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RESUMEN

Se analiza la influencia de los períodos de descanso sobre la distribución vertical de la fitomasa de raíces y raicillas y sobre las
tasas de colonización de las micorrizas arbusculares (MA) y las proporciones de raicillas con pelos radicales en dos páramos
andinos venezolanos, climática y ecológicamente contrastantes. Los resultados muestran que en el páramo de Gavidia, climática-
y edáficamente menos tensionado,  la fitomasa de raíces y raicillas se acumula en la capa de 0 - 10 cm, mientras que en el páramo
de Apure, más tensionado, la distribución vertical de la fitomasa radical es más uniforme, ganando más en profundidad, debido
aparentemente, a un mecanismo natural de protección contra el frío y la desecación. La tasa de colonización MA en Gavidia y
Apure aumentó a lo largo de la sucesión al mismo tiempo que disminuyó la proporción de raicillas con pelos radicales. Además,
en Apure, la tasa de colonización MA (48 a 81 %) fue mayor que en Gavidia (26 a 77 %), mientras que la proporción de raicillas
con pelos radicales fue menor en Apure (2 a 31 %) que en Gavidia (3 a 54 %). Por primera vez, a escala mundial, se descubre
que el funcionamiento entre los pelos radicales y las micorrizas arbusculares es excluyente durante la sucesión de una formación
vegetal.
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ABSTRACT

The effect of fallow periods on the vertical distribution of root and rootlet phytomass, on  arbuscular mycorrhiza (AM)
colonization rate and on the proportion of rootlets showing root hairs are analyzed in two climatic and ecologically contrasting
Venezuelan Andean paramos. The results show that at Gavidia, a less climate and soil stressed Andean paramo, root and
rootlet phytomass accumulate at 0 – 10 cm, while at Apure, a more stressed paramo, the distribution of root and rootlet
phytomass is vertically more uniform, what perhaps is due to a natural defense against cold and desiccation. The AM
colonization rate at Gavidia and Apure increased along the successional period, whereas in the same sense diminished the
proportion or rootlets showing root hairs. In addition, at Apure, the AM colonization rates were higher (48 a 81 %) than in
Gavidia (26 a 77 %), while the proportions of rootlets showing root hairs were smaller in Apure (2 a 31 %) than in Gavidia (3
a 54 %). That root hairs and arbuscular mycorrhizae are functionally excluding organs during a plant formation succession is
reported by the first time worldwide.
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INTRODUCCIÓN

El estudio del sistema radical de las plantas, a
pesar de ser crucial para entender el
funcionamiento de ecosistemas y agroecosistemas,
ha sido tradicionalmente relegado en ecología,
debido principalmente a las dificultades
metodológicas que implica. Si bien las raicillas son
los órganos por excelencia para la captación de
agua y nutrientes, muchas plantas han desarrollado
simbiosis con microorganismos que les permiten
aumentar la eficiencia de captación de algunos
nutrientes, reduciendo la inversión en asimilados,
lo cual constituye una importante ventaja
adaptativa. El estudio del sistema radical está
entonces íntimamente vinculado al de las simbiosis
que actúan potenciando la función de las raíces.
En este sentido, las micorrizas arbusculares (MA)
constituyen la simbiosis más importante de la
naturaleza pues se encuentran asociadas a las
raíces de más del 60 % de las fanerógamas (Trappe
1987). En algunas regiones tropicales el grado de
asociación es aún mayor y puede llegar a incluir a
más del 90 % de las plantas vasculares presentes
en bosques (Ferrer y Herrera 1985) o páramos
(Montilla, resultados no publicados).

La micotrofia, grado en que las plantas
vasculares dependen de las micorrizas
arbusculares, puede ser obligatoria, facultativa o
inexistente. También se ha mencionado (Baylis
1972, 1975) que las plantas producen tres tipos de
raicillas: magnolioides (gruesas, carnosas y en
general sin pelos radicales), intermedias y
graminoides (en general finas y con abundantes
pelos radicales). En general, se ha aceptado (Baylis
1972, 1975, Siqueira y Franco 1988, Brundrett 2002)
que las fanerógamas micótrofas obligatorias
presentan raicillas magnolioides o intermedias, que
las facultativas presentan raicillas intermedias o
graminoides y que las no micótrofas presentan
raicillas sólo del tipo graminoide. Esto quiere decir
que, en general, a medida que aumenta la
abundancia de pelos radicales disminuye la
micotrofia, y por tanto, el funcionamiento de ambos
órganos (pelos radicales y micorrizas) sería
excluyente.

Por otra parte, el estudio de las asociaciones
micorrízicas no solo ha demostrado tener gran
interés para entender el funcionamiento de los
ecosistemas, sino que también tiene un importante
potencial agronómico en el diseño de sistemas
agrícolas sustentables.

En el presente trabajo nos planteamos
profundizar en el estudio de la biomasa radical y
de su grado de colonización micorrízica en
ecosistemas y agroecosistemas de páramo, con la
doble finalidad de entender mejor el funcionamiento
de estos ecosistemas y de generar información que
pueda ser utilizada en la implementación de una
agricultura paramera más sustentable. Estudios
previos sobre la fitomasa radical realizados en
páramos andinos han demostrado que, al igual que
en otros ecosistemas (Fiala y Herrera 1988), la
fitomasa de raíces es particularmente abundante
en las capas más superficiales del suelo (Barnola
y Montilla 1997). Sin embargo, aun no ha sido
realizada una investigación más profunda acerca
de la distribución vertical de la fitomasa radical y
sus componentes en páramos andinos, y tampoco
han sido caracterizadas las diferencias existentes
en páramos climáticamente contrastantes, lo cual
sería interesante para el manejo agrícola sostenible
de los mismos. Por otra parte, se han realizado
algunos esfuerzos previos para conocer el papel
de la simbiosis micorrízica en los páramos andinos
y sus sistemas de reemplazo agrícola tanto
tradicional (con bajos insumos) como convencional
(con altos insumos). En este sentido, Montilla et
al. (1992) hizo referencia al importante papel de
las micorrizas en la recuperación del
funcionamiento original del rosetal-arbustal
paramero durante los períodos de barbecho a que
son sometidas las parcelas agrícolas después del
cultivo de papa u otras especies.

El análisis de la sucesión ecológica en el
páramo ha despertado el interés de numerosos
investigadores, los cuales han buscado entender
los procesos y mecanismos implicados en la
sucesión vegetal y los cambios concomitantes a
nivel del suelo (Ferwerda 1987, Llambí y Sarmiento
1998, Abadín et al., 2002). Sin embargo, ha
resultado particularmente difícil identificar variables
edáficas que respondan al tiempo sucesional debido
por una parte a la lenta respuesta de las variables
edáficas en estas escalas de tiempo y por otra parte
a la gran heterogeneidad espacial de las parcelas
estudiadas (Sarmiento y Bottner 2002).

En el presente trabajo se realiza por primera
vez en Venezuela un análisis minucioso de
distribución de la fitomasa de raíces y raicillas en
páramos andinos, con el fin de conocer la dinámica
de este compartimiento a lo largo de la sucesión
secundaria. También se estudia la dinámica de los
pelos radicales y las micorrizas arbusculares a lo
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largo de la sucesión. Como hipótesis de trabajo se
planteó que a lo largo de la sucesión, el grado de
colonización micorrízica debe aumentar, a medida
que la vegetación sucesional comienza a ser
dominada por especies características del
ecosistema natural, las cuales deben presentar
mecanismos más eficientes para la captación de
nutrientes que les permitan ser competitivas en este
tipo de suelos pobres en nutrientes y de ciclaje lento.
Consecuentemente con el aumento de la
colonización micorrízica pensamos que debe ocurrir
una disminución de la cantidad de pelos radicales,
basándonos en las consideraciones sobre exclusión
funcional expuestas anteriormente.

MATERIALES Y MÉTODOS

Sitios de estudio
Las colectas de suelo para el presente trabajo

fueron realizadas durante la época seca, a finales
de Noviembre de 1991, en dos páramos
ecológicamente contrastantes de los Andes
venezolanos, el Páramo de Gavidia y el Páramo de
Apure.

El Páramo de Gavidia se encuentra al
nordeste de la Sierra Nevada de Mérida, dentro
del Parque Nacional Sierra Nevada (8° 40’ N y
70° 54’ W). La agricultura se dedica principalmente
al cultivo de papa en parcelas que posteriormente
se dejan en barbecho durante 5 a más de 10 años.
El cultivo de papa se realiza utilizando una dosis
promedio de fertilizante mineral (NPK) de 1,8 t ha-

1 (Sarmiento 1995). El sitio de muestreo se
encuentra a 3300 msnm, con una precipitación de
1300 mm distribuida en forma bimodal, con una
época seca entre noviembre y marzo. La
temperatura media anual es de 8,4 ºC. Las colectas
fueron realizadas en parcelas con pendientes de
20 a 25 %, sobre las que se desarrollan suelos de
tipo inseptisol, poco profundos y con pedregosidad
elevada. El análisis del suelo del sitio aparece en la
Tabla 1. La vegetación natural de la zona es un
rosetal-arbustal característico de la formación
“Páramo Andino” (Monasterio 1980), con
predominio de Espeletia schultzii Wedd e
Hypericum laricifolium Juss. Las parcelas
estudiadas fueron las siguientes: P1, P6 y P12,
parcelas con 1, 6 y 12 años en sucesión; PN,
parcela de páramo natural; PD, parcela de cultivo
de papa después de la cosecha y PT, parcela de
cultivo de trigo en pleno crecimiento.

El Páramo de Apure se ubica en una zona de

extremo aislamiento geográfico, en la parte más
alta de la cuenca del río Nuestra Señora, en la
vertiente sudeste de la Sierra Nevada de Mérida.
También está incluido en su totalidad dentro del
Parque Nacional Sierra Nevada (8º 31’ N y 71º
01’ W). Los agricultores se dedican principalmente
al cultivo de trigo en parcelas que son dejadas en
descanso por períodos de hasta 40 años. Una
diferencia importante con el Páramo de Gavidia es
que no se utilizan fertilizantes minerales. El sitio de
estudio se encuentra a 3600 msnm, con una
precipitación bimodal entre 900 y 1000 mm. La
temperatura media anual es de 6 ºC.  Al igual que
en el páramo de Gavidia, el patrón biestacional de
la precipitación presenta una época lluviosa que se
extiende desde abril hasta octubre y una época seca
de noviembre a marzo. Las colectas fueron
realizadas en parcelas de páramo con pendientes
muy acentuadas, de 40 a 60 %, en las que se
desarrollan suelos de tipo entisoles, poco profundos
y de pedregosidad muy elevada (De Robert 1993
a y b). Estas parcelas se encuentran
altitudinalmente por encima de la franja dedicada
al cultivo del trigo (De Robert 1993 a y b).  El
análisis del suelo del sitio aparece en la Tabla 1. Al
igual que en el Páramo de Gavidia, la vegetación
predominante es del tipo rosetal-arbustal con
predominio de Espeletia schultzii e Hypericum
laricifolium. Las parcelas estudiadas en este
páramo fueron las siguientes: P1, P6 y P12, parcelas
con 1, 6 y 12 años en sucesión; PN, parcela de
páramo natural; PT1, parcela de trigo en pleno
desarrollo en el primer año de cultivo; PT40, parcela
de trigo en pleno desarrollo, sometida a cultivo
durante 40 años; y PBT, parcela abandonada
después de 40 años de cultivo de trigo.

Procedimiento de muestreo
La fitomasa de raíces y raicillas, el porcentaje

de raicillas con pelos radicales y la colonización
micorrízica arbuscular fueron analizados a partir
de la colecta de 5 monolitos de suelo de 10 x 10 cm
de superficie, colectados al azar en cada parcela.
Al momento del muestreo los monolitos fueron
divididos de acuerdo con su profundidad, de 0 a 10
cm y 10 a 20 cm.

Procesamiento de las muestras
Para la caracterización química del suelo se

realizaron los siguientes análisis: pH (estimado en
mezcla suelo: agua 1:2 v/v), porcentaje de carbono
orgánico (CO, Walkey-Black), porcentaje de
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nitrógeno total (Micro-Kjeldhal), fósforo disponible
(Olsen), capacidad de intercambio catiónico (CIC,
extracción con acetato de amonio) y bases
cambiables (K, Mg y Ca,  absorción atómica).

Para separar las raíces del suelo, las muestras
fueron lavadas cuidadosamente con agua corriente
sobre un tamiz con malla de 0,425 mm. Las raíces
fueron separadas y secadas en estufa a 70 ºC hasta
peso constante. Posteriormente las raicillas fueron
separadas del resto de las raíces y pesadas. Fueron
consideradas como raicillas (r) las raíces finas
terminales no lignificadas y como raíces (R), el resto
de raíces lignificadas y más gruesas.

Caracterización de las micorrizas
arbusculares (MA)

Para la cualificación de la colonización
micorrízica (% CM) y los porcentajes de raicillas
con pelos radicales (% PR), las raicillas fueron
ablandadas y aclaradas en KOH al 10 %, durante

1 h a 90 ºC. A continuación fueron lavadas y
acidificadas en HCl 1N para finalmente teñir con
Azul de Tripán al 0,05 % en lactoglicerina (Phillips y
Hayman 1970). Los porcentajes de colonización
micorrízica arbuscular y pelos radicales fueron
estimados utilizando el método de interceptos de líneas
descrito por Giovannetti y Mosse (1980), utilizando
placas plásticas con retículos de 0,5 pulgadas
grabados en el fondo y realizando las observaciones
en microscopio estereoscópico con aumento de 50 x.

Análisis estadístico
Los resultados fueron procesados

estadísticamente mediante ANOVA y en los casos
donde se obtuvieron valores significativos para F,
las medias fueron comparadas utilizando la prueba
de Newman Keuls. Debido a las grandes
diferencias de fitomasa radical (raíces, raicillas,
raíces totales) entre las capas de 0 a 10 y 10 a 20
cm, los valores obtenidos para ambas capas fueron
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Tabla 1. Características físico-químicas de los suelos en las parcelas de los páramos de Gavidia y Apure. TEX.,
textura; FA, textura franco-arenosa; F, textura franca; CO, carbono orgánico; Nt, nitrógeno total; C:N, relación
carbono:nitrógeno; P, K, Mg, Ca y CIC, fósforo asimilable, potasio, magnesio, calcio y capacidad de intercambio
catiónico, respectivamente. Todos los valores, presentados como media y desviación estándar, son promedio de 5
réplicas para cada una de las parcelas. Las muestras de las parcelas P1 y PBT de Apure, no fueron colectadas.

SITIOS Y

PARCELAS TEX,       pH CO  (%) Nt  (%) C : N P (ppm) meq/100 g

K Mg Ca CIC

GAVIDIA

P1 Fa 5,03 ± 0,05 9,78 ± 0,28 0,64 ± 0,04 15,43 ± 0,66 25,00 ± 4,08 0,58 ± 0,08 0,57 ± 0,26 1,92 ± 0,52 9,50 ± 0,49

P6 Fa 5,08 ± 0,06 9,39 ± 0,71 0,62 ± 0,06 15,07 ± 0,38 16,33 ± 3,09 0,53 ± 0,06 0,88 ± 0,19 2,55 ± 0,41 11,00 ± 1,90

P12 Fa 5,04 ± 0,06 9,47 ± 0,83 0,69 ± 0,06 13,70 ± 0,45 17,00 ± 2,94 0,50 ± 0,07 0,80 ± 0,24 2,46 ± 0,59 9,29 ± 1,02

PN Fa 5,22 ± 0,16 9,50 ± 0,74 0,65 ± 0,08 14,57 ± 0,69 3,33 ± 0,47 0,46 ± 0,07 1,35 ± 0,24 2,88 ± 0,32 10,77 ± 2,33

PD Fa 5,02 ± 0,02 6,53 ± 0,81 0,50 ± 0,05 13,03 ± 0,24 23,33 ± 5,79 0,45 ± 0,03 0,74 ± 0,38 2,31 ± 0,79 8,57 ± 0,38

PT Fa 5,09 ± 0,06 9,29 ± 0,86 0,59 ± 0,02 15,63 ± 1,24 25,00 ± 9,63 0,48 ± 0,14 0,95 ± 0,31 2,59 ± 0,40 10,17 ± 0,91

APURE

P6 F 5,02 ± 0,10 5,84 ± 0,95 0,39 ± 0,07 15,20 ± 0,43 6,33 ± 2,36 0,27 ± 0,06 0,62 ± 0,06 1,34 ± 0,28 6,43 ± 0,69

P12 F 5,12 ± 0,22 6,14 ± 0,72 0,38 ± 0,06 16,10 ± 0,58 8,00 ± 2,16 0,38 ± 0,11 0,75 ± 0,30 2,01 ± 0,54 7,04 ± 1,91

PN F 5,13 ± 0,09 7,70 ± 0,29 0,46 ± 0,04 16,70 ± 0,96 5,33 ± 1,25 0,27 ± 0,04 0,60 ± 0,16 1,62 ± 0,49 6,80 ± 0,22

PT (1) F 4,94 ± 0,06 7,05 ± 0,52 0,40 ± 0,03 17,50 ± 0,19 7,33 ± 1,25 0,37 ± 0,04 0,53 ± 0,02 1,49 ± 0,08 6,07 ± 1,03

PT (40) Fa 4,97 ± 0,29 2,82 ± 0,09 0,23 ± 0,01 12,40 ± 0,21 6,33 ± 2,87 0,26 ± 0,06 0,47 ± 0,31 1,22 ± 0,27 6,39 ± 1,85
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procesados estadísticamente por separado. En los
demás casos (% CM y % PR) las medias de todas
las capas fueron comparadas al unísono.

RESULTADOS

Características físico-químicas
de los suelos estudiados

Con excepción de la textura y las bases
cambiables, los suelos de los páramos naturales
(PN) de Gavidia y Apure son bastante parecidos
(Tabla 1). Sin embargo, al comparar ambos páramos
naturales, resalta el hecho de que las bases
cambiables en Apure son aproximadamente la mitad
para casi todos los elementos, incluyendo los valores
de CIC, y esto evidencia que la fertilidad es mucho
menor en Apure, lo que con seguridad tiene una
gran influencia sobre el funcionamiento del
ecosistema. Al comparar el resto de las parcelas
en ambos páramos, se observa también que las
mayores diferencias están dadas por los contenidos
de carbono, nitrógeno y fósforo, que son realmente
menores en Apure con respecto a Gavidia. La
diferencia también es bastante notoria en cuanto a
los menores contenidos de bases cambiables y la
capacidad de intercambio catiónico en las parcelas
de Apure.

No se observan tendencias sucesionales
claras en ninguno de los parámetros edáficos

analizados, con excepción del fósforo y el pH. La
concentración de P asimilable en Gavidia presenta
valores mayores tanto en la parcela de papa dejada
(PD) como en la de trigo (PT), lo que
probablemente se deba a la fertilización química.
El valor es también mayor en la parcela de un año
(P1), sin embargo posteriormente los valores
disminuyen hasta alcanzar un mínimo en el páramo
natural de Gavidia (PN). En cuanto al pH se
observa un aumento sucesional, con los máximos
valores, tanto en Gavidia como en Apure, en las
parcelas de páramo natural y los valores menores
en las parcelas cultivadas.

Distribución vertical de la fitomasa radical
En el Páramo de Gavidia la fitomasa de raíces

de 0 a 10 cm no presentó diferencias significativas
a lo largo de la sucesión, siendo únicamente
significativa la diferencia entre el cultivo de papa
recién cosechado y las parcelas tardías de la
sucesión (Figura 1). Entre 10 y 20 cm no se
encontraron diferencias significativas entre ninguna
de las parcelas estudiadas. La fitomasa de raíces
fue notablemente mayor de 0 a 10 cm que de 10 a
20 cm en todas las parcelas. Por su parte, las
raicillas tienden a aumentar con el tiempo
sucesional, pero las diferencias sólo son
significativas cuando se comparan la parcela de 1
año con la de páramo natural (Figura 2). Sin

Figura 1. Distribución vertical de las fitomasas de raíces (R) de 0 - 10 cm (A) y de 10 - 20 cm (B) en distintas parcelas
de los páramos de Gavidia y Apure durante la época seca. Los análisis estadísticos se presentan para las
profundidades A (letras mayúsculas sobre las barras) y B (letras minúsculas sobre las barras) por separado. En
ambos casos, las barras con letras iguales no son significativamente diferentes (p < 0,05).
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Figura 3. Porcentajes de raíces (R), raicillas (r) o total de raíces (Rr), en la capa de 0 - 10 cm con respecto a los totales
correspondientes de R, r o Rr  de 0 - 20 cm.

Figura 2. Distribución vertical de las fitomasas de raicillas (r) de 0 - 10 cm (A) y de 10 - 20 cm (B) en distintas parcelas
de los páramos de Gavidia y Apure durante la época seca. Los análisis estadísticos se presentan para las
profundidades A (letras mayúsculas sobre las barras) y B (letras minúsculas sobre las barras) por separado. En
ambos casos, las barras con letras iguales no son significativamente diferentes (p < 0,05).

En el caso de Apure, no se observó ninguna
tendencia sucesional en la fitomasa de raíces, la
cual entre 0 y 10 cm solo fue significativamente
mayor en el páramo natural (Figura 1). Un resultado
similar se obtuvo para los valores de fitomasa de
raíces de 10 a 20 cm, pero en este caso, sólo fueron
diferentes significativamente el resultado para PN
y los obtenidos para PT40 y PBT. En Apure, la

embargo, si es notorio que tanto en la parcela de
papa dejada (PD) como en la de trigo (PT), la
fitomasa de raicillas de 0 a 10 cm es
significativamente menor que la encontrada en el
páramo natural. En cuanto a la fitomasa de raicillas
de 10 a 20 cm, se observa que sólo el valor de la
parcela de 12 años de descanso fue
significativamente mayor.
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diferencia entre la fitomasa de raíces de 0 a 10 cm
con respecto a la existente de 10 a 20 cm no fue
tan notoria como en Gavidia. Por otra parte, la
fitomasa de raicillas si presentó un claro aumento
a lo largo de la sucesión en ambas capas (Figura
2). En la parcela de 1 año (P1) y en las parcelas de
cultivo (PT1, PT40 y PBT) fue significativamente
menor que en las parcelas con 6 años o más de
descanso. La fitomasa de raicillas de 10 a 20 cm,
tendió a ser mayor en las parcelas en descanso y
se obtuvo un valor significativamente mayor en el
páramo natural. Los valores de fitomasa de raicillas
de 10 a  20 cm en las parcelas cultivadas fueron
parecidos y significativamente menores que los
obtenidos para las parcelas de barbecho P12 y PN.

La Figura 3 muestra la concentración de
raíces (R), raicillas (r) o el total de raíces (Rr) en
la capa superficial del suelo (0 a 10 cm) con
respecto al perfil estudiado (0 a 20 cm). Se observa
que en la capa más superficial del suelo de Gavidia
(0 a 10 cm) se concentran más del 90 % de las
raíces (R), del 74 al 87 % de las raicillas (r), y en
general, del 82 al 90 % de toda la fitomasa radical
(Rr) distribuida de 0 - 20 cm.

Sin embargo, al analizar el resultado
correspondiente a Apure, se observa que las raíces
en general tienden a distribuirse más en profundidad,
ya que la fitomasa radical existente en la capa más
superficial (0 a 10 cm) representa sólo 50 a 78 %
de las raíces (R), 47 a 67 % de las raicillas (r), y 53
a 71 % de la fitomasa total de raíces (Rr).
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Un comportamiento similar se observa al
analizar las proporciones de raicillas (r) en cada
capa (Figura 4). En el caso de Gavidia, la
concentración superficial de las raíces (R) es tan
grande que en las capas más profundas las raicillas
alcanzan una mayor representatividad dentro de la
pobre fitomasa total de raíces existentes de 10 a
20 cm. Esto no sucede en el páramo de Apure,
donde, en general, las proporciones de raicillas se
mantienen casi constantes al aumentar la
profundidad.

Micorrizas arbusculares y pelos radicales
En el páramo de Gavidia las tasas de

colonización por MA tienden a aumentar a medida
que avanza la sucesión del barbecho en el sentido
P1-P6-P12-PN (Figura 5). En general, los valores
de % CM no fueron diferentes significativamente
al comparar las profundidades de 0 a 10 y de 10 a
20 cm. A su vez, los valores de % CM tendieron a
aumentar significativamente al aumentar la edad
del barbecho, sobre todo, al comparar los barbechos
de 1 y 6 años (P1 y P6)  y el de 6 años con el
páramo natural. Los valores de % CM obtenidos
para las parcelas cultivadas, fueron de los más bajos
y diferentes significativamente de los obtenidos en
el páramo natural.

En el caso de Apure (Figura 5) el aumento
de los % CM al aumentar la edad del barbecho,
fue menos notorio, pues sólo se observaron
diferencias significativas al comparar P1 y PN. En

Figura 4. Porcentajes de raicillas (r) con respecto al total de raíces (Rr) en las capas de 0 - 10 cm (A), 10 - 20 cm (B),
y en el total de 0 - 20 cm (AB).
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este caso, tampoco se observaron diferencias
debidas a los cambios de profundidad.

Al contrario de lo ocurrido con los valores de
% CM, en ambos páramos se observó que las
proporciones de raicillas con pelos radicales
tendieron a disminuir al aumentar la edad del
barbecho (Figura 6). En Gavidia, se observó que
en P1 la proporción de raicillas con pelos radicales
fue significativamente mayor de 0 a 10 cm al ser

comparado con el valor para 10 a 20 cm. En los
restantes pares de valores (P6, P12, PN),  los %PR
tendieron a ser mayores de 10 a 20 cm, pero el
aumento fue significativo sólo en el páramo natural
(PN). Las proporciones de raicillas con pelos
radicales en las parcelas de papa dejada (PD) y
trigo (PT) fueron significativamente mayores que
las encontradas en las parcelas de 12 años (P12) o
páramo natural (PN).
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Figura 6. Distribución vertical de las proporciones (%) de raicillas con pelos radicales de 0 - 10 cm (A) y de 10 - 20
cm (B) en distintas parcelas de los páramos de Gavidia y Apure durante la época seca. El análisis de significación
estadística de las medias se presenta de conjunto para las profundidades A y B. Las barras con letras iguales no
son significativamente diferentes (p < 0,05).

Figura 5. Distribución vertical de las tasas de colonización micorrízica arbuscular de 0 - 10 cm (A) y de 10 - 20 cm
(B) en distintas parcelas de los páramos de Gavidia y Apure durante la época seca. El análisis de significación
estadística de las medias se presenta de conjunto para las profundidades A y B. Las barras con letras iguales no
son significativamente diferentes (p < 0,05).
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En Gavidia y Apure, la disminución de los
valores de % PR tendió a ser significativa al
aumentar la edad del barbecho, sobre todo al
comparar P1 y PN (Figura 6). En cuanto a los
valores de % PR en Apure, las parcelas de
barbecho se dividieron en dos grupos, el primero,
integrado por P1 y P6, con valores
significativamente mayores, y el segundo, integrado

por P12 y PN, con valores significativamente
menores. En este último páramo, las parcelas
cultivadas tendieron a mostrar valores superiores
de % PR, sobre todo PT1 y PT40-A, donde los
resultados fueron significativamente mayores. En
Apure, no se observaron diferencias significativas
al comparar los valores de %PR de 0 a 10 y de 10
a 20 cm.
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Figura 7. Curvas de regresión resultantes de la comparación de las tasas de colonización micorrízica arbuscular y
los porcentajes de raicillas con pelos radicales en los páramos de Gavidia y Apure durante la época seca. Cada
punto representa la media de 5 réplicas y las líneas de rangos verticales u horizontales muestran las desviaciones
estándar de cada variable.
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Relación entre pelos radicales
y micorrizas arbusculares

La Figura 7 muestra las curvas de regresión
correspondientes a las relaciones entre las tasas
de colonización MA y las proporciones de raicillas
con pelos radicales en los páramos de Gavidia y
Apure. Para este análisis, fueron utilizadas las medias
y desviaciones estándar correspondientes a 12
muestras para Gavidia y 14 para Apure (5 valores
réplica para cada muestra).

Como se observa en ambos casos,  los
coeficientes de regresión (R2) obtenidos son altos
y corresponden a valores de coeficiente de
correlación (R) altamente significativos para p < 0,01:
0,89 y n-2 = 10, en Gavidia; y 0,81 y n-2 = 12, en
Apure. En ambos casos se demuestra que las tasas
de colonización MA disminuyen exponencialmente
al aumentar las proporciones de raicillas con pelos
radicales.

Es interesante destacar el hecho de que los
rangos de variación de los valores de % CM y  %
PR en Gavidia son mucho más amplios que en
Apure. En Gavidia, los valores de % CM varían en
general entre 20 y 80 % y los de % PR, entre 0 y
60 %. Por su parte, las variaciones en Apure son,
para los valores de % CM, entre 40 y 80 %, y para
los valores de % PR, entre 0 y 30 %.

DISCUSIÓN

Efecto de la profundidad y comparación
entre sitios

La disminución pronunciada de la biomasa
radical con la profundidad observada en el páramo
de Gavidia coincide con lo reportado en numerosos
ecosistemas herbáceos (Fiala y Herrera 1988) e
incluso con lo observado en otras formaciones
vegetales que nada tienen que ver con el páramo
andino (Herrera et al. 1988, Fiala y Herrera 1988).
Blaschke (1991) también encontró en arbustales
de los Alpes de Bavaria, Alemania, una mayor
concentración de la fitomasa radical en los primeros
5 cm de suelo, no obstante, en este caso la
proporción de raíces en la superficie fue mucho
mayor que la obtenida en Gavidia.

La disminución de la fitomasa de raíces (R)
y raicillas (r) no es tan pronunciada en el Páramo
de Apure, donde presenta una distribución vertical
más homogénea. Los ecosistemas estudiados por
Fiala y Herrera (1988) incluyeron pastizales y
sabanas, que de Diciembre a Abril están sometidos
a una fuerte sequía, pero con temperaturas no

tan bajas como en los Andes venezolanos. Debido
a esto, suponemos que la distribución vertical más
uniforme de las raíces y raicillas en Apure se debe
a la acción combinada de dos tensiones importantes,
la falta de agua y las bajas temperaturas.

Tanto en el páramo de Gavidia como en el de
Apure la colonización MA tendió, en general, a
disminuir un poco al aumentar la profundidad del
suelo, aunque esta disminución no fue importante.
Este resultado concuerda con los reportados por
Herrera et al. (1988) para un bosque tropical y
con los datos obtenidos por Barnola y Montilla
(1997) para un páramo andino venezolano, pues
en ambos casos se encontró que las tasas de
colonización MA disminuyeron al aumentar la
profundidad del suelo. No obstante, es necesario
destacar que mientras que en el páramo de Gavidia
los porcentajes de colonización variaron de 26 a 77
%, en el de Apure la variación fue de 48 a 81 %, lo
que evidencia que las tasas de colonización MA
en Apure llegan a ser, en general, mayores que en
Gavidia, lo cual se explicaría por la menor fertilidad
y la mayor sequía de los suelos en Apure, lo cual
favorece la simbiosis.

En ecosistemas de bosques tropicales,
Herrera et al. (1988) encontraron que las
proporciones de raicillas con respecto al total de
raíces, varían siempre entre 18 y 33 %, mientras
que en sabanas y pastizales tropicales estas
proporciones varían entre 60 y 80 %, debido al
predominio de sistemas radicales graminoides. En
Gavidia la proporción de raicillas varió entre 35 y
86 %, con una media de 52 %, mientras que en
Apure varió entre 23 y 54 %, con una media de 38
%. En este sentido, los resultados de ambos
páramos evidencian que se trata de ecosistemas
intermedios (arbustivo-herbáceos) donde también
las proporciones de raicillas con respecto a la
fitomasa total radical son intermedios al ser
comparados con otros ecosistemas de sabanas y
pastizales o con ecosistemas forestales.

En cuanto a las proporciones de raicillas con
pelos radicales tampoco fueron obtenidas
variaciones conspicuas dependientes de la
profundidad en ninguno de los sitios estudiados. No
obstante, las proporciones obtenidas para el páramo
de Apure (2 a 31 %) fueron, en general, bastante
menores que las obtenidas para el páramo de
Gavidia (3 a 54 %). El hecho de que en las parcelas
P6, P12 y PN de Apure aumenta algo la proporción
de raicillas con pelos al aumentar la profundidad
pudiera estar relacionado con la mayor humedad
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procesos sucesionales de recuperación más lenta,
debido a las tensiones imperantes, ya que en estos
estadios la recuperación del barbecho al parecer
no cuenta ni con suficientes individuos ni lo
suficientemente robustos, como para garantizar una
buena producción radical.

La tendencia sucesional más claramente
observada en este trabajo fue el aumento de la
colonización micorrízica con la edad del barbecho.
Esto indica que las plantas presentan mecanismos
más eficientes de captación de nutrientes a medida
que avanza la sucesión. Este resultado concuerda
con lo reportado  por Abadín et al. (2002)  quienes
observan que el ciclaje del N tiende a hacerse cada
vez más cerrado a medida que transcurre la
sucesión.

Exclusión pelos radicales-micorrizas
Sobre este tema, existen muy pocos trabajos

en la literatura mundial, y los resultados obtenidos
hasta el momento son contradictorios (Allen 1991).
Mientras que algunos trabajos mencionan que al
aumentar la dependencia y/o tasas de colonización
de las micorrizas, disminuye la abundancia de
pelos radicales (Chilvers y Daft 1981), otros han
mencionado que ambos órganos pueden o no ser
excluyentes (Muthukumar et al. 1996). Schweiger
et al. (1995) realizaron una investigación muy
completa sobre el funcionamiento excluyente de
ambos órganos en las cinco especies de herbáceas
más importantes en un pastizal, concluyendo que
efectivamente la dependencia micorrízica
arbuscular disminuye a medida que en las
herbáceas aumentan las proporciones y longitud
de los pelos radicales. En bosques tropicales se
ha confirmado que el funcionamiento excluyente
de los pelos radicales y las micorrizas puede o no
presentarse y que éste es un proceso
aparentemente dependiente de los tipos biológicos
de plantas – árboles, arbustos, hierbas – incluidos
en el análisis (Herrera et al. 2002). Estos autores
observaron, al analizar 58 especies de árboles,
arbustos, lianas, gramíneas y otras herbáceas
(incluyendo helechos), que el funcionamiento de
ambos órganos es excluyente, si todos los tipos
biológicos son procesados al unísono, o si sólo se
incluyen en el análisis a las gramíneas y otras
herbáceas. Sin embargo, para árboles, arbustos y
lianas, analizados por separado, los pelos radicales
y las micorrizas arbusculares no parecen ser
funcionalmente excluyentes.

En ecosistemas de páramo, Montilla et al.

existente en las capas inferiores, pues en ellas,
después del descanso, ya el substrato se ha
estabilizado, cosa que probablemente no sucede
en las parcelas recientemente laboreadas (P1, PD
y PT).

Tendencias sucesionales
Las únicas propiedades del suelo que

presentaron una tendencia sucesional fueron el
fósforo en el Páramo de Gavidia y el pH en ambos
sitios, lo cual corrobora lo observado por Llambí y
Sarmiento (1998) y Abadín et al. (2002) para otras
parcelas en el Páramo de Gavidia. La menor
concentración de fósforo asimilable en el páramo
natural en Gavidia se puede explicar por la
fertilización mineral y el proceso de fijación orgánica
del  dicho elemento a medida que aumenta la edad
del barbecho. La disminución del pH en las parcelas
cultivadas ha sido interpretada por Abadín et al.
(2002) por la estimulación de la mineralización de
la MOS, el efecto de la fertilización nitrogenada, la
alta nitrificación observada en suelos de páramo y
la gran dominancia de iones que generan acidez
(H+ y Al+3). La disminución del pH pudiera estar
relacionada con la pérdida de la fertilidad ya que la
acidez del suelo modula la disponibilidad de
nutrientes y la toxicidad de algunos elementos del
suelo.

Los cambios sucesionales de la fitomasa
radical no fueron muy pronunciados y únicamente
en el Páramo de Apure se presentaron valores
significativamente mayores en el páramo natural.
Esto coincide con lo encontrado en el Páramo de
Gavidia por Montilla et al. (2002), quienes
estudiando cuatro parcelas de diferentes edades
sucesionales tampoco observan diferencias
significativas en la biomasa subterránea entre 0 y
20 cm, a pesar de que la biomasa aérea aumenta
por un factor de 10 durante los primeros 12 años
de la sucesión.  Estos autores interpretan que la
vegetación debe hacerse progresivamente más
eficiente en la captación de agua y nutrientes,
requiriendo en consecuencia menos raíces por
unidad de biomasa total. Esta mayor eficiencia bien
podría deberse, al menos parcialmente, a la mayor
colonización micorrízica a medida que avanza la
sucesión.

Las menores fitomasas de raíces y raicillas
encontradas en las parcelas P1, P6 y P12 de Apure
(Figuras 1 y 2), que en todos los casos son menos
de la mitad de la encontrada en la parcela PN del
mismo páramo, quizás tienen su causa en los
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(1992) encontraron que a medida que aumenta la
edad del barbecho disminuyen las proporciones de
raicillas con pelos radicales, mientras que las tasas
de colonización MA aumentan. Este es el único
reporte a escala mundial acerca del funcionamiento
excluyente de los pelos radicales y micorrizas
arbusculares durante la sucesión vegetal. En otro
trabajo realizado en el páramo El Banco, Mérida,
Venezuela, Barnola y Montilla (1997) encontraron
que en formaciones parameras funcionalmente
contrastantes las tasas de colonización micorrízica
disminuyen en el sentido rosetal-arbustal – pastizal
estacional – pastizal húmedo, mientras que en el
mismo sentido aumentan las proporciones de
raicillas con pelos radicales. Ambos resultados
demuestran que, en los páramos andinos
venezolanos, el funcionamiento entre los pelos
radicales y las MA es excluyente. Tal resultado
pudiera estar determinado por la mayor abundancia
de plantas micótrofas obligatorias en el rosetal-
arbustal, o por las condiciones de anaerobiosis más
frecuentes en el pastizal húmedo, o por ambas
causas. El ecosistema de rosetal-arbustal cuenta
con una importante participación de gramíneas y
herbáceas. Suponemos que dadas sus
características, los tipos biológicos participantes son
los responsables de que el funcionamiento
excluyente de los pelos radicales y las micorrizas
haya sido tan notorio.

Sobre la base de estos resultados, y teniendo
en cuenta las mayores tasas de micorrización (%
CM) y las menores proporciones de raicillas con
pelos radicales en el páramo de Apure, parece lógico
pensar que el rosetal-arbustal de este último sitio
pudiera ser más dependiente del funcionamiento
micorrízico arbuscular que el existente en el páramo
de Gavidia. Tal hipótesis concordaría con la
reportada antes acerca de que a  medida que
disminuye la fertilidad de los suelos se hace más
relevante el papel de las micorrizas arbusculares
(Sieverding 1991).

Las propias características de los páramos,
relativamente más húmedo en Gavidia y más seco
en Apure, causan aparentemente una disminución
más gradual en el primero, y  más abrupta en el
segundo, donde, al parecer, la mayor aireación
pudiera ser tal vez la causa de las mayores tasas
de colonización MA y menores proporciones de
raicillas con pelos radicales. Resultados similares
a estos han sido reportados por otros autores
(Herrera et al. 1988).

En cuanto a las causas que justifican

biológicamente la exclusión funcional de ambos
órganos, poco se ha escrito en la literatura. Se
conoce que, en general, numerosas especies que
producen raicillas con muy pocos pelos radicales,
pelos muy cortos o ningún pelo, son altamente
dependientes de las micorrizas arbusculares (Baylis
1972, 1975).

De acuerdo con nuestra experiencia, la
división de las especies vegetales, según su grado
de micotrofia, en obligatorias, facultativas y no
micotrofas, es simplista. En realidad, existe una
tendencia general a que la hipótesis de Baylis (1972,
1975) sea real. Sin embargo, algunas plantas
productoras de raicillas magnolioides (carnosas y
sin pelos radicales) muestran un crecimiento normal
si son cultivadas bajo condiciones nutricionales
apropiadas (Gisela Cuenca, IVIC, Caracas,
Venezuela, comunicación personal; y observaciones
personales). Otras especies, con raicillas
graminoides, como la caña de azúcar, muestran una
alta dependencia micorrízica, a pesar de presentar
proporciones altas de pelos radicales en sus raicillas
(observaciones personales). E incluso, entre los
helechos, que siempre presentan altas proporciones
de pelos radicales, que además son muy largos,
hemos observados que algunas especies presentan
micorrizas arbusculares y otras no (Ferrer y
Herrera 1988).

Debido a todo esto, consideramos que aun
es muy temprano para aseverar hipótesis
generales acerca del funcionamiento excluyente
entre los pelos radicales y las micorrizas
arbusculares, a pesar de que, en general, puede
aceptarse que el caso se presenta, con mayor
frecuencia, entre las herbáceas. Aun así, creemos
que durante la coevolución entre las raicillas y las
micorrizas de las plantas terrestres las presiones
de selección hicieron que las últimas tuvieran o
no la opción de asociarse simbióticamente a los
hongos debido a que la asociación era nutricional
e hídricamente más ventajosa desde el punto de
vista funcional.

El presente trabajo demuestra, de manera
concluyente, que al menos en dos páramos andinos
venezolanos el funcionamiento de los pelos
radicales y las micorrizas arbusculares es realmente
excluyente, y que al aumentar la edad de los
períodos de barbecho la vegetación que se implanta
tiende a estar compuesta por especies con menores
proporciones de pelos radicales en sus raicillas que
a la vez presentan mayores tasas de colonización
micorrízica arbuscular.
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