»I 007 925 020 Q1Y 035 021 D03 014 010 D14 Q04 Q06 £I5 023 D09 D12 D18 D06 028 Q20 100

INH4S ¢ 922 001 214 012 050 041 946 020 001 D20 -0.01 0.48 0.54 021 006 053 338 037 J.50 0.38 0.26 1.00

MZOuI 042 029 056 025 0.t4 050 D06 001 Q21 L0t Q17 0.2 Q34 A2 002 Q29 D21 D2W 0B .29 2.35 Q.1 1.00

iNO2S 044 23 04 031 D17 Q08 020 L0 D14 D08 V08 018 022 216 Q28 0z 022 Q15 0 015 025 9.00 009 1.00

iCHRH 215 .54 J04 D47 D39 0.51 048 078 074 078 087 048 55 246 048 031 055 019 0.37 0.56 012 024 033 002 1.0

{CHRS 023 026 )09 058 028 043 0.60 0.72 073 972 034 .67 028 039 040 055 074 D05 0.37 0.69 013 026 023 004 0.89 1.60




Tabla S 7. Comunidades floristicas sepnn 1a elasificacion de TWINSPAN. Paramo de Cniz Verde, Colombia.
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I Calamagrostis effusa-Espeletia gmndl:ﬂor(;. ‘
IFdades: 1202, [E203.

[Fste grupo esta representado por dos muestras, corresponden a edades >20 afios de
sucesion y tomadas como parcelas con paramo natural. Corresponde a la comunidad
dominante de /-speletia grandiflora 'y Calamagrostis effusa descrita por Lozano y Schnetter
(1976) en ¢l paramo de Cruz Verde. No existe efecto de pastoreo. El mayor porcentaje de
cober.ura lo apottan las especies Calamagrostis effusa (65%) y Isspeletia grandiflora (17.3%),
lc siguen cen importancia el musgo  Brewtelia  chrysea, Chusquea  tessellata, Festuca
dolicopinlla, Aragoa ahietina y Avcvthoplivilum muticum.

I Calamagrostis effusa-Ispeletia argentea.

Fdades: F121, 122, F123, E201

Corresponde a las parcelas con vegetacion de paramo regenerado, con edades entre 12-15 afios
y una de las réplicas de la edad >20 afios. Sin influencia de pastoreo. lLa especie
Calamagrostis effusa aporta el mayor porcentaje de cobertura (58%) seguida por /ispeletia
argenfea (22.1%). También estan presentes Arcythoplyllum muticum, IFestuca dolicophylla,
Breutelia chirysea, Paspalum hirtum, Acaena evlindristachya v Carex pvgmaea.

Y Ispeletia argentea-Anthoxantunt odoratum:

[Fdades: I:81, 1282, 83

l.as parcelas de este grupo presentan entre 8 y 12 afios de cdad en la sucesion y en
algunas fincas se incluyc ocasionalimente el pastoreo de mulas.

[El mayor porcentaje de cobertura lo aportd la especic /ospeletia argentea (31.87%)
segutda por Anthoxantum odoratun (30.03%). Otras especies que aparecen son: (reraninm
sibbaldioides, ¢l musgo Breutelia chrysea sigue siendo importante en cobertura asi como,

Paspalum hivtum, Avcythophyllum mutician 'y Acaena cvlindristachya.

IV Anthoxantum odoratum-Agrostis triclodes. :
FEdades: 33, E6l, E62, 1563, E31.
['n este grupo estan presentes las parcelas de 6-8 afios de sucesion y dos réplicas de la

cdad de 3 afios. [in estas edades la influencia del pastoreo es mayor, en las edades de 3 afios se
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llegaron a conlar entre 7-16 cabezas de ganado el cual ¢s rotado de potrero cada 4 meses. La
vegetacion en estas cdades esta dominada por pastos y hicrbas rasanies con alta cobertura
total. Los mayores porcentajes de cobertura corresponden a las especies Anthoxantin
odoratum (55 4%) y Agrostis richodes (23.4%). Le siguen en importancia Paspalm hirtum,
Brewtelia chrysea, Geranium sibbaldioides, Lachemilla aphanoides, Hydrocotyle bonplandit,

Rumex acetosella y Trifolium repens.

V  Rumex acetosella-Agrostis lumboldtiana.
Edades: 101, E102, 103, E32.

las parcelas de este grupo corresponden al inicio de la sucesion sceundaria, con edades
de 10 meses despuds de la cosecha del cultivo de papa. También quedo incluida la replica 2 de
la edad de 3 afios. Las especies diagnésticas para esla edad son Rumex ucetosella gue aporta ¢l
75.3% de cobertwra y Agrostis lnanboldtiana con 24.8%. También aparecen Anthoxantnm

odoratum, Mellilothus sp., Bidens triplinervia, Lachemilla aphanoides 'y Trifoltium repens.

Andlisis de las especies con promedio ponderados.

En la figura 5.12 s¢ observa la distribucion de las 36 especies mas importantes segin la
ordenacion de los promedios. El valor promedio de cada especte indica ¢l maximo de su
distribucion o Ia edad dptima en la que aparece y la tolerancia la dispersion entomo a la edad
promedio.

Lntre las especies raras que tienen un rango de tolerancia pequetio se encuentran renariu
serpypholia y Eragrostis sp. a los 2 ais. Aelldothus sp.y el musgo Dydunoduns sp. a los 3
anos y Lspeletia grandifloa, dragoa abietina, Pentacalia nitida y Chusquea tesselata en Ja
edad de 20 aflos.

Las especies mas caracteristicas por edad son las siguientes:

2 afos: Rumex acetosella y Bidens triplinervia.

3 aftos. Cerastium arvensis.
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Figura 5.12. Promedios ponderados y tolerancia de las principales especies segun la edad de sucesion.
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4 aflos: Lachemilla aphanoides, Agrostis humboldtiana, Trifolium repens y el musgo Bryum
argenteum.

5 aftos: Hydrocotyle bondplandii, Anthoxanthum odoratum, Agrostis trichodes.

6 aitos: Geranium sibbaldioides.

7 anos: Paspalum hirtum.

R anos® Carex bonplandii y Hypochoeris sessiliflora.

9 attos: Halenia asclepiadae y Breutelia chrysea.

10 atvos: Arcytophyllum nitidum, Acaena cylindristachya y Fspeletia argentea.

12 afios: Arcvthophvilum muticum, Carex pygmaea, y los musgos Pleurozium shereberi y
Leptodontium cf. wallisii.

15 aftos: I'estuca dolicophylla.

16 afios: Calamagrostis effusa.

18 aitos: Hypericum goyanesii.

20 afios: Espeletia grandiflora, Aragoa abietina, Pentacalia nitida v Chusquea tesselata.

Las especies con mas amplia tolerancia fueron Cerastium arvensis en la edad de 3 afios y los
musgos Leptodontium cf. wallisi en la edad de 6 aios, Breutelia chrysea a los 9 afios y

Pleurozium shreberi a los S afos.

5.4 DISCUSION

El aumento de la edad sucesional y los cambios en la intensidad de disturbio por
pastoreo tienen gran efecto sobre la estructura de la vegetacion y de las comunidades del
paramo estudiado. Las tendencias de los cambios estructurales estan relacionadas con cambios
en la riqueza, dominancia, cobertura y reemplazo de especies de acuerdo al avance de la

sucesion y cambios en el disturbio.

5.4.1 Diversidad

l.a riqucza de especies mostrd un crecimiento lineal y el indice de Shannon y la
equidad mostraron una tendencia a un aumento exponencial, con un crecimiento muy rapido al

inicio de la sucesion y luego mas lento con puntos de inflexién entre 8 y 15 afios, lo que
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umplica que con descansos menoies la riqueza, diversidad y equidad se verian afectadas. Bl
paurdmeteo mds senstble, que tarda mas tenipo en reestablecerse es la riqueza,

Las parcelas con edades sucestonales entre 3 'y 6-8 afos que tienen la mayor intluencia
de pastoreo presentan diversidades muy cercanas a las encontradas en el paramo regenerado,
pero la presencia de especies endémicas y tipicas exclusivas del paramo natural solo se da
fuego de 12-15 afios de sucesion. LEn las edades tempranas ¢ intermedias dominan las ¢species
exolicas que colonizan rapidamente ambientes bajo disturbio.

s asi como en las edades 8-12 y 12-15 affos se presentd igual valor de diversidad del
[ndice de Shannon, 2.39 y 238 respectivamente y a partir de los 8 anos de cdad los valores de
Equidud son iguales, 0.5. Entonces podria pensarse que bajo las condiciones de manejo actual
la diversidad del paramo se recupera a los 8 anos de descanso. Lo que no es crerto cuando se
analiza la proporcidn entre especies nativas-especies introducidas.

Para analizar este problema se realizé una comparacion entre especies introductdas
respecto a las nativas para cada una de las edades sucesionales (Anexo 1). La distincion se
realizé con base en la clastficacién de especies presentada por Verwedj (1995). Se caleuld el
namero promedio de contactos por edad para cada tipo de especies introducidas y nauvas y se
expresd en numeros absolutos y en proporciones relativas al namero total. Los re-nltados son
presentados en la tabla 5.7.

Se observo que en clapas intermedias (8-12 afos) con idensidades bajas de pastoreo existe
una ligera tendencia a aumentar ¢l ndmero de taxa. Sin embargo en las edades 3 y 6-8 aiios
con pastoreo ntenso a moderado la riqueza de especies es menor y ¢l porcentaje de especies
introducidas mayor (Tabla 5.7). En la figura 5.13 se observa como en las edades con
influencia de pastorco existe una buena proporcion de especies introducidas (23-13%) que
solo disminuyen a un 0.8-0.4% despuds de los 12 aftos de sucesion.

Esta tendencia también podria ser explicada por mayor diversidad de especies pioneras con
mejores atributos para una rapida colonizacion en las elapas tempranas y no necesafianente
podria estar influyendo ef pastoreo, para dilucidar esta pregunta scria necesario adelantar

estudios con exclusion de pastoreo.
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Tabla 5.7 Comparacidn del niimero de especies nativas e introducidas para cada edad sucesional. Los resultados
_son expresados en numeros absolutos y en proporciones relativas respecto al total.

) . Nuimero de Proporcion de ;
) Ntmero Total . Nimero de Proporcién de
Edad sucesional . especies especies o . . . .
de especies ) ) . ) especies nativas |. especies nativas
Afios . introducidas introducidas
Promedio £ DS ] Promedio + DS %
Promedio £ DS %
Fom 12674671 | 4224192 3331 | 8444527 | 6661
3 1744 + 2 55 AS85:+ 174 2611 1277 4295 73.22
6-8 1900 + 4 28 1.67+087 |8 44 16.22 +-4.35 R1 51
8-12 22 554 28R 282+078 12.81 19.67 + 264 8723
12-15 26,44+ 4 33 0224044 0.83 2622 £ 424 99.17
>20 2767+ 447 01t+033 0.41 2755+ 436 99.57

[iste aspecto es muy mportanic uando se consideran opciones de manejo del paramo,
ya que no solo es importante mantener una diversidad alta sino que ¢l tipo de especie tiene
mas valor

Apoyando la hipdteisis de que el pacioreo es en parte responsable de la mayor
proporcion de espectes exdticas, Verweij (1995) anz2lizd en un paramo de la Cordillera Central
en Colombia, la variacion de la estructura de la vegetacion y de la composicion floristica en
relacion con ¢l manegjo (quema y pastoreo). Encontré que hay una débil tendencia a
incrementarse la diversidad bajo intensidades de pastoreo livianas. Sth embargo bajo pastoreo
moderado a intenso la riqueza de especies es menor. Iiste es también el caso cuando ocurren
mcendios frecuentemente: las intensidades mas altas estan relacionadas a altas proporciones
de especies introducidas (hasta un 30%) v una disminucion en ¢l namero total de taxa.

[Muston (1994) describid la siguiente teorfa respecto a la invasion de especies exdticas:
* Los ccosistemas con baja productividad v un alto gradoe de endemismos son facilmente
invadidos por especies exoticas. Pero sin embargo, las mismas condiciones que permiten la

evolucidn y supervivencia de especies de plantas endémicas también evitan la dominancia de

cspecies mnvasoras bajo condiciones naturales™

)
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1215 >20 g !

Edad sucesional (afhos)

Figura 5.13 Cobertury promedio . 1 especie, dilerenciadas en especies nativas ¢ introducidas
paia cada una de las edades sucesionales
.

Verwel) y Budde 81992) en su estudio ¢n ¢l paramo de la Corddlera Central en
Colombia registran las siguientes ¢_pectes que se ven faverecidas por ¢l pastoreo: Turaxacum
officinale, Pou A‘ub.sp/(:ulu,‘ Colimagrosts codretata,  Lachenulla orbiculata, Poa amnna,
Veronica  serpyllifolia, Lachemidla  mandoniana,  Rumex  acetosella,  Agrostis  tolucensis,
Ranunculus sp., Luzula racemosa, Bidens triplinervia. Premauer (2000), en su estudio sobre el
efecto de diferentes 1egimenes de disturbio por Tuego y pastoreo en ¢l paramo de Chingaza en
la Cordillera Oriental de Colombia también encontrd que las especies Lachemilla orbiculata,
Paspalum bonplandianum, Urifolium repens y Bidens triplinervia estin asociadas a los sitios
con alta intensidad de pastoreo. Algunas de estas especies también se encontraron en esle

trabajo en las primeras ctapas de la suceston, donde es mas intenso ¢l distuebio.

5.4.2 Formas de vida.

A medida que avanza la sucesion existe la tendencia a un aumento en ¢l nimero de
formas de crecimiento y una domimancia de las formas de vida que tienen adaptaciones al
ambiente paramno. Presentan adaplactones especializadas a nivel de odas las estructuras aéreas
y sublerraneas como respuesta a las luerzas selectivas que operan en ¢l paramo. Las roselas

acaules y caulescentes, las macollas y los arbustos se presentan como formas de alta
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cspecializacion en la captura, alocacion, mecanismos de proteccion de los meristemas, de
acumulacion de necromasa en pie y liberacion lenta de nutrientes.
I.a recuperacion de la diversidad v el mayor numero de formas de vida solo se presenta

después de los 12 afios de edad sucesional.

La concepeton de los disturbios como fuerzas que liberan espacios y que por lo tanto se
oponen a la competencia, han Hevado al desarrollo del Modelo del Disturhio Intermedio. l.a
hipotesis del disturbio intermedio (Connell, 1978) propone que la diversidad mas elevada es
mantenida por los niveles intermedios de disturbio. Si los disturbios se producen con
{recucncia, los vacios no pasaran mas alla de la fase pionera y la diversidad del conjunto de la
comunidad permanccera bayja. A medida que aumenta el intervalo entre las perturbaciones,
aumentara también la diversidad. ya que existe el tiempo necesario para que otras especies
imvadan el espacio. Si la frecuencia de la perturbacion es muy baja, 1a mayor parte de la
comunidad alcanzara el climax durante la mayor parte del tiempo, y los competidores mas
cficaces desplazaran a las especies menos competitivas, reduciéndose asi la diversidad.

I.os resultados de la recuperacion de la vegetacion y de las comunidades naturales del
paramo mterpretados a luz de la teoria del disturbio podrian ser explicados por disminucion
del disturbio ticial como el arado v el pastoreo, causante de una heterogeneidad espacial y
temporal en la estructura de la comunidad inicial que favorece a unas especies y logra la
destruccion, dafio o desplazamicnto de otras especies y a la vez praporctona nuevos €spacios
para que se establezcan nucvas especies aumentando de esta forma la diversidad y equidad sin
observarse una disminucion con la edad de la sucesion. La hipdtesis del disturbio intermedio
en este caso no sc cumple debido probablemente a que las perturbaciones solo se presentan en
las fases iniciales lucgo estan mas desfasadas en el tiempo v su intensidad es menor. Estas
producen un mosaico de habitats y de parcelas en etapas distintas de Ta sucesion dando como
resultado una comunidad de especies también en mosaico y con una diversidad muy superior a

la que pueda tener un drea mas extensa.

5.4.3 Cambhios en la vegetacion a través de la sucesion.
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Ll remplazo de las especies durante ¢l desarrollo de Ja sucesion ¢n ¢l pdramo se
presenta en una lorma muy ordenady, prescentando una sceuencta de espectes donde s postble
tdentilicar con mucha niudez las espectes proncras, mitermedias y tardias.

De 1gual forma a los resultados encontrados en los cambios de las especies, el estudio
realizado en Colombia en un paramo de la region de Tausa, Cordillera Oriental encontrd que
las primceras fases sucesionales tipteas luego de un culuvo estan caracterizadas por ¢l
establecimiento de especies proneras como Rumex acctosella,  Anthoxanthinn odoratum,
Agrostis (richoides y Holcus lanaius. En parcelas de tres afos aparccen Lachemillu sp.,
Calamagrostis effusa Hypocheris radicata y lispeletia argentea. in barbechos de quince ahos
las plantas colonizadoras ticnden a desaparccer y predominan las especies del paramo natural
como Rhynchospora aristata, Calumagrostis effusa ¢ Hypericumt mexicaaum (Moreno y
Mora-Oscjo, 1994).

Ferwerda (1987) en el patamo de Laguna Verde, también en la Cordillera Ortental de
Colombia, igualmente menciona la presencia de . acetosella y Lachemillu sp. como cspecies
ptoneras. Después aparece ¢l pasto Anthoxanthum odoratum, luego a los 4-7 anos siguen las
tuses con Agrostris trichodes, Geramum sibbaldwoides y Espelctia argentea 'y los arbustos
Hypcorcrm juniperinngn ¢ Hypericum mexicanum, Perncttya prostrata 'y Pernettya hirta. Una
tase espectal weluye a Castdlea fissifolia. La graminea nativa Calamagrostis cffusa se
establece en el mismo tempo que Lspeletia argentea, pero tene su maxnno aios despuds.
Stguicndo el método para estudios titosociologicos de la escuela Zurich-Montpellier encontré
nueve lases de suceston en un orden cronologico. Lste autor estima que se requieren alrededor
de 70 anos después de la cosecha de papa para que se restablezea la vegelacion natural de
paramo con frailejones de Iispelenta barclayana, speletiopsis corymbosa y las macollas de
Calamagrosits c¢ffusa y para que una parcela alcance la lisonomia de la vegetacion natural
deben transcurrir por o menos 13 anos. iste autor registro la presencia de 132 especies en la
suceston vegelal.

En el paramo de Gavidia, con una precipitacion menor, alrededor de los 1000 mim
anuales, Sarmiento el al.g 1993 registran otras especies que puceden dominar las primeras
etapas de la sucesion. ntre éstas la mostaza (Brasica nigra), una maleza del cultivo de papa
que no stempre estd presente pero cuando lo esta continda desarrollandose al afo siguiente de

la cosccha. Otra especie que aparcee emprano en la sucesidn y contintia sicndo dominante
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durante varios afios es Rumex acetosella. Lupinus meridanus también puede aparecer en los
primeros ailos de la sucesion. A los seis o siete afios de abandono dominan Senecio formosus,
Irisetum sp., Stevia elongata, Acaena elongata, Hypericum laricifolium 'y Baccharis
prunifolia. A los doce afios comienza a ser dominante lospeletia schulizii.

Organizacidn de las comunidades en el gradiente de recursos

[.os estudios sobre la competencia de las especies recientemente han conducido ha
plantear modelos basados en la competencia por los recursos, especificamente en las tasas de
disponibilidad y en la dindmica dc la adquisicion que son caracte?risticas para cada una de las
especies (Tilman, l()RS,‘lQ88,IQQ(), Inoyue y Tilman, 1995).

L.a hipotesis de la razon de recursos de la sucesion (Tilman, 1985) asume que todas las
cspectes compiten por recursos limitados (similar a to expresado por la teoria de Clements) y
en la importancia de los cambios en el ambiente, especificamente en las tasas de los recursos
limitantes requeridas por las especies para el crecimiento. Tilman enfatiza en la estrategia de
alocacion de recursos y en los intercambios de ajuste entre los tejidos que crecen por debajo
del suelo (requeridos para obtener recursos del suelo, principaimente nitrégeno) y los tejidos
que crecen por encima del suelo (requeridos para obtener luz).

Inouye y Tilman (1995) estudiaron 11 afios de una sucesion secundaria entre campos
abandonados y en una sabana nativa en Minesota. En su disefio experimental utilizaron un
gradiente de nitrogeno (nitrato de amonio) para probar la hipdtesis de que la disponibilidad del
recurso en cantidades similares deberia influir en forma similar en la composicion de especies.
[<n sus resultados encontraron que los cambios en similaridad en las parcelas que recibieron la
misma cantidad de nitrogeno fueron debidos a la composicion inicial de especies, a la cantidad
de nitrogeno afiadido v a la tasa de-colonizacion por especies que inicialmente no estaban
presentes en las parcelas.

Con el analisis multivariado del contenido de nutrientes, del contenido del nitrogeno
mineral v del nitrogeno en la biomasa microbiana nuevamente se confirman las tendencias
encontradas en los capitulos anteriores. Las variables con alguna tendencia de cambio de
acuerdo al aumento de la edad sucesional son el contenido del nitrégeno en la biomasa
microbiana que aumentd cn las dos épocas climaticas, el contenido de fésforo y el valor del

plT que disminuven.
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El aluminio intercambiable es el cation dominante asociado con la acidez del suelo
(Sanchez, 1981). De acuerdo con los estudios de suclos para areas de paramo reatizados por cl
IGAC, (1988) indicaron que cerca del 80% de la acidez intercambiable es propiciada por el
alummio. B! pH cxtrcmaZamentc acido, los altos niveles de aluminio intercambiable y la
presencia de aldfanas (aluminosilicatos amortos) en la fraccidn arcillas propician alta
capacidad de retencion fosforica y de por lo tanto muy bajos niveles de fosforo disponible
IGAC, (1988). Es asi como el contenido de aluminio y el pH presentaron un coeliciente de
correlacion negativo alto (-0.68) y un coeficiente de regresion lineal muy significativo (p=
0.002). Y el contenido de fostoro, aluminio y valor del pH disminuyeron con la edad
sucesional.

Moreno y Mora-Osejo (1994) también encontraron disminucion en los valores del

contentdc de fdsforo y valores de pH con el aumento de la edad sucesional.

Con los resultados presentados hasta este capitulo se demuestra que el descanso y el
mantenimiento de un mosaico de parcelas en diferentes edades sucesionales que crean una
heterogeneidad espacial se garantiza la nueva recuperacion de las especies del paramo. El
tiempo minimo necesario para recuperar una parte significativa de la vegetacion de paramo
seria de 12 afios, a ésta edad se presenta mas del 90% de recuperacion de la riqueza de
especies nativas y endémicas del paramo.
St se acorta ¢l tiempo de descanso tenderian a desaparecer especies caracteristicas de la
comunidad del paramo natural como:
> Las hierbas: Custilleja integrifolia, Pentacalia sp., Senccio abietinus, leryngium humile,
Lobelia  tenera,  Oritrophium — peruvianum,  Orthrosanthus — chimboracensis, PPuya
goudotiana, Puya nitida. La cyperacea Carex tristicha.

» Las gramineas Calamagrostis effusa, Agrostis tolucensis, Festuca dolicophyla, Chusquea
tessellata 'y Cortaderia nitida.

» Los arbustos Aragoa abietina, Arcythophyllun muticumn, Diplostephium  phylicoides,
Diplostephium revolutum, Pentacalia abietina, Pentacalia gynoxioides, Pentacalia nitida,
Perncttya hirta y Gautheria hapalotrichia.

> La roseta caulescente Lspeletia grandiflora.
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» La hepatica /letoroseyvphus polyblepharis. Los musgos Hypnum sp., Racocarpus sp. y
Sphagnum  magellanicum,.  Los licopodios  Huperzia, Lycopodium sp., [ycopodium

clavanan y el liquen Cladonia rangiferina.

[ as caracteristicas de un ecosistema relativamente estable y sus procesos refliejan una
progresion que sc refleja en la comunidad microbiana del suelo como fambién en la
comunidad de plantas. Iiste es el caso de las comunidades de Calamagrostis effusa-lispeletia
grandiflora v Calamagrosis effusa-lispeletia argentea que mostraron un notable desarrollo de
la biomasa microbiana que presentd cambios significativos también a partir de los 12 afios en
comparacion con las comunidades presentes en las edades mas tempranas de la sucesion.
Respecto otras variables edificas relacionadas con la fertltdad no mostraron ninguna tendencia
a la acumulacion o disminucion a través del desarrollo de la sucesion indicando que la
recuperacion de la fertihidad del sistema reside en la recuperacion de una poblacion de
microorganismos que acumulan vy hacen mas rapidamente disponible el nitrégeno mineral para
las plantas que también muestran una tendencia clara de cambio en diversidad, composicion y
reemplazo de especies con mayores adaptaciones para la acumulacién de nutrientes y de

k)
]

cnergia en la biomasa vegetal
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CAPITULO 6

BANCO DE SEMILLAS Y SU RELACION CON LA VEGETACION
6.1 INTRODUCCION

I'n general la vegetacion de un lugar estd formada por un componente real y un
componente potencial, ¢l primero representado por los individuos de las especies presentes en
cl drca v el segundo par las semillas y propagulos existentes en el suelo. El banco de semillas
estd formado por a) especies representativas de la vegetacion actual, b) especies de etapas
sucesionales antertores y ¢) especies no presentes en el drea pero que forman parte del banco,
debido a su capacidad de dispersion. Las propiedades de viabilidad y latencia  debidas al
efecto inducido por los factores bioticos (inhibicion quimica, periodo de latencia, actividad de
microorganismos, etc.) y abidticos (luz, temperatura, humedad,etc.) condicionan el posterior
desarrollo de la vegetacion como respuesta a las perturbaciones ocasionadas al habitat
(Guevara -Sada y Gomez-Pompa, 1983). De esta manera, los bancos de semillas son parte

intcgrante del ciclo de vida de las especies y de la dinamica de las comunidades vegetales.

Definicion.

Un banco de semillas se define como una poblacion o conjunto de poblaciones de
scmillas que ticne la capacidad de permanecer dormante en el suelo durante un tiempo
variable, dependiendo de las condiciones ambientales externas y de las caracteristicas
endogenas de las semillas (Ilarper, 1982).

l.os bancos de semillas ofrccen una herramienta para la recuperacion de ecosistemas
alterados y degradados, ya que son reservas naturales de semillas en el suelo que pueden ser

utilizados en la restauracion de la vegetacion natural (van der Valk y Pederson, 1989).

Dindmica del Banco de Semillas.

2
2

I.a densidad del banco de semillas, su composicion y su reserva genética es controlada
por diversos factores. T.a Figura 6.1 ilustra la posicion ¢ interrelacion del banco de semillas

dentro de la compleja dinamica dc la regencracion natural.
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FIGURA 6.1. Modelo general sobre la dinamica del banco de semillas. (Segin Simpson
etal., 1989).




Un factor o mecanismo de entrada es la lfuvia de semilias. Dentro de una comunidad
puede dominar la dispersion local o la dispersion a distancias considerables, estas dos maneras
pueden darse por accion mecanica. por el fuego, viento, agua o animales. Dentro de un
contexto ecologico se considera la dispersion como (1) un evento de expansion e incremento
de la poblacion con especies invasoras en un drea nueva y como (2) parte de un proceso en el
cual una poblacidon se mantiene por si misma dentro de un habitat con vegetacion ya
establecida. Como mecanismos de salida estan las respuestas fisiologicas al medio ambiente,
procesos de herbivoria o ataques por patdgenos, o por senescensia natural que conlleva a una
muerte fisiologica (Simpson et al., 1989).

Sin embargo, la reproduccion de las plantas también puede ocurrir por propagacion
vegetativa. Incluso en algunas especies domina este tipo de propagacion. De esta manera se
puede llegar a formar un “banco de brotes”, con acumulacion de bulbos, tubérculos, rizomas

y tallos. A diferencia de los bancos de semillas, los “bancos de brotes” conservaran el

2

genotipo paterno. pero su dispersion también dependera de condiciones espacio temporales
adecuadas para iniciar su crecimiento. Otra forma de asegurar la permanencia de la especie o
comunidad, es a través de los Bancos de plantulas que para su establecimient, dependen de

condictones favorables de luz, temperatura, humedad, etc. (Simpson et al., op.cit.).

Clasificacién de los bancos de sentillas.

l.a regeneracion de la vegetacion a partir de las semillas se da de dos formas: (1)
dispersion a distancias amplias o enterramiento 7n sifu con propicdades de latencia y viabilidad
prolongada y (2) semillas con alta capacidad de germinacién que establecen un banco de
plantulas en microambientes cercanos al de su progenitor (Grime, 1982).

Scglin estas caracteristicas, Thompson y Grime (1979), Grime (1980) y Fenner (1995)

diferencian dos grupos estratégicos de bancos para las zonas templadas:

» Un banco transitorio: posee una rapida capacidad de germinacion y una baja viabilidad de
las semillas (no mds de un afio). Se localizan en el horizonte superficial y estan adaptadas
para invadir claros por disturbios “predecibles™.

> Un banco persistente: la viabilidad de las semillas puede ser mayor de un afio y

pucden estar enterradas a mayor profundidad y poseer un potencial de regeneracion adaptado a



disturbios “no predecibles” tanto temporal como espactalmente. Las scunllas presentan
dornancia lo que ascgura que las especies van a estar presentes en el lugar y tempo mdicados
cuando se dé la oportunidad para germinar (Grime, 1979).

Para la region tropical y con base a estudios realizados principalmente  para
comuntdades de bosques, Garwood (1989) diterencia mas tipos que se basan en los patronces
de germinacion y dispersion de semullas. Esta clasificacion se aplica a especies primarias y
pioneras (de vida corta y de vida larga) y a especies de upo heibaceo y arbustivo, con
estrategias de regeneracion como la Huvia de semillas, banco de semillas, buncos de juventles,
banco de plantulas y brotes vegelativos.

Il banco de semillas transitorio s¢ compone de semillas no dormantes de vida corta
que son dispersadas en periodos cortos durante ¢l afo. [En atgunas especies primarias con este
tipo de bancos, puede establecerse un banco de plantulas de vida larga.

LLos bancos persistentes presentan semillas de vida larga con dormancia facultativa.
Esta dormancia esta regulada por ¢l cfecto del espectro de luz roja sobre ¢l fitocromo y por la
permeabilidad de la testa. También pucden estar regulados por unia adormancia estactonal.

l.os bancos Pseudo-persistentes (algunas especies herbaceas y proneras de vida corta)
estdn compuestos por semillas de vida corta y no-dormantes, con dispersion anual continua. Si
la dispersion es frecuente pero no continua, ¢l tamano del banco fluctuara.

LLos bancos de semilias estacionales-transitorios estan compuestos por senullas de
dormancia estacional con una longevidad mtermedia y con dispersion durante penodos cortos
y largos. Pueden ocurrir en cualquier estrategia de regencracion.

Los bancos tardios-transttorios (espectes climuax y secundarias tardias) poscen
semillas de germinacion tardia (en su mayoria no sincronica) no asoclada con condiciones
medio ambientales desfavorables. Pueden persistir en ¢l banco por | o 2 afos (Garwood,

1989).

Los bancos de semillas en el manejo y restauracion de la vegetacion natural.

Los bancos de semillas han sido explotados en dos aspectos: para mancjar la
]

composicion y estructura de la vegetacion existente y para restaurar o establecer vegelacion,

nattva. La comprension de su funcionamiento son una clave para obtener bases para ¢l manejo
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practico de la-tierra en actividades agricolas o de conservacion; ya que cumplen una funcién
importante en el mantenimiento, restauracion, creacion de habitats y conservacion de especies.

Modelos predictivos que explican los cambios en la sucesién y hacen uso de la
informacion del banco de semillas, mas informacién acerca de otras caracteristicas
reproductivas y de crecimiento de las especies han sido desarrollados para bosques por Noble
y Slatyer (1980) y para dreas de pantanos por van der Valk y Pederson (1989). Estos modc'os
se han desarrollado para situaciones en las que el principal disturbio ha sido el fuego o la
inundacion.

Tl analisis de los bancos de semillas provee informacion acerca de la nueva vegetacion
en tres aspectos: (1) en la composicion de especies (2) en la abundancia relativa de especies
“reclutadas™ reci=ntemente y (3) sobre la aistribucion potencial de cada una de las especies
(Welling et al,1988). El examen de esta composicidn, puede revelar cudles especies deseables
o no deseadas podrian establecerse, y cudles especies deseables no estan presentes .

" Enel tropico todos los estudios realizados hasta el momento, llegan a una conclusion
similar: las semillas mas abundantes en el suelo corresponden a plantas herbaceas y arboreas
heliofitas de crecimic ~*~ rapido, tipicas de los amplios claros de la seiva o de la vegetacion
secundaria temprana. l.as semillas de la mayoria de los arboles de la selva madura no forman
parie del banco de semillas del suelo mas que por periodos muy breves de tiempo, ya que
tienden a germinar o a ser predadas muy rapidamente (Garwood, 1989).

FExisten pocos estudios relacionados con la dindmica del bancos de semillas en el
Paramo. Guariguata y Azdcar (1988) evaluaron en el Paramo Las Cruces (Venezuela) el banco
de semillas de [ispeletia timotensis almacenadas en el suelo durante un afio y realizaron
pruebas de laboratorio para caracterizar algunos requerimientos de la germinacion. Después de
un aflo encontraron que solo el 55% de las semillas permanecieron viables.

En Colombia, Jaimes y Rivera (1991) evaluaron la densid@d de semillas en el suelo
de un Bosque Altoandino en la region de Monserrate, estableciendo la presencia de tres
conjuntos floristicos y la importancia del banco de semillas en el proceso de regeneracion
del bosque. El banco de semillas presentd especies dominantes de la comunidad de
Weinmannia tomentosa 'y Drymis granadensis. TFsta Gltima especie presentd como
principal estrategia la formacion de un banco de plantulas. L.a mayor concentracion de

semillas se encontrd en los primeros 5 cm de suelo organico, disminuyendo con la
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protundidad. Ln ¢l suclo mineral se encontraron especies tipicas de la vegetacion del
paramo adyacente, Paepalunthus sp., Rignchospora spp., entre olras.

Rivera y Vargas (1990) realizaron observaciones sobre bancos de semillas en
suelos de dos comunidades del paramo en el Parque Nacional Chingaza, encontrando
abundantes hierbas rizomatosas y estoloniferas en los primeros 5 cm de suclo superhctal.

Ochoa (1994) estudio la dinamica def banco de semtllas en condictonss naturales y
aspectos ecofisiologicos de la germinacion de [ospeleta grandiflora en ¢l paramo del
Granizo, Colombia. Usta especie posee como estralegia de regeneracion un banco de
semiullas persistente con capacidad de permanencia en el suelo por un periodo mayor de un
ano. La fertilidad de las semillas fue variable durante todo el afio, la germinacidon fue
asicronica y fue inductda por cambios en la temperatura y la humedad.

Posada y Cardenas (1999) estudiaron el banco de senullas germinable y el efecto
del disturbio por quema y pastoreo en el paramo de Chingaza, Colombia. La densidad de
semillas y la diversidad de especies es considerablemente mayor en la zona con pastoreo
intensivo v ie sigue en abundancia el sitio sin disturbio. Asi misimo la similitud entre ¢l
banco de semillas y la vegetacion en pie aumenta con la ttensidad del disturbio.

L este capitulo se=estudia ¢l contenido del banco de semillas en muestras de suelo
de 6 cdades sucesionales, analizandose los cambios en densidad, composicion, diversidad
de especies y una conparacion con la vegetacion en pre. Explicaciones biologicas mas
detalladas sobre la autoccologia y las historias de vida de las especies que también
determinan ¢l comportamiento de los bancos de semillas se abordan solo para algunas
especles ya que hasta hoy existe muy poca mformacion.  Se plantearon los siguientes

objetivos:

v

Evaluar los patrones de abundancia, riqueza y diversidad del banco de sennllas para
cada cdad sucesional.
> Determinar si extste correlacion entre las especies que forman parte del banco de

semtllas con la vegetacidon en pie para cada edad sucesional.

v

Determinar st existe algin efecto del disturbio sobre el comportamiento del banco de

semillas causado por el arado y pastoreo en las primeras edades de la sucesion.



~ Determinar si la mayor densidad del banco de semillas esta en la superficie (0-Scm) o a

mayor profundidad (5-10cm).

Para desarrollar los anteriores objetivos se plantearon las siguientes hipotesis:

# Ll contemdo del banco de semillas en el suelo del paramo constituye un componente
modulador de 1a regencracion de las cspecies durante ¢l desarrollo de la sucesion. Se
espera que las especies proneras con atributos “r’* produzcan un banco de semillas mas
abundante pero menos persistente que las especies tardias tipo “K” propias del paramo
repencrado )

#  Se cspera gue ef banco de semillas presente la capacidad de regenerar las especies del

paramo.

)

6.2 METODOS

6.2.1. Determinacion de la densidad del banco de semillas.

51 muestreo del banco de semillas se limitd a una de las tres fincas estudiadas e
incluyo las 6 edades sucesionales. El muestreo se realizo después de la época de dispersion
de semillas (febrero-marzo). En cada fase de la sucesion se tomaron al azar |5 muestras de
suelo con la ayuda de un cilindro metalico de un volumen total de 2827 cm® en dos
profundidades: una mucstra superficial entre 0-5 cm de profundidad y una muestra
subsuperficial entre 5-10 cm de profundidad.

l.as muestras de suelo se transladaron en bolsas plasticas al laboratorio y se
almacenaron en oscuridad (Roberts, 1981). Cada muestra se pasd a través de 3 tamices con
diferente ojo de malla y las semillas se extrajeron manualmente con la ayuda de
esteroscopio. Para permitir la germinacion se colocaron las semillas en cajas de petri con
papel de filtro humedecido a una temperatura promedio de 19'C y luz blanca proveniente
de tubos Muorescentes y de luz dia proveniente de una ventana por un periodo de 12 horas.

A las semillas en las que no se observd germinacion se les aplicd una prueba de
viabilidad con el test 2.3.5 cloruro de trifenil tetrazolium (Simpson ct al., 1989). A cada

semilla se le retird un extremo de la testa v se dejo por 48 horas en un algodon embebido
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con la solucion. La viabilidad se determimé segln ¢l patron de coloracton y con base en el
criterio de Yacubson (1981):

> Teiiido homogéneo: semillas viables.

v

Parcialmente tefiido, en manchas trregulares: semillas dudosas.
» Embriones blancos: semillas no viables.

»  Sciillas vacias.

» Scmillas dadadas: semillas descompuestas.

El suelo tamizado de cadu unidad muestral se colocéd en bandejas de alununio con
tapa de plastico transparente y en condiciones de buena humedad y luz para observar
nuevas germinaciones de semillas. Las plantulas se identilicaron a nivel de especie, cuando
no fue posible se asignaron a grupos de morfoespecies. Algunas plantulas s¢ transplantaron
para  permitic su desarrollo y posterior identificacion.  Las  plantulas que no  se
transplantaron, se retiraron para permitir la germinacion de nuevas semillas.

Un resumen del método utilizado en lu detenminacidon del banco de semillas s¢ presenta en

la Figura 6.2.

6.2.2. Andlisis estadistico.
Densidad

El nimero de semillas por m” fue estimado para cada profundidad tenicndo en
cuenta el area del cilindro, 45 cin’® y calculada como (Num. de plantulas germinadas +
semillas viables + semillas no viables + semillas dudosas + semillas no viables + semillas

dafiadas + semillas vacias)/45 cm?)x 10000,

Diversidad.
La comparacion del namero de especies y los cambios en diversidad de la abundancia
total de semillas entre edades sucesionales se realizo mediante los siguicntes indices ya

explicados en ¢l capitulo antenor:

> Riqueza absoluta de especies.
> Indice de Shannon (1I).

©

» LEquidad J . :
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A. Toma de muestras de
suclo a las profundidades de
0-5y 5-10 cm., Volumen de
suelo para cada muestra=26
cm?®

AR

B. Tamizado v separacion de semillas para su germinaciénen condiciones de Laboratorio.

FIGURA 6.2 Procedimicnto utilizado en la determinacidn de 1a densidad del banco de semillas enel suelo.



C. A las semillas sin
respucsta se les aplicd la
prucba de viabilidad con el
Test 2.3.5. Cloruto de
Trifenil-Tetrazolium. Patron
de coloracion (1) Tedido
homogéneo: Semillas
viables (fértiles), (2)
Parcialmente teiido, cn
manchas irrggulares:
Semillas no viables. (3)
Semilias blancas no viabics
(ndértiles).

D. Siembra y seguitmicato de

las espectes sin identificar,

E. Siembra de cada mucstra
de suelo para observacion de
nueVAS germinACioncs.




Para determinar los cambios en la densidad del banco de semillas segtn la edad de
la sucesion, se evaluaron estadisticamente las diferencias mediante analisis de ANOVA
paramétrico de dos vias. Sepun los resultados de las pruebas de normalidad y de
homogeneidad de varianzas se realizo la transformacion con log (x) (Zar 1984).

l.os indices de diversidad se calcularon con la ayuda del programa DIVERSITY
AND RICIINESS de Henderson (1997). Las diferencias en la riqueza y diversidad de
especies segun la edad de fa sucesion, se evaluaron estadisticamente mediante anélisis de
ANOVA paramétrico d¢ una via y realizado para cada una de las profundidades.

l.as comparaciones de promedios se realizaron mediante la prueba de
comparaciones de Duncan.

[En la comparacion entre profundidades se realizd ua> Prueba t de student.

Comparacion Vegetacion-Banco de semillas.

Con el fin de encontrar la similitud de las especies comunes eatre banco de semillas
y la vegetacion en cada edad sucesional estudiada, se realizo una matriz de doble entrada
en donde en las filas estan las especies, y en las columnas en el primer nivel, estd la
cabertura promedio de la vegetacidn, y en el segundo nivel, la densidad promedio para el
panco de semillas. La similitud se evalud mediante el indice de correlacion de Pearson (r).

[.as morfoespecies que no lograron ser dcierminadas sc incluyeron en sus
respectivos géneros o familias. De la matriz también se excluyeron las pocas especies que
quedaron sin identificar y todas las especies inferiores ya que éstas no se evaluaron en el
banco de semillas. La comparacion se realizo independientemente para las dos
profundidades. El nimero de réplicas para el porcentaje de cobertura de las especies fue de
tres sub-parcelas de 10 x 10m en las que por medio del método del cuadrante puntuado
(Greig-Smith, 1983) y con la ayuda de una varilla se delerming el numero de contactos de
las diferentes especies de 100 puntos escogidos al azar para un total de 300 por cada edad
sucesional. La proporcion de puntos en los que la especie esta presente sobre el nimero
total de contactos expresado en porcentaje equivale a la cobertura de la especie. Para el
banco de semillas el nimero de réplicas fue de 15 muestras por edad sucesional.

6.3. RESULTADOS

119



6.3.1 Densidad del banco de semillas y distribucién vertical.

LLa densidad promedio toial de semillas encontradas en la profundidad de 0-5cin fue
de 104341 £ 130348 semillas/m® y para la profundidad de 5-10cm de 37921 61451
semillas/m?®. La contribucién en porcentaje para cada una de las categorias se muestran ¢n
la Iigura 6.3 a y b. ElI mayor porcentaje en las dos prolundidades csta dado por las
categorias de semillas germinadas mads las viables el porcentaje de semillas vacias ¢s
escasamente inferior.

La densidad de semillas para las categorias de total semillas, semillas germinadas y
semillas vacias presentaron diferencias altamente significativas entre edades sucesiounales y
entre profundidades (Tabla 6. 1) Pars 1as otras categorius no se realizd ¢l andlisis de

ANOVA ya que se desviaron de la normaadad.

Tabla 6.1 Resultados de las pruebas de ANOVA para la Densidad promedio de semillas, Densidad de semillas
germinadas, Densidad de semillas vacias,

i

VARIABLES Entre Edades de ia sucesién Eutre profundidades
N A : : o v
Densidad total de'seinillas Fision™ 14.62, n=<0.001 Fitogy= 85 11, p=< 0.001
Densidad semillas gcrmlinadas Fistesy= 9.62, p=<0.001 Fiirogy~ 01 64, p=<0.001

Densidad de semillas vacias Fisaen= 22,63, p=<0.001 Fiivos)~ 68.8%, p=< 0.001

En fas (iguras 6.4 y 6.5 se observa la variacion de las densidades para cada una de
las calcgoriasAcn las que se separd el banco de semillas segun la edad de sucesion y para las
dos profundidades. Se observa que para la profundidad de 0-5¢m la mayor densidad de
semitllas se presenta en la edad de 6-8 anos y en la prolundidad de 5-10cm en la edad de 3
afos. Las proporciones de semillas germinadas y semillas vacias en todas las edades se
manticnen muy semejantes y en las edades de los 10 meses y 8-12 afios la proporcion de
sc‘millas vacias es mayor. Ademas la densidad de semillas disminuye marcadamente al

final de la sucesion después de los 12 afios.

&




Los resultados de las pruebas de comparacidn de promedios (Tablas 6.2) mostraron
que la edad de 6-8 afios en la profundidad de 0-Scm present6 diferencias altamente
significativas con las otras cinco edades € igual comportamiento se obtuvo para la densidad

total de semillas, las semillas germinadas y las semillas vacias.

a. PROFUNDIDAD 0-5cm

8 GERMINADAS
51%

NO VIABLES
2% VIABLES

b. PROFUNDIDAD 5-10cm

DANADAS
2%

GERMINADAS

VACIAS 45%

46%

NO VIABLES
2%

Figura 6.3. Contribucion porcentual de las categorias que conforman la densidad total del banco de semillas para
las dos profundidades estudiadas. '
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Profundidad 0-5 cm PRI S N S

4500 ‘ o TOTAL
S 4000 | ' s  GERMINADAS
Jé 2500 °  VACIAS
2 3000 , o VIABLES
£ ‘ o DANADAS
s & NO VIABLES
T 2000
o
2 1500 T
] Y
a N

o0 | Lo

ST T

o LE H X

10m 3 6-8 812 12-156 - >20
Edad sucesional (aflos)

Figura 6.4. Densidad del banco de semillas diferenciada en cada una de sus categorias y de acuerdo a la edad de
la sucesion. Profundidad de 0-5cm. Valores promedio + 1SD.

Profundidad 5-10 cm

2000 }
o TOTAL
1600 . s GERMINADAS
.‘ °  VACIAS
1200 o  VIABLES
o DANADAS
800 *
a  NO VIABLES

400

Densidad de semillas/mfx100

10m 3 6-8 8-12 12-15 >20

Edad sucesional (afios)

Figura 6.5 Densidad del banco de semillas diferenciada en cada una de sus categorias y de acuerdo a la edad de la
sucesion. Profundidad de 5-10cm. Valores promedio + 1SD.
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Tabla 6 2 Comparacidn de promedios para la densidad total del banco de semillas, las semillas germinadas y las
scemillas vacias entre edades sucesionales. Las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas entre
las edades segun el Test de Duncan (p<0.05).

6770 a

DENSIDAD TOTAL N . T e
Edad A SEMILLAS GERMINADAS " 7 | *  SEMILLAS VACIAS
SEMILLAS : e
Sucesional : : : - NI TRN SR SNCH S
(nfos) Profundidad Profundidad Profundidad Profundidad Profundidad Profundidad
alos - - ;o T
N-2 em 5-10cm 0-5 cm 5-10cm 0-5cm 5:10cm
tom T enisa T 36237 a0 8370 2 12889 a 26652 a 22518 ab
;T 1 g1, 77555 b 38844 a 2244 a 30118 a 30667 b
6-R T290861h | 45393 ab 151970 b 25837 a 134978 b 18326 ab
R-12 w708 | s6044 b 27526 a 22400 a° 46948 a 22955 b
12757 ) Te333ia T [T 7704 46296 a 5970 b 11052 a 977 a
45.3a 41896 a 3763 b 11659 a 667 a

Iin la profundidad de 5-10cm la edad de 3 afios presentd diferencias altamente

significativas con las edades mas avanzadas, 12-15 y >20 aiios para la densidad total de

semillas. Diferencias significativas se presentaron para las misma edades con las variables

semillas perminadas y semillas vacias.

También se prescntaron diferencias significativas entre la edad 8-12 afios con las

edades de 12-15 y >20 afios y entre las edades de 6-8 afios y >20 afios.

6.3.2 Cambios en la riqueza y diversidad del banco de semillas.

5l numero total de especies encontradas en el banco de semiilas fue 105. Las familias

mejor representadas tanto en géneros como en especies fueron: Poaceae (14 especies) y

Cyperaccae (27 especies, de las cuales 21 fueron morfotipos que no se pudieron identificar

exactamente). l.a riqueza de especies y los indices de diversidad encontrados en cada una de

las edadcs sucesionales sc presentan en la Tabla 6.3, T2l menor nimero promedio de especies

en la profundidad de 0-Scm se encontrd en la edad de 3 afios (9) y aumentd a un maximo de 14

especies en la edad de 8-12 afios..En la profundidad de 5-10cm el menor niimero de especies

se presentd cn ¢l paramo natural (>de 20 afios (5)) y aumentd a un maximo de 10 especies en

la edad dc 8-12 aiios (Figura 6.6). Entre edades sucesionales se presentaron diferencias

altamente significativas en el niimero promedio de especies para las dos profundidades (Tabla

6.3)
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Tabla 6.3 ludices de diversidad pata ¢l banco de semillas de acuerdo a la edad sucesiona! Las tetias minasculas
distintas indican ditecencias significativas entre las edades segln el Test de Duncan (p<0.05).

, . .. Profundidad 0-Scmn . 7 T vrofundidad 5-10cm
T [ Namero dev | & Indies F] [ Namero de [ Tadice - | Equidad
sucesional afos |- especies | Shannon {117 ] ospecies | Shannon |||

., 10m | 103342094 | 12710464 (031i011a | 8852012 | 1084032 | 0331010

S3 4| 893u171a | 07740340 |0215009b | 71352924 | 1290033 | 0.390.10

68 | 13534327b | 0891035b [025:00b | 8935269a | 1194042 | 0374013

T2 | 142714450 | 13510324 |03810.09¢ | 102042b | 14106 | 0391017

oo 12-15 / ; 13.73£3.73 b 1.6240.51 be | 0.4140.13 ¢ 6.042 85 cd 1.340.36 0.3710.10
>‘20 L 13.60£392b .| 1594041 be [0.4420.11 ¢ 4.84+2.60 d 1.1810.52 0.37.0.17

ANOVA  [Fisg=65 |Fosy= 113, Fosy= 108, [Fogn=T 1, |Fosy= 108, Fisgy- 046,
p=<0.001 p=~0.001 p—<0.001 p=<0.001 p=0.43 p=-U.81t

e b — e L e [

La comparacidn de los promedios para la riqueza de especics medianie la prucba de
Duncan registréd para la profundidad de 0-5cm diferencias altamente signilicativas (p=0.001)
entre la edad de 10 meses y la edad de 8-12 anos y entre la edad de 3 aftos y las edades: 6-8,
8-12, 12-15 y >de 20 anos. Dilcerencias muy signiiicativas (p<0.01) entre la edad 10 meses y
la edad de 6-8 afios y entre las edades 12-15 y >de 20 afos. Para la profundidad de 5-10 cm se
enconlraron diferencias altamente significativas entre: la edad de 10 meses y la edad -de 20
anos, entre la edad de 6-8 anos y la cdad >de 20 anos y ademas entre la cdad 8-12 afos con
las cdades de 12-15 y >de 20 anos. Diferencias inuy significativas s¢ presentaron entre las
edades: [Omeses-12-15 afos, 3-8-12 anos, 6-8 y 12-15 ailos y dilerencias significativas se
encontraron entre las cdades 3 y >de 20 aifios.

La diversidad segun el indice de Shannon aumenta su valor con la edad sucesional para
la profundidad de 0-5¢cm. El menor valor se presenté a los 3 afos (0.77) seguido por ta edad de
6-8 afos (0.89). En las edades de 12-13 anos y +20 ailos los valores alcanzan la mayor
diversidad (1.62 y 1.59 respectivamente) (Figura 6.7). Entre las edades se hallaron diferencias

altamente signilicativas (‘Tabla 6.3).
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I:n la profundidad de 5-10cm el menor valor para el indice de Shannon se encontrd en
la edad de 10 meses (1.08) y el mayor valor a los 8-12 afios de edad (1.4). Como sc observa en
la Figura 6.7 los wvalores son muy cercanos y ademas no se presentaron diferencias
significativas entre las edades (Tabla 6.3).

l.a prueba de comparacion de promedios de Duncan encontrd diferencias altamente
significativas entre las cdades: 3 aiios y las edades |0meses, 8-12, 12-15 y >20 afios y entre la
cdad R-12 aiios con las edades 3 y 6-8 affos. Diferencias muy significativas se presento entre la
edad de 10 meses y la edad de 6-8 afios y diferencias signiﬁcativég con las edades 12-15 y »20

afios (Tabla 6.3).
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La uniformidad de la disuibucion del ndmero de individuos e cada especie
representada por los resultados de equidad mostrd para todas las edades valores
tntermedios (0.21 — 0.4) (labla 6.3 y Figura 6.8). En la profundidad de 0-Scm el menor
valor se presento a los 3 afos (0.21) y ¢l mayor valor en la edad > 20 anos (0.44) y cnue

edades se encontraron diferencias altamente significativas (Tabla 6.5).
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Figura 0.8, Variacion del Indice de Equidad para el banco de scmillas segan la cdad sucesional.
Valores promedio 4. 1DS.
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LLa prueba de comparacion de promedios encontrd diferencias altamente
significativas entre la edad de 10 meses y la edad del paramo natural >20 afios, entre la
edad de 3 aflos y las edades 8-12, 12-15 y >20 afios y ademas entre la edad de 6-8 aflos y
las mismas edades (Tabla 6.3). Diferencias muy significativas se presentd entre la edad 10
meses y 3 afos y difcrencias significativas entre las edades 10 meses y 12-15 aiios.

Para la profundidad de 5-10cm no se presentaron diferencias significativas entre las
edades sucesionales, los valores son muy cercanos. El menor valor se halld para la edad de
10 meses (0.33) y el mayor valor en la cdad de 8-12 afos (0.39) (Figura 6.8)

Para la profundidad de 5-10cm no se presentaron difercnc?as significativas entre las

edades sucesionales (IFigura 6.8 v Tabla 6.3).

6.3.3 Composicion del banco de semillas.

La composicion de especies del banco de semillas por profundidad se presenta Figura
6.9 a-f, para las cinco especies mds abundantes en cada edad sucesional.

Iin las edades 10 meses, 3, 6-8 y 8-12 afios se comparten la mayoria de las especies.
Las mas abundantes fucron Lachemilla aphanoide + Rumex acetosella que se encontraron en
las dos profundidades. En las edades de 12-15 y ~20 afios también estan presentes estas
especies pero disminuyen drasticamente su densidad (Figura 6.10).

Otras especies presentes pero que disminuyeron sus densidades en forma contrastante
con las mas abundantes fucron:

Edad de 10 meses: También se encontro la graminea Paspalum hirfum y las cyperaceas
Rvnchospora macrocheta y Carex pygmacea en la profundidad de 0-Scm y la Cyperacea sp.4,
Phytolacca sp.2, y Geraniuni sibhaldioides en la profundidad de 5-10cm (Figura 6.9 a).

Fdad de 3 aiios: Fn la profundidad mas superficial también estan presentes Stellaria
recurvata, Phytolacca sp.l y la graminea Agrostis hreviculmis. En la profundidad de 5-10cm
ademas se encontraron una categoria de Graminea sin identificar y la Cyperacea sp.4 (Figura

6.9 D).
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Lrdad de 6-8 afios. 14 la protundidad de O-5cim también estuvicron piesentes Geranum
sybbualdiowdes, Hidrocotyle bonplandi y una especie de Graminea. in la profundidad de 5-
10cm vuelve a ser abundane Geranium sibbaldioides ademas de Carex pygmuaca y la
Cyperacea sp.3 (Figura 6.9 ¢).

LEdad de 8-12 wios: También se hallaron las especies Paspalum Jurtum, Stellaria
recurvata 'y la categoria de Granunca en la pro‘undidad de 0-5cm y la Cyperacea sp. !,
Geranimm sibbaldiowdes y Carex pygmaea en la profundidad de 5-10cm (Iigura 6.9 d)

Ldad de 12-15 anos. En la profundidad de 0-5¢m dominaron las especies Carex
pygmaca, Rhynchospora macrochaeta, Espeletia argentea, estas especics aumentaron su
densidad al final de la suceston a partir de esta edad (Figuras 6.9 ¢ y 6.10 ¢,d, ). También estan
presentes la Cyperacea sp. 3.

In la profundidad de 5-10cm igualmente son mas abundantes Curex pygmaeu,
hynchospora macrochaeta y una categoria de Cyperucea. También aparecen semillas del
arbusto Arcytoplyllien muticum (Figura 6.9 ¢).

Iidad >20 anos: En la prolundidad de 0-Scm las semillas mas abundantes fueron las de
Lispeletia con las especies o argentea y 12 grandiflora (Figura 6.9 £). Taimbién se encontraron
Cuarex pygmaea, Rynchospora macrochazta, Stellaria recurvata y la Cyperacea sp.l.

Enda profundidad de 5-10cm las especies mas abundantes fueron Curex pygmuaca,
Rynchospora macrochacta, Cyperacea sp.l, Stachys elliptica y Stellaria recurvata (Figura 6.9
1.

Lis importante recordar la alla proporcton de semillas vacias que se presentaron en las
especies mds abundantes. Por ¢jemiplo la especie Lachemulla apliunowdes presenld mayor
densidad en la edad 0-8 ados. Dl wtal 222593 + 2063,62 semllas/m®, un 48.7 % (1U84 .
1208,23) correspondié a sconllas perminadas yun 51.29 % (141,63 £ 904 97) correspondio a -
semillas vacias.

De igual forma sucedid con Rumex acctosella que registroé mayor densidad en la edad
de 3 anos. De la densidad total T131,7 £ 798,11, un 46.17 % (522,52 1 394,13) correspondid a
semillas germinadas y un 28.18 % correspondio a semilfus vacias,

Las pocas semillas de lispeletia halladas en la edad de 10 meses eran vacias y

solamente germinaron dos plantulas encontradas en la profundidad de 5-10cm. Las semillas de
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Rumex acetosella que se presentaron en la edad >20 afios en la profundidad 5-10cm
fucron solo de dos semillas germinadas.

Como se observa en las grificas 6.9 y 6.10 solo unas pocas especies mostraron una
gran densidad de semillas en el banco (especies dominantes) seguido por un gran nimero de
especies con una abundancia muy baja. Las densidades del banco de semillas disminuyen por
debajo de Tos Sem de profundidad y existe una gran variabilidad entre las muestras que se

refle)o en grandes valores de las desviaciones estandar.

6.3.4 Relacidw entre la vegetacion y el banco de semillas.

[.os resultados de las corrclaciones entre la cobertura de la vegetacion y la densidad del
banco de scmillas para cada edad sucesional se presentan en la Tabla 6.4. Solo se encontraron
corrclaciones significativas aunque con valores muy bajos en la profundidad de 0-5cm en la
edad dc 10 meses y en la profundidad de 5-10cm en la edad de 3 aiios. Estas edades
corresponden a las primeras fases de la sucesion en donde es mayor la influencia del pastoreo.

En el Anexo 2 se muestra el comportamiento comparado de la distribucion de las
especies en la vegetacidon v en ¢l banco de semillas de acuerdo a la edad sucesional.

FEntre las especies que unicamente se encontraron en el banco de semillas estan’
Carex pinclunchensis, Niphogeton glaucesencis, Phytolacca spp. (especie que solo esta
presente en las dos primeras edades pero en ¢l muestreo no se registrd), Viola stipularis (en los
muestrcos de las otras fincas st s¢ encontrd en la vegetacion), Scirpus inundatus, Spergula
arvensis, Stellaria recurvara, las dos iltimas especies se registraron con escasa cobertura solo
en la vegetacion de la edad de 10 meses. También se presentaron otras semillas de la familia

Cyperaceae para las cuales no se logré mavor identificacion (Anexo 2 ).
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Tabla 6.4 Correlacion de Pearson entre la cobertura de la vegetacion y la densidad del banco de
semillas paca las dos profundidades evaluadas y de acuerdo a la edad sucesional.

Corr elacnones . Edad Sucesional
“Profundidad’ [T T o e L 5 RS
a 10 meses _ 3 aflos 6- 8 aﬁos 8 12 aﬁos 12 15 dﬁos >2_O aftos
Fo0-5emm v | g iy MR EEE CER N ,:l T e T PN
R 0.19 0.014 0.09 0.035 0.043 | -0012
Lo 0.05 0.89 0.36 0.72 0.06 091
N 1 104 104 104 104 104 104
‘Profundidad V
5-10cm
R 0.13 © 024 0.11 -0.011 20002 | -0.024
P ' 0.21 0.02 03] 0.92 V98 0 82
N 93 93 93 93 93 93

De las especies que solamente se hallaron en la vegetacidn se podria decir que no
forman banco de semitlas, que varias de ellas son raras y por lo tanto menor la probabilidad de
encontrarlas en el banco o que sus semillas germinan rapido y no ticnen adaptaciones para
permancecer en el suclo. S¢ presentaron los sigutentes grupos: Bidens triplinervia, Hypochoerts
radicata, Juncus bogotensis, Pluntugo sp., Salvia pualacfolia, Gulium triunae, Gentianella
corymbaosa, Trifoluun repens como especies tempranas y Castdlcja integrifolia, algunas
especies de Hypericum, las especies de Pentacalia, las especies de Pernctiya, Paepallanthus
columbicnsis y Valeriuna hirta comno especies tardias (Anexo 2).

Las olras especies se¢ encontraron tanto en la vegetacion como en el banco de
semillas pero su comportamiento varid dependiendo de la edad. KRumex ucetosella se encontrd
en la vegetacion hasta los 12 anos pero con una cobertura muy escasa después de los 8 afios.
En la edad de 3 aftios no se presentd cobertura en la vegetacidn pero si estaba presente con
clones que se encontraban ya muriendo, en ¢l banco correspondiéd a la edad en donde mayor

densidad de semillas se¢ presentod (IFigura 6.11).
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Anthoxantliun odoratum y Lachemidla aphanoides estan presentes hasta los 8 anos de
sucesion. Se encontraron algunas semillas de L. aphanoides en las edades de 12-15 y =20 anos
de las cuales germuind un porcentaje muy bajo. Paspulum lurtum estuvo presente durante toda
la sucesion y en la edad >20 afios solo se encontro en la vegetacion (Figura 6.11).

IEntre otras especies tardias que comenzaron a aparccer en la vegetacion a partir de los
6 afos y luego también en ¢l banco de semillas se registraron: Arcytophylum nudicim, Acacna
eylindristuchya, Dantonia secundiflora y  Festuca dolicophylla (Figura 6.12). [spelcetiu
argentea, lospeletia grandiflora (o partiv de los 8 afos), Orcobulus obtusangudus, O.
venezuelensis y las gramineas Culamuagrostis ¢ffusa, C. planifolia, (Iigura 6.13). Existen otras
especies tardias que solo presentaron cobertura en la vegetacion al final de la sucesion aunque
en ¢l banco de semillas se encontraron desde ¢l inicio de la sucesion. Son Puepallanthus
karstenii, Rynchospora mucrochuacta y Carex pygmaea que se registrina en la vegetaclon a

partir de los 8 aitos (Anexo 2 y Figura 6.13).

6.4. DISCUSION

6.4.1 Cambios sucesionales en el banco de semillas.

Ll fendmeno de la abundancia del banco de semillas ¢s muy complejo ya que es
consecuencta de lo que ocurre en lu vegetacion en pie y estd relacionado con las caracteristicas
particulares del desarrollo de cada especie, por ¢jemplo requernimientos de  germinacion,
interacciones de dispersion, produccidn de semillas, ete.

Algunas espectes tenen una gran cantidad de semullas en el banco, mientras que un
gran numero de especies ticnen abundancias intermedias o muy bajas. Desde el punto de vista
del disturbio, este orientarfe de manera azarosa la llegada de especies, favoreciendo algunas
con caracteristicas especiales, 1o que hace variar ¢l pauwdn fortuto, a otro con alguna
regularidad. También puede ser ¢l rellejo de la existencia de uno o pocos lactores (recursos)

que determinan de esta manera la estructura del banco de semillas.
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Distribucion vertical y horizontal

La distribucion vertical de las semillas en el suelo se caracteriza por la acumulacion en
los primeros centimetros. La mayoria de los estudios indican que en sitios sin disturbio la
mayor densidad de semillas se encuentra en los primeros 2-5 cm, con una rapida disminucion
en prolundidad (Fenner, 1993; Jaimes y Rivera, 1991; Garwood, 1989; Cavers y 13enott,
1989). En sitios donde hay labranza del suelo se presenta una tendencia a homogencizar la
densidad de semillas a profundidades superiores a los 5 cm (Cavers y Benotit, 1989). S¢ puede
decir que el banco de semullas de los suclos del paramo es superficial ya que la mayor
abundancia de semillas y de especies se presento en los primeros 5 cm de profundidad. Sin
c¢mbargo, la cantidad de semillas ¢n profundidad no es despreciable,

La distribucion horizontal ¢s extremadamente agregada y puede estar concentrada
alrededor de los parentales debido a una dispersion pobre, ya que la mayoria de semillas del
banco carecen de estructuras de dispersion. También se distribuyen en conglomerados por
deposicion de heces de anmmales, monticulos de suelo hechos por hormigas o por acumulacion
local de semillas er depresiones superficiales (Thompson et al.;1998). Esta distribucion puede
tener consecuencias importantes en la disiribucion espacial de las plantas en la vegetacion
(Fenner, 1995). Los altos valores de desviaciones estandar encontrados en todas las muestras

recolectadas para una misma parcela reflejaron esta tendencia al agrupamiento.

Cambios en la densidad, riqueza y diversidad.

La densidad promedio total del banco de semillas encontrada c¢n este estudio
(Prolundidad 0-5¢m: 104341y en la Profundidad 2: 37921 semillas/in’) sobrepasa los valores
encontrados para ¢l paramo de Chingaza (12974 scmjllas/mz) (Posada y Cardenas, 1999) y ¢s
mayor que la registrada para ecosistemas  cercanos, como un bosque altoandino 1813
semillas/m’ (Jammes y Rivera, 1991) o la de ecosistemas alpinos mésicos (1-3957 semitlas/m’)

y ecoststemas alpinos mas hamedos (0-2802 semillas/m?) (Chambers, 1995). istas dilerencias

Ps

& .
tan altas en los rangos tambjén es debida a los métodos enmpleados en la determinacion ya (ue

solo mcluyen el banco de semillas germinable en las muestras de suelo.
Las altas densidades puede ser la causa de condiciones particulares de los suclos del

paramo como bajas temperaturas y pll bajos, similares a los de areas alpinas, de las cuales
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dicen se espera un alto grado de longevidad en las semillas dezestas zonas. Los bancos de
semillas con altas densidades, también obedecen a que las especies formadoras del banco
ticnen una alta produccion de semillas, aunque investigaciones especificas sobre este tema
reci¢n ahora comicnzan a realizarse para las especies del paramo.
Segun Fenner (1995) se requicren tres condiciones para que las semillas formen un
banco v retengan la viabilidad durante un periodo de tiempo hasta que un disturbio las ponga
en un sitio favorable para la germinacion:
~ Debe existir algan medio para que puedan enterrarse, ya sea activo (lombrices, fauna del
suclo) o pasivo (escorrentia, pendiente, presencia de grietas).

» Poscei mecanismos de dormancia que prevengan la germinacion a profundidades
demasiado grandes como para permitir la emergencia.

» DPoseer la habilidad para detectar y responder a sefiales apropiadas para germinar que estén
asociadas a un sitio o tiempo favorable para tener éxito en el establecimiento.

IEI banco de semillas fue muy diverso en especies y varias de estas faltaron en la
vegetacion o al contrario. Parte de estas semillas pudieron haber entrado al banco de semillas a
través de dispersion recienic, lo cual es probable para el caso de semillas dispersadas por el
viento como lo fue el caso de algunas compuestas. Otras especies que son raras o totalmente
ausentes en los alrededores de la vegetacion, probablemente germinaron de semillas
dormantes almacenadas en el suelo, por ejemplo, Scirpus inundatus, Juncus bogotensis,
Stellaria recurvata. l.as hierbas anuales o perennes de corta vida estuvieron muy
representadas y forman un banco persistente ya que son especies que dependen mas de la
regeneracion por semillas, son el caso de Rumex acetosella, lLachemilla aphanoides,
Cieranium sibbaldioides y las especies de gramineas y Cyperaceas. Especies de larga vida
como arbustos de compuestas e Ilypericaceae que se encontraron en la vegetacion no estan
presentes en el banco o lo hacen en muy bajas densidades. Otras especies como Bidens
triplinervia, Hypochoeris radicata, Juncus bogotensis, Plantago sp., Salvia palaefolia. Galium
trianae, Gentianella corvmbosa, Trifolium repens como especies tempranas y Castilleja
integrifolia, algunas especies de [lvpericum, las especies de Pentacalia, las especies de
Pernettva, Paepallanthus colwmbiensis v Valeriana hirta como especies tardias tampoco se

encontraron en ¢l banco de semillas.
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La ausencia de bancos de semtllas de algunas especies que dominan la vegelacion ha
sido registrada en varios estudios de praderas (Viragh —y Gerencser, 1998, Graham y
Hutchings, 1988; Angela et al., 1988; Rice, 1989; Milberg, 1992 citados por Miltberg y
Hansson, 1993). Es posible que las caracteristicas biologicas de éstas especics, como ausencia
de endospermo abundante, prevengan la acumulacion de semillas en el suelo o que por el azur
en las muestras evaluadas no ¢stuvieron representadas.

Estos resultados Mmdicarian que a nivel de la comumdad exislen espectes  (ue
necesariamente necesitan de los descansos largos para Iniciar su establecimiento y que su
mantenimiento en el tempo a escala de la region y del paisaje dependeria de la permanencia
de un mosaico de parcelas con edades muy avanzadas en la sucesion y con paramo natural que
garanticen su dispersion normal, lactor critico para la viabilidad de estas poblactones de
especies a largo plazo.

Rumex acetosella tiene muy poca probabilidad de estar presente en edades avanzadas
de la sucesion y solo permancceicron muy bajas densidades. Las pocas semillas estan cn las
capas profundas del suelo entonces su éxito en cobertura lucgo de la fase de culuvo
dependeria del aporte de senuillas por dispersion de parcelas vecinas y zonas aledanas y de sus
caracleristicas como especie pionera con rapido crecimiento, {ructificacion masiva y
fragmentacion de sus raices adventicias con capacidad de [ormar nuevos individuos.

El impacto del pastorco es dificil de predecir. Segan arper (1977) ¢l pisoleo del
ganado favorece y aumecnta el banco de semillas pero cambiando las especies que lo
componen, y creando condiclones en las cuales las semillas reuenen su viabilidad. Sin
cmbargo, dado que el paramo no forma parte de un ecosistema (ue evoluciond con herbivoros
de gran tamaifio ¢l electo podria ser diferente.

El aumento de la denstdad de los bancos de semillas con ¢l pastoreo miensivo mdicaria
que éste selecciona especies que forian grandes bancos de semillas como estrategia ante ¢l
disturbio. El pastorco puede alectar de varias formas: mientras que las plantas pequeiias y no
palatables se pueden bencticiar de la disminucion en la competencia, ¢l pastoreo reduce la
cobertura superficial de hojarasca, y esto, junto con el pisoteo, que a la vez produce disturbio
en el suelo, arranca las plantas, pennite a la Huvia de semillas entrar mas facil y aumentar ¢l

banco de semillas (Archibold, 1981).
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Grime (1982) menciona que los bancos de semillas son especialmente comunes en la
ve-gelaci('m como los pastizales y tendrian la capacidad de permanecer y tolerar el disturbio.
[.lama la atencion la mayor diversidad en las familias de gramineas y cyperaceas en el banco
de semillas con muchas especies adaptadas al pastoreo.

En los resultados del estudio en el paramo dc Chingaza, el disturbio por pastoreo
aumentd la densidad, el namero de especies y la diversidad (Posada y Cardenas, 1999) El
efecto del pisoteo produce cambios en la microtopogralia del suelo lo que afecta la estructura
cambiando las condiciones para la germinacion de semillas (Vargas-Rios y Rivera, 1990).

También remueve permanentemente el suelo, produciendo una vegetacion abierta
(Verweij y Budde, 1992) lo que facilita procesos de apertura de microclaros ademas del papel
de aflloramiento de semillas por parte de los escarabajos estercoleros asaciados a las fecales
del ganado.

l.a fisonomia de la vegetacion de la edad 3 y 6-8 afios Coincide con la descrita para
zonas de paramo con pastoreo intensivo, en donde las macollas son remplazadas por pastos
cortos y por dicotiledoneas herbaceas (Cleef, 1981; Hofstede et al., 1995). Tambien coincide
con los resultados en dreas planas con pastoreo, en las que domina Lachem..!: orbiculata
(Verweij, 1995).

En cuanto al efecto del pastoreo sobre la diversidad del banco de semillas se ha visto el
incremento de la diversidad de especies. Iverson y Walli (1982) citado por Posada y Céardenas
(1999) demostraron que cl pastoreo intenso lleva a un incremento en ¢l tamaiio del banco de
semillas y proponen que es el producto del incremento de especies anuales que poseen grandes
bancos de semillas persistentes. Estos autores tamhién mencionan que habria una tendencia a
que cl banco de semillas y la vegetacion en pie sean similares en sitios con alto grado de
disturbio. debido a que van quedando las especies con banco de semillas, que pueden
mantenerse a pesar del disturbio.

Fn las zonas con pastoreo intensivo, el estrato rasante esta conformado por especies
que en su mayoria tienen como estrategia de crecimiento tallos rasantes sobre el suelo. y/o
rizomas o estolones bajo los primeros centimetros del suelo. Esta estrategia les permite
sobrevivir al ramoneo y pisoteo del ganado (Iofstede et al. 1995, Verwetij 1992).

Al analizar los cambios en diversidad a través del desarrollo de la sucesion secundaria

v teniendo en cuenta que podria presentarse una sobreestimacion en ¢l nimero de especies ya
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que las mortoespecies diferenciadas en ¢l caso de las cyperaceas podrian no ser diferentes no
se presenta una tendencia de aumento en la diversidad de especies con ¢l distuibio. Es asi
como ¢l namero promedio de especies y el indice de diversidad de Shannon aumentaron con la
edad sucesional y los valores de equidad también fueron mayores en la edad >20 afios
indicando mayor uniformidad en la distribucidon de los individuos ¢n cada especie lo que no
sucede a la edad de 3 afios y 6-8 anos donde s¢ encontraron valores mas bajos. Al comnparar ¢l
namero total de especies por ¢dad si se presentaron mayores valores en las cdades con efecto
de mayor disturbio, 10 meses y 3 afios aunque a los 12-15 afios también s¢ presentd un valor
alto. En la profundidad de 5-10 cm no se observé la misma tendencia. El namero total de
especies por profundidad fue: '
> Profundidad 0-5 cin: 10 meses (57), 3 anos (40), 6-8 afos (35), 8-12 afios (36), 12-135 afios
(32) y >20 afios (36).
> Profundidad 5-10cm: 10 meses (27), 3 ailos (27), 6-8 afios (25), 8-12 anos (37), 12-15 afios
(35) y >20 anos (23).

La similitud entre la vegetacion y el banco de semillas en las parcelas pastoreadas es
mayor que las parcelas sin pastorear (correlaciones significativas para las edades 10 meses 'y 3
afios). Resultados semejuntes también los encontruron Milberg y Hansson (1993) para
praderas con diferenles regimenes de manejo de pastoreo en Suecia y Posada y Cardenas
(1999) en el paramo de Chingaza donde hallaron una correlacion mas alta en ¢l sito con
mayor disturbio por pastoreo intenso. Esto también indica que las especies en sitios alterados

pueden permanecer en el banco pese a que ocurran cambios en la vegelacion.

6.4.2 Lstrategias de las especies en el banco de semillas.

Los cambios en la densidad del banco de semillas a traveés de la sucesion y su respucsta
al disturbio estan relacionados con los cambios en la vegetacion y con ¢l comportamiento
diferencial de las especies dependiendo de la fistologia y de las estrategias de historias de vida
que posean (Noble y Slatyer, 1980). Las caracteristicas reproductivas incluyendo ¢l tiempo de
madurez sexual vs. alocacion a estructuras vegetativas-reproductivas, dispersion, persistencia
de semillas y caracteristicaz del establecimiento de plantulas son especialmente importantes ¢n

determinar las respuestas de las especies (Pickett y White, 1985).



De los patrones de abundancia en el banco de semillas junto con’ gu variacién en. la
cobertura de la vegetacion y a su viabilidad se pueden dlferenmg,r/ en dbs /modelos que

f",

presentan diferentes tendencias: ’

e e B
- / Y

Modelo 1. Especies tempranas con banco de semillas pers.isteni.é.' T

Estas especies disminuyen su cobertura o desaparecen en las etapas finales de la
sucesion, son dominantes en las edades con influencia de pastoreo y poseen altas densidades
de semillas en el suelo. Su competitividad es baja, pues a medida que se presenta un
reemplazo de especies -y se recupera la cobertura de un estrato herbé‘CeQ mas desarrollado,
aparecen los arbustos y cesa el disturvio, su cobertura disrﬁ’inuye o desaparece (Figura 6.14).

Ademas, presentan :a estrategia de regeneracion ;?Egetativa por tallos rastreros y
rizomas lo que favorece la 1apida colonizacion de nuevos espacms Dado que el banco de
semillas permanece por varios afios y aun después de- que no se reg1str6 Ja-.presencia de
individuos en la vegetacion estas especies forman bancos persistentes donde la viabilidad de
las semillas es mayor de un afio Er <ste grupo se presentaran tres tendencias: en la Figura 6.14
a corresponde a especies que vresentaron su maxima densidad de semillas después del
maximo de cobertura en la vegetacion en pie y luego desaparecen rapidamente en la
vegetacion y en el banco de semillas en las ultimas etapas de la sucesion, permaneciendo con
muy pocas semillas en las capas mas profundas del suelo. En la Figura 6.14 b el banco de
semilla aumenta hasta un maximo después del maximo de cobertura en la vegetacion en pie y
desaparecen rapidamente antes en las ultimas edades de- la sucesion. En la Figura 6.14 c el
comportamiento de las curvas es de tipo unimodal, el méximoen la densidad del banco de
semillas se da en la etapa sucesional siguiente a la del maximo de cobertura en la vegetacion
en pie. Los minimos valores se presentan en el inicio y hacia el final de la sucesion. El banco

de semillas es de caracter persistente con bajas densidades.
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Modelo 2. Especies tardias con banco de semillas persistente.

Corresponde a especies con bancos pemmneqte /que comienzan a aparecer desde los 6
afios y en la vegetacion disminuyen su cobertura a\’ final de la sucesién. La densidad de
semillas puede disminuir o aumentar (Figura 6.15 a, b c) “‘-

Otra situacion se did para las especies-que’ awarecen en la vegetacion después de los 8
afios pero en el banco de semillas estan desde el inicio (Figura 6.16). En este caso el banco de
semillas no es una estrategia de colonizacidn sino una estrategia de permanencia y el disturbio
por pastoreo no favorece.la presencia de estas especies en la vegetaci(’in: Se encontraron dos
situaciones una en la que la cobertura en la vegetacion va aumentando en las etapas finales de
la sucesion (Figura 6.16 a) y otra en la que la cobertura comienza a disminuir después de los
20 afios de sucesion (Figura 6.16 b). Otro caso se presento en especies que solo aparecen
después de los 12 afios tanto en la vegetacmn como en el\Qanco de semillas y aumentan en la
siguiente edad (Figura 6.16 ¢). Estas espec1es no toleran dlStLl(\blOS solo aparecen en la dltimas
etapas de la sucesion tanto en la vegetacmn \gomo en el banco, en densidades bajas. Podria
decirse que estas especies pueden desapareéér totalmente de la vegetacion si la intensidad o la
frecuencia del disturbio aumenta.

Es dificil valorar la importancia de la persistencia del banco de semillas en los procesos
de la vegetacion (Thompson, 1992) y mas aun establecer una relacion entre la tasa de
renovacion en la vegetacion y en el banco de semillas primero porque existe alta variabilidad
en el comportamiento entre las parcelas y entre las espeples y segundo porque las especies
varian en su habilidad para germinar y estab,lccerse desde semillas. Por lo tanto una alta
densidad del banco de semillas no indica- automatlcamente un humero grande de plantulas y de

l’

adultos.
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CAPITULO 7
CONCLUSIONES GENERALES

[En este capitulo se realiza una sintesis de los resultados mas sobresalientes en funcién
de los dos objetives principales de investigacion: ) realizar una interpretacion ecoldgica de
algunos procesos involucrad¢s en la sucesion secundaria luego del cultivo de papa y 2)
encontrar algunos mecanismos a nivel del suelo y de la vegetacion que puedan estar
determinando la recuperacidn de la fertilidad durante los periodos de descanso.

En la figura 7.1' se presenta un resumen de los resultados mas sobresalientes y de las
principales tendencias sucesionales que son responsables de la recuperacion de la fertilidad.
Iiste modelo complementa los resultados previamente encontrados por Sarmiento (1995) y por
Llambi (1997).

Un aspecto importante y que ha sido demostrado en diversos estudios es que la
recuperacion de la fertilidad en los agroecosistemas de paramo no se explica por la
acumulacion sucesional de nutrientes en el suelo. Esto se explica en el caso del nitrogeno
porque el compartimento de la materia organica es muy grande para presentar una respuesta a
la escala de tiempo de la sucesion estudiada. Por ofra parte, las bajas temperaturas y la
estabilizacion por los altos contenidos de aluminio, limitan los procesos de descomposicion.

De hecho, los suelos de paramo se caracterizan por presentan altos contenidos de
materia organica y por ello el reservorio total de nitrogeno es alto. Sin embargo, este nitrogeno
no estd disponible para las plantas por encontrarse fundamentalmente en compuestos hamicos
recalcitrantes. Dado que ni el nitrégeno mineral ni el nitrégeno tO}:’ﬂ se acumulan a lo largo de
la sucesion, la clave debe estar mas relacionada con cambios en la distribucion de los
nutrientes entre los compartimentos del ecosistema, pasando a través de la sucesion hacia
compartimentos donde estin mas disponibles como lo son la biomasa microbiana y la

vegetacion.
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FIGURA 7.1. Modelo explicativo de los procesos y comportamientos analizados a nivel
del agroecosistema durante el desarrollo de la sucesion secundaria. Los cambios en el
tamafio de las flechasy cajas indican modificaciones en los flujos y compartimientos. En
el centro se indican algunos mecanismos importantes en la recuperacion de la fertilidad.
MB = Biomasa microbiana; SOM = Materia organica del suelo; d = descomposicion; h =
humificacion; i = inmobilizacidn; m = mineralizacion; n = nitrificacion; a = absorcion;
mo = mortalidad. Los resultados presentados en el compartimento suelo con base a
Llambi (1997).



La hipotesis que plantean Llambi y Sarmiento (1998) es que el aporte de necromasa durante el
descanso tiende a aumentar, lo que permite el aumento de la biomJasa microbiana (BM) y de su
actividad. Al aumentar la BM aumentaria también el flujo de carbono y de nutrientes desde el
compartimento poco labil de la materia organica del suelo (MOS) hacia el compartimento
labil, aumentando a su vez el nitrégeno potencialmente mineralizable (No). Ademas la
biomasa microbiana per se constituye un compartimento que contiene nitrogeno y otros
nutrientes en formas relativamente disponibles.

Esta hipdtesis no pudo ser probada por Llambi y Sarmiento (1998) debido
probablemente a la alta  heterogeneidad ambiental de las 36 parcelas que compararon. Sin
embargo, en el presente estudio si se comprueba un aumento de la biomasa microbiana, lo que

permite reforzar la idea de que:

I. Los unicos parametros que muestran tendencias sucesionales son los bioldgicos
(vegetacion y biomasa microbiana) y no los fisico-quimicos.

2. l.a biomasa microbiana aumenta a lo largo de la sucesion y esta podrfa explicar la
recuperacion de la fertilidad. En este sentido nuestro trabaj: es el primero que logra
encontrar una tendencia sucesional clara a nivel del suelo en estos ecosistemas de altura.

3. El aumenio de la biomasa microbiana se relaciona claramente con los cambios en la
vegetacion a nivel de riqueza y de diversidad {loristica y de formas de vida.

4. La biomasa microbiana en los suelos estudiados representa un reservorio de nitrogeno que
puede ser importante para el cultivo, por lo que el aumento en este compartimento puede
explicar un aumento de la fertilidad del suelo.

5. El aumento significativo de la biomasa microbiana se da a partir de los 12 afios de

sucesion. Si este parametro realmente se relaciona. con la recuperacion de la fertilidad esto

quiere decir que realmente se necesitan descansos largos en la recuperacion de la vegetacion

del paramo.

Si aumenta la biomasa microbiana a lo largo de la sucesion y esto representa un
aumento en el nitrogeno potencialmente disponible cabe entonces preguntarse porque no hay
evidencia de acumulacidn del nitrogeno mineral con la sucesion. [Este comportamiento se

espera ya que el nitrogeno mineral no se acumula sino que es rapidamente lavado o
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inmovilizado por la vegetacion y por los microorganismos lo que hace que este no sea un
parametro interesante para analizar la recuperacion de la ferulidad.

En este sentido ¢l nitrogeno mineral seria un compartimento muy pequefio pero con
una alta tasa de recambio y lo interesante desde el punto de vista de la fertilidad no es estudiar
su tamaifio sino su tasa de recambio. Lo mismo puede ser valido para otros nutrientes como el
fosforo o las bases cambiables.

Sarmiento (1995) también propone como hipoétesis una disminucton sucesional de la
nitrificacién, la cual contribuiria a disminuir las pérdidas de nitrégeno por denitrificacion y
lavado, permitiendo una mejor economia de este nutriente a nivel del ecosistema. Sin
embargo, nuestros resultados no permiten apoyar esta hipotesis ya que no fueron detectados
cambios sucesionales en la proporcion nitratoramonio. En los suelos estudiados prcdominé
ampliamente ¢l amonio como forma de nitrogeno mineral, lo cual nos estaria indicando que ¢l
proceso de nitriticacion esta Limitado. Esto contrasta con los resultados obtenidos por Llambi y
Sarmiento (1998) en Venezuela donde la forma predominante de nitrogeno mineral  fue el
nitrato. Sin embargo, para poder concluir sobro este aspecto seria necesario medir
directamente el proceso de nitrificacion y el lavad»

En resumen nuestros resultados muestran que ¢l aumento de la edad sucesional y la
disminucidn de los ctectos del disturbio (arado y pastoreo) permiten cambios estructurales en
los que la recuperacion de la fertihidad del sistema parece residir en el aumento de una
poblacidon de microorganismos que acumulan y hacen mas rapidamente disponible el
nitrogeno mineral para las plantas, las cuales también muestran una tendencia clara de cambio
hacia una mayor diversidad, composicion y reemplazo de especies con mayores adaptaciones
para la acumulacion de nutrientes y de encrgia en la biomasa vegelal.

Este es el caso de las comunidades de Calumagrostis effusa-lespeletia grandiflora 'y
Calumagrostis effusa-lospeletia argentea que mostraron un notable desarrollo de la biomasa
microbiana en comparacion con las comunidades presentes en las edades mas tempranas de la
sucesion.

Durante el transcurso de la sucesidn existe un reemplazo de las especies muy evidente
siendo la secuencia de especies bastante predecible lo que permite identificar especies
indicadoras de las diferentes etapas de la sucesion. La estructura final de la vegelacion puede

ser entendida como el resultado de la méaxima expresion de los mecanismos de facilitacion y
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tolerancia (Connell y Slatyer, 1977) de las especies tempranas que brindan las posibilidades
para la incorporacion de nuevas especies y el establecimiento de las especies propias de la
vegetacion del paramo natural.

Estas especies presentan adaptaciones especializadas a nivel de todas las estructuras
aéreas y subterraneas como respuesta a las fuerzas selectivas que operan en el paramo. Los
cambios floristicos pueden ser también explicados como una funcion de los rasgos
diferenciales de las historias de vida (tiempo de llegada y tasa de crecimiento) y de la
capacidad diferencial de las especies sucesionales tardias a tolerar 1as condiciones iniciales del
ambiente.

A medida que pasa el tiempo, el espacio es invadido por mas especies, a menudo por
aquellas que tienen un menor poder de dispersion. Estas alcanzan luego la madurez,
dominando en las etapas ceotrales de la sucesion y muchas de las especies pioneras
desaparecen o permanecen con muy bajas densidades formando parte del banco de semillas.
Mas adelante, la comunidad recupera el estado de madurez en gl que los competidores mas
eficaces desalojan a las especies vecinas.

En esta secuencia la diversidad empieza con un nivel bajo, aumenta rapidamente hacia
las etapas intermedias de la sucesion y se mantiene al final de la sucesién con una menor
relacion de especies nativas-introducidas y con la presencia de especies endémicas
caracteristicas del paramo natural.

Los aumentos en la riqueza de especies en las ultimas etapas verifican el aumento en el
grado de coexistencia entre las especies debido a un mejoramiento de las condiciones edaficas
y microclimaticas. El aumento del grado de complejidad se reflcja también en el éxito de un
mayor niimero de formas de crecimiento donde dominan las rosetas, macollas y arbustos,
formas de alta especializacion en la captura, alocacion, acumulacion y liberacion de recursos,
y mecanismos de proteccion de meristemas.

Los cambios en la estructura a nivel de la comunidad y del ecosistema estan orientados
a la acumulacion de energia como necromasa, acumulada en pie y reciclaje de nutrientes mas
rapido favorecido por la asociacién con micorrizas (Montitla, ef al. 1992).

Aunque la densidad de semillas disminuye con la edad, la diversidad incrementa. El
banco de semillas fue muy diverso en especies y varias de éstas faltaron en la vegetacion o

sucedio lo contrario. Parte de estas semillas pudieron haber entrado al banco de semillas a
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través de dispersidn reciente, lo cual es probable para el caso de semillas dispersadas por el
viento como fue ¢l caso de algunas compuestas. Otras especies que son raras o (otalmente
ausentes en los alrededores de la vegetacion, probablemente germinaron de semillas
dormantes almacenadas en el suelo.

' Estos resultados indican que a nivel de la comunidad existen especies que
necesariamente necesitan.de los descansos largos para iniciar su establecimiento y que su .
mantenimiento en el tiempo a escala de la region y del paisaje dependera de la permanencia de
un mosaico de parcelas con edades muy avanzadas en la sucesion y con pdramo natural que -
garanticen su dispersion noirmal, factor critico para la viabilidad de estas poblaciones de
especies a largo plazo.

El descanso largo no solamente implica una recuperacion de la fertilidad del suelo stno

*que también conllevan una serie de beneficios para la estabilidad ecologica del ecosistema ya
que crea un mosaico de etapas sucesionales que favorecen la regeneracion y aumentan la
diversidad del paramo ademas pennite la existencia de una alta heterogenetdad espacial dando
como resultado una alta diversidad de especies, funcional y del paisaje.

Finalmente investigaciones complementarias a los resultados oblentdos en este trabajo
son necesarias desde un punto de vista ecosistemico es importante estudiar las tasas de
recambio del nitrégeno mineral y microbiano asi como de otros nutrientes como el fosforo y
las bases cambiables.

Son también necesarios estudios de la sucesion vegetal bajo diferentes intensidades de
pastoreo con ¢l fin de aclarar ¢l efecto real en este tipo de sucesidn secundaria. A escala del
paisaje seria interesante evaluar como el tamafio o la forma de las parcelas y su estado
sucesional influye en el proceso de sucesidn y en la dispersion de las especies del paraino
natural. El disefio de experimentos en los que se manipulén especies indicadoras de diferentes
etapas podria establecer si se puede modificar o acelerar la sucesion.

Respecto a los bancos de semillas es necesario abordar las propiedades de germinacién

'y las condiciones necesarias para su establecimiento asi como estudiar las tasas de produccion
de semillas respecto a la de los bancos de semillas y sus tasas de recambio para especies

claves o indicadoras. )
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9.2° ANEXOS



ANEXO 1. LISTADO DE PLANTAS. A= arbustos, H~ hietbas, [{R = hicrbas rasantes, MA~ macollas,
RA= rosctas acaules, RC= rosetas caulescentes, C= forrnas en oojin, B= formas bambusoides,

M= musgos, L= l{quencs. N= especie nativa, [~ especic introducida.

2
ESPECIE FAMILIA FORMA DE~ NATIVA/
VIDA INTRODUCIDA

Acaena cylindristachva Rosaceac Ra N
Ageratina gractlis Compositac A N
Agrostis breviculmis Posceae Ma ]
Agrostis humboldtana Poaccae Ma N
Agrostis tolucensis Poaceae Ma N
Agrostis trichodes Poaceae Ma N
Anthasanturs odoratum Poscenc Ma !
Aragoa ahietina Scrophulariacese A N
Arcviophvllum nitidum Scrophulariaceae A N
Arcytophyllum muticum Scrophularisceae C N
Arenaria serpyllifolia Caryophyllaceae n N
Bacharis ricuneata Compositac A N
Bartsia santolinacfolia Scrophulariaceac H N
Bidens triplinervia Compositae H N
Blechmum loxen «- Rlechnaceae Ra N
Breutelia chry wea Hepaticac M N
Bryum argent -nm Bryaceae M N
Rryum 353 Brynceac M N
Calamagrostis bogotensis Poaceae Ma N
Calamagrostis effusa Poaceac Ma N
Calamagrostis planifolia Poaceac Ma N
Campylopus sp. Dicranaceae M N
Carex pygmaea Cyperaceae e N
Carex honplandii Cyperaceae r N
Carex pinchinchensis Cyperaceae Hr N
Carex tristicha Cyperacesc Hr N
Castilleja integrifolia Scrophulariaceae It i
Cerastium arvense Caryophylisccac H 1
Cerastium hoja fina Caryophyllaceae H i
Cerastium haja pequeila Caryophyllaceae H N
Chusquea tessellata Bambtisaceae B N
Cladonia sp. Cladoniaceace L N
Cladonia remgiferina Cladoniaceae L N
Compuesta flor lila, blanca Compositae H N
Cora pavonia Parmeliacese L N
Cortaderia nitida Cyperacenc Ma N
Danthonia xecundiflora Poaceac Ma N
Diplostephium phylicoides Comporitae A N
Diplostephium revolut Composiise A N
Dydimodum sp. Pottyacene M N
Eragrostis sp. Poaceae Ma N
Eryngium humile Usmbelliferse Ra N
Espeletia argentea Compositae Ra N
Espeletio grandifiora Compositae RC N
Festuca dolicoplivlla Poaceac Ms N
Galinsoga af’ Compositac 1 N
Galium trianae Scrophulariacene H N
Gamocheta af. paramorum Cotnpositac H N
Gamocheta americana Comporitac H I
Gaphalium lanudo Compositae H N
Gautheria hapalotrichia Ericaceae A N
Gentianella corymbosa Gentianacese H N
Geranium santanderensix Geramisceae Hr N
Geranfum sibbaldioides QGeraninceac C N
Gratiola bogotensis Scrophulariaceae H N
Halenia asclepiadae Asclepiadaceac i N
Hepaticae flepaticac M N
Hetoroscyphus polvblepharis Hepaticae M N
Hidrocotyle bemplandii Umbsclliferae Ra N
Holcus lanatus Posccac Ma 1




..Conti ion ANEXO L.

Huperzia sp.
Hydrocotyle splenobba
Hypericum goyanesii
Hypericum juniperinum
Hypericum mexicanum
Hypericum strictum
Hyprium amabile
Hypochoeris radicata
Hypochoeris sessiliflora
Jurtcus bogotenyiz
Lachemilla aphanoides
Lachemilla orbiculata
Lepidazia sp.
Leptodontium cf. wallisii
Lobelia tenera

Lolinrm sp.

Lupinus colonbiensis
Lycopodium cilindrjco
Lycopodium clavatum
Aellilothus sp

Nertera granadensix
Niphogeton glaucescens
Orecbolus venezuelensis

Oritrophium peruvianum
Orthrosanthus chimboracenix
Paepalanthus columbiensis
Paepalanthus karstenii
Paspalum hirtum
Peltigera xp.

(’enstacalia abietina
Pentacalia andicola
Pentecalia flor blanca
Pentacalia gracilis
Pentacalia gynaxioides
Pentacalia hbordemorado
Pentacalia ledifolia
Pentacalia nitida
Pentacalia vaceinioides
Perviettya hirta

Pervettva prostrata
Pernettya prostrata var postrata
Plantago sp.

Pleurozium shreberi

Poa pratensiy

Polytricum sp.

Puya goudotiana

Puya nitida

Racocarpus purpuraxcens
Relbunium hipocarpicum
Rinnchnspora macrocheta
Rumex acctosella

Salvia palaefolia

Senecio abietinus
Solanum tuberosum
Spergula arvensis
Sphagitum verde

Stachys elliptica

Stellaria recurvata
Sysirittchum jamesonii

Thuidium peruvianum
Trifolinm repens
Valeriana hirta
Veronica serphyllifalia
Viola stipularis

Lycopodiaceac
Umbeilifcrac
Hypericacene
Hypericacese
Hypericaceac
Hypericsceae
Hypnacene
Compositac
Compositac
Juncaceae
Rosaceac
Rosaceae
Lepidioziaceac
Bryaceac
Campanualaccae
Poacese
Fabaceac
Lycopodincenc
Lycopodiaceae
Tabaceac
Rubisccac
Apiscene
Cyperaceae

Oreobolus obtusangulus spp. rubre Cyperaceac

Compositae
Iridacene
Eriocaulaccac
Erocaulacene
Poaceac
Peltigeraceac
Compositac
Compositac
Compositac
Compositac
Compositac
Compositae
Compositac
Composilac
Compositac
Ericaceac
Ericaceac
Ericaceac
Plantaginaceae
Hylocomiacese
Poaccac
Polytrichaceae
Bromcliaccae
Bromecliaceac
Bryaceac
Rubiaceac
Poacene
Polygonaceac
Labiatac
Componilac
Solanacenre
Casyophyllaceac
Sphagnaccae
Labistac

Campanulacesc
Iridacene

Thuidaccae
Fabaceac
Valcrianaceae
Scrophularisceae
Violacese
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vegetacién. En naran

ESPECIE
Acaena cylindristachya
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Agrostis humboldtiana
Agrostis tolucensis
Agrostis trichodes
 Anthoxantum odoratum
Arcytophyllum
Arcytophyllum nitidum
Arcytophyllum muticum .
Bacharis tricuneata
Bidens triplinervia
Blechnum loxense
Calamagrostis bogotensis
Calamagrostis effusa
Calamagrostis planifolia -
Carex pygmaea

Carex bonplandii
Carex pinchinchensis
Castilleja imtegrifolia
Compuesta

Comp  flor lila, bl
Cyperacea
Cyperacea 1
Cyperacea 2
Cyperacea 3
Cyperacea 4
Cyperacea a
Cyperaceal
Cyperaceat1
Cyperacea6
Cyperacea7
Cyperacea8
Cyperacea$9

Cyperus

Danthonia secundiflora
Dicotiledonea
Espeletia

Espeletia argentea
Espeletia grandifiora
Festuca dolicophylla
Galium trianae

Gamocheta americana
Gautheria hapalotrichia
Gentianella corymbosa
Geranium santanderensis
Geranium sibbaldioides
Graminea

Halenia asclepiadae
Hidrocotyle bonplandii
Hieracium

Holcus lanatus
Hydrocotyle splenobba
Hypericum

Hypericum goyanesii
Hypericum juniperivum
Hypericum mexicarum
Hypochoeris radicata
Hypochoeris sessiliflora
Juncus bogotensis

0.30

16.67

033
16 275

133

548
6.37

8.19
548
26.52

0.59

0.67

1.67

3.85
1.33

0.30

033

0.67

11.56|_

16

3533

5133 0.30

0.67

0.74
178
0.75

133

033
Q.59

1.78
8.78

0.30]
0.15
1.78
267
298
0.58
3.74

0.15

033
0.67

6.67 4.00,
18.67
133

27

767

033

. 333

1933
41

0.33
033
033

2533

1.63F 133

033
133

12.33

1.19

1.37

16.15
0.44

275
252
1.37
14.22

0.15

49.19
9.63
0.15
0.75

0.30

'

033

1367

1467 *

1.67

533

033

433

3833

11.67

933

0.67

033
1.67
033
033
233

Anexo 2. Comparacion el % de cobertura y dea Hensidad del banco de serillas (semillas/m®) en cada edad Sucesional.
Profundidad 5-10cm. Valores promedio. En amarillo presencia solo en banco de semillas. ,LEn verde presencia solo en la
ja presencia en vegetacién y banco de semillas.
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...Continuacion ANEXO 2...

Labiada - e
Lachemilla aphanoldes
Lupinus colonblentls *
Nertera granadensis
Orecbolus
Oreobolus mmelem

Oreobulus
Orthrosanthus chimbora

Lartthies columbi

FPaep
Paepalanthus karstenii
Paspalum hirtum
Pentacalia ledifolia
Pentacalia vaccinioides
|Pernettya prostrata
Pemnettya prosirata var postrata
Phytolacca 1

Phytolacca s grande
Plantago

Poa pratensis
Riynchospora macrocheta
Rubiaceae

Rumex acetosella

Salvia palaefolia

Scirpus inundatus
Senecio abletinus

Solanum tuberosum
Spergula arvensis

Stachys elliptica

Stellaria récurvata
Sysirinchum jamesonii
Trifoltum repens
Valeriana hirta

Viola stipularis
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