


ENRIQUE PEREZ ARBELAEZ
1896 — 1972
Fundador del Jardin Botdnico de Bogoti José Celestino Mutis

Publicacion del Jardin Botanico de Bogota José Celestino Mutis, dedicada a
la memoria de su fundador, el doctor Enrique Pérez Arbeliez, quien
consagrd su vida a institucionalizar la tradicién cientifica de Colombia v a
fomentar la investigacion, divulgacion y defensa de nuestros recursos

naturales.

Mutisia clematis L.

Planta ornamental nativa tomada como emblema del Jardin
Botinico de Bogoti. Debe su nombre a la exaltacion que el ilustre
botanico Linneo quiso hacer en homenaje a José Celestino Mutis,

designado con ¢l nombre de Mutisia.

Es una planta trepadora con zarcillos, hojas tomentosas en
tonalidades verde grisaseo y flores pendulares, que con su color
10j0 vIvo atraen insectos y colibries.
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Miconia squamulosa ( Sm. ) Tr.

Melastomataceae, tipica de los cerros de Bogota y endémica de la
Cordillera Oriental de Colombia. Planta facilmente reconocible por el
tomento con aspecto ceniclento y en forma de escama que recubre el
enveés de las hojas. El caracter endémico de esta especie exige particular

atencion sobre su habitat y sobre sus condiciones de conservacién.
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PRESENTACION

Para la actual administracién del Jardin Botanico de Bogota es motivo de satisfac-
cion y orgullo el poder presentar a la comunidad cientifica este niimero de la revista
Perez - Arbelaezia.

La vision institucional que hemos desarrollado respecto a este tipo de produccién
documental es la de contar con una herramienta de comunicacién directa entre los
investigadores, poniendo a su alcance los recientes avances en ciencias puras y aplica-
das sobre botanica, ecologia, conservacion, ciencias biologicas, recursos naturales y
medio ambiente, al igual que mantener con ella un espacio disponible para la divul-
gacion de los documentos que resulten de nuestras investigaciones, las que realicen
otras entidades y las que se den a conocer en los diferentes eventos clentificos que se
lieven a cabo alrededor de temas como los indicados.

Dar a conocer la informacién cientifica y técnica constituye un compromiso institu-
cional para la tradicion y el desarrollo de la cultura cientifica del pais, al tiempo que
ello implica cierto grado de responsabilidad con los investigadores, quienes requie-
ren de espacios como éste para poder validar su labor frente a la sociedad que los
apoya en su tarea de ampliar las fronteras del conocimiento. La transferencia de este
tipo de informacidn tiene la connotacién de un deber social, puesto que el saber
cientifico requiere no solo de legitimar su aporte sino también estar al alcance de
quienes lo requieran para el analisis de situaciones particulares, para buscar la solu-
cién de algin problema, construir nuevas realidades y aportar elementos de juicio
que reduzcan los niveles de incertidumbre en los procesos de decision.

De una u otra manera, la mayor parte de los articulos incluidos en el presente niime-
ro se relacionan con temas ecologicos y de conservacion del medio ambiente de la
ciudad o de sus 4reas circunvecinas. Consideramos que entrar a conocer el estado de
los recursos naturales asociados a los ambientes capitalinos constituye el punto de
partida para afrontar el reto de su conservacién y manejo y para definir las pautas
que nos lleven a compatibilizar su uso con las necesidades del desarrollo.

Expresamos nuestro sentimiento de gratitud a todas las personas que han contribui-
do a materializar este esfuerzo del Jardin Botinico y han hecho sus aportes para for-
talecer nuestra capacidad divulgativa.

Ennque Uribe Botero
Director Jardin Botanico.



Disturbios, patrones sucesionales y grupos funcionales de
especie en la interpretacion de matrices de paisaje en los paramos

Por:

ORLANDO VARGAS RiOS§ 7

Resumen

El analisis de las jerarquias de disturbios v los patrones sucesionales de la vegetacion
en diferentes escalas espacio-temporales son dos de los aspectos mas importantes en
la dinarmmca de los paisajes. Para el caso de los paramos se presenta una clasificacién
de disturbios naturales y antropicos siguiendo las escalas propuestas por Delcourt &
Delcourt {1988) v el enfoque de Walker & Walker (1991) en el analisis jerarquico de
disturbios.

Uno de los disturbios recurrentes en los paramos es el fuego el cual ha conformado
parches de vegetacion en diferentes estados de sucesion-regeneracion, de tal forma
que en una unidad de paisaje se pueden encontrar areas no quemadas hace varios
afios , areas quemadas con relativa frecuencia, 4reas recientemente quemadas y areas
con fuerte impacto de quemas y pastoreo. Todas éstas areas reflejan un patréon de
quemas que conforma un mosaico de parches de vegetacién con diferentes intensi-
dades de disturbio y en consecuencia con diferentes secuencias sucesionales de reem-
plazamiento de especies. En el presente trabajo se presentan datos sobre los disturbios
producidos por quemas y los patrones y mecanismos iniciales de sucesion-regenera-
ci6n basados en el modelo de atributos vitales de historias de vida (Noble & Slatyer,
1980) que conforman grupos funcionales de especies para caracterizar patrones
sucesionales en unidades de paisaje.

Palabras clave
Disturbios. sucesiones — regeneraciones, fuego. historias de vida, atributos vitules. piramo. alta
montafia tropical.
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INTRODUCCION

Uno de los objetivos mas importantes de la ecologia del paisaje tiene que ver con la inves-
tigacion de la relacion entre heterogeneidad y disturbios (Turner 1987, Risser 1987). De
tal torma que el estudio de las consecuencias ecoldgicas de la heterogeneidad (Kotliar &
Wiens 1990) y de la transformacion de los paisajes naturales en culturales forman dos
aspectos integrados, de gran interés para la comprension de la dinamica del paisaje. Las
preguntas: ;como los organismos responden a multiples escalas de heterogeneidad en sus
ambientes?, ;como la heterogeneidad del paisaje afecta la propagacion de los disturbios
naturales y antropicos? y ;como Jos organismos responden a multiples escalas de distur-
bios? se examinan actualmente sus respuestas en aspectos como: diversidad v heteroge-
neidad espacial, fragmentacion de hibitat, mosaicos de parches, efectos de borde, impacto
de diferentes regimenes de disturbios sobre las historias de vida de las especies e
implicaciones que estos fenébmenos, en su conjunto, tienen para la conservacion, tanto
de especies como de procesos, en unidades de paisaje.

Las dos fuerzas principales que modelan los paisajes y que generan diferentes escalas de
heterogeneidad son los disturbios y la sucesion. Los disturbios causan los cambios tem-
porales mas rapidos en los patrones de paisajes; por consiguiente, el estudio de la suce-
s16n es inseparable del estudio de los disturbios dado que, casi siempre, es un disturbio el
que inicia la sucesion e influye las condiciones iniciales sobre las que se desarrollara el
proceso (Huston, 1994). En consecuencia, el caricter dinamico de los ecosistemas terres-
tres es una funcién del régimen de disturbios que opera en un amplio rango de escalas
espacio-temporales (White & Pickett 1985). La relacién de los estudios jerarquicos de dis-
turbios (naturales y antrépicos) con los diferentes tipos de dinamica de la vegetacion: fluc-
tuaciones, claros, parches, sucesiones ciclicas, sucesiones primarias, sucesiones secundarias,
sucesiones-regeneraciones, sucesiones seculares (véase Van der Maarel, 1988), son la base
para la comprensién de la dindmica de los patrones de paisaje en diferentes escalas.

El problema epistemoldgico y metodoldgico mas importante que tiene la ecologia es el
de relacionar niveles de organizacién en diferentes escalas espacio-temporales y predecir
las consecuencias de diferentes tipos de disturbios sobre los organismos, poblaciones, co-
munidades, ecosistemas v paisajes. Una de las caracteristicas de los sisternas complejos es
que son de causalidad muluple, en consecuencia la causa de muchos fenomenos en un
nivel de organizacién determinado puede estar en los niveles inferiores o superiores de
organizacion. Keeley (1981) sefiala que las propiedades emergentes de los ecosistemas no
se pueden explicar mecanisticamente sin una clara comprension del fendomeno a nivel
poblacional; asi, por ejemplo, la comprensién de un disturbio como el fuego requiere del
conocimiento de la respuesta individual de las especies; es decir, de sus estrategias de his-
toria de vida con relacion al régimen de fuegos en el ecosistema.
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Para poder relacionar niveles de organizacién hay que buscar caracteristicas o atributos que
sean predictivos. En este trabajo se intenta relacionar: organismos - poblaciones, con atributos
vitales de las histonias de vida de las especies. Poblaciones - comunidades a través de grupos
funcionales de especies en secuencias de reemplazamiento de especies en patrones sucesionales
1 ecosisternas - paisajes, en patrones de parches de vegetacion en unidades de paisaje.

DISTURBIOS - SUCESION - HISTORIAS DE VIDA

Muchos estudios han demostrado que los patrones de desarrollo de la vegetacion difieren
del concepto clasico de Clements, como por ejemplo en areas con disturbios recurrentes
por fuego (Noble & Slatyer, 1980) y muchas sucesiones no representan verdaderas secuen-
cias temporales. Los modelos de suceston mas aceptados actualmente se basan en la hipéte-
sis individualistica de Gleason, la cual explica la sucesion en términos de respuestas
:ndividuales, genéticas, fisiologicas y de conducta de las especies en relacion con factores
ambientales; es decir, a sus estrategias de historias de vida. Este interés por las propiedades
:ndividuales de las especies ha sido enfatizado en los trabajos de Connell & Slatyer (1977),
Grime (1979), Harper (1977), Glenn-Lewin (1980}, Peet & Christensen (1980), Huston & Smith
1987), Tilman (1985), Noble & Slatyer (1980), Brown (1992), Moore & Noble (1990).

Con el enfoque de las historias de vida se definen grupos funcionales de especies que simpli-
tican la descripcidn del proceso sucesional, los cuales son conjuntos de plantas que tienen
caracteristicas comunes (atributos vitales) en sus historias de vida, v que tienen un papel
:mportante en las secuencias de reemplazamiento de especies durante y después de distur-
bios. Moore & Noble (1990) definen grupos funcionales como conjuntos de plantas que
rlenen caracteristicas fistologicas, reproductivas y de historias de vida comunes y en las cua-
"es la variacion, en cada caracteristica especifica, tiene un valor ecolégicamente predictivo.

Tn el manejo de ecosistemnas sc tiene la necesidad de modelos generales y predictivos de la vege
tucion, especialmente en situaciones donde los disturbios naturales y antropicos adquieren un
papel importante en la dindmica de unidades de paisaje; como por ejemplo, en la zona de amor-
aguacion de Parques Nacionales con paramos en donde existe un régimen de disturbios recu-
rrentes v continuos asociados a quemas y ganaderia extensiva (véase Verweij, 1995; Hofstede, 1993).

Modelos basados en grupos funcionales de especies pueden ayudar en la comprension de
'z dindmica de disturbios y en consecuencia en la comprensién de mosaicos de vegeta-
¢16n v patrones de paisaje.

En la Figura 1 se presenta un esquema conceptual de las relaciones entre niveles de orga-
rizacion v caracteristicas individuales de especies que pueden ayudar a la comprension de
frndmenos complejos en dreas sujetas a disturbios.
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Figural. Esquemade relaciones v atributos en diferentes niveles de organizacion para la comprension
de propiedades emergentes en el estudio de disturbios v sucesiones.

PATRONES Y JERARQUIAS DE DISTURBIO EN LOS PARAMOS

La biota de cada ecosisterna ha evolucionado bajo un régimen recurrente natural de dis-
turbios; por consiguiente, el analisis de patrones y jerarquias de disturbios en diferentes
escalas espacio-temporales es importante puesto que los disturbios pueden tener un regis-
tro de frecuencias desde raros, en los cuales el periodo del disturbio es mas largo que el
ciclo de vida de las especies mas longevas, hasta ser tan frecuentes, que puede ocurrir va-
rias veces dentro del periodo de vida de especies de ciclo corto (Noble & Slatyer, 1980).
Los patrones espacio-temporales de disturbios en un paisaje resultan de la interaccion de
patrones climaticos, topograficos v geomorfolégicos, v de la estructura v dindmica de la
vegetacion en el paisaje (Huston, 1994)

En la Figura 2 se presenta un esquema preliminar de los principales disturbios naturales
en los paramos que siguen las escalas espacio-temporales, propuestas por (Delcourt &
Delcourt, 1988) y las ornientaciones de Walker & Walker (1991), en el analisis jerdrquico de
disturbios. En una megaescala se presentan eventos catastréficos que alteran el sustrato y
transtornan los mecanismos de persistencia y recuperacion de las especies, como los gran-
des fendmenos geoldgicos de la deriva continental y tecténica de placas, en los cuales los
eventos mas importantes, que influyeron en el origen y evolucién de la biota y, directa o
indirectamente, en la conformacién estructural de los ambientes de montana, fueron: 1.
La separacion de Suramérica v Africa en el Terciario. 2. La persistencia de la conexion de
Suramérica con la Antartida v Australia durante parte del Terciario. 3. El aislamiento de
Suramérica la mayor parte del Terciario. 4. El levantamiento de la cordillera de los Andes
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Deriva conrinental y tectonica (levantamientos andinos)
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Figura2. Lscalas espaciales v temporales de los principales disturbios naturales en los paramos. Segtin |as escatas
propuestas por Delcourt & Delcourt (1988) v adaptado de Walker & Walker (1991},

: finales del Plioceno. 5. La conexion de Suramérica con Centroamérica con el levanta-
miento del Itsmo de Panama a finales del Plioceno. Los eventos mas importantes que
scurrieron en el tltimo millén de afios son: 1. El levantamiento progresivo de las monta-
iias desde las colinas, serranias de 1.000 m. en el Plioceno hasta alturas de 5.000-6.000 m, en
¢t Pleistoceno. 2. Los ciclos glaciales e interglaciales del Pleistoceno 3. La actividad volcani-
.a Plio-Pleistocénica 4. El aislamiento de los paramos (islas biogeograficas). (Van der
Hammen, 1988, 1992; Van der Hammen & Cleet, 1986). Todos estos eventos ayudaron a la
conformacion del medio ambiente paramo y son importantes para entender el origen y
adaptacién de las especies, su distribucion y la estructura v funcién del ecosistema, asi como
:as adaptaciones morfoecologicas a los actuales regimenes de disturbios.

DISTURBIOS POR FUEGOS

l.os fuegos naturales en los paramos son en su mayoria fuegos locales que estan en una
microescala con tendencia a ampliarse a microrregiones (107 m?) y con una frecuencia
1ue posiblemente puede variar en paramos atmosféricamente secos y atmosféricamente
humedos entre 5-10 a 5060 anos respectivamente. Carbon vegetal, producto de quemas,
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fue detectado en sedimentos Pleistocénicos y Holocénicos de la cordillera Oriental de
Colombia (Van der Hammen 1966; Gonzalez et al. 1966). Horn (1989) analizo las eviden-
cias de carbon vegetal en estratos de antiguas quemas en la Cordillera de Talamanca, en
Costa Rica, v llegd a la conclusién que el fuego tiene una larga historia en el Macizo de
Chirrip6, con indicios de 8 a 15 eventos de quemas posteriores a 1940. Similar frecuencia
pudo haber existido desde la prehistoria para los paramos de Costa Rica. Kuhry (1988)
detectd la presencia de rastros de carb6n en el Holoceno de la cordillera Central de Co-
lombia en un periodo aproximado de 1865 -1000 afios, antes del presente.

Los disturbios producidos localmente por erosion, [luwvias y vientos producen deslizamientos
en microescalas y estan asociados a fluctuaciones climaticas anuales y a la heterogeneidad que
resulta de la variacion en la topografia, geologia y condiciones del suelo.

Las heladas en los paramos pueden operar desde microescalas hasta mesoescalas y depen-
diendo de la topografia y de la altitud, en el subpiramo se pueden presentar 60 dias con
heladas, en el piramo propiamente dicho 180 y en el superpiramo 320 (Rangel, 1989).
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6
Fluctuadiones climaticay
asocladas con glaciaciones
=z
2
2 4 I
k]
el
80 <
- Z
= w
: 5
| & °T s
P ¥ =
0 Fuegos naturales
5
: v ;
g 0 PR d-fienio
& ~_[Facze
in \
a
< MICROESCALA ——P4——FIOESCALL—P MACROESCALA
2 er:- S e -3_} 1 LS PO Mo R ety | MEsURMeloadd d” BTRSERA
k- T T T i 1 T Ll ] T T
-4 -2 0 2 4 6 8 10 12
Escala espacial (Log area m’) J

Figura3. Escalasespaciales v tenporales de los principales disturbios naturales v antrpicos que conforman el régimen
de disturbios al cual esid sometido actualmente el paramo. Segun las escalas propuestas por Delcourt &
Delcourt {1988) v adaptado de Walker & Walker (1991,
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Los disturbios producidos por animales operan a pequefias escalas (micrositios) y tienen
que ver con actividades como el escarbamiento del suelo, herbivoria v depredacién masiva
de tallos de Espeletia; todas estas actividades producen una dindmica de microclaros en la
vegetacion.

En la Figura 3 se presenta el régimen mas importante de disturbios antropicos. El fuego
v la ganaderia conforman la base principal del régimen de disturbios antropicos. El hom-
bre ha aumentado la frecuencia de fuegos en los paramos. Las flechas en esta figura indi-
can cémo: de fuegos naturales se pasa a fuegos antropicos, de fuegos entre 5 a 70 afios se
pasa a fuegos de 6-8 meses o de un aio. En este orden de 1deas, tanto para el caso de la
agricultura itinerante como para la ganaderia extensiva, se amplia cada vez mas la escala:
de una microescala a una mesoescala y de un disturbio recurrente a un disturbio conti-
nuo; el resultado es que se desvian o se detienen las sucesiones naturales.

Otros disturbios antropicos se relacionan con: la explotacion de minas (calizas, carbon, oro),
construccidn de obras civiles (embalses, oleoductos y carreteras), uso de especies (corte de
matorrales para lefa), uso del suelo (siembra de especies forestales) (Vargas & Rivera, 1990).

UN EJEMPLO DE DISTURBIO:
Fuegos recurrentes en los piramos

El uso del tuego, ligado a un sistema de produccion, es una practica relativamente reciente en
algunas formas de agricultura itinerante y ganaderia extensiva en los paramos andinos de
Colombia y Ecuador (Vargas & Rivera, Ibid; Molano, 1995; Gonzilez & Cardenas, 1995;
Laegaard, 1992; Verweig, 1995; Hofstede, 1995). La influencia del sistema de produccion euro-
peo introducido por los espanoles generd la principal fuerza de destruccién de bosques y
piramos en las cordilleras andinas. En los paramos colombianos y ecuatorianos las quemnas
“gadas a la produccion agropecuaria han aumentado sus frecuencias; estas se caracterizan, en el
caso de la agneultura, por un sistena de quema, cultivo y barbecho v, en el caso de la ganaderia,
por quemas para pastoreo extenstvo. Actualmente la quema es una practica muy comun para
obtener rebrotes tiernos de mavor aceptabilidad y valor nutritivo para el ganado.

El uso indiscriminado del fuego ha conformado tipos de vegetacion en parches con dife-
rentes grados de alteracion: las estructuras poblacionales de plantas v animales se modifi-
can y las estructuras verticales y horizontales, de las comunidades vegetales, cambian. En
areas relativamente no tan extensas se pueden encontrar ireas no quemadas hace varios
afios. dreas quemadas con relativa frecuencia, areas recientemente quemadas y areas con
fuerte impacto de quemas y pastoreo. Todas estas dreas reflejan regimenes de disturbios
de diferente intensidad en mosaicos de parches. Cuando un parche acumula suficiente
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necromasa en su matriz de gramineas vuelve a ser quemado v el tuego se detiene en otro
parche que no ha acumulado la suficiente necromasa (Laegaard, Op. cit. ), o en alguna
barrera, que puede ser de rios, carreteras o caminos.

PATRONES DE SUCESION REGENERACION

Clasificacién de especies por atributos vitales

Noble & Slatver (1980) desarrollaron un modelo de sucesion basados en un conjunto de
atributos que consideran vitales para la supervivencia y reproduccion de especies en dreas
periddicamente sometidas a disturbios. Estos autores proponen que los atributos vitales
pueden explicar secuencias de reemplazamiento de especies en el proceso sucesional y
consideran 3 grupos de atributos vitales: 1. El metodo de arribo o persistencia de las espe-
cies en el sitio durante y después del disturbio. 2. La capacidad de establecerse y crecer
hasta la madurez en la comunidad en desarrollo. 3. El tiempo tomado por las especies en
alcanzar estados de vida criticos. Para este estudio (Vargas, 1997; 2000) se considerd la forma
de crecimiento como un atributo vital muy importante en la vegetacidon de los paramos.

Para el primer grupo de atributos vitales se clasifican Jas especies segun los estados de
vida v los mecanismos utilizados en la regeneracién por propagulos, en regeneracion
vegetativa y en sus formas de crecimiento asi:

U: Especies no afectadas por el fuego. D: Especies con mecanismos de dispersién de propa-
gulos ampliamente dispersadas. S: Especies que poseen un banco de semillas de larga viabi-
lidad en el suelo. V: Especies que persisten por mecanismos de reproduccién vegetativos.

A las especies U + D(=S) se les asigna el atributo vital A; a las especies V + D(+S) se les
asigna el atributo vital V; a las especies D(+5) se les asigna el atributo vital D. La
combinatoria del primer atributo vital con la forma de crecimiento da las categorias que
se muestran en la Tabla 1.

El segundo grupo de atributos vitales comprende 3 tipos de especies: a) especies T que
toleran un amplio rango de condiciones. b) espectes 1 que son intolerantes a la competen-
cia. ¢) especies R que requieren de condiciones especiales.

La combinacion del primero y segundo atributo vital da las combinaciones de la Tabla 2.
Estas combinaciones dan 6 grupos de especies cuyas caracteristicas se resumen en la Tabla 3.

En la Tabla 4 se resumen los 6 tipos de especies, con sus atributos vitales v los grupos
funcionales de especies mas importantes en la secuencia de regeneracion.
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Tabla 1. Primer grupo de atributos vitales en relacion cor las
formas de crecimiento de las especies de pdramo

‘ F+D{E=S) = A

L.

V+D{t§) = V

D(-S)

2> D

Graminoides
Caulirrosulas
Acaulirrosulas
Cojines
Hierbas
Semilenosas

Arbustos bajos
Arbustos medianos
Arbustos altos
Decumbentes
Radicantes

Trepadoras
Radicantes
Hierbas pioneras

no afectadas. D= dispersion de propdgulos.

li=
S= con banco de semillas. V= regeneracion vegetativa

Tabla 2. Combinaciones de los dos primeros grupos de atributos vitales

para las especies de paramo sometidas a disturbios recurrentes por fuego

@aecies >

N

Tolerantes

Intolerantes

Condiciones

LS

T
I
R

A

AT
Al

v p |

VT DT
Di
DR

A= no afectada + dispersion de propdgulos + banco de semillas. V= regeneracidn vegetativa,

D= dispensidn de propdgulos. T= tolerarte. I= intolerante. R= condiciones especiales.

|
#

Tabla 3. Resumen de las caracterfsticas de los atributos vitales para los 6 grupos de espectes

Especies
Especies
Especies
Especies
Especies

Especies

AT
Al
V(-D)T
DT
DI
DR

No afectadas U
No atectadas U

Vegetativas V

Dispersion D Tolerantes T
Dispersion D Intolerantes [
Dispersion D Tolerantes T
Dispersion D Tolerantes T
Dispersion D Intolerantes 1
Dispersion D
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Tabla 4. Tipos de grupos funcionales de especies en relacion
con sus atributos vitales v [a forma de crecimiento

N
Atributo vital Forma de crecimiento Grupos funcionales Niimero de especies |
(Especies tipo) '
AT Graminoides Rbynchospora macrochacta
Calamagrostis effusa 12
" AT Caulirrosulas Espeletia grandiffora 4
AT Acaulirrosulas Pacpallanthus alpinus 6
AT Hierbas Geranium spp 3
AT Semilefiosas Ageratina spp. 3
| Vi+D)T Arbustos bajos Arcyrophyllunt nitidum 6
Vi+D)T Arbustos medianos Miconia ligestring 11
Vi+D)T Arbustos altos Diplosthephyient revolutium 7
DT Trepadoras Muelenbechia tamnifolia 3
DR Trepadoras Relbunium hipocarpicum 3
DI Pioneras Phytolacca bogotensis 7
L

La Gnica especie Al es Pinguicola elongata no torma un grupo funcional importante en la

secuencia sucesional.

El tercer grupo de atributos vitales (Figura 4) tiene en cuenta la dinamica temporal de los
estados de vida de las especies: a) tiempo que gastan las especies en alcanzar la madurez
reproductiva después del disturbio. b) lapso de vida de las especies en comunidades no
disturbadas v c) tiempo tomado por todos los propagulos en estar localmente extintos.

TIEMPO DESDE LA QUEMA

GRUPO DE ESPECIES (£ A SO N 91

AT m___ {m] le

Al m 1 1y &

VD) T m _ (my le

Br_ om le

DI m 1 e

DR m le

LS

Figura4. En relacidn con los atributos vitales se distinguen 6 tipos de especies. Li cantidad relativa de
tiempo que requieren Jas especies pard alcanzar los 3 estados criticos de su historia de vida son:
m madurez, | lapsa de vida de las especies en condiciones no alteradas, e extincion o pérdida de

105 propagulos de! sitiv 1a {m) indica el tiempo requerido por las especies para alcanzar [a

madurer, s ia especie no estaba antes ded disturbio. La (11 indica que fas especies intolerantes

pueden persistiv en el sitiv, o pueden ser reducidas pero no eliminadas.
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Las especies AT alcanzan su madurez reproductiva entre los 3 meses y un afno después de la
quema. Este grupo de especies son perennes y por consiguiente el lapso de vida es largo y se
distribuyen ampliamente en todas las 4reas de paramo, estas especies tienen mecanismos de
dispersion D; por consiguiente tienen la capacidad de establecerse desde otras areas, después
del disturbio, y nunca se perderin del sitio durante la secuencia sucesional, a menos que
entren a otro régimen de disturbios con pastoreo y pisoteo continuo de ganado. Estas espe-
cies hacen parte de [a estructura basica de la vegetacion. Las especies Al aunque escasas en el
sitio, se pueden perder por disturbios recurrentes en grandes areas, pero si quedan parches
de vegetacion sin alterar pueden arribar por dispersién.

De las especies AT mas importantes que conforman la fisonomia tipica del paramo
Calamagrostis effisa v Espeletia grandiflora, la primera tiene los dos tipos de reproduccion,
sexual v asexual, y la segunda, solo reproduccién sexual pero con la capacidad de produ-
cir gran cantidad de semillas y la conformaciéon de un banco de semillas de tipo persisten-
te en el suelo (Ochoa, 1994).

Los arbustos V(+D)T pueden alcanzar la madurez reproductiva varios afios después de la
quema, pero no tan rapido como las especies AT y las DT, estas especies varian mucho en
sltura, desde arbustos bajos a altos y, por otra parte, de arbustos que producen una gran co-
rona de retofios, lo cual depende del sistema de raices v de la variacién en la forma de creci-
miento. Todas estas especies son tolerantes a la competencia y por consiguiente no se pierden
faciimente del sitio. Este grupo lo conforman algunos arbustos tipicos de la franja del subpa-
ramo y paramo y, a través de la altura que van adquiriendo v el diametro de la corona de
retorios, eliminan la competencia.

Las especies DT, al ser dispersadas por aves se instalan en el sitio v adquieren su madurez
reproductiva después de un afo de su establecimiento. Algunas de estas especies pueden
ser R. Las especies DI tienen habito rastrero, como en el caso de Nertera granatensis en su
tase inicial de implantacion pero después cambia a DR. Las especies DT, DI, DR tienen
caracteristicas especiales en sus historias de vida que las hacen variar sus atributos vitales
segun el estado de la vegetacion, el sitio v el tipo de disturbio.

Un aspecto muy importante en los estudios sucesionales es la dispersion de las semillas.
En este estudio se establecto la relacidon entre los patrones sucesionales, la cobertura de las
especies ¥ los mecanismos de dispersion tal como se presenta en la Figura 5.

En sintesis podemos establecer que el patron de sucesion-regeneracion del paramo des-
pués de disturbios por fuego es el siguiente:

1. Las especies AT ~ Al forman el primer estado de la vegetacién,
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Cobertura
4
AT Viento
V (=DjT» Viento
Aves

DT Aves

'I A Vient ;V‘ DR Aves
[ 7

ol _J
Figura5. Modelo de reemplazamiento de especies en el proceso de sucesion — regeneracion de la cobertura en
relacion con los atributos vitales de las especies de paramo y sus mecanismos de dispersion por
sernilla,

2. El segundo estado lo conforman los arbustos V(+D)T, algunos de los cuales llegan a
ser codominantes.

3. Posteriormente las especies DT, DI, DR llegan a establecerse con diferentes tasas de
crecimiento y en diferentes tiempos.

4. Declinan las especies DI y DR.

DISCUSION

El proceso sucesional presentado hace posible una descripeidn de las secuencias de reem-
plazamiento de especies después de disturbios, lo cual permite predecir secuencias en
relacion con la frecuencia y tipo de disturbios en diferentes comunidades. Disturbios re-
currentes por fuegos pueden estar asociados con extinciones locales; por ejemplo, en el
paramo los arbustos son muy sensibles a las quemas y, ademas, después del disturbio se
demoran en alcanzar la madurez reproductiva y es posible que no resistan disturbios, cuya
frecuencia sea de corto tiempo. Muchas especies que pueden ser tolerantes a un disturbio
pueden ser intolerantes a 2 o 3 disturbios.

Actualmente en el piramo existe una combinacién de disturbios naturales y antropicos.
Como las quemas se realizan en la época seca las fluctuaciones de temperatura en el dia
y la noche producen fuertes heladas que, junto a vientos y después de fuertes lluvias, no
permiten que se cumpla la fase de implantacién de muchas especies que logran germinar.
Posteriormente disturbios antropicos, como agricultura itinerante y disturbios continuos
por ganaderia extensiva, completan el régimen de disturbios.
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En este trabajo los atributos vitales se definieron en relacién con disturbios recurrentes, por
aemplo fuegos cada 10 afios; pero si una comunidad estd sujeta a mas de un disturbio o a
1n régimen de disturbios recurrentes es necesario considerar otros atributos vitales (Noble
& Slatyer 1980). En consecuencia los atributos vitales de las especies pueden variar de acuer-
Jo con las circunstancias en las cuales se encuentran. El cambio mas comun se presenta en
¢l segundo grupo de atributos vitales; algunas especies pueden pasarde Talodela T
seglin las condiciones ecologicas. Por ejemplo, en las primeras fases de sucesion regenera-
cion la especie Rbymchospora macrochaeta, al ser eliminada la competencia por el fuego y no
ener competencia epigea, domina en cobertura y, en consecuencla, es una especie 1, pero
nosteriormente, al aumentar el dominio de las gramineas actia como una especie 1.

DISTURBIOS CONTINUOS

La interaccidn entre disturbios continuos y recurrentes es importante en la comprension
de los patrones de sucesion - regeneracion. En disturbios continuos por pastoreo de gana-
do las especies D y A llegaran a estar localmente extintas, el hecho radica en que con la
muerte progresiva de los adultos el pool de propagulos se pierde poco a poco. Especies
yue podemos clasificar como T, en una situacidn sin pastoreo, pueden pasar a I en una
situacién con pastoreo. En el caso de Espeletia, con disturbios recurrentes por fuego (que-
mas cada 5-10 afios), la especie tiene los atributos vitales A + T; si la frecuencia de fuegos
~umenta (fuegos cada uno o dos afos), la mortalidad de individuos en las clases de tama-
fio de 40 -60 cm aumenta, la especie pasa de T a | y pierde el atributo vital U ( no afectada,
de atributo vital D) y queda solo con los atributos vitales D(~S). Posteriormente, el piso-
t20 continuo del ganado hace que se pierda el mecanismo S (banco de semillas en el sue-
10), los propagulos D no pueden implantarse y los adultos que quedan dispersos en el
paisaje disminuyen sus poblaciones hasta quedar localmente extintas (Figura 6). Para el

-

AT —» D(+S)I — i EXTINCION
LOCAL

[
; ol

— GRADIENTE DE DISTURBIOS  +

DISTURBIOS DISTURBIOS
RECURRENTES CONTINLOS

Figura6. Secuencia de pérdida de atributos vitales al aumentar e} disturbio.
Esta secuencia la siguen grupos tipo Epelefia.

DISTURBIOS, PATRONES SUCESIONALES Y GRUPOS DE ESPECIES | 85



caso de Calamagrostis effusa y otras macollas densas un régimen de disturbios continuo
por herbivoria y pisoteo fragmenta las macollas (Verwey), 1995), ocasiona perdida de los
atributos vitales de las especies y permite que especies con el mecanismo D invadan el
sitio, al ser eliminada toda la competencia. Un caso similar se presenta en los paramos
humedos con la fragmentacion y eliminacion de los bambusoides de Chusquea tessellata
(Premauer, 1999).

En sintesis, con un incremento severa del disturbio los adultos de especies con atributos
vitales, como los de poseer un banco de semillas (S), no afectadas (U) pueden perder su
capacidad de persistir a través del disturbio y, con disturbios de mayor intensidad, el ban-
co de semillas (S) se puede destruir y perder. En general, las especies altamente dispersadas
(D) tendran las mayores ventajas en los disturbios, estas son las especies pioneras, las cua-
les son las que finalmente ocupan el sitio de las especies nativas.

En un gradiente de disturbios se conforman diferentes patrones de especies que reflejan
grupos funcionales con determinados atributos vitales, formas de crecimiento y estrate-
gias similares en sus historias de vida. La Figura 7 presenta un modelo preliminar de gru-
pos funcionales de especies en respuesta al disturbio.

qa A (@ Figura 7. Diversidad de grupos funcionales
=l a) " " . )
Ll i en relacion con gradientes de disturbio.
= ) o ;
- g al Rosetas policdrpicas tipo Expeletia.
= g b} Macollas tipe Catamagrostis
= E e} (d) o) Arbustos tipo Hapericum.
L d) Rosetas sésiles tipo Hipochaeris
= - Macollas pequefias tipo Agrostis
. - GRADIENTE DE DISTURBIOS + Hierbas ruderales comnpetitivas tipo
{ Lachaemilla orbiculata

Estas modificaciones de los atributos vitales de las especies se evidencian en diferentes
patrones sucesionales que dependen del régimen local de disturbios, el cual junto con la
heterogeneidad local define masaicos de vegetacidn, que son los que en dltimas confor-
man los patrones de palsaje.

Grandes areas en los paramos (Verweij, Op. cit.) tienen diferentes historias de quemas y
pastoreo v conforman una dinamica especial de la vegetacion.

En el paramo, por ser un medio ambiente altamente heterogéneo por su geomorfologia
v por poseer un mosaico de comunidades vegetales, es interesante saber, como lo propo-
nen Turner vy Bratton (1987): :Como los disturbios se mueven a través del paisaje? ;Como
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la heterogencidad del paisaje influye la propagacion del disturbio? (Si los efectos varian
con ¢l tiempo del disturbio o con el tipo de paisaje? ;Cémo el tamafio o forma de los
parches intluyen el proceso? Estas preguntas son fundamentales para la comprensién de
los regimenes de disturbios que actualmente se presentan en los paramos.
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