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RESUMEN

En algunas regiones de | os paramos venezol anos (3000-3800 m) se practica unaagricultura con descansos largos, que alterna
periodos de descanso de las parcelas de entre 5 a mas de 10 afos, con periodos mas cortos de cultivo (1-3 afos). Durante €l
descanso tiene lugar una sucesion secundariaquetiende al reestabl ecimiento de lavegetacion natural, lacual esutilizadacomo
un abono verdeal iniciarselafasede cultivo. En este trabajo se analizan | os cambios sucesionales y estacionalesdelafitomasa
aéreay subterranea, del Cy de los macronutrientes contenidos en la fitomasa en parcelas con 1, 3, 6 y 12 afios de descanso
después del cultivo de papa. También se analizan los cambios en algunas propiedades fisico-quimicas del suelo (textura, pH,
Cy N, Py basescambiables). L osresultadosindican que durantela sucesion no se producen cambios significativos en ninguna
delas propiedades del suelo analizadas, pero si un aumento casi lineal delafitomasatotal y susnutrientes. Esteincremento esta
dado por la fitomasa aérea, ya que |la fitomasa subterranea se mantiene practicamente constante alo largo del tiempo. Como
consecuencia se produce una progresiva transformacién de un sistema predomi nantemente subterraneo a otro aéreo, pasando
larel acion biomasa aérea/subterraneade 0,25 en el primer afio aaproximadamente 4 después de 12 afios. También se encontraron
tendencias sucesionales anivel delaconcentracion de nutrientes en lafitomasa, disminuyendo el Ny el Py aumentando el Ca
y el K. Estos resultados fueron utilizados para inferir posibles mecanismos sucesionales. Por gjemplo, un ecosistema
progresivamente mas aéreo implicaria que las especies tardias son mas eficientes en la captacion y/o utilizacion de agua 'y
nutrientes, requiriendo cada vez menos raices por unidad de biomasa.

Palabras clave: fitomasa, nutrientes, sucesion, relacion biomasa aérea/subterranea, paramo, Andes.

ABSTRACT

In some areas of the Venezuelan paramos (3000-3800 m) along fallow agriculture system is practised, which alternates long
fallow periods of 5 to more than 10 years with short crop periods (1 to 3 years). During the fallow phase a secondary
succession take place, allowing a progressive reestablishment of the paramo natural vegetation. The phytomass cumul ated
during the succession is used as a green manure when the plots are cultivate again. In this study, the successional and seasonal
changes of the above and belowground phytomass and of the C and plant nutrients are analysed in plots with 1, 3, 6 and 12
yearsin fallow after potato cultivation. Several soil physic-chemical properties are also analysed in the same plots (texture,
pH, C, N and exchangeabl e bases). The results show that during the succession there are not significant changesin any of these
soil properties, but a lineal increase in the total phytomass and plant nutrients. This increase take place because of the
augmentation of the aboveground biomass, though the belowground biomass remains the same during the succession. As a
consequence there is a progressive transformation from a predominantly belowground system to a more aerial system, asis
showed by the aboveground/bel owground ratio, which pass from 0.25 during the first year of succession to almost 4 after 12
years. Clear successional trends in the concentration of plant nutrients are also observed, with adecreasein N and P and an
increase in Ca and K. Based on the results, possible successional mechanisms are proposed. For example, a system that
becomes progressively more aerial impliesthat the specieswould be more efficient in the uptake and/or utilisation of water and
nutrients as succession proceeds, requiring fewer roots per unit of biomass.

K ey words: phytomass, nutrients, succession, below/aboveground ratio, paramo, Andes.
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INTRODUCCION

El concepto de sucesion secundaria como
un proceso de restauracion del ecosistema
es fundamental en la teoria ecoldgica. Se ha
postulado que a lo largo de la sucesién, los
atributos del ecosistema maduro se reestablecen,
incluyendo ladiversidad de especies, lacomplgjidad
estructural de la vegetacion y el tamafio de los
compartimientos que conforman el ecosistema
(fitomasa, materia organica del suelo, etc). Estos
cambios estructurales van acompanados de
cambios funcionales, llegandose progresivamente
a un balance entre larespiracion y la produccion
delacomunidad biéticay aun ciclado de nutrientes
mas cerrado (Odum 1969, Margalef 1977).
La sucesion, vista como el cambio direccional
de tales atributos en el tiempo, se muestra tan
diversa como los mismos ecosistemas en los que
ocurre, evidenciandose una gran variacion en
sSus patrones, procesos y ritmos, 1o que ha
dificultado la construccion de una teoria
sucesional unificada (Halpern 1989). La mayor
parte delos estudios sobre sucesiones secundarias
se han realizado en ecosistemas forestales,
por lo que se conocen menos |0s mecanismos
sucesionales en sistemas herbaceos o arbustivos,
donde la competencia por luz juega un rol
secundario.

Entender los procesos y mecanismos de la
sucesion vegetal en diversos ambientes no solo
resultaimportante paralateoriaecol 6gica, sino que
también es fundamental para el manejo de los
ecosistemasy agroecosi stemas. Siendo lasucesion
vegetal un mecanismo de restauracion natural, es
importante conocer cudl es el ritmo en que ocurre
en diferentes ecosistemas y bajo distintos tipos y
regimenes de disturbio. Por otro lado, la sucesion
vegetal provee recursosy servicios ecol 6gicos de
interés (&reas de pastoreo, recuperacion de la
fertilidad del suelo, etc) y que pueden servir para
implementar sistemas de manejo que sean
ecol 6gi camente sostenibles.

En los pdramos de Colombia y Venezuela
se practica comunmente un sistema agricola
basado en la préctica de los descansos largos.
Estos sistemas alternan cortos periodos de
cultivo, normalmente de uno a tres anos, con
descansos que suelen prolongarse entre cinco
y més de 10 afos. Durante el descanso tiene
lugar un proceso de sucesion ecoldgica,
reestabl eciéndose progresivamente el ecosistema
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de paramo y sus atributos funcionales. Estos
sistemas agricolas constituyen sitios privilegiados
para el estudio de la sucesion secundaria, ya que
en ellos coexisten parcel as con diferentes tiempos
de descanso, que permiten estudiar lasucesion con
un enfoque sincronico (reemplazo de tiempo por
espacio).

Como antecedentes en el estudio de la
sucesion secundaria en paramos podemos
mencionar |os trabajos realizados por Ferwerda
(1987), Moreno y Mora-Osejo (1994), Jaimes
(2000) y Jaimes y Sarmiento (2002) en los
paramo colombianos y por Sarmiento et al.
(1993, 2003), Aranguren y Monasterio (1997),
Llambi y Sarmiento (1998), Sarmiento y
Bottner (2002) y Abadin et al. (2002) en los
paramos Venezolanos. Estos trabaj os se centraron
en el andlisis de los cambios en la composicion
floristica y en la estructura de la comunidad
vegetal asi como en tratar de detectar cambios
sucesionales en diversos pardmetros edaficos
gue pudieran evidenciar o explicar larecuperacion
de la fertilidad del suelo. Resumidamente
puede decirse que estos autores evidenciaron la
existenciadetendenciassucesionalesclarasanivel
de la estructura de la comunidad vegetal,
con cambios en la composicion especificay en
las formas de vida dominantes a medida que
transcurre la sucesion. Sin embargo, en
los parametros edéficos no se encontraron
tendencias sucesionales, a excepcion de los
cambiosen P, pH y Al, relacionados principalmente
con la fertilizacion mineral y el encalamiento
durante el periodo de cultivo. Esta falta de
tendencias en las propiedades fisico-quimicas
del suelo hallevado alaconclusion de que deben
analizarse otros compartimientos para entender
el proceso derecuperacion delafertilidad alolargo
del descanso.

El objetivo de este trabajo fue ahondar en el
conocimiento delasucesion vegetal en ecosistemas
de paramo analizando la dindmica de la fitomasa
vegetal y susdiversos compartimientos, incluyendo
los patrones de acumulacion y distribucién de los
nutrientes, aspectos sobrelos cuales no se dispone
de informacion previa para sucesiones en
ambientes de paramo. Como la vegetacion
sucesional juega un importante rol como abono
verde, conocer su ritmo de acumulacion y sus
cambios en composicion quimica es también de
interés para entender la recuperacién de la
fertilidad.
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METODOLOGIA

Area de estudio y parcelas seleccionadas

El estudio se realizé en la cuenca de la
Quebrada Gavidia, localizada en los Andes
venezolanos, en laSierraNevadade M érida, entre
los 8°35' a 8°45'de latitud Norte y los 70°52’
a 70°57'de longitud Oeste. En esta cuenca
la actividad agricola se concentra a lo largo
de estrechosvalles, principa mente sobre depdsitos
aluviales (terrazasy conos) y coluviales (laderas),
hasta aproximadamente 3800 m de altitud. El clima
presenta un patron de precipitacion unimodal,
con una precipitacion mediaanua de 1300 mmy
unatemperaturamediade 8°C, seglin losregistros
de la estacion climética del ICAE instalada en la
zona

Lavegetacion natural es un arbustal-rosetal,
caracteristico del piso andino (Monasterio 1980).
Dentro del &rea se escogié un pequefio cono de
deyeccidn como zonade estudio, con unapendiente
promedio de 40%. Dentro del mismo pudieron
ubicarse cuatro parcelas con edades sucesionales
contrastantes, las cuales fueron datadas a partir
de lainformacion suministrada por el propietario.
Estas parcelas tenian edades de 1, 3, 6 y 12 afios
de descanso. Se escogieron en unazonarestringida
del valle para minimizar el efecto de la
heterogeneidad ambiental y poder atribuir con
mayor confianza las diferencias encontradas al
tiempo sucesional .

Lacoberturade lavegetacion en las parcelas
estudiadas fue caracterizada por Montilla y
Monasterio (1987) y Porrmann y L tdtke (1988).
En la parcela de 1 afo de descanso, la especie
dominante es Rumex acetosella, una hierba
perenne rizomatosa, con una cobertura del 47%.
En la parcela de 3 afios continta dominando esta
especie, aungue disminuye su importanciarelativa
al mismo tiempo que aumentalacoberturade otras
hierbas como Lachemilla moritziana y varias
gramineas. En la etapa de seis afios dominan R.
acetosella, Trisetum irazuense y Senecio
formosus con 20, 15 y 13% de cobertura
respectivamente. Por Ultimo, en la parcela de 12
anos dominan dos especies tipicas del rosetal-
arbustal paramero: Espeletia schultzii e
Hypericum laricifolium, con arededor de 25%
de cobertura cada una. La vegetacion encontrada
en las diferentes etapas se corresponde
estrechamente con la sucesion tipica de la zona
descrita por Sarmiento et al. (2003).
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Método de muestreo

En cadaunade las parcelas serealizaron dos
muestreos, uno en la estacion seca y otro en la
humeda. Cada vez se seleccionaron a azar 20
cuadrados de 0,20 m?, cosechandose toda la
fitomasaaéreay subterraneahastaunaprofundidad
de 20 cm. La fitomasa aérea se separé por
compartimientos. biomasa asimilatoria (hojas),
biomasano asimilatoria(tallos, ramasy estructuras
reproductivas) y necromasa (estructuras muertas
detallos, hojas etc. tanto en pie como en el suelo).
La fitomasa subterranea se separ0 en raices
(estructuras lignificadas y rizomas) y raicillas
(menoresde2 mm dedidmetro). El material vegetal
fue secado en estufa a una temperatura de 60 °C
hasta peso constante y pesado.

Serealizaron andlisisfisico-quimicosdecinco
muestras de suelo por parcela, tomadas entre 0y
20 cm de profundidad, determinandosetextura, pH,
P, C, Ny basescambiables. Con el material vegetal
se hicieron muestras compuestas por
compartimientoy por parcelay se analizaron para
C,N, P, Ca, Mgy K. El N total sedetermind por €l
método de micro-Kjeldahl; el P por el método
fotocol orimétrico de azul de molibdeno; el Ca, Mg
y K por el método de absorcion atdmicay el C se
midi6 por oxidacion con dicromato de potasio y
titulacion (Allen 1990).

RESULTADOS

Caracteristicas del suelo a lo largo de la
sucesion

LaTabla1 muestralas caracteristicas fisico-
guimicasdel suelo alolargo delasucesion. Puede
observarse que las variaciones en laconcentracion
deCy N totales, P asimilable y bases cambiables
son pequefias, a igual que ocurrecon el pH. No se
presenta unatendenciaclaraalo largo del tiempo
en ninguno de los parametros analizados ni
diferenciasentrelasparcelasni entrelas estaciones
secay humeda.

Esimportante sefialar que uno deloscriterios
utilizados para inferir que las parcelas estudiadas
han sufrido un proceso similar en el tiempo, ademéas
de haber tenido un mismo tipo de manejo agricola,
son las propiedades fisicas del suelo. Estas no
cambian tan facilmente en el tiempo y permiten
una dinamica quimica similar en cuanto a los
procesos de retencion y ciclado de nutrientes. En
nuestro caso vemos como todas las parcelas
muestran unatexturasimilar, 1o cua aunado aotras
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Tablal. Caracteristicasfisicasy quimicasdelos suelosen cadaetapasucesiona (x £ SD, n=5). E.S.: Estacion seca,

E.H.: Estacion himeda.

Parcela  Estacion Textura pH C.0. N P K Mg Ca
% % ppm ppm ppm ppm
ES. 489+012  10.14+010  066+0.04  264+41 12324237 474462  330.7+25.6
1 EH. F 5224006  1022+¢002 073004  200+7.2  1400+19.2  486:91  320.6+410
ES. 4724010 1012002  060+001  180+65  113.4+212  365:¢7.8  220.4+44.6
3 EH. F 464+011  1012+005 061002  190+81  1186+37.0 438t52 2365284
ES. 506:016 10074017 062005  194+9.0  1238+342  462+64 27514614
6 EH. F 400:012  10.16:004 068004 212461  1332+315  49.8:7.1  238.8+426
ES. 490+016  997+020  064+004  214+54  1056+182  353+84  210.1+335
12 EH. F 500020 10.11+0.05  0.66+0.02 212485  1155:21.8  465:112 2355+50.0

similitudes ecol égicas (topografia, pedregosidad,
orientacion, pendiente, etc) permite compararlas
entre si y considerarlas como etapas de un Unico
proceso sucesional.

La fitomasa y sus compartimientos en la
sucesion

La fitomasa total aumenta en forma lineal
durante la sucesiéon (Figura 1). Comparando los
valores de la época seca entre las diferentes
parcelas observamos un aumento desde 228 g m2
en laparcelade un afio hasta 945 g m2 en lade 12
anos (Tabla2). Para laépoca himeda los valores
para estas dos parcelas fueron de 402y 1169
g m2(Tabla 3).

Al comparar lafitomasatotal entre estaciones
se observa una tendencia consistente a valores
mayores durante la época humeda, siendo la
diferenciaentre épocas mas marcada en | as etapas
tempranas (Figura 1). Por jemplo, en la parcela
de un afo lafitomasatotal fue 1,8 veces mayor en
la época himeda que en la seca, mientras que en
la parcela de 12 afios fue Unicamente 1,2 veces
mayor.

A lolargo de la sucesion no solo aumentala
fitomasatotal sino que cambiasu distribucion por
compartimientos, indicando cambios estructurales
y funcionales importantes. Uno de los cambios
sucesionales mas conspicuos es en la proporcién
entre biomasa aéreay subterranea. En laFigura 1

Tabla 2. Distribucion delafitomasa por comparti mientos durante la estacion secaen las parcel as en regeneracion.
BA: Biomasaasimilatoria, BNA: Biomasano asimilatoria, N: Necromasa, R: Raices, r: raicillas (media+ desviacion

estandar, n=20).
1 afio 3 afios 6 afnos 12 afos

gm? % gm? % gm? % gm? %
B.A 9+4 4 29+27 7 96+82 12 241+130 25
B.N.A 23+14 10 41+40 10 165+115 21 264+122 28
N 58+37 25 164+89 38 321+296 41 311+228 33
R 86+46 38 158+86 37 152+104 20 91+76 10
r 52+22 23 33+36 8 44425 6 38+22 4
Total 228 100 425 100 778 100 945 100
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puede observarse como lafitomasa aéreaaumenta
casi linealmente durantelos primeros 12 afiosdela
sucesion, mientras que la fitomasa subterranea se
mantiene rel ativamente constante.

La tendencia a un aumento sucesional
continuado y lineal de la biomasa aérea, mientras
que la biomasa subterrdnea se mantiene
aproximadamente constante, trae como
consecuencia un incremento pronunciado y lineal
de la relacion biomasa aérea/subterrénea (A/S,
Figura?2). Al inicio delasucesion larelacion A/S
fue de 0,26 ( promedio de ambas épocas) mientras
gue alos 12 afos de descanso el valor promedio
pasaa 3,45, o que marcaun cambio funcional muy
importante de un sistema predominantemente
subterrdneo aotro aéreo. Estacionalmente también
se observan algunas diferencias en larelacion
A/S, la cual hasta los 6 afios tiende a ser mayor
durante la época himeda mientras que a los 12
afos es considerablemente mayor durante laépoca
seca.

Si analizamos con mésdetalleladistribucion
por compartimientos de lafitomasa (Tablas 2y 3)
podemos observar tendencias sucesionales muy
claras. En la parcela de 1 afio e compartimiento
mas importante es la fitomasa subterranea, que
representa 60 y 66% de la fitomasa total en las
estaciones seca y humeda respectivamente. En
esta parcela domina la hierba rizomatosa Rumex
acetosella, lacual asignaalrededor del 60% de su
biomasa a las estructuras subterraneas (Berbesi
1990). En la parcela de tres afios las raices
disminuyen porcentualmente, aunque siguen
representando un porcentaje alto, entre 45y 50%.

gm?
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Figura 1. Fitomasa y carbono organico aéreos y
subterraneos durante la sucesion secundaria. Los
ndmeros sobre las barrasindican el aporte proporcional
(%) de cadacompartimiento.
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Figura 2. Relacion biomasaaérealbiomasasubterranea
alo largo de la sucesion para ambas épocas.

Tabla 3. Distribuciéon delafitomasapor compartimientos durantelaestaci on hiimedaen las parcel as en regeneracion.
BA: Biomasaasimilatoria, BNA: Biomasano asimilatoria, N: Necromasa, R: Raices, r: raicillas (media+ desviacion

esténdar, n=20).
1 afo 3 afios 6 afnos 12 afos

gm? % gm? % gm? % gm? %
B.A 38+23 9 88+69 15 209+107 24 310+142 26
B.N.A 38+20 10 91+80 16 236+135 27 339+131 29
N 58+25 15 105+33 18 171+74 20 303+111 26
R 98+64 24 171+113 31 142+66 16 115+52 10
r 170+90 42 117+87 20 116+70 13 102+42 9
Total 402 100 572 100 874 100 1169 100
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Figura 3. Cantidad de macronutrientes en la fitomasa durante la sucesion secundaria. Los nimeros sobre las
barrasindican el aporte proporcional (%) de cadacompartimiento.

A partir de los seis afios la biomasa subterrdnea
disminuye considerablemente entérminosrel ativos,
representando en la parcelade 12 afios entre 14 y
19% de la fitomasa total segln la estacion.

L abiomasaaéreapresentael comportamiento
opuesto al descrito para las raices. En la parcela
deun afio labiomasaasimilatoriarepresentael 4%
de la fitomasa total durante la época seca,
aumentando al 10% durante la época lluviosa,
mientras que la biomasa aérea no asimilatoria
representa el 10% en ambas épocas. Estos
compartimientos muestras en la parcela de tres
anos un aumento en términos absol utosy relativos
con respecto a la de un afio. A partir de la edad
de seis afos, hay un desarrollo marcado de la
biomasaaérea. Enlaparcelade 12 afioslabiomasa
aérea asimilatoria constituye el 25% del total y la
no asimilatoria el 29%, mostrando pocas
fluctuaciones entre las épocas seca y humeda.
Estacionalmente las fases tempranas sufren
mayores variaciones en su fitomasa aérea que las
fases tardias, debido a que las especies
caracteristicas delas parcel as viejas mantienen sus
hojasvivas durantetodo €l afio, como esel caso de
Espeletia schultzii, dominante en la parcela de
12 afos, que mantiene un crecimiento foliar
continuo durante todo el afio (Monasterio y
Sarmiento 1991).
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La necromasa es un compartimiento muy
importante en todas las etapas de la regeneracion
y fluctta considerablemente entre estaciones,
disminuyendo hacialaépocahimeda. Losgrandes
cambios que se observan en laparcelade seisafios,
mas del 20% entre estaciones, se explicarian por
el hecho de que unade | as especies dominantesen
esta fase es Senecio formosus, una hemicriptofita
perenne que durante la sequia se marchita casi
totalmente, manteniéndo vivas solo las estructuras
subterraneas.

En general hay una acumulacion de
necromasa durante la sucesion, incrementandose
notablemente hacialas etapastardias. Enlaparcela
de 12 afos, donde domina Espeletia schultzi, una
especie que mantiene la hojarasca adherida al
tronco, se obtienen los mayores valores de
acumulacion de necromasa.

El carbono organico (Figura 1) muestra en
grandes lineaslamismatendenciaque lafitomasa
total.

Los nutrientes y su distribucién por
compartimientos

La Figura 3 muestra los cambios en la
cantidad de N, Py bases cambiables por m? durante
la sucesion. Al igual que para la fitomasa y €l
carbono, también se observa que todos estos



Tabla4. Concentracion de carbonoy nutrientes en lafitomasa (%) durante laépocaseca (ES) y himeda (EH) enlas
parcelas en sucesion-regeneracion.
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C N Ca Mg
Afios ES EH ES EH ES EH ES EH ES EH ES EH
1 434 418 1,13 0,85 0,08 0,09 0,44 0,12 0,18 0,15 0,59 0.34
3 35,3 41,7 087 055 0,09 0,08 0,39 0,28 0,13 0,11 0,48 0.40
6 38,1 408 092 071 0,10 0,07 0,68 0,36 0,18 0,14 0,69 0.49
12 36,8 355 081 080 011 0,06 0,67 0,41 0,18 0,15 0,67 0.46

nutrientes se van acumulando alo largo del tiempo,
por lo que la vegetacion se convierte en un
reservorio de nutrientes cada vez més importante.
Sin embargo se presentan algunas diferencias en
€l patron de acumulacion delosdigtintos nutrientes.
Enel casodel N, este sigue unatendenciabastante
parecida a la de la fitomasa total, acumulandose
inicialmente en la biomasa subterranea y
posteriormente en la aérea. Por otra parte el P
muestra una mayor acumulacion en la fitomasa
aérea en todas las etapas sucesionales,
acentuandose esta tendencia en las parcelas mas
antiguas, donde més del 80% del P se encuentra
en la parte aérea. Para el caso de las bases
cambiables, si bien todas ellas se acumulan en la
fitomasa durante la sucesion, presentan diferentes
patrones. El Cay e Mg se acumulan principalmente
en la fitomasa aérea en todas las etapas
sucesionales, mientras que el K se almacena en
mayor proporcion en la fitomasa subterranea de
las parcel as tempranas, cambiando dicha relacion
en las parcelas tardias.

En la Tabla 4 se presentan los cambios a lo
largo de la sucesion de la concentracion de los
diferentes nutrientes en lafitomasatotal. Podemos
observar que, en términos generales, el C no
presenta una tendencia definida, el N tiende a
disminuir su concentracién alolargo delasucesion,
el fosforo presenta un comportamiento diferente
para cada época, aumentando sucesionalmente
durante la época seca y disminuyendo durante la
himeda, el Cay el K aumentan su concentracion
a medida que transcurre el descanso y el Mg no
muestra unatendencia definida.

L os cambi os estaci onal es en la concentracion
de nutrientes son muy marcados y consistentes
para todos los elementos analizados a excepcion
del C, presentandose para todos ellos
concentraciones mucho mayores en la época seca
(Tabla 4).
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Ya son numerosos |os autores que han
reportado en sucesiones de paramo, tanto en
Colombiacomo en Venezuelg, lafatadetendencias
claras a nivel de las propiedades fisico-quimicas
dd suelo (Ferwerda 1987, LIambi y Sarmiento 1997,
Jaimes 2000, Abadin et al 2002, Montilla et al.
2002). Lo mismo ha sido también resefiado en
sistemas agricolas con descansos largos en
ambientes de puna (Hervé 1994).

Es importante sefialar que en sucesiones
secundarias se parte de condiciones iniciales
diferentesalasdelasucesion primaria, yaquelos
suel os pueden poseer un alto grado de desarrolloy
existir ya propagulos de plantas. Segin Huston y
Smith (1987) y Gleesony Tilman (1990) lasfuerzas
gue dirigen la sucesion secundaria no estan dadas
por los cambios en las caracteristicas fisico-
quimicas del suelo sino mas bien por la dinamica
de las historias de vida de las especies vegetales,
sus tasas méximas de crecimiento, capacidad de
colonizacion, dinamica de las interacciones
interespecificasy su eficienciaen la captacion de
nutrientes.

Abadin et al. (2002) analizan cuatro series
de parcelas ubicadas en sectores diferentes del
Paramo de Gavidia, cada una con una secuencia
sucesional completa que incluye desde parcelas
cultivadas hasta parcelas de paramo natural y
tampoco encuentran tendencias sucesionalesenlas
propiedades fisico-quimicas del suelo. Lo que si
encuentran es una disminucion del 3N, tanto del
suelo como delosdetritus vegetal es, amedidaque
transcurrelasucesion, lacual evidenciael paso de
sistemas abiertos (entradas y salidas importantes
de nitrdgeno) a sistemas mas cerrados, con mayor
eficiencia en €l ciclado de nitrégeno. Esto le da
mas peso alaideade que los principales cambios
sucesionales seproducen anivel del funcionamiento
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del ecosistema, amedidaque sevan desarrollando
comunidades vegetales y animales més
estructuradas y mejor adaptadas alas condiciones
ambientalesdel paramo. Estos cambiosfuncionales
no necesariamente se reflejan en las propiedades
fisico-quimicasdel suelo enlaescaladetiempo de
la sucesion secundaria.

El hecho de que no se presenten cambios en
la.concentracién de nutrientes del suelo durante el
ciclo de regeneracion nos lleva a pensar que la
recuperacion de las condiciones de fertilidad y de
la aptitud de las parcelas para ser nuevamente
sembradas, no puede ser analizada Unicamente a
nivel delaconcentracion de nutrientesen el suelo,
sino que deben considerarse otros pardmetros,
como ladinamicadelavegetaciony su papel enla
acumulacion de nutrientes, yaque éstaes utilizada
como abono verde al comenzar un nuevo ciclo de
cultivo.

Contrariamente a la ausencia de tendencias
sucesionalesen las propiedadesfisico-quimicas del
suelo, anivel delafitomasase observoé claramente
unatendenciaalaacumulaciony también cambios
sucesiona es conspicuosen € patron dedistribucidn
entre diferentes érganos de las plantas. Lo mismo
se observd en relacion a los nutrientes, con
diferenciasimportantes en laformacomo cadauno
se distribuye entre distintos érganos. La
acumulacion diferencial de cadatipo de nutriente
tanto en los compartimientos como en las estaciones
va a depender del tipo de especie dominante en
cada fase sucesional, las cuales van a determinar
lacalidad de los aportes bidticos al sistema.

Lasdiferenciasen el patron de asignacion de
biomasa entre etapas tempranas y tardias nos
revela cambios estructurales y funcionales
profundosamedidaquetranscurrelasucesion. Las
etapas tempranas estan dominadas por hierbas, las
cuales son progresivamente desplazadas por
arbustos esclerdfilosy rosetas gigantes (Sarmiento
et al 2003). Las hierbas que dominan inicial mente,
particularmente Rumex acetosella, presentan una
asignacion de biomasapreferencia hacialasraices
(Berbesi 1990), mientras que los arbustos presentan
predominanciade biomasano asimilatoria(tejidos
lignificados de las estructuras de sostén) y las
rosetas gigantes de necromasa en pie.

El valor de la relacion A/S cercano a 4
encontrado en la parcela de 12 afios, esta dentro
del rango encontrado por Smithy Klinger (1985) y
por Hofstede y Rossenaar (1995) en ecosistemas
de paramo. En este sentido, €l pdramo constituye
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el ecosistemade tipo apino con mayor relacion
A/S. Este hecho puede ser explicado por la
isotérmia anual, que hace menos importante €l
almacenamiento de fitomasa en los 6rganos
subterrdneos y por la presencia de una fitomasa
aérea de peguefio porte, que hace innecesaria la
presenciade grandesraices de sostén. Al comparar
con otros sistemas herbaceos, como sabanas y
praderas, el paramo también presenta valores
mucho mayores de larelacion A/S.

El marcado aumento sucesional delarelacion
A/S, contradicelo postulado por Gleesony Tilman
(1990) y Tilmany Wedein (1991), quienes sefialan
gue hay una mayor acumulacion de fitomasa
subterranea en las especies tardias, como un
mecanismo para aumentar la eficiencia en la
captacion de nutrientes a medida que avanza la
sucesion. El aumento sucesional en larelacion
A/Sencontrado en el paramo puedetener al menos
dos interpretaciones, una que la eficiencia en la
absorcion de aguay nutrientes aumentaalo largo
delasucesidn, lo queimplicaquelas plantaspodrian
absorber mas por unidad de biomasaradical, o bien
que la eficiencia en el uso de agua y nutrientes
aumenta, lo que implica que necesitarian menos
cantidad por unidad de biomasa. Una mayor
eficiencia en la absorcion de nutrientes por las
especies tardias podria estar dada por la mayor
colonizacion de micorrizas vesicul o-arbusculares
en estas especies. Montilla et al (1992, 2002)
encontraron en este mismo paramo que con el
avance de la sucesiéon hay un incremento de la
micotrofia, junto con una disminucién en el
porcentaje de raicillas con pelos radicales. En las
parcelas de 1y 3 afios domina Rumex acetosella,
unaespecie no micorrizégenay con caracteristicas
de colonizadora, mientras que en las parcelas
tardias las especies dominantes son micotrofas
obligatorias, dependientes de estos hongos parala
obtencion de nutrientes.

Aparte del aumento en la colonizacién
micorrizica, queimplicaunamayor eficienciaenla
captacion de nutrientes, también se haevidenciado
un aumento en laeficienciaen el uso del agua por
las especies tardias. En este sentido LIambi et al.
(2003), estudiando especies caracteristicas de
diferentes etapas sucesionales, encuentran una
mayor eficienciaen el uso del aguaen las especies
tardias (E. Schultzii y Baccharis prunifolia) en
relacion alas tempranas e intermedias.

Por otro lado, la menor relacién A/S durante
laépoca seca, observadaen las parcel astempranas
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e intermedias, puede ser interpretada como un
mecanismo para aumentar la captacion de agua
durante la época de mayor stress hidrico. Sin
embargo, esta tendencia no fue observada en la
parcelade 12 afos, |0 que sugiere que en |l as etapas
tardias deben existir mecanismos diferentes de
resistenciaal stress hidrico.

La menor variacion estacional tanto de la
biomasa como delos nutrientes en parcel astardias
implica que las especies que conforman estas
comunidades son capaces de conservar unamayor
cantidad de nutrientes durante todo €l afio, o cual
pudiera constituir un mecanismo sucesional que
influyeraen los cambios en laabundanciarelativa
delas especies. Lahipétesis seriaque las especies
tempranas tendrian la capacidad de llegar antes
(debido a mejores mecanismos de propagacion) y
ocupar répidamente el espacio gracias a sus atas
tasas de crecimiento, mientras que las especies
tardias, con menorestasas de crecimiento, tendrian
sin embargo la capacidad de ir acumulando
progresivamente nutrientes en su biomasa, los
cuales quedarian “secuestrados’ y no estarian
accesibles para las especies caracteristicas de las
etapas tempranas, causando un desplazamiento
competitivo delas mismas.

Ladisminucion sucesional enlaconcentracion
de Py N pudierarelacionarse con la disminucion
de lastasas fotosi ntéti cas maximas que observaron
Llambi et al. (2003). Por otra parte, el aumento
notorio en la concentracion de Ca se relacionaria
con la presencia de mas estructuras de sostén y
conlamenor superficiefoliar especifica(hojasmas
gruesas) de las especies tardias.

El pronunciado aumento en la concentracion
de nutrientes durante |a época secaen comparacion
con la época himeda pudiera explicarse por dos
procesos: la translocacion de los nutrientes antes
de la senescencia y/o la menor produccién de
fotoasimilados durante la época seca, lo cual
causariaunadisminucion delos carbohidratos por
respiracion y por ende un aumento en la
concentracion de nutrientes. Todos estos
mecanismos ecofisioldgicos que pudieran estar
actuando a lo largo de la sucesion requieren ser
objeto de investigaciones especificas, para poder
verificar o refutar lasdistintas hipétesis que hemos
manejado para explicar nuestros resultados.

Como conclusion general puede decirse que
durante esta sucesion secundaria se evidencia un
claro cambio desde unas comunidades vegetales
pioneras que invierten una gran proporcion de su
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fitomasa en su sistema radical y que son
aparentemente poco eficientes en la captacion y
uso del aguay de los nutrientes, a comunidades
gue invierten menos biomasa en raices y més en
estructurasasimilatorias, sendo atamente eficientes
en la captacion y acumulacion de nutrientes.

Por otraparte, quedaclaro quelaacumulacion
de nutrientes en la fitomasa vegetal es un proceso
continuo a lo largo de la sucesién y que esta
acumulacion pudiera ser de importancia para la
fertilidad del suelo, unavez que el sistemaentraen
lafase del cultivo y lafitomasa es incorporada al
suelo como un abono verde.
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