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EL PARAMO DESERTICO EN EL AMBIENTE PERIGLACIAL

El Piramo Desértico se encuentra en el ambiente mds extremo
actualmente colonizado por Espeletia. La mayor drea de este ecosis-
tema tropical altiandino se distribuye en la Cordillera de Mérida,
Venezuela, por arriba de los 4,000 m, y alcanza una elevacion de 4.600
m, en el ecdtono de los glaciares. En cambio en los pdramos mds hu-
medos de Colombia y Ecuador los ecosistemas desérticosde paramo no
hhan sido aparentemente estructurados.

Segln Tricart (1970), en los Andes de Mérida es posible fijar en
alrededor de los 4.000 m el Iimite inferior de rasgos periglaciares netos.
Este mismo nivel marca el [imite entre dos zonas ecoldogicamente con-
trastantes: hacia abajo, el Piso Andino, el Altiandino hacia las cumbres
(Monasterio, 1980). EI Paramo Desértico, con sus caracteristicas rosetas
gigantes de Espeletia (Figura 1) constituye la formacidén vegetal mds
representativa de la zona altiandina, se extiende sobre un paisaje mode-
lado por los eventos glaciales del Pleistoceno tardio que ha dejado los
rasgos caracteristicos de escultura y erosion glaciar, tales como valles
glaciales, circos, escalones rocosos, rocas aborregadas, aristas, etc., ras-

gos que han sido analizados en el altiandino de Venezuela por Schubert
(1976).

En la zona periglacial tropical es crucial la accion de las heladas
en ciclos diarios de congelamiento-derretimiento, que promueven pro-
cesos especificos geomorfogenéticos y movimientos del suelo de pro-
fundas consecuencias ecoldgicas. Malagén (1981) analiza las caracterfs-
ticas de estos suelos en Pico del Aguila a 4.118 m de altitud dentro del
area de estudio. Este autor describe un manto mévil de solifluxion de
un espesor de 7 cm, que migra facilmente a lo largo de las fuertes pen-
dientes que prevalecen en las grandes alturas. Precisamente este manto
movil, poroso e inestable, recibe los aquenios de Espeletia, y constituye
su nicho germinatitivo. Es por ello que las pldntulas tienen una baja
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FIGURA 1: Espeletia timotensis a 4.200 m en el Piramo de Pico del Aguila, Sierra de la Culata,
Foto Mario Farinas.

probabilidad de sobrevivencia, ya que pueden ser barridas por el manto
migrate de solifluxién, Estos aspectos han sido discutidos ampliamente
en Monasterio (1983} pero queremos puntualizar aqui que el principal
impacto de la ecologia periglacial ocurre sobre la superficie del sustrato.

Pico de Aguila (8° 55” N) situado a 4.118 m de altitud es una
estacion tipica del Pdramo Desértico (Figura 2). Tiene una temperatura
media anual de 2,8 °C, con una precipitacion de 869 mm distribuida
en un patron unimodal. Vemos que la isotermia anual es notable, pues
la diferencia entre la temperatura media mensual es mas baja en sep-
tiembre (1°C) y la mds alta en abril (3,7 °C), es sélo de 2,7 °C. Pero
esta constancia relativa es la sintesis de estimulos térmicos contrastan-
tes que se repiten diariamente en el ciclo de la temperatura o termo-
periodismo diario.

La Figura 3 corresponde al andlisis de un ciclo diario durante la
¢poca seca. A 150 cm la temperatura del aire tiene una oscilacion diurna
de 13,5°C (11°C a —2,5°C), en horas nocturnas la temperatura se
manticne por debajo de 0°C. A 10 ¢cm en el aire los rangos de variacion
diaria son mds extremos con una oscilacion diaria de 17 °C (12°C a
-—5°C). En horas nocturnas la temperatura a 10 cmes 2 a 3 °C mds
baja que a los 150 cm. Los mayores contrastes sin embargo, ocurren en
la superficic del suelo (Figura 3) donde se presentd una oscilacion de
50°C (40°C a — 10°C). Sin embargo, en la época humeda los.con-
12
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FIGURA 2: Climadiagrama de Pico del Aguila, localidad situada en la Sierra de la Culata, en

pleno Paramo Desértico. Se indican las épocas hidricas contrastantes, desde condiciones
ecoldgicamente dridas a prehmedas.
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trastes térmicos diurnos en todos los niveles del aire y en los de la super-
ficie del suelo son notablemente menos contrastantes.

Tres especies de Espeletia han colonizado los hdbitats periglaciales
del Paramo Desértico: E. timotensis, E. spicata y E. moritziana: cada
una de ellas es exclusiva de un determinado habitat. Espeletia timoten-
sis, a la cual nos referimos principalmente en este trabajo tiene la mds
amplia distribucién ecoldgica y un rango altitudinal que se encuentra
entre los 4.000 y los 4.600 m, ocupando los ambientes mas fragiles
como son los faldeos montafosos y las paredes de los circos con fuertes
pendientes cubiertas por materiales coluviales finos.

En este trabajo presentaremos solamente algunos aspectos sobre la
dindmica de crecimiento y reproduccion en individuos de E. timotensis,
tratando en la parte final de reconstruir la historia de su ciclo de vida
en lo que concierne a la produccion y reproduccién. Estos resultados
forman parte de un proyecto amplio sobre las Espeletias del Pdramo
Desértico donde se analizaron una serie de aspectos sobre la dindmica
poblacional, crecimiento, produccién, reproduccion, descomposicion,
etc. Elementos claves en la interpretacion de la estrategia global y el
éxito ecoldgico de las rosetas gigantes del altiandino.

LA DINAMICA DE CRECIMIENTO Y REPRODUCCION EN Espeletia

Para la comprensién e interpretacién global de las adaptaciones de
Espeletia en las grandes alturas del trépico frio es de fundamental im-
portancia conocer su dindmica, capacidad y modalidad de crecimiento,
asi como los presupuestos energéticos asignados a cada 6rgano o fun-
cion. Iniciaremos este andlisis con la discusion del modelo arquitectoni-
co de Espeletia en este ambiente el cual nos da la clave para interpretar
su dindmica de crecimiento y reproduccién

Modelo Arquitectonico

Las tres especies de Espeletia que integran el Pdramo Desértico,
pertenecen al Modelo arquitectonico de Corner, definido por Halle,
Oldeman and Tolimson (1978) como drboles monoaxiales con creci-
miento indefinido e inflorescencias laterales. En concordancia con el
Modelo de Corner Espeletia timotensis, E. spicata y E. moritziana
tienen una estructura monocaula construida por un Unico meristema
aéreo apical el cual es responsable del crecimiento de toda la biomasa
vegetativa aérea (tronco y hojas de la roseta). El sistema radical es
construido por una serie de yemas independientes. Las inflorescencias
son laterales, producidas por yemas que se activan en su correspondiente
fase fenolodgica en las axilas de las hojas jovenes de la roseta. En conse-
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FIGURA 4: Modelo de Corner: drbol monocaule policdrpico, correspondiente a todas las
Espeletias del Pdramo Desértico. Se caracteriza por el crecimiento continuo del tallo y
la produccion continua foliar, pero con eventos reproductivos escalonados a lo largo
del tiempo.
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cuencia el crecimiento es indeterminado ya que no se ve interrumpido
por la reproduccién y las especies son Policdrpicas. El crecimiento en
longitud del tronco y la produccién de hojas son hechos continuos y
sincronizados entre si: esto, se evidencia en los troncos desnudos de
Espeletia por la presencia de un reticulo uniforme de cicatrices foliares.
En estas especies no hay abcisién foliar, las hojas permanecen insertadas
en el tronco y se descomponen muy lentamente a lo largo del ciclo de
vida de cada individuo, formando una envoltura de hojas marcesens
hasta su base. El tronco toma una apariencia varias veces mds gruesa
que el espesor del tallo real y adquiere un aspecto columnar. El Modelo
de Corner de las Espeletias del Paramo Desértico estd ejemplificado en

la Figura 4. Otros elementos asociados con esta arquitectura se encuen-
tran sintetizados en la Tabla 1.

TABLA'1

ALGUNAS CARACTERISTICAS MORFOLOGICAS Y DEL CICLO
DE VIDA DE LAS ESPELETIAS DEL PARAMO DESERTICO

ESPECIE Tamano Crecimiento Duracién  Promedio Tamafio Largo de Promedio de Didmetro de
adultos  anual / tronco estimada  de hojas de hojas inflores-  capitulos los capitulos
(m) (mm) ciclo/vida porroseta larg. anch. cencias por inflores- (cm)
(afos) (cm) (cm)  cencias
(cm)
E. timotensis 2-—3 15 170 240 50x 3,5 110 n 35a4
E. spicata 1.5-25 20 130 590 35x 2 80 22 2a25
E. moritziana 0,5 —1 15 70 264 45x 2 55 1 4a6

Biomasa y alocacion de Energia

El Modelo arquitectonico de Espeletia en el Pdramo Desértico
refleja la alocacion de la energia disponible para cada 6rgano o funcién.
De este modo, Modelo arquitectonico y patrones energéticos estar
estrechamente acoplados.

Es de gran interés conocer como los individuos que crecen en am-
bientes periglaciales bajo condiciones de “stress’’ alocan sus recursos
para diferentes funciones, y debemos también analizar si estos patrones
de distribucion constituyen ‘‘decisiones’’ exitosas que maximizan su va-
lor adaptativo en este ambiente. La proporcién de la biomasa alocada
entre los drganos dereos y subterrdneos, a las estructuras vegetativas y
reproductivas, a los érganos asimiladores y a las estructuras de crio-
proteccidn, son particularmente indicativas en este contexto.

Las tres especies de Espeletia en el Piramo Desértico tienen el
mismo patron de distribucion de sus recursos bioenergéticos, y sélo
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pequenos rasgos distinguen una de otra. La Figura 5 representa el caso
de individuos de tamafio intermedio de E. timotensis. Los valores, en
calorras, de varias partes de la planta se presentan en la Tabla 2. Algunos
puntos claves para puntualizar son:

— La biomasa aérea acumula una gran proporcion del total de calo-
rias (96.6%); en contraposicion, la biomasa subterrdnea representa
sélo el 3,4%.

—  Dentro de los Organos aéreos, la alocacion de energia favorece a

las hojas (79,27) sobre las estructuras reproductivas (inflorescen-
cias, capitulos, aquenios: 11,3%), mientras que sélo el 4,4% es asignado
al tallo.

SEMILLAS 2.2%

L —ARA MUERTO 1.9 %
120 1 ARA
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FIGURA 5: Alocacién de biomasa, (%)en calorias, hacia diferentes 6rganos de Espeletia
timotensis. Cada valor es la media de diez muestras correspondientes a diez individuos
adultos.
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TABLA 2

VALORES CALORICOS POR GRAMO DE DIFERENTES
ESTRUCTURAS EN Espeletia timotensis (CADA VALOR ES LA

MEDIA DE 10 MUESTRAS CORRESPONDIENTES
A 10 INDIVIDUOS ADULTOS)

HOJAS VIVAS: Kcal/g
Hojas del banco: 4,2
Hojas juveniles: (14 — 28 cm?) 41
(28 — 56 cm?) 3,9
(56 — 84 cm?) 4,5
Hojas adultas: (84— 98 cm?) 4,5
Hojas maduras: (98 — 130 cm?) 4,5
Hojas pre-senescentes: (130 — 140 cm?) 49
Hojas senescentes: 4,7
Hojas muertas: 4,4
TALLO:
Corteza 47
Médula 43
RAICES: 49
ORGANOS REPRODUCTIVOS:
Inflorescencias 44
Capitulos 4,7
Aquenios 49

Biomasa méxima por planta (g): 8.441,91.

Biomasa méaxima por planta (Kcal): 38.339,5.

Produccion foliar estimada por afio (Kcal): 3.150.
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— La mayor parte de la energia acumulada en las hojas corresponde
a las hojas muertas (61,3%), las hojas verdes sélo contienen 17,97%
del total de energia almacenada.

— Es interesante puntualizar la escasa inversion de estos arboles

monocaules para enraizamiento y soporte: solo el 7% del total de
la energia. Dada la naturaleza inestable del sustrato, el sistema radical
debe ser altamente eficiente para anclar la planta, asi como el tallo es
indudablemente muy eficiente en sostener la cuantiosa masa de hojas
vivas y muertas y el conjunto de las estructuras reproductivas.

— Es evidente que E. timotensis asigna la mayor parte de su energia

a las estructuras fotosintéticas, pero la mayor proporcion se en-
cuentra sobre la planta, como necromasa alrededor del tallo. Este
material muerto adherido al tronco juega un papel importante en la
transferencia de nutrientes a partir de las hojas marchitas y en descom-
posicion, hacia los tejidos en crecimiento activé (Monasterio, 1980).
Ademads, la cubierta de hojas muertas actiia como un aislante de los te-
jidos vivos del tallo, dando proteccion contra las bajas temperaturas y
regulando el balance hidrico (Goldstein and Meinzer, 1983).

Una primera conclusion general que puede extraerse de este patron
de alocacion de energia, es que la energia producida a lo largo del ciclo
de vida de las Espeletias del Pdramo Desértico se acumula no sélo en
sus oOrganos de crecimiento aditivo, como el tallo y las raices, sino
también y principalmente, en la cubierta de hojas muertas que envuelve
al tallo, en un lentisimo proceso de descomposicion. La Gnica energia
dispersada por estas plantas es la que forma parte de sus estructuras
reproductivas, principalmente los aquenios, ya que las inflorescencias
viejas permanecen adheridas al tronco por un tiempo relativamente
largo.

La inversién en reproduccién es relativamente alta (11%), sobre
todo si consideramos que estos valores representan sélo un evento re-
productivo del ciclo de vida de un individuo, en el presupuesto energé-
tico analizado. Sin embargo, una parte sustancial de la energia alocada
a la reproduccién sexual se invierte en estructuras reproductivas auxi-
liares (8,8%) mientras que los aquenios representan sélo el 2,2%. En
este sentido, la mayor parte del esfuerzo reproductivo se vuelca en
estructuras que protegen a las flores, o se invierte en un gran crecimien-
to de las inflorescencias, las cuales se disponen en niveles microclimdti-
cos mas favorables para la polinizacion y para evadir las heladas. Una
consideracion final sobre este tema que debemos tener en cuenta para
retomarlo mas adelante se refiere a si la energia acumulada en un mo-
mento dado del ciclo de vida de los individuos de estas especies, cons-
tituye una aproximacion bastante buena del total de energia alocada a
las distintas partes durante todo su ciclo de vida. Seria necesario evaluar
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en qué grado la energia de alocacion en un momento dado, sumariza
el conjunto de la historia del individuo, ya que ademds de aquellos
érganos de crecimiento aditivo que acumulan biomasa, tales como el
tallo y la raiz, todas las hojas producidas por un individuo, asi como

una parte de los ejes florales, permanecen adheridos al tallo hasta su
muerte.

La Dinamica del Crecimiento Vegetativo

Las rosetas siempre verdes y con actividad continua presentan el
mismo aspecto en cualquier época del afo la composicion de la roseta
siempre parece uniforme, no detectindose a simple vista cambios os-
tensibles en valores de cobertura y biomasa. En esta parte del trabajo,
analizaremos la roseta como una poblacién de partes, considerando el
nimero de hojas presentes en cualquier momento del afo, los ritmos
de despegue foliar, expansion y muerte, tanto en la época seca como
en la época hiimeda, asi’ como las tasas de crecimiento foliar y el tiempo
de recambio de la roseta.

El principal problema consiste en detectar si a pesar del crecimien-
to continuo que caracteriza a estas especies, se presenta una diferencia
en ritmicidad asociada con las estaciones hidricas acopladas con los
cambios ambientales que éstas conllevan, o si por el contrario predomi-
na una constancia casi absoluta, en cuyo caso la dindmica del creci-
miento presentaria una ritmicidad enddgena.

La Estructura Demografica de la Roseta

Si analizamos la roseta como un todo compuesto por unidades
modulares: las hojas, es posible aplicar un enfoque demografico a este
conjunto. El conocimiento de la estructura demogrdfica de las hojas
provee informacién atil para interpretar la dindmica del crecimiento
foliar y el tiempo de recambio de la roseta.

La Figura 6 representa la estructura demografica de la roseta de
E. timotensis en funcion de la superficie foliar, que en esta especie, de
acuerdo con nuestros datos, tiene un 100% de correlacion con el largo
de la hoja. Dos maximos se presentan en la distribucién de frecuencias;
el primero y mds pronunciado corresponde a las unidades no expandi-
das que se encuentran en lo que hemos llamado el banco de hojas
(0—14 cm?). Este mdximo es seguido por una inflexién conspicua que
corresponde a hojas jévenes de tamafos intermedios: 28—42, 42—56,
56—70 y 70—84 cm?, ya en sus Gltimas fases de crecimiento y desarro-
llo. La dltima clase corresponde a hojas viejas pero todavia vivas. Este
incremento en drea foliar se corresponde con la disposicion de las hojas,
desde el centro hasta el borde de la roseta.
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REPARTICION DEL PESO SECO POR CLASES
OE TAMANO EN LA ROSETA.
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FIGURA 6: Estructura demografica de la roseta de Espeletia timotensis. Se representa la
reparticion de la poblacién de hojas en funcién de las clases de superficie foliar.
Asimismo, la relacion entre superficie foliar y peso seco.

La visién estatica de la roseta, tal como se presenta en la Figura 6,
necesita para su interpretacion del andlisis de cada clase de jrea-foliar
en el proceso productivo. En la Figura 6, se indica el peso seco de
las hojas, correspondiente acada clase-tamafo. En este ejemplo, el peso
seco total del conjunto de hojas vivas de la roseta alcanzé 1665 g, mien-
tras que el banco de hojas, con 174 unidades, sélo pesa 8,5 g, o sea
0,33% del peso total. El banco de hojas no estd en contacto con el
ambiente externo, sus unidades no fotosintetizan;son de color blanco-
amarillo y poseen un crecimiento minimo, permaneciendo en un estado
cercano a la latencia o reposo. De acuerdo con este hecho, las hemos
asimilado a un banco o reservorio de recursos foliares. Estas hojas muy
inmaduras se comportan como consumidores e importadores de recur-
sos a partir del resto de la planta.

En la parte externa de la roseta, la clase de 14—28 cm? que corres-

ponde a las hojas mds recientemente expandidas, las que todavia se
comportan como consumidores, su color se torna amartllo pdlido. En
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las siguientes clases, hasta el tope de 84 cm? de drea foliar, ocurre un
proceso gradual y transicional de unidades consumidoras a productoras,
Pero al unisono de la asimilacién, el crecimiento y la elongacion foliar
constituyen los procesos mds conspicuos de esta etapa. El tiempo de
residencia de cada una de estas clases es muy breve.

El segundo miximo, 84—126 cm?, corresponde a hojas en el
optimo de su proceso de asimilacidon, los mds eficientes productores de
la roseta, de color gris-verdoso. Su crecimiento se hace mds lento; el
tiempo de residencia se incrementa, y estas hojas, asimiladoras por
excelencia, alcanzan su 6ptimo y se estabilizan. En la Figura 6, el peso
seco de las hojas en las clases desde 84 a 126 c¢cm? totaliza 1.050 g, lo
cual representa el 63 del peso total de la roseta. La dGltima clase alcanza
el tamafio tope; el crecimiento se ha terminado, y aparecen los prime-
ros signos de marchitamiento. Es una clase fragil, pero el proceso asimi-
lativo continda activo.

Ciclo de Vida de las Hojas

En la Figura 7 se muestra el ciclo de vida de las hojas de E. timo-
tensis, las medidas de longitud foliar se inician con una cohorte de hojas
a partir del momento de la expansidon foliar desde el banco de hojas.
En las etapas iniciales las hojas miden entre 7 a 10 cm de longitud vy el
crecimiento en longitud sélo alcanza 1 mm/dia, con un incremen-
to gradual hasta una tasa mdxima de 2,5 mm/dia. Durante los seis prime-
ros meses, la curva que representa tasas de crecimiento muestra una
fuerte pendiente. En este periodo las hojas crecen 40 cm en longitud
hasta alcanzar su mdximo tamafo: 50 cm. Las tasas mdximas de creci-
miento se encuentran asociadas con areas foliares entre 45 y 10C cm?,
es decir, las tasas minimas con dreas cercanas a su tamafio tope. Corre-
laciones entre largo, drea y peso seco, fueron obtenidas para, aproxima-
damente, 500 hojas. En la Figura 7, al inicio de las medidas, las hojas
recientemente expandidas tienen un peso seco de 0,68 g. Después de
siete meses de crecimiento y asimilacion, alcanzan el peso tope de 6,29
g por hoja, o sea un incremento en peso del orden de 6 gramos.

El tope en eltamafio y peso se alcanza siete meses después del
inicio del despegue. Luego, las hojas permanecen en su apogeo funcio-
nal durante 14 o 15 meses consecutivos; los primeros signos de senes-
cencia aparecen 22 meses después del despegue. Las cohortes que anali-
zamos a partir de noviembre de 1978, mostraban, dos afios mas tarde,
signos evidentes de marchitamiento, pero sus partes basales todavia
estaban activas. Por lo tanto,el ciclo de vida de las hojas de E. timo-
tensis a partir de su despegue desde el banco de hojas y su incorpora-
cion a la roseta externa, es, por lo menos, de 20 meses de actividad
optima. Tenemos que considerar ademas, en la longevidad de las hojas
el periodo que permanecen en el banco como primordios y hojas in-
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FIGURA 7: Ciclo de vida de las hojas de E. timotensis, correspondientes a una cohorte de
unidades foliares desplegadas en noviembre de 1978. Se indican las tasas de crecimiento
en las distintas etapas de desarrollo. Asi mismo, se correlaciona en este grdfico la longi-
tud con la superficie foliar y su peso seco correspondiente.

maduras. Esto ha sido estimado en 1,4 anos. De este modo, el ciclo de
vida total de las hojas de esta especie seria superior a tres afos.

Ciclo de Vida de las Hojas y Estructura Demografica
de la Roseta

El andlisis de las tasas diferenciales de crecimiento a lo largo de las
distintas secuencias de desarrollo en el ciclo de vida de las hojas de £.
timotensis, nos permite interpretar la estructura demogrifica de la po-
blaciéon foliar de la roseta. {Por qué hay acumulacion de unidades
foliares en el banco de hojas y en las hojas adultas? ¢Por qué hay
escaso numero de hojas en etapas intermedias de desarrollo? La estruc-
tura demogrifica puede interpretarse por la dindmica de crecimiento
de sus hojas componentes.

Si comparamos las Figuras 6 y 7, vemos que las tasas de crecimien-
to pequefas implican acumulacion de hojas de un determinado tamano,
mientras que una tasa de crecimiento elevada, como la que caracteriza
a las hojas juveniles, trae como consecuencia un rdpido pasaje de las
hojas a otras clases-de tamafo.
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Tasas de crecimiento durante las épocas Seca y Himeda

El crecimiento foliar parece depender de dos tipos diferentes de
factores:. Algunos son de naturaleza ontogenética y se correlacionan con
el estado de desarrollo alcanzado por cada hoja. Otros estdn en relacion
con las estaciones hidricas. Las tasas de crecimiento corresponden a
hojas jovenes: 14—30 cm de largo en E. timotensis (Figura 7 y Tabla 3).

TABLA 3

TASAS DE CRECIMIENTO FOLIAR DE Espeletia timotensis
EN LA ESTACION SECA Y LA HUMEDA PARA LAS DIFERENTES
CLASES DE TAMANO.

MEDIAS Y ERRORES PARA 26 HOJAS DE TRES INDIVIDUOS

Tasa de

crecimiento Epoca seca Epoca himeda
(mm/dia)

Clase de
tamanio (cm)

6—13 1.51 + 0.15
13 - 21 1.72 £ 0.16
21-129 1.93 £+ 0.14 3.11 + 0.29
29 — 36 1.83 + 0.2 2,12 £ 0.29
36 —43 0.56 + 0.09 0.52 + 0.12
43 —50 0.11 = 0.02 0.20 = 0.04

Tiempo de Recambio de la Roseta

Mediciones en periodos prolongados (tres afos) de la expansion
foliar, fueron realizados para conocer el niumero total de hojas expan-
didas por unidad de tiempo durante diferentes estaciones del ano.
Varios individuos de cada especie fueron marcados, contando a inter-
valos mensuales el nimero total de hojas expandidas. Definimos tiempo
de recambio de la roseta como el tiempo empleado por cada especie
para renovar todo el follaje de la roseta.

En la figura 8 puede verse que el nimero total de hojas incorpora-
das a la roseta durante dos anos consecutivos en £. timotensis fue de
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240. La tasa media de expansion foliar en esta especie es de 0,3
hojas/dfa, o sea que, aproximadamente, cada tres dias se despega una
hoja desde el banco hacia la roseta externa.

Si comparamos las tasas de expansion durante la época himeda
y la seca, vemos que las diferencias no son significativas. Asf{, de las dos
mayores tasas de expansién anotadas, una se presentd en la época
hdmeda (0,41 hojas/dia) y la otraen la época seca (0,49 hojas/dia). De
los dos valores mds bajos alcanzados uno se presentd en la época seca
(0,23 hojas/dia), el otro durante la estacién humeda (0,21 hojas/dfa)

El promedio de las hojas expandidas por afio fue de 120; las va-
riaciones individuales no son estadisticamente significativas. El tiempo
de recambio de la roseta para E. timotensis fue de aproximadamente
24 meses y constituye el tiempo mas largo de recambio determinado
en las tres especies. El tiempo mas corto de recambio de la roseta es el
de E. spicata, aproximadamente de 13 a 14 meses.

Comparando las tres especies, podemos ver que £. timotensis
tiene la mayor longevidad, seguida por E. spicata y luego E. moritziana
(ver Tabla 1). Asf, las especies mds longevas tendrian ritmos mas largos
de renovacion, expresandose la longevidad, no sélo por la longitud del
ciclo de vida de sus individuos, sino también por una renovacién de
tiempo mds largo de todos sus drganos, como hemos confirmado al
analizar aspectos de la reproduccién (Monasterio, 1983).

PRODUCCION VEGETATIVA Y REPRODUCTIVA
A LO LARGO DEL CICLO DE VIDA

La produccion bioldgica de E. timotensis se distribuye entre varios
componentes. Unos corresponden a la biomasa que se adiciona a lo
largo del ciclo de vida de la planta como lo son el tronco y las raices,
aunque en este Ultimo caso una fraccién de la produccidn —las raicillas—
se debe descomponer en un tiempo relativamente mds breve. Los otros
componentes de la produccién son las hojas, que para esta especie vi-
mos que tienen una duracién de vida del orden de 2,5 afios. Por dltimo
debemos conisiderar los elementos del aparato reproductivo.

Es interesante precisar la energia alocada a cada 6rgano o funcién
a lo largo de su ciclo de vida y compararla con la distribucién de la bio-
masa (en términos energéticos) presente en un momento dado.

Produccion de Raices y Tallo

Ya que la biomasa de las raices y del tronco se acumula a lo largo
de la vida de los individuos, podemos estimar la produccion anual de las
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raices y del tronco relacionando su peso al tamafo de la planta, ya que
existe una relacion lineal entre altura del tronco y edad (Monasterio,
1986).

La velocidad de crecimiento del tronco (15 mm/afo, Tabla 1),
fue medida por diferentes métodos: marcando individuos y midiéndo-
los a lo largo de mds de 10 afos consecutivos y contando sobre indivi-
duos muertos todas las cicatrices foliares, o sea el nimero de hojas pro-
ducidas a lo largo de su vida. Para un individuo en particular cuyo tron-
co media 121 cm llevaba las improntas de 8.500 hojas. Como hemns
analizado previamente, el nimero de hojas que se despliega por afio es
de 120, por lo que podemos concluir que la edad de este individuo esta
entre 70 y 80 anos.

Los valores indicados en la Tabla 4 muestran que la biomasa pro-
ducida por el tronco y las raices en un afio es del orden de 20 g/afio
para individuos entre 10 y 20 ¢m, de 25 g/afio para los comprendidos
entre 20 y 40 cm, de 30 g/ano para los de alturas entre 40 y 60 cm.
Un individuo muy grande de 236 cm (160 afos) totaliza una produc-
cién media de 55 g/afio, mientras que una planta de 121 ¢cm (80 afios),
no presente en la Tabla 4, tenia un tronco y raices que pesaban 5.000
g constituyendo una produccion de 62 g/afio como media.

Esto parece indicar que la produccién del tronco y rarces primero

aumenta netamente con la edad/tamafio de la planta pero decrece en
sus Ultimos afos.

Podemos admitir que en individuo adulto cuya altura corresponde
a la media de la poblacion (tronco entre 70 a 100 cm), la produccion de
las raices y del tronco es de 40 g/afio. Este valor tiene que ser contro-
lado tomando una muestra mucho mds grande de individuos.

Produccion de Hojas

En el punto 2 discutimos el crecimiento y la duracién del ciclo de
vida de las hojas en las rosetas de E. timotensis, asi como el nimero
de hojas producidas por dra en individuos adultos. Estrada (1983)
analiza esta misma produccion en individuos juveniles. De ello podemos
concluir que la tasa de renovacion de las hojas es casi constante en un
individuo determinado a lo largo del afo pero que varfa significativa-
mente con la edad de la planta pasando de 0,2 a 0,3 hojas/dia para
individuos adultos a valores muy bajos, 0,05 a 0,08 hojas/dia en indi-
viduos juveniles.

Si consideramos el peso medio de las hojas (entre 5 a 6 g de mate-
ria seca) la tasa de renovacién indica una producciéon de 0,2x365x5,5
o sea 400g/afio para un individuo adulto de talla mediana. En cam-
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TABLA 4

PESO DE DIVERSOS ORGANOS EN INDIVIDUOS
DE Espeletia timotensis

Peso (en gramos de materia seca)

Especimen No. Alturadel Tronco Raifces Inflorescencias Bancode Roseta Hojas Hojarasca
tronco hojas muertas  en pie

6 10 39,5 39,5 203,0 4387 307,5 1277
2 15 105,2 32,2 33,2 390,8 2425 818
17 16 873 114,5 628,5 459,0 550,8 773,6 2 43
14 18 72,1 52,8 354,0 278,2 4431 296,0 1 450
10 20 200,2 104,0 300,0 181,5 4279 529,6 4 380
15 20 207,8 108,5 649,0 287,7 664,4 427,5 2 931
5 25 179,5 174,6 322,3 837,7 4496 3 530
8 25 184,6 13,5 880,0 175,0 1099,4 1440,0 5 380
7 25 351,5 2159 2285 857,6 889,5 5 452
4 32 407,7 133,5 70,6 782,1 959,0 4 000
16 35 365,6 401,5 699,5 376,7 1065,7 10230 6 420
n 40 597,9 249,2 255,0 155,8 461,3 506,8 5 420
9 46 712,2 195,5 376,3 228,8 780,1 726,4 7 820
12 53 598,4 204,0 329,2 210,0 478,2 338,8 7 880
13 54 502,1 256,8 500,0 276,0 11856 1960,0 7 900
3 56 713,5 533,0 869,8 613,5 732,8 7 51
1 236 7247,0 13580 287,8 865,2 6334 35 750

bio en los juveniles la produccién es notablemente inferior, 0,08x365x5
o sea 146 g/afo.

Se obtiene igualmente una estimacién de la produccion consideran-
do globalmente la tasa de renovacién de la roseta y su biomasa. La Ta-
bla 4 indica el peso seco medio para un cierto nimero de rosetas co-
rrespondientes a individuos de tamanos en general pequefios.

Si consideramos sélo los individuos cuyo tronco es superior a
30 cm de altura, podemos constatar que el peso medio de una roseta es
del orden de 840 g lo que corresponde a una produccion de 420 g/afo,
teniendo en cuenta que el tiempo de renovacion de la roseta de E. ti-
motensis es del orden de dos anos. Este valor confirma las estimaciones
discutidas anteriormente.

Produccion de las Estructuras Reproductivas

En Espeletia es posible reconstruir los eventos reproductivos que
han sucedido en la vida de un individuo por el andlisis de las trazas
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FIGURA 9: La figura representa el tronco de un individuo adulto de Espeletia timotensis
donde se sefialan las trazas de los eventos reproductivos acaecidos a lo largo de su ciclo
de vida (34 eventos). Asi mismo, se indica la distancia entre las huellas sucesivas de
cada floracion
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que deja sobre el tronco el aparato reproductor: se puede determinar
asi el intervalo entre reproducciones sucesivas. La Figura 9 representa
el tronco de un individuo que mide 239 c¢cm de altura y sobre el cual
se han conservado las trazas indicativas de 34 ciclos reproductivos.

De la Figura 9 podemos extraer que la reproduccién comienza a
una edad precoz, hecho ya observado en el campo. Ademads, los inter-
valos de tiempo entre eventos reproductivos son muy variables a lo
largo del ciclo de vida de los individuos. Si recordamos que el tronco
de E. timotensis crece aproximadamente 15 mm/afio, vemos a partir de
las distancias entre las trazas, que los dos primeros ciclos reproductivos
estan espaciados dos afios entre si’; seguidamente se presentd un inter-
valo de 6 a 7 afios de esterilidad, luego una nueva floracién tiene lugar,
seguida por otro intervalo estéril del mismo orden que el precedente
hasta llegar a otra nueva traza reproductiva.

La Figura 9 muestra que el individuo analizado ha pasado por
periodos de alta fecundidad, con ciclos reproductivos muy cercanos,
y fases vegetativas prolongadas que pueden llegar a diez afios de
esterilidad.

En otro individuo de E. timotensis, de 121 cm de altura del tron-
co, han sido de la misma forma detectados los ciclos reproductivos a
lo largo de su vida (Tabla 5). Para cada ciclo el tronco conserva las
trazas donde estuvo la insercion de cada inflorescencia. Como se cono-
ce también el nimero medio de capitulos por inflorescencia y la media
de flores y aquenios en cada capitulo, se puede hacer una estimacion
de las diversas producciones de reproduccion a lo largo de la vida de la
planta. La Tabla 5 indica asi, ademas, de la distancia entre estos dos
eventos reproductivos sucesivos (2da columna), el ndmero total de ejes
o inflorescencias (3ra columna) y en las columnas siguientes el nimero
estimado de capitulos y aquenios asi como el peso seco total co-
rrespondiente.

Hemos detectado también, en este individuo, en la base del me-
ristema apical, la preformacion de dos futuros ciclos reproductivos
(No. 17 y 18).

El peso total de las cosechas reproductivas, 8.234 g, corresponde
a 16 ciclos, o sea que cada ciclo implica una produccién media de 515 g
de materia seca. Esta produccion se ha extendido en el individuo
estudiado a lo largo de 80 afos (edad estimada de un individuo de
E. timotensis cuyo tronco mide 121 c¢m), lo que significa una produc-
cién anual media de 103 g, casi 9 g para los aquenios y 94 g para las
estructuras reproductivas auxiliares.
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TABLA 5

EVENTOS REPRODUCTIVOS A LO LARGO DEL
CICLO DE VIDA DE UN INDIVIDUO DE E. timotensis.

No. de Eventos  Distancia en el No.de Inflo-  No.estimadode No.estimado de  Peso cosechade  Peso inflores-  Peso total
reproductivos tronco entre rescencias capitulos aquenios aquenios cencia Aparato re-
cicatrices repro- (g) (8} (8)
ductivas suces.
(cm)
1 3 33 9.647 54¢ 76,3 81,7
2 4 2 22 6.358 47¢g 50,90 55,6
3 13 20 220 63,580 47,68 509,0 556,68
4 7 25 275 79.475 59,6 636,25 695,85
5 3 10 110 31.790 23,8 254,5 2783
6 85 29 319 92,191 69,1g 738,05 807,15
7 80 8 88 25.432 19,0g 203,60 226,60
8 7.5 19 209 60.401 453 485,55 530,85
9 9,0 10 110 31,790 23,8 2545 2783
10 6,0 18 198 57,222 42,9 458,10 501,0
n 8,0 24 264 76.296 57,2 600,80 658,0
12 1,5 26 286 82,654 61,9 661,70 723,60
13 11,5 29 319 92,191 69,1 738,05 807,15
14 11,0 35 385 101,265 7594¢ 890,75 966,69
15 6,0 26 286 82,654 61,9 661,70 723,60
16 4,5 12 132 37.148 41,86 305,40 347,26
17* 3,0
18* 1,5
Totales
18 124 290 3.566 929.794 709,18 7.525,15 8.234,33

Se analiza la frecuencia reproductiva por la distancia en el tronco de las cicatrices
foliares. Se hace un estimado de cada cosecha reproductiva contando las improntas
de cada eje floral en el tallo. Los datos sobre nmero de capitulos por eje, nimero
de semillas por capitulo y peso de ambos son de Azécar y Monasterio (sin publicar).

(*) 17 y 18 son eventos en proceso de formacion.

REPARTICION DE LA PRODUCCION ENTRE LOS
DIVERSOS ORGANOS DE LA PLANTA

El estudio relativamente completo realizado sobre el especimen
que acabamos de describir permite comparar las biomasas totales aloca-
das a cada drgano de la planta a lo largo de su ciclo de vida, y permite
definir ademds el esfuerzo reproductivo.

La porcidn que se distribuye en los érganos permanentes como son
el tronco y las rafices representa 5.000 g sobre los 74.300 g producidos,
o sea menos del 7% del total, contra 61.000 g (82¢%) para las hojas, que
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constituyen los 6rganos de vida relativamente breves en la planta (2 a
3 afos).

En los 5.000 g, de los 6rganos permanentes, las raices no consti-
tuyen sino un cuarto aproximadamente, en el tronco la mayor propor-
cion la constituye la médula, su peso de materia seca es el doble que el
asignado a la corteza. Este hecho es de gran importancia en una especie
en la cual la médula juega un papel importante como reservorio de
agua, sobre todo es esencial en la época seca.

Por otro lado la produccién media anual de érganos reproductivos
representa en el individuo estudiado 8.200 g (11%) de la produccion
global y 12% de la produccion de 6rganos no permanentes. Sobre estos
8.200 g, la mayor parte, 7.525 g, corresponden al aparato reproductivo
auxiliar (ARA), inflorescencias, pedtnculos y capitulos, mientras que
los aquenios, con 709 g, no constituyen mads que 0,9% del total de la
produccién anual de la planta.

Si consideramos un lapso grande a lo largo del ciclo de vida, la
energia alocada a la reproduccion es sensiblemente proporcional a la
que corresponde al aparato fotosintético y a la que es invertida en el
tronco y las raices. Pero sblo estos dos Ultimos 6érganos adicionan la
materia orgdnica producida, en cambio las hojas y los 6rganos reproduc-
tores, en los cuales la descomposicion aunque es muy lenta, empieza al
cabo de dos o tres afnos. Se comprende que en estas condiciones la rela-
cién entre las fitomasas de los diversos 6rganos presentes en un tiempo
dado sobre la planta varien, aunque lenta, continuamente.

El tronco estd practicamente ausente durante los primeros zfhos
de la vida, pero durante esta época la roseta representa una biomasa
importante. El tronco va a incrementarse con el tiempo en relacién con
las hojas vivas pero en menor medida con las hojas muertas, ya que
éstas también se acumulan. Del aparato reproductor, sélo una fraccion,
la que permanece adherida al tronco, se acumula, de manera que su im-
portancia en relacion con el tallo disminuye también. Estas ob-
servaciones muestran que el esquema de la Figura 5, es valido
sobre todo para un periodo de la vida de E. timotensis, el que corres-
ponde a una edad mediana (altura del tronco entre 100 a 150 cm), pero
constituye unainteresante aproximacién de la alocacién de recursos a lo
largo del ciclo de vida de un individuo.

En E. timotensis por el cardcter aditivo de algunos 6rganos (tronco
y raices) y la acumulacién por la lentisima descomposicion de sus
organos de vida mas breve (hojas y estructura reproductiva) asf como
por las trazas que dejan estos 6rganos sobre el tronco, cada individuo
lleva impresa su historia en términos de produccién y reproduccion
pudiéndose de esta forma reconstruir su ciclo de vida.
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