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Resumen

Se estudiaron los patrones y mecanismos iniciales de sucesién-regeneracién de los pa-
ramos después de disturbios producidos por fuego. Se utilizé el modelo de historias de
vida de las especies para conformar grupos con atributos vitales parecidos (Noble & Slatyer,
1980) y establecer patrones de reemplazamiento de especies que junto con los mecanis- -
mos de sucesion -regeneracién conforman un modelo conceptual explicativo de los facto-
res causales mas importantes que dirigen la sucesién en ecosistemas disturbados por fue-
go como son los paramos andinos.
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Abstract

The patterns and initial mechanisms of regeneration-succession in paramos after fire
disturbance were studied. The model of species life histories was used to form groups
with similar vital attributes (discussed by Noble & Slatyer 1980), and to establish species
replacement patterns that, in conjuntion with the mechanisms of regeneration-succession,
constitute a conceptual model explaining the most important causal factors that determi-
ne succession in ecosystems disturbed by fire such as Andean paramos.

Key words: Postfire succession. Life Histories. Vital Attributes. Disturbance. Andean

paramo.

Introducciéon

Recientemente los estudios de sucesién - re-
generacion de la vegetacion, han presentado
nuevos enfoques sobre los patrones y meca-
nismos de desarrollo después de disturbios.
Estos nuevos puntos de vista se basan en la
concepcidn individualistica de Gleason
(1926), en contraposicion a la concepcion
organismica de Clements (1916) quien pro-
puso que la sucesion es un proceso ordenado,
predecible y direccional en el cual las comu-
nidades iniciales cambian su ambiente favo-
reciendo la instalacién de otras especies y
eliminando las ya establecidas. Este tipo de
sucesion como proceso de reemplazamiento
concluye en una comunidad estable llamada
climax en equilibrio con el ambiente (climax
climatica) la cual es capaz de reproducirse in-
definidamente. En la concepcion individua-
listica de Gleason (1926) se propone la

sucesion en términos de respuestas individua- -
les: genéticas, fisiolégicas y de conducta, de
las especies ante estimulos ambientales.

La sucesion vegetal puede variar entre dife-
rentes sitios (Glenn-Lewin 1980), muchos es-
tudios han demostrado que los patrones de
desarrollo de la vegetacion difieren del con-
cepto clésico; como por ejemplo en disturbios
producidos por fuego (Noble & Slatyer 1980)
y muchas sucesiones no representan verdade-
ras secuencias temporales. Es l6gico pensar
que ante la heterogeneidad espacial y tempo-
ral de los fendmenos bioldgicos y de la multi-
ple variabilidad de los tipos de disturbios, las
sucesiones son un fenémeno muy complejo y
los procesos y patrones de desarrollo pueden
diferir de un sitio a otro.en una misma area.
Esta dificultad ha hecho que se describan
muchos patrones sucesionales, pero no existe
aln una teoria general para organizar esta in-
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formacién y relacionar patrones y mecanis-
mos (Pickett et al. 1987)

Connell & Slatyer (1977) propusieron tres
modelos alternativos para explicar los cam-
bios sucesionales: facilitacion, inhibicién y
tolerancia. El mecanismo de facilitacién co-
rresponde al modelo de reemplazo floristico
de Clements, en el cual las especies tempra-
nas van modificando su ambiente y facilitan
el establecimiento de las especies tardias; este
modelo incorpora aspectos de la historia de
vida de las plantas (tiempo de arribo y longe-
vidad), interacciones de facilitacién y despla-
zamientos competitivos. En el modelo de
inhibicidn las especies tempranas son regula-
doras de la sucesién, otras especies no pue-
den crecer en la presencia de estas, este
modelo incorpora aspectos de la historia de
vida (tiempo de arribo y longevidad) e inhibi-
cién competitiva. En el modelo de tolerancia
los cambios floristicos pueden ser una funcién
de los rasgos diferenciales de las historias de
vida (tiempo de arribo y tasa de crecimiento)
y de la capacidad diferencial de las especies
sucesionales tardias a tolerar las condiciones
iniciales del ambiente (Pickett et al. 1987,
Walker & Chapin 1987).

Los modelos de Connell & Slatyer (1977),
ademds de basarse en propiedades de la co-
munidad enfatizan en la importancia de las
caracteristicas de las historias de vida de las
especies en la determinacion de los patrones
de sucesién. Este interés por las propiedades
individuales de las especies ha tomado recien-
temente nuevos impulsos y ha sido enfatizada
en los trabajos de Drury & Nisbet (1973),
Grime (1979), Peet & Christensen (1980). La
conclusién general de este enfoque, enmar-
cado en la hipétesis de Gleason, es que mu-
chos aspectos del fendmeno sucesional
pueden ser entendidos como consecuencia de
la capacidad diferencial de colonizacién, cre-
cimiento y supervivencia de las especies.

Noble & Slatyer (1980) desarrollan un mode-
lo de sucesién basados en un conjunto de atri-
butos que consideran vitales para la supervi-
vencia y reproducciéon de especies en areas
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periédicamente sometidas a disturbios. Estos
autores proponen que los atributos vitales
pueden explicar secuencias de reemplaza-
miento durante la sucesién y consideran 3 gru-
pos de atributos: 1. el método de arribo o per-
sistencia de las especies en el sitio durante y
después del disturbio. 2. la capacidad de esta-
blecerse y crecer hasta la madurez en la co-
munidad en desarrollo. 3. El tiempo toma-
do por las especies en alcanzar estados de vida
criticos. Para el primer conjunto de atributos
vitales se hace una clasificacién basada en los
estados de vida y los mecanismos basados en
regeneracion por propagulos y en regenera-
cion vegetativa. El segundo grupo de atribu-
tos vitales comprende tres tipos de especies:
a. especies que toleran un amplio rango de
condiciones, b. especies que son intolerantes
a la competencia, c. especies que requieren
de condiciones especiales presentes en comu-
nidades ya establecidas. El tercer grupo de
atributos vitales tiene en cuenta la dindmica
temporal de los estados de vida de las espe-
cies: a. tiempo que gastan las especies en al-
canzar la madurez reproductiva después del
disturbio. b. lapso de vida de las especies en
comunidades no disturbadas, ¢. tiempo toma-
do por todos los propagulos en estar localmen-
te extintos.

En el presente trabajo se presentan resultados
sobre sucesion-regeneracion del paramo des-
pués de disturbios por quemas utilizando el
modelo de atributos vitales para determinar
secuencias de reemplazamiento de especies
que junto con los factores ambientales mas
importantes conforman un modelo explicati-
vo para ambientes en donde los disturbios por
fuego empiezan a ser un factor importante en
la dinamica del paisaje.

Area de estudio

El 4rea de estudio se localiza en la region de
Monserrate a los 4°45' latitud N y 74° longi-
tud W, en los cerros orientales de Santafé de
Bogota y a una altura de 3.200 m. Esta regién
presenta una topografia accidentada y pedre-
gosa debido a los afloramientos de areniscas
del Grupo Guadalupe, lo cual ha determinado
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que en zonas no muy extensas se presenten
mosaicos de vegetacién con: bosques altoan-
dinos, comunidades de turbera de diferentes
estados sucesionales, comunidades tipicas de
paramo (frailejonal-pajonal) y subparamo
(matorrales), comunidades litofiticas y
fisuricolas en los afloramientos rocosos y co-
munidades de origen antrépico. La caracteri-
zacién ecolédgica del pdramo de Monserrate
la inicié Sturm (1978), posteriormente se hi-
cieron estudios detallados sobre la vegetacion
(Vargas-Rios & Zuluaga 1980, 1985, 1986;
Vargas-Rios 1986). La dinamica de la ento-
mofauna fue estudiada por Bernal & Figueroa
(1980) y estudios sobre la estructura y fun-
ciéon del bosque altoandino (Vargas-Rios
1986; Jaimes & Rivera 1991).

Entre 1985 y 1992, en el Departamento de
Biologia de la Universidad Nacional, se de-
sarrolld el programa: “Estudios ecoldgicos
comparativos en el paramo y bosque alto-
andino” (Mora-Osejo & Sturm 1994). Este
programa tomé como é4rea piloto la Region
de Monserrate y aportd gran cantidad de co-
nocimientos sobre clima, suelos, fauna,
ecofisiologia vegetal, morfologia y sistemas
radicales, dindmica de nutrientes, asociacio-
nes microbianas (micorrizas), dindmica de la
caida de hojarazca, fenologia, productividad,
ecologia de epifitas, ecologia de pequeiios
mamiferos, dinamica de la edafofauna y
ecologia de aves.

El 4rea de estudio tiene una precipitacion de
1200 mm (promedio de 30 afios) y una tem-
peratura media de 8.4°C (Vargas-Rios &
Zuluaga 1980, 1985). Especificamente la lo-
calidad de estudio esta localizada destras del
cerro “El Cable”. Esta area hace parte de una
Reserva Forestal Protectora, propiedad de la
Empresa de Acueducto y Alcantarillado de
Bogota.

El sitio de estudio no habia sido quemado des-
de hace mucho tiempo, posiblemente més de
20 aiios. Un sector del paramo de Monsetrate
fue quemado en 1979 y el sector del cerro el
cable fue quemado el 18 de diciembre de 1985.
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El estudio se inicié en enero de 1986 hasta
abril de 1987.

Métodos

El presente trabajo hace parte de una investi-
gacién mas amplia (Vargas-Rios, en prep.) en
la cual se utilizaron los siguientes métodos
para llegar a la sintesis que se presenta en este
trabajo: Para la estimacién del biovolumen de
regeneracion se utilizé el método del punto-
centrado, también conocido como cobertura
repetida (Matteucchi & Colma 1982). Para
estimar la regeneracion de arbustos se traza-
ron 4 transectos de 50x2 m. Se utilizaron 2
cuadros fijos de 50x50 cm, en cada uno de 3
sitios de muestreo para seguir el desarrollo de
las especies después de la quema. Se hicieron
30 cuadrantes al azar de 50x50 cm, en los 3
sitios de muestreo para evaluar tipos de rege-
neracion: retofios, plantulas, dispersién de
semillas, fenologia. Para el estudio de la dis-
persion de semillas por aves se colectaron las
fecas y se determinaron las especies. El pre-
sente trabajo por ser una sintesis conceptual
de un proceso se enriquecid de todos los mé-
todos, de observaciones y datos de otros tra-
bajos de diferentes autores y del autor en el
sitio. En el andlisis de los atributos vitales de
historias de vida se utiliz6 el método propuesto
por Noble & Slatyer (1980), agregando las
formas de crecimiento como un atributo vital
importante para la comprension de las estra-
tegias de regeneracion de las plantas del pa-
ramo.

Resultados

PATRONES Y MECANISMOS DE SUCESION-REGENE-
RACION.

1. Primer grupo de atributos vitales: Especies
que tienen mecanismos similares para el pri-
mer grupo de atributos vitales: Método de arri-
bo o persistencia en el sitio.

Las especies herbiceas perennes que ganan
dominancia durante el primer afio después de
la quema se consideran no afectadas por el fue-
go, porque sus raices sobreviven sin ningun
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problema y gran cantidad de su fitomasa epigea
se produce en el primer afio; es decir que éstas
especies son capaces de recuperar su fisono-
mia normal en este tiempo (Humprey 1984) y
adema4s tienen la capacidad de florecer y dis-
persar semillas. Estas especies tiene el meca-
nismo U (no afectadas por el fuego) y dado que
muchas de ellas cuentan con mecanismos de
dispersién de semillas se les asigna el meca-
nismo D (dispersion de propagulos). A las es-
pecies que tienen los mecanismos U + D se les
asigna el atributo vital A , el cual es una com-
binacién de atributos (Noble & Slatyer 1980).

Las principales especies con el atributo vital
A son: ’

A GRAMINOIDES TIPO MACOLLA.
Rhynchospora macrochaeta
Calamagrostis effusa
Agrostis tolucensis 3
Danthonia sp.

Festuca dolichophyla
Calamagrostis planifolia
Calamagrostis bogotensis
Cortaderia nitida
Paspalum trianae
Paspalum bomplandianum
Chusquea weberbaueri
Xyris acutifolia

En este grupo se encuentran las especies cuya
forma de crecimiento es de habito graminoide
(Gramineae, Cyperaceae y Xyridaceae), las
cuales tienen un mismo mecanismo de res-
puesta después de la quema. Rhynchospora
macrochaeta (Cyperaceae) es la primera es-
pecie que produce retofios vegetativos, aun-
que en comparacion con las gramineas demora
3-4 meses mas su floracion. Esta especie tiene
ventajas iniciales por el rapido desarrollo y
colonizaci6én de sus rizomas al eliminar el fue-
go la competencia de gramineas; ademas, po-
see un banco de semillas (Jaimes & Rivera
1991). Se encontraron plantulas a los 7-8 me-
ses después del disturbio. La otra especie que
produce retofios vegetativos casi simultanea-
mente que R. macrochaeta, es Calamagrostis
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effusa, esta graminea es tal vez la mas im-
portante en la estructura horizontal y vertical
del estrato herbaceo del paramo. C. effusa,
logra una abundantisima floracién un afio
después de la quema. Otras gramineas son
mas precoces en su floraciéon y desarrollo.

En este grupo todas las especies tienen poli-
nizacién y dispersion de semillas por el vien-
to (anemocoria), a excepcién posiblemente de
Xyris acutifolia que puede tener polinizacion
por insectos.

Tanto para la estructura vertical y horizontal
del estrato herbaceo la mayor cantidad de
biomasa la producen las especies de este gru-
po (Vargas-Rios en prep.). La biomasa
asimilatoria tiene un fuerte impulso de desa-
rrollo desde el inicio de la época de lluvias a
los 4 meses después de la quema, la necromasa
empieza su desarrollo significativo a partir de
los 11 meses después de la quema y la biomasa
reproductiva a los 6 meses, pero tiene su maxi-
mo desarrollo a a los 12-13 meses. Esta hete-
rogeneidad temporal de la biomasa repro-
ductiva se debe a la expresion diferencial de
los mecanismos de reproduccion en respuesta
al disturbio y a las caracteristicas de la histo-
ria de vida de las especies.

A CAULIRROSULAS
Espeletia grandiflora
Paepalanthus columbiensis
Puya nitida
Blechnum loxense

E. grandiflora, a pesar del impacto del fuego
y mortalidad de algunos de sus individuos pro-
duce rapidamente hojas y florece a los 7-8
meses después de la quema (algunos indivi-
duos tienen botones florales a los 4 meses
después de la quema). Esta especie tiene un
banco de semillas. Se incluye dentro del gru-
po U + D por su capacidad de regeneracion
por semilla y su capacidad de respuesta des-
pués del fuego. Esta forma de vida, una rose-
ta policarpica, tiene ventajas adaptativas por
la proteccion del punto vegetativo y su gran
produccién anual de semillas; sinembargo, en
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areas de paramo con un régimen de distur-
bios recurrentes y continuos producidos por
fuego, pastoreo y erosion las poblaciones tien-
den a extinguirse al eliminarse las plantulas y
juveniles.

A ROSETAS ACAULES
Paepalanthus alpinus
Eryngium humboltii
Valeriana vetasana
Castratella pilloselloides
Puya goudotiana
Hipochoeris sessiliflora

Este grupo de especies son no afectadas por
el fuego, tienen bien protegido el punto vege-
tativo y en el caso de Castratella pilloselloides
el fuego no ejerce casi ningun efecto sobre
sus poblaciones. Paepalanthus andicola es
una de las especies mas importantes como
formadora de bancos de semillas y produce
abundantes plantulas a los 6-7 meses después
de la quema. Todas las especies de este grupo
producen retoiios vegetativos y florecen en el
periodo de un afio después del disturbio, a
excepcion de Puya goudotiana que es una ro-
seta monocérpica.

A COJINES
Oreobulus obtusangulus

Esta especie, no es afectada por el fuego, su
densa forma de crecimiento casi rastrera la
hace casi invulnerable al paso del fuego. Es
una especie importante en sucesiones secun-
darias cuando el suelo ha sido muy alterado
(Vargas-Rios en prep.).

A HIERBAS
Geranium sibbaldioides
Geranium santanderiense
Castilleja fissifolia
Castilleja integrifolia
Eupatorium microphyla
Lysipomia sp.
Spiranthes vaginata
Pinguicola elongata
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Estas especies en su mayoria retofian relati-
vamente rapido y son de las primeras plantas
que florecen. Pinguicola elongata a los 3
meses es la primera especie en florecer, aun-
que es muy escasa, crece en sitios pedregrosos
abiertos. Castilleja fissifolia y Geranium
sibbaldioides florecen entre los 4-5 meses
después de la quema. Este grupo de especies
posee mucha variabilidad en sus sistemas de
raices, desde rizomas, pequeiias tuberosidades
y raices con gran cantidad de reservas de agua
como Spiranthes vaginata, que tiene compor-
tamiento de geofita.

- A SEMILENOSAS (semiarbustivas)

Ageratina theifolia
Ageratina vaccinioides
Verbesina elegans
Pentacalia vaccinioides

Las especies de este grupo son de la familia
Compositae, son de las primeras especies no
graminoides en producir retofios. Ageratina
vaccinioides florece a los 8-9 meses y las otras
entre 8-10 meses después de la quema. Tie-
nen mecanismos de dispersion de semillas por
el viento. Ageratina theifolia es la primera
especie (no graminoide) en producir retofios
de raices.

ATRIBUTO VITAL V

Las especies que llegaran a ser prominentes
2-3 afios después son arbustos con capacidad
de retofiar que poseen el mecanismo V
(vegetativo); estas especies se recuperan des-
pués del fuego pero requieren de mas tiempo
para regenerar su forma normal; tienen el
mecanismo D (dispersién), las especies V +
D tienen el atributo vital V. Este atributo vital
es muy importante en paramos poco distur-
bados en los cuales se logra muy buena rege-
neracién de arbustos. Para ecosistemas més
disturbados Noble & Slatyer (1980) conside-
ran la combinacién de atributos vitales como
V + D =D, dando importancia al mecanismo
de dispersiéon como la estrategia mas impor-
tante para permanecer en el sitio. En este tra-
bajo se privilegia el mecanismo V, como la
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forma mas importante de persistencia en péra-
mos con disturbios por fuego poco frecuentes.

Los arbustos V tienen un sistema bien desa-
rrollado de raices. Con el tiempo son un im-
portante componente de la vegetacién, mucho
mas importantes que aquellas que sélo tienen
el mecanismo D. Las especies de este grupo
son:

V(+D) ARBUSTOS BAJOS (subarbustos)
Arcytophyllum nitidum

Diplostephyum phylicoides

Gaultheria anastomosans

Ugni myricoides

Pernettya prostrata

Vaccinium floribundum

V(+D) ARBUSTOS MEDIANOS
Miconia ligustrina
Miconia elaeoides
Befaria resinosa
Rhamnus goudotiana
Syphocampylus columnae
Hypericum goyanesii
Baccaris tricuneata
Monnina salicifolia
Clethra fimbriata
Symplocus theiformis
Pentacalia abietinus

V(+D) ARBUSTOS ALTOS
Gaiadendrum tagua
Bucquetia glutinosa
Diplostephyum revolutum
Hesperomeles goudotiana
Macleania rupestris
Ternstroemia meridionalis
Oreopanax mutisianus

V(+D) DECUMBENTES
Miconia parvifolia

V(+D) RADICANTES
Gaultheria hapalotrichia
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Las especies mas representativas de este gru-
po son los arbustos bajos Arcytophyllum
nitidum, Diplostephyum phyllicoides, Vacci-
nium floribundum; arbustos bajos que juegan
un papel importante en la fisonomia tipica del
paramo. Estos arbustos son de gran potencia
regenerativa, pero duran varios afios en recu-
perar su altura normal. En este grupo empie-
za a hacerse importante la dispersién de
semillas por. aves, y algunas de sus especies
forman bancos de semillas. La posesion de un
banco de semillas S, junto con el mecanismo
D(+S), en el modelo de atributos vitales es D
+S=D.

D TREPADORAS - PERENNNES (con el meca-
nismo D = dispersién)

Muehlenbeckia tamnifolia

Relbunium hipocarpicum

Bomarea Sp.

Estas especies tienen la forma de crecimiento
de trepadoras. En todos los casos sus semillas
son dispersadas por aves. DE Muehlenbeckia
tamnifolia se encuentran plantulas a los 3-4
meses después de la quema.

D RADICANTES - PERENNES
Nertera granatensis

Esta especie es de habito rasante y sus semi-
llas son dispersadas por aves.

D PIONERAS - ANUALES O BIANUALES
Gnaphalium purpureum

Phytolacca bogotensis

Hypochaeris radicata

Lupinus sp.

Senecio pampeanus

Sonchus oleraceus

Achyrocline lehmanii

Estas especies son invasoras y se consideran
como pioneras que son eliminadas posterior-
mente por competencia. Phytolacca bogoten-
sis es una de las primeras especies en
aparecer, sus semillas son dispersadas por
aves y ademas cuenta con un banco de semi-
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llas (Jaimes & Rivera 1991). Las especies de
Gnaphalium juegan un papel importante en
la colonizacién de las areas alteradas en pa-
ramos en donde la remocién del suelo facili-
ta la implantacién de semillas, las cuales son
dispersadas por el viento. La importancia de
estas especies es local, difieren grandemente
de las especies D trepadoras y radicantes en
el tiempo para alcanzar la madurez.

2. Segundo grupo de atributos vitales: Capa-
cidad de las especies de establecerse y crecer
en una comunidad en desarrollo.

Para este segundo grupo de atributos vitales:
capacidad de establecerse y crecer en una co-
munidad en desarrollo, se consideran los si-
guientes tipos de especies, T: tolerantes a la
competencia, I: intolerantes a la competencia,
R: especies que requieren condiciones espe-
ciales dadas por la madurez de la comunidad
en desarrollo para poderse establecer.

Para el grupo A (no afectadas por el fuego +
dispersioén) la mayoria de especies son tole-
rantes (A T) a la competencia, estas especies
son la base de la estructura de la comunidad y
conforman la fisonomia tipica del paramo. La
graminea més importante en cuanto a compe-
tencia por su forma de crecimiento es Calama-
grostis effusa.

En el grupo A, posiblemente la inica especie
A 1 es Pinguicola elongata dado que esta es-
pecie en dreas no quemadas casi siempre se
encuentra en sitios abiertos y solo se desa-
rrolla en édreas sin competencia.

La mayoria de las especies V(+D) se clasifi-
can como V(+D)T, por el vigor de su corona
de retofios y posteriormente su crecimiento
por encima del estrato herbaceo eliminando
la competencia.

Las especies D trepadoras son tolerantes (DT),
estas especies eliminan la competencia por
tener habito trepador y crecer al lado de ar-
bustos y rocas (y no en la matriz de macollas)
y tener una dispersién temprana por aves. Las
especies D pioneras de crecimiento rapido
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(anuales) son I. Estas especies son elimina-
das con el desarrollo de la vegetacién (DI).

Algunas especies D pueden ser también R,
como Relbunium hipocarpicum, Nertera
granadensis y Bomarea, pues requieren de
condiciones especiales para su implantacién
y desarrollo. Este es un ejemplo de como los
atributos vitales pueden cambiar bajo la in-
fluencia de factores exégenos o endbgenos.

En resumen para el segundo grupo de atribu-
tos vitales tenemos los grupos de especies:

1. AT (no afectadas + dispersién + tolerantes)
2. Al (no' afectadas + dispersién + intolerantes)
3. VHD)T (vegetativas + dispersién + tolerantes)
4. DT (dispersién + tolerantes)

5. DI (dispersién + intolerantes)

6. DR (dispersion + condiciones especiales)

3. Tercer grupo de atributos vitales: Tiempo
requerido por las especies para alcanzar esta-
dos de vida criticos.

Como los patrones de desarrollo de la vegeta-
cioén después de quemas son resultado de las
diferencias en el tiempo requerido por las es-
pecies de estos 6 grupos para alcanzar los es-
tados de vida criticos; el tercer grupo de
atributos vitales tiene los siguientes caracte-
risticas para las especies: m = el tiempo que
gastan las especies para alcanzar la madurez
reproductiva después de la quema, 1 = el lap-
so de vida de las especies en comunidades no
alteradas, e = el tiempo tomado por todos los
propéagulos en estar perdidos y por las espe-
cies para estar localmente extintas (fig. 1). La
extincion local no puede ocurrir en especies
con lapsos de vida indefinidos, o en especies
con semillas ampliamente dispersadas, para
otras especies el tiempo depende del tipo de
propagulos (Noble & Slatyer 1980).

Las especies AT, graminoides tipo macolla,
caulirrésulas, rosetas acaules, cojines, hier-
bas y semilefiosas alcanzan su madurez repro-
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ductiva entre los tres meses y un afio después
de la quema. La m entre paréntesis en la fig. 1
indica el tiempo requerido por las especies
para alcanzar la madurez si la especie no es-
taba en el sitio antes de la quema y debe arri-
bar por dispersién o expresarse del banco de
semillas. Este grupo de especies son peren-
nes y por consiguiente el lapso de vida es lar-
go y estan distribuidas ampliamente en todas
las areas de paramo, estas especies tienen
mecanismos de dispersién D, por consiguien-
te pueden establecerse de otras areas después
del disturbio y nunca se perderan del sitio
durante la secuencia sucesional. Estas espe-
cies hacen parte de la estructura basica de la
vegetacion. Las especies Al, aunque escasas
en el sitio, se pueden perder por disturbios
recurrentes en grandes areas, pero si quedan
parches de vegetacion pueden arribar por dis-
persidn.

ORULOLDE TIEMPO DESOE LA QUEMA

ESPECIES . o o
AT m——%m)———“/—u
a) m—rI [}

V({+0)T m (m} e

oT m e
] | (]
OR "

ESTADOS DE DESARROLLO .DE LA VEGETACION

At+AT -+ AT 4 V(4+D)T->AT $V(4D)T 4D DT +OR ~=AT+V(+D)T+DT+DR

Figura 1. En relacion con los atributos vitales se
distinguen 6 tipos de especies. La cantidad relativa
de tiempo que requieren las especies para alcan-
zar los tres estados criticos de su historia de vida
son: m madurez, 1 lapso de vida de las especies en
comunidades no alteradas, e: extincién o pérdida
de los propagulos del sitio. La (m) indica el tiempo
requerido por las especies para alcanzar la madu-
rez, si la especie no estaba antes el disturbio. La (1)
indica que las especies infolerantes pueden persis-
tir en el sitio, o pueden ser reducidas pero no elimi-
nadas. La secuencia de desarrollo de la vegetacién
que resulta de las caracteristicas de estos 6 grupos
de especies se puede clasificar en los 4 estados de
la secuencia debajo del recuadro.
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De las especies AT mas importantes que con-
forman la fisonomia tipica del pdramo Cala-
magrostis effusa 'y Espeletia grandiflora, la
primera tiene los dos tipos de reproduccién:
sexual y asexual, y la segunda sélo reproduc-
cidn sexual pero con la capacidad de producir
gran cantidad de semillas y la conformacién
de un banco de semillas en el suelo.

Los arbustos V(+D)T pueden alcanzar la ma-
durez reproductiva, varios aiios después de la
quema, pero no tan rapido como las especies
AT vy las especies DT estas especies varian
mucho en altura desde arbustos bajos a altos
y de arbustos que producen una gran corona
de retoiios, lo cual depende del sistema de
raices y de la variacion en la forma de creci-
miento. Todas estas especies son tolerantes a
la competencia y por consiguiente no se pier-
den facilmente del sitio. Este grupo lo con-
forman los arbustos tipicos de la franja del
subparamo y paramo y a través de la altura
que van adquiriendo y el didmetro de la coro-
na de retofios, eliminan la competencia.

Las especies DT, al ser dispersadas por aves se
instalan en el sitio y adquieren su madurez
reproductiva después de un afio de su estable-
cimiento. Algunas de estas especies pueden ser
R. Las especies DI tienen habito rastrero, como
en el caso de Nertera granatensis en su fase
inicial de implantacion pero después cambia a
DR. Las especies DT, DI, DR tienen caracte-
risticas especiales en su historia de vida que
las hacen variar sus estrategias adaptativas.

Es sintesis podemos establecer que el patrén
de sucesion - regeneracion es el siguiente:

1. Las especies AT+DI forman el primer es-
tado de la vegetacion.

2. El segundo estado de la vegetacion lo con-
forman los arbustos V(+D)T, algunos de los
cuales llegan a ser codominantes.

3. Posteriormente las especies DT, DI, DR lle-
gan a establecerse con diferentes tasa de cre-
cimiento y en diferentes tiempos.

4. Declinan las especies DI y DR.
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De las secuencias de remplazamiento de es-
pecies y teniendo en cuenta los factores am-
bientales mas importantes que influyen en los
patrones y procesos de la sucesién-regenera-
cién de las especies se plantea el modelo con-
ceptual (fig..2) para las primeras etapas de
sucesion. Este modelo se basa en el modelo
general de sucesién de MacMahon (1980)

So

>R

Supervivencio

Sz
av+v(+OY

e N

Ss
mmmm == == ATIVUDIT
; +D140T
i
Interacciones
@ N
) Sa
"""" AT+V(+0)T
+DT4+DR

Figura 2. Modelo conceptual de sucesion - regene-
racién del paramo basado en secuencias de atribu-
tos vitales de grupos de especies, después de dis-
turbios por fuego. Este modelo estd adaptado del
modelo general de sucesion de MacMahon (1980),
en el cual los cuadrados representan estadios
sucesionales (So, S1, etc.), los rombos son facto-
res que dirigen la sucesion, el circulo es una varia-
ble intermedia, el simbolo en forma de corbata re-
presenta puertas de control, ias lineas punteadas
representan flujos de informacion.
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Para iniciar la comprensién del modelo (fig.
2) es importante tener en cuenta los aspectos
mas sobresalientes del ecosistema. En el pa-
ramo las condiciones ambientales son drésti-
cas y por consiguiente predomina un tipo de
seleccion abidtica. Un conjunto de factores
climaticos, edafolégicos y geomorfolégicos
condicionan la presencia de los organismos
que han logrado adaptarse a estos ambientes.
Para estudiar el impacto que generan los dis-
turbios naturales y antrépicos sobre el
ecosistema es importante comprender prime-
ro los factores que lo han modelado.

Las principales caracteristicas de los paramos
son: La posicion orografica que junto con la
intensidad y distribucion de las precipitacio-
nes condiciona la presencia de piramos
atmosféricamente himedos y atmosféri-
camente secos (Lauer 1979; Cleef 1981;
Sturm & Rangel 1985). La presencia de un
régimen isotérmico anual y alternancia térmi-
ca diaria por debajo de cero grados, lo cual
produce heladas, principalmente en la época
seca en las areas de subparamo y paramo pro-
piamente dicho en donde los dias con tempe-
raturas por debajo de cero grados son entre
60 y 150 (Rangel 1989). Estos factores junto
con las bajas temperaturas en el suelo y la alta
radiacion solar de las montafias tropicales son
los principales limitantes ecoldgicos para las
plantas. Vientos fuertes producen un efecto
desecante en la vegetacion. La presién atmos-
férica es baja y en consecuencia existen bajos
niveles en la concentracién de oxigeno. Los
suelos son humiferos con predominio de
inseptisoles y entisoles (Malagén 1982), con
gran capacidad de almacenamiento de agua
(Schnetter et al. 1976) y pH 4cido producien-
do sequedad fisiolégica en las plantas. Se pre-
sentan cambios rapidos de insolacién produ-
ciendo una rapida absorcién y pérdida de
calor.

La mayoria del paramo como region se en-
cuentra, en lo que denominan los geomor-
fologos, el piso del modelado glaciar hereda-
do, en el cual se encuentran turberas, pantanos
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y lagos; en este piso es muy facil que ocurran
procesos de solifluxién, erosién hidrica y
reptacién (Flérez 1989). Los anteriores fac-
tores han producido una vegetacién con
biomasa relativamente baja, crecimiento len-
to, productividad primaria baja, descomposi-
cion lenta de la materia orgédnica, acumula-
cién de necromasa en pie. Los bancos de
semillas son superficiales y facilmente
degradables. Todos estos factores hacen que
los procesos de sucesién-regeneracién sean
lentos.

Las formas de crecimiento dominantes, prin-
cipalmente una matriz continua de macollas
en el estrato herbaceo con gran cantidad de
necromasa en pie y unos periodos secos con
fuerte insolacién y vientos locales son los fac-
tores més importantes que facilitan la inicia-
cion natural y utilizacidén antrépica del fuego
y su fécil propagaciéon. Las quemas que ocu-
rren en el paramo destruyen casi totalmente
la fitomasa epigea; solo pequeiias plantas
rasantes no se queman dependiendo de la se-
veridad e intensidad del fuego.

El primer aspecto que hay que tener en cuen-
ta para el anlisis de cualquier modelo de su-
cesién-regeneracion después de disturbios por
fuego es el tipo de quema, la severidad, in-
tensidad y periodicidad. Para este caso el
modelo se ajusta para vias o trayectorias
sucesionales en paramos que no tienen fue-
gos recurrentes ni otros tipos de disturbios,
como por ejemplo pastoreo de ganado.

El estado inicial de la vegetacion y su rela-
cién con la cantidad de necromasa acumula-
da son los factores que condicionan la
severidad de la quema. En los paramos el uso
del fuego por el hombre ha conformado tipos
de vegetacion en parches con diferentes gra-
dos de alteraciéon modificando las estructuras
poblacionales de plantas y animales y cam-
biando las estructuras verticales y horizonta-

les de las comunidades vegetales (Verweij &

Kok 1995). En éreas relativamente no tan ex-
tensas se pueden encontrar sitios no quema-
dos hace varios afios, quemados con relativa
frecuencia, recientemente quemados y con
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fuerte impacto de quemas y pastoreo. Todos
estos sitios reflejan un patrén de quemas y
pastoreo conformando asi un mosaico de par-
ches con diferentes grados de perturbacién.
Cuando un parche ha acumulado suficiente
necromasa en su matriz de macollas vuelve a
ser quemado y el fuego se detiene en otro par-
che que no ha acumulado suficiente necromasa
(Lzgaard 1992) o en barreras como rios, ca-
minos, carretera. La fitomasa epigea del péra-
mo es totalmente consumida por el fuego, solo
algunas rosetas rasantes no son quemadas, sino
levemente chamuscada la punta de las hojas
mas externas. La mortalidad se presenta prin-
cipalmente en rosetas entre 20 y 50 cms. Los
tejidos meristematicos y el cambium es dafia-
do por el fuego; sinembargo, el sistema de rai-
ces y las partes subsuperficiales pueden
sobrevivir a fuegos intensos.

En el estadio SO (fig. 2) el primer aspecto a
tener en cuenta en el anélisis del modelo pro-
puesto son las condiciones iniciales de la ve-
getacion antes de la quema, las caracteristicas
del sitio, la naturaleza del disturbio (en este
caso la severidad de la quema) y las estrate-
gias de historias de vida de las especies, es-
pecialmente su forma de crecimiento. Estos
factores determinan multiples vias de sucesién
que siguen a un disturbio (Morgan & Neu-
enschwander 1985). La probabilidad de que
la flora inicial incluya una especie en parti-
cular depende de las condiciones ambientales
(los fuegos ocurren en la época seca), de la
vegetacion existente, el conjunto de historias
de vida y del azar (proceso inicial de Huvia
de semillas como proceso estocastico).

Aquellos propagulos - semillas, estructuras
reproductivas vegetativas, plantulas (sensu
Harper 1977), que sobreviven al disturbio o
son diseminados de los alrededores; confor-
man lo que podemos llamar el potencial de
regeneracion, la flora inicial, o las especies
disponibles para colonizar el sitio después de
la quema. Las especies en el sitio pueden ser:
bancos de semillas, bancos de brotes o reto-
fios principalmente de raices en las primeras
etapas de regeneracion, coronas de retoiios
en arbustos.
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En esta fase el aspecto mas importantes en las
estrategias de historia de vida de las plantas es
el pool de propagulos el cual puede ser
dormante o disponible (Moore & Noble 1990).

La mayor influencia posterior a la quema son
las condiciones ambientales principalmente las
fluctuaciones de temperatura en la época seca,
las altas temperaturas en el dia y las bajas tem-
peraturas de noche producen heladas con-
virtiéndose en el “cuello de botella”ambiental
para la germinacién y establecimiento de las
plantulas.

Inmediatamente después del disturbio hay un
pulso inicial de reclutamiento o rebrote bajo
condiciones de poca competencia por espa-
cio y recursos, pero en condiciones climaticas
adversas. En la fase de sobrevivencia un ban-
co de rizomas y retofios determinan la con-
formacion del estadio S1: especies AI+AT. La
lluvia de semillas es un factor importante en
el potencial de regeneracion y puede llegar
por dispersion local o por dispersién a distan-
cias considerables principalmente por viento
(anemocoria) y animales (zoocoria). La dis-
persién se considera como un evento de ex-
pansion o incremento de las poblaciones con
especies invasoras en un 4rea nueva y como
parte de un proceso en el cual la poblacion se
mantiene por si misma dentro de un héabitat
con vegetacion ya establecida (Simpson et al.
1989). Después de la quema toma mucha im-
portancia la reproduccidén vegetativa, de esta
manera se estimula la produccién de un ban-
co de brotes o retofios provenientes de
xilopodios ( tuberosidad radical con agua de
reserva), raices, tuberculoides y tallos. Es muy
importante tener en cuenta los sistemas de
raices en el andlisis de las estrategias repro-
ductivas vegetativas para comprender las his-
torias de vida y sus atributos vitales en los
patrones de sucesion-regeneracion y en gene-
ral para entender la estructura de la vegeta-
cion, tal como lo han sefialado Sierra &
Mora-Osejo (1994). Otra forma de asegurar
la permanencia de las especies es a través
de un banco de plantulas, aunque el fuego
puede eliminarlo y solo posteriormente se
va a manifestar un banco de plantulas pro-
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ducto del banco de semillas, cuando las con-
diciones climéticas sean adecuadas para la
germinacioén e implantacién.

La sobrevivencia de todos los propagulos
debe enfrentarse al “cuello de botella” de las
condiciones ambientales de la época seca. El
éxito de las especies en esta fase es tener re-
servas de agua en los tallos, raices, xilopodios,
rizomas, tuberculoides. En el estadio S1
(AI+AT) la sobrevivencia en la época seca se
expresa del banco de brotes o retofios; prin-
cipalmente Rhynchospora macrochaeta,
Calamagrostis effusa, Ageratina theifolia. A
pesar de que la lluvia de semillas es un pro-
ceso que opera continuamnete alin no se ma-
nifiesta dadas las condiciones de rigor de la
época seca (altas temperaturas en el suelo
durante el dia y temperaturas bajo cero gra-
dos al amanecer).

En general la composicion de especies inme-
diatamente después de un disturbio depende
de los propagulos, los cuales se han dispersa-
do in-situ o ex-situ; o han persistido a través
de disturbios en el sitio o de retoiios vege-
tativos de organos sobrevivientes al disturbio
(Noble & Slatyer 1980).

Con la llegada de las lluvias el pulso de rege-
neracién aumenta y se consolidan las espe-
cies V(+D)T, los diferentes tipos de arbustos,
y se manifiestan las especies pioneras en di-
ferentes secuencias de llegada DI + DT; en
general, las especies D por ser altamente dis-
persadas tienen ventajas en cualquier tipo de
disturbio y conforman el conjunto de especies
pioneras de la sucesién. Las fuertes lluvias
sobre el suelo desnudo barren los bancos su-
perficiales de semillas y se constituye otro
cuello de botella para el establecimiento de
las plantulas. Mucho mads critico en areas de
pendiente en donde la regeneracién repro-
ductiva esta mas afectada y predomina la re-
produccién vegetativa.

Los bancos de semillas pueden contribuir
significativamente a la regeneracién post-que-
ma. Las semillas pueden estar dormantes en
el sitio por muchos aiios. En algunos casos la
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germinacién y regeneracion por plantulas es
muy importante como en el caso de Rhyn-
chospora macrochaeta y Paepalanthus alpi-
nus. Estas dos especies tienen las dos estrate-
gias reproductivas pero en R. macrochaeta es
extraordinaria la regeneracion vegetativa por
rizomas y en P. alpinus es extraordinaria la
regeneracién reproductiva.

Algunas semillas estdn especificamente adap-
tadas a yacer dormantes hasta que son estimu-
ladas a germinar por el calor del fuego o por
los cambios en el ambiente post-quema que per-
miten altas temperaturas en el suelo desnudo
del paramo este es el caso posiblemente de
Paepalanthus alpinus. Estudios ecofisioldgicos
de la germinacién nos ayudarian a comprender
muchos problemas de la regeneracién repro-
ductiva después de disturbios.

La heterogeneidad del paramo y la diversidad
de formas de crecimiento dejan a menudo pe-
queiias islas no quemadas o solamente parcial-
mente consumidas. La composicién del banco
de semillas, de plantulas y de retofios en tales
micrositios puede ser muy diferente de aque-
llos sitios mas severamente quemados. Estos
micrositios pueden ser una fuente de origen
de una reproduccién vegetativa mas dindmica
hacia las dreas totalmente quemadas.

Los arbustos que producen una corona de re-
tofios son abundantes y vigorosos, particular-
mente los arbustos bajos. Producir una corona
de retofios es una de las mas importante adap-
taciones a todo tipo de disturbios, principal-
mente en ecositemas piréfilos como las
sabanas tropicales y los ecosistemas medite-
rraneos. El potencial de retofios es una fun-
cién de la edad y vitalidad de los arbustos
(Naveh 1975). Asi, los retofios en el pulso de
regeneracion dependen de la presencia de ar-
bustos vigorosos antes de la quema. Muchas
especies de arbustos regeneran de mas de una
fuente de propéagulos, algunas especies pue-
den establecerse de una corona de retofios o
de semillas dispersadas por el viento.

Los propagulos pueden ser diseminados de

areas adyacentes a la quema por el viento, -
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animales (en la region de estudio Turdus
Juscater es el principal dispersor de semillas),
agua (por escorrentia superficial). La impor-
tancia de la migracion varia con la disponibi-
lidad de vectores y con la proximidad de
plantas con frutos en las areas no quemadas
de los bordes o de areas alejadas. Estos facto-
res dependen altamente de la topografia y del

‘azar. Por consiguiente la presencia de algu-

nas especies es altamente impredescible.

El estudio de los mecanismos de dispersion,
como parte de la historia de vida de las espe-
cies, es ta] vez uno de los aspectos mas im-
portantes en el entendimiento de la sucesién
(Brown 1992). Por ejemplo arbustos que tie-
nen mecanismos de dispersiéon de sus semi-
llas por el viento, en ecosistemas de la zona
templada (Morgan & Neuenschwander 1985).
dependen altamente de la capacidad de rege-
nerar por retofios después de la quema. Para
el paramo los arbustos de Compositae, que son
dispersados por el viento, tienen gran diver-
sidad de estrategias reproductivas vegetativas:
Xilopodios, corona de retoiios, retoiios de rai-
ces y gran variabilidad en la forma de creci-
miento.

El crecimiento y las interacciones bidticas en
el estadio S3 - S4 son resultado de las carac-
teristicas de las historias de vida de las espe-
cies. En esta.fase aparece mucho mas claro el
modelo de facilitaciéon (Connell & Slatyer
1977); la presencia de especies ya regenera-
das facilita la llegada de otras especies al cam-
biar las condiciones microcliméticas princi-
palmente para las especies DT y DR.

El modelo de competencia de Tilman (1985)
es evidente principalmente para Rhynchospo-
ra macrochaeta 'y Calamagrostis effusa. La
primera especie tiene un extraordinario impul-
so de regeneracion sin competencia después
de la quema, pero posteriormente cuando las
macollas de la segunda especie se desarrollan
y cubren el suelo disminuye la abundancia de
la primera. Como seiiala Tilman (op, cit.) “un
competidor superior para un recurso €s un
competidor inferior para otro”. Este es un
ejemplo de como la competencia por recur-
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Figura 3. Modelo de reemplazamiento de especies en el proceso de suéesién - regeneracion de la cober-
tura en relacién a los atributos vitales de las especies de paramo y sus mecanismos de dispersiéon por

semilla.

sos (en este caso espacio) entre individuos
ocurre y de cémo las interacciones competi-
tivas pueden cambiar a través del tiempo. Las
plantas alteran su ambiente de tal forma que
la disponibilidad relativa de recursos cambia,
cambiando el criterio para el éxito competi-
tivo (Huston & Smith 1987). Otro interesan-
te aspecto de analizar en este caso es el éxito
en el crecimiento competitivo inicial de las
~ especies del paramo en condiciones de estrés
y sus estrategias de historia de vida como la
forma de crecimiento, tamafio, periodo de
vida y la amplia dispersién de semillas.

Una vez desarrolladas las especies AT y
V(#D)T, el modelo de tolerancia (Connell &
Slatyer, 1977) es el més adecuado. Estas es-
pecies crecen hasta la madurez y persisten jun-
tas en el sitio pues ellas pueden crecer con
bajos niveles de recursos y no compiten.

En ausencia de disturbios posteriormente las
especies de larga vida y aquellas que pueden
regenerar en presencia de sus propios adultos
llegaran a ser finalmente las dominantes:
Calamagrostis effusa, Espeletia grandiflora,
Arcytophyllum nitidum, estas especies pueden
conformar 3 grupos funcionales de especies

en las etapas mas maduras de la sucesién
(Vargas-Rios en prep.).

Los rasgos competitivos de historias de vida que
confieren éxito a las especies como Rhyn-
chospora macrochaeta, ademéas de su toleran-
cia al estrés, en las etapas iniciales de sucesion
son su capacidad de crecimiento sin competen-
cia y el éxtito de Calamagrostis effusa, es su
capacidad de ocupar posteriormente el espacio
dado por su forma de crecimiento en macolla.

Los cambios en la capacidad competitiva de
las plantas y sus mecanismos de dispersion su-
gieren un patrén de remplazamiento de espe-
cies (fig.3) que puede ser discutido en términos
de las caracteristicas de seleccién o estrategias
r - K. Las especies Al y DI tienen un altor y
bajo K; las especies AT y V(+D)T tienen un
alto r y alto K y las especies DT y DR tiene un
bajo r y alto K. Esta generalizacion solo nos
sirve para poder estudiar mejor las estrategias
de las especies en comparacioén a cada uno de
los otros grupos y tener en cuenta en vez de
nimero de individuos la regeneracién de la
biomasa y la ocupacién del espacio y pensar
otros modelos de sucesion como el de Lotka -
Volterra ( Huston & Smith 1987)
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