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RESUMEN

Se estudid la sucesion secundaria luego del cultivo de papa en un paramo situado en la Cordillera Oriental de los Andes de
Colombia. El objetivo principal fue conocer €l ritmo de recuperacion de lavegetacion paradeterminar la duracién optimadel
descanso que permitiriarestablecer lariqueza, ladiversidad y laestructuradel paramo. Se muestrearon seis edades sucesionales
contresréplicas por cadaedad: 10 meses, 3 afios, 6-8 afios, 8-12 afios, 12-15 afiosy paramo natural sin evidenciasrecientesde
uso. Seanalizaron los cambios sucesionalesen lariquezay diversidad delas comunidadesy en laabundanciadelasdiferentes
formasdevida. Secalcularon €l porcentaje de reemplazo floristico y ladistanciafloristicaentre parcel as de edades consecutivas,
como dosindicadores de latasa sucesional . L os resultados muestran que lariqueza de especies aumentalinealmentealo largo
delasucesion, acanzando el méaximo en el paramo regenerado. L astasas de reemplazo floristico son altasy constantesalo largo
delasucesion, mientras que la distanciafloristicatiende a disminuir, indicando una estructura de |a vegetacion cada vez mas
cercana aladel paramo natural. La secuencia de | as especies se presenta en una forma ordenada, pudiéndose identificar con
nitidez las especies pioneras (Ej. Rumex acetosellay Agrostis humboldtiana), intermedias (Ej. Paspalum hirtumy Espeletia
argentea) y tardias (Ej. Calamagrostis effusa y Espeletia grandiflora). El aumento sucesional del grado de complejidad se
reflejatambién en el éxito de un mayor nimero deformas de vida, dominando haciael inicio delasucesion las hierbasradicantes
y las macollas, amedida que transcurre la sucesién van codominando las rosetas, macollasy arbustos. Al inicio delasucesion
se presenta un predominio de especies introducidas (Ej. Rumex acetosella y Anthoxanthum odoratum), cuya abundancia va
disminuyendo a medida que transcurre el tiempo, para desaparecer después de 12 afios de descanso. Un andlisis mediante
TWINSPAN permitio clasificar las parcelas en cinco clases que se corresponden bastante bien con los grupos de diferentes
edades sucesionales y hacer una caracterizacion de las variaciones estructurales de la comunidad vegetal. El tiempo minimo
necesario pararecuperar unaparte significativade lavegetaci 6n seria de aproximadamente 12 afios, cuando se presentamas del
90% de recuperacion de lariqueza de especies nativas del paramo.

Palabr asclave: paramo, sucesion, restauracién, Andes, diversidad, formas de vida, reemplazo de especies, tasas sucesionales,
Colombia.

ABSTRACT

The old field succession after potato crop abandonment, that takes place in a paramo situated in the Eastern Cordillera of the
Colombian Andes, was studied. The aim was to analyse the dynamics of vegetation restoration and to estimate the optimal
length of the fallow period that allows the restoration of paramo richness, diversity and structure. Six successional fallow
periods were sampled: 10 months, 3 years, 6-8 years, 8-12 years, 12-15 years and natural paramo without evidence of recent
use. The successional change in species richness and biodiversity was analysed as well as the abundance of the different life
forms. Thefloristic turnover and floristic distance between plots with consecutives ages were cal culated as two indicators of
therate of succession. The results show that the speciesrichnessincreaseslinearly along the succession, reaching its maximum
in the restored paramo. The rate of floristic turnover is high and constant along the succession but the floristic distance
decreases progressively, indicating a community structure more and more close to the regenerated paramo. The sequence of
species along the succession is very clear, with pioneer species (such as Rumex acetosella and Agrostis humboldtiana),
intermediate successional species (like Paspalum hirtum and Espeletia argentea) and late successional species (such as
Calamagrostis effusa and Espeletia grandifolia). The successional increase in structural complexity isalso evidenced by the
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success of an increasing number of life-forms. Rhizomatous herbs and bunch grasses dominated the beginning of the succession,
and progressively giant rosettes, bunch grasses and low shrubs become codominants. At the beginning of the succession most
of the plant cover corresponds to introduced species, such as Rumex acetosella and Anthoxanthum odoratum, but during the
succession their abundance decreases until their aimost complete disappearance after 12 years. A TWINSPAN analysis
classified the plotsin five groups, which match well with the successional ages of the plots. The minimum time required to
restore a significant part of the paramo vegetation is approximately 12 years, when more than 90% of the natural paramo

species richness is attained.

K ey words: paramo, old field succession, recovery, Andes, diversity, life forms, speciesturnover, successional rate, Colombia

INTRODUCCION

En los pdramos de los Andes de Colombiay
Venezuelalaproduccion tradicional de papautiliza
la préctica del descanso prolongado como
estrategia de recuperacion de la fertilidad de los
suelos (Ferwerda 1987, Sarmiento y Monasterio,
1993). En el area de estudio €l cultivo de papa
involucralarozadelavegetacion natural, el arado
con bueyes o tractor y las labores de siembra 'y
cuidado del cultivo que usan agroquimicos
intensivamente. Una vez recogida la cosecha el
periodo de descanso oscila entre 3 y 20 afios.
Durante este periodo las parcelas son pastoreadas
con ganado vacuno, principalmente durante los
primeros 3-5 afios y posteriormente con equinos
hasta los 8 afios. La tendencia actual, a medida
que la presiéon de uso se intensifica, es a la
introduccion masivadefertilizantesy otrosinsumos
y alareduccion de los periodos de descanso, por
lo que lasucesion no llega aregenerar el paramo.

El estudio de la sucesion secundaria es
inseparable del estudio del disturbio, ya que este
altimo es el queinicialasucesion einfluye en las
condiciones bajo las cuales ésta ocurre. La
frecuencia de disturbio puede tener efectos
significativos en la respuesta de la comunidad
debido a que la composicién de especies cambia
en el tiempo después del disturbio, y muchas
especiesrequieren unintervalolargo paraal canzar
la madurez reproductiva. La concepcion de los
disturbioscomo fuerzas queliberan espaciosy que,
por lo tanto, se oponen alacompetencia, hallevado
al desarrollo de la hipétesis del disturbio
intermedio (Connell 1978) la cua propone que
unamayor diversidad se mantiene bajo un régimen
intermedio de disturbio. Poco después de un
disturbio grave llegan al espacio abierto los
propagulos de unas pocas especies pioneras, que
poseen mejores mecanismos de dispersion y mas
atastasas de crecimiento (estrategiar), lo que les
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permite dominar duranteel inicio delasucesion. Si
los disturbios se producen con frecuencia, la
composicion floristica estara dominada por estas
especiespionerasy ladiversidad del conjuntodela
comunidad permanecera baja. A medida que
aumenta el intervalo entre las perturbaciones,
aumentara también la diversidad, ya que habra
transcurrido el tiempo necesario para que otras
especiesinvadan. Si lafrecuenciadelaperturbacion
es muy baja, la comunidad alcanzara el climax,
estado en el quelaexclusiéon competitivareducela
diversidad (Begon et al. 1995).

En este articulo se analizan los cambios en
cobertura, diversidad de especies, formas de vida
y estructura de la vegetacion del paramo durante
lasucesi6n secundarialuego deun disturbio agricola
originado por €l cultivo de papa. Se busca conocer
el ritmo de la recuperacién para determinar la
duracion éptima del descanso que permitiria
mantener una mayor riqueza y diversidad. De
acuerdo a la hipétesis del disturbio intermedio
esperamosmayoresvaoresderiquezay diversidad
de especiesen lasetapasintermediasdelasucesion,
cuando la mayoria de las especies han logrado
colonizar sin que haya habido tiempo para una
exclusion competitiva. También esperamos cambios
estructurales y reemplazo de especies a medida
gue las formas de vida de crecimiento més lento
se establecen.

METODOLOGIA

Area de estudio

El &rea de estudio se localiza en el Paramo
de Cruz Verde, a3200 mdealtitud, enlajurisdiccion
del municipio de Choachi, departamento de
Cundinamarca, Colombia (4°36’latitud Norte y
74°00' longitud Oeste). El uso actua de latierra
es principalmente el cultivo de papa y el
levantamiento de ganado de doble propdésito. Los
suelos corresponden a Inceptisoles que se han
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desarrollado a partir de cenizas volcanicas
depositadas sobre arcillas (IGAC 1985).

La precipitacion promedio anual es de 1254
mm y presentaun régimen monomodal delluvias,
con unaestacion lluviosaentre los meses de marzo
a diciembre y un corto periodo seco entre los
meses de enero y febrero. Latemperatura media
anual es de 8,4°C y varia mensualmente entre 6 a
10°C. La humedad relativa permanece durante
todo el afio por encima de 80% y presenta un
promedio de 91,7%. Lavegetacion natural consiste
en la comunidad de Espeletia grandiflora y
Calamagrostis effusa (L ozano y Schnetter 1976).

Disefio del estudio

Se trabaj6 siguiendo una cronosecuencia en
una misma unidad de suelo y clima. Se
seleccionaron 18 parcelas con diferentes tiempo
de sucesion, incluyendo una muestra de la
comunidad original. Se escogieron 3 fincas, cada
una con 6 edades sucesionales: 10 meses después
de la cosecha, 3 afios, 6-8 anos, 8-12 afios, 12-15
afosy unaparcelade paramo natural sinevidencias
recientes de uso. En la eleccién se buscaron
condiciones muy similares respecto a la historia
pasada, intensidad de uso, tipos de suelo y
topografia. Las edades de las parcelas fueron
determinadas en entrevistas con los agricultores.

Cambios en la vegetacion

Para analizar |a cobertura de las especies y
la estructura de la vegetacion, se delimitaron tres
sub-parcelas de un &rea de 10 x 10 m en cada una
de las parcelas y por medio del método del
cuadrado puntual (Greig-Smith 1983) se determind
la presencia/ausencia de cada especie en 100
puntos escogidos a azar. El nlmero de puntos en
los que la especie esta presente sobre € nimero
total de puntos muestreados, expresado en
porcentaje, equivaealacoberturade dichaespecie.
Conlainformacién anterior secalculé la Riqueza
absoluta de especies, e Indice de Shannon y
laEquidad (Magurran 1988). Lasdiferenciasentre
edades sucesional esfueron comparadas utilizando
ANOVAS de unaviay € test de Duncan paralas
comparaciones post hoc. Asi mismo se agruparon
las especies por formade viday se analizaron sus
variaciones sucesionales comparando los valores
promedios por edad sucesional.

La tasa sucesional o velocidad del proceso
de cambio de la vegetaciéon se analizé con dos
enfoques (Sarmiento et al. 2003). El primero utiliza
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indicesdereemplazofloristico, bajo € supuesto de
gue la sucesién se produce por el reemplazo en el
tiempo de unas especies por otras.

El indice dereemplazo floristico utilizado fued de
Shmiday Wilson (1985):

Br =l9(H) +1(H)]/ 22

donde B, esel indice dereemplazo floristico, g(H)
es e nimero de especies ganadas en €l periodo
sucesional considerado, I(H) es oo € nimero de
especies perdidasen dicho periodoy ese nimero
promedio de especies. Este indice fue calculado
entre todos los pares de parcelas con edades
consecutivas y luego promediado.El segundo
enfoque consiste en utilizar indices de distancia
floristica, partiendo del supuesto de quelasucesion
se produce por variacion en la abundancia de las
especiesy en la estructura de la comunidad, mas
gue por aparicion o desaparicion de |as especies.
Para este segundo enfoque se calcul 6 ladistancia
Euclidiana promedio entre parcelas de edades
consecutivas (Pielou 1984):

(1K =[x, ~%,)°

donde i es cada unade las especies, j y k son las
dos parcelas comparadas y x. es laabundanciade
cada especie.

Para visualizar la secuencia sucesiona de las
especies e identificar posibles indicadoras para
cada edad se calcul 6 el promedio ponderado dela
abundancia por la edad y el rango de tolerancia
(intervalo de confianza) para las especies méas
abundantes, utilizando las siguientes ecuaciones
(Jongman et al. 1995):

W:i;‘\(i X, /i(;\(i

t=JiYi (X, = TY VX,

donde w es el promedio ponderado de |la especie,
Y. eslaabundanciadelaespecieenlaparcelai, X,
es el tiempo de descanso de laparcelai y t esla
tolerancia de la especie.

Otro aspecto quefue andizado fued origen de
lasespeciesqueintervienen en e proceso sucesional,
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considerando la proporcién de la cobertura total
representadapor especiesnativaseintroducidaspara
cada una de las edades sucesionales. Ladistincién
se realizo con base en la clasificacion de especies
presentada por Verweij (1995).

Laestructura de |a vegetacion fue analizada
segun el método de TWINSPAN (Hill et al. 1979)
guerealizaunaclasificacién de especiesindicadoras
dedosvias. Esteandlisis|levaacabo unadivision
politética de los censos con base en la presencia
de las especies, que son asi mismo clasificadas
gracias a su distribucion. Estas especies son
[lamadas especi es diagndstico y son definidas como
especies exclusivas o casi exclusivamente
encontradas en un solo grupo (Jongman et al.
1995). Las comunidades estan indicadas con un
ndmero romano y con los nombres de dos especies,
la primera (especie diagnGstico) se encuentra
exclusivamente en las parcelas que forman parte
delacomunidad; lasegundaespecietieneunaalta
abundancia y frecuencia en las parcelas de la
comunidad. El andlisis de TWINSPAN se realiz
utilizando el programa PC-ORD, Version 4.01,
eliminando delamatriz de datos alas especiescon
coberturas menores a 0,5%.

RESULTADOS

Riqueza y Diversidad

El nimero total de especies registradas fue
de 133, distribuidasen 29 familiasdelascuaeslas
mejor representadas, tanto en géneros como en
especies, fueron las Asteraceae (25 especies) y
Poaceae (17 especies). EI menor niumero de
especies promedio (19) se encontrd en la edad de
10 meses y aumentd a un maximo de 42 especies
en el paramo recuperado (Figura 1A).

Se presentaron diferencias significativasen
el nimero de especi es entre edades sucesionales
(ANOVA, p<0,01), con una tendencia a
aumentar linealmentealo largo delasucesiéony
diferencias significativas entre los estadios
inicialesy finales.

Ladiversidad y laequidad también aumentan
con la edad sucesional pero con diferencias
significativas Unicamente entre los 10 mesesy €l
resto de las edades (Figuras 1B y 1C). Esto nos
indica que si bien € nimero de especies tiende a
aumentar progresivamente, las relaciones de
abundancia y dominancia entre las especies se
mantienen bastante semejantes a partir de los 10
meses de sucesion.
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Tabla 1. Especies exclusivas de cada una de las edades sucesionales analizadas en el paramo de Cruz Verde,

Colombia.
Edad NUmero Lista de especies exclusivas
10 meses 8 Arenaria serpyllifolia, Cerastium spl, Cerastium sp2, Eragrostis sp., Galinsoga sp.,
Lolium sp., Plantago sp., Sellariarecurvata.
3 afios 2 Gamochaeta af. paramorumy Gnaphalium sp.
6-8 afios Agrostis breviculmis, GratSalvia palifolia y Veronica serpyllifolia
8-12 afios Pentacalia gracilis

12-15 afios 12

Paramo 17

recuperado

Agrostis tolucensis, Castilleja integrifolia, Cladonia rangiferina, Cortaderia nitida,
Gautheria hapalotrichia, Heteroscyphus polyblepharis, Huperzia sp., Hypnum amabile,
Lycopodium sp., Lycopodium clavatum, Pentacalia sp., Pernettya hirta.

Aragoa abietina, Campylopus spl, Carex tristicha, Chusquea tessellata, Dipl ostephium
phylicoides, Diplostephium revolutum, Eryngium humile, Geranium santanderiense,
Hypericum strictum, Leptodontium wallisii, Lobelia tenera, Oritrophium peruvianum,
Pentacalia gynoxioides, Pentacalia nitida, Puya goudotiana, Puya nitida y Sphagnum

magellanicum.

Tasas sucesionales

La sucesion presentd una tasa de reemplazo
floristico constante entre las etapas sucesionales
estudiadas (Figura2A), con un reemplazo promedio
del 45% de las especies entre periodos
consecutivos. Las especies exclusivas de cada
etapasucesional se encuentran listadasenlaTabla
1. Puede observarse que e nimero de especies
exclusivasfuealto alos 10 meses, luego disminuy6
y volvié aaumentar apartir delos 12 afios, 1o que
indicalaexistenciade un grupo grande de especies
exclusivamente pioneras 0 tempranas, un grupo mas
restringido de especies especializadas como
intermedias y un grupo muy grande de especies
exclusivas delos paramos recuperados. Cuando la
tasasucesional seanalizaen funcion deloscambios
en estructurade lacomunidad (distanciafloristica)
y no Unicamente por lapresenciao ausenciadelas
especies, seobservaunatendenciaadisminuir con
€l tiempo, con distanciasfloristicas mayores entre
los 10 meses y los 3 afios, que indican cambios
importantes en la estructura de la comunidad y
distancias mucho menores entre los 12 afios y €l
paramo recuperado, |o que nosindicaquelamayor
parte del “ camino sucesional” yaestariarecorrido
después de 12 afios.

Patrones sucesionales de las especies y
formas de vida

En las primeras edades de la sucesiéon se
reconocieron 5 formasdevida, incrementandose a
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9 apartir de los 12-15 afios (Figura 3). Notese la
presencia de musgos durante todo el desarrollo
sucesional, con mayores valores promedio de
cobertura en la edad de 3 afios (37%) y en el
paramo regenerado (32%), donde Breutelia
chrysea es |a especie que aporta mayor cobertura
(Figura4b). Lasmacollas estan presentes con altos
porcentajes de cobertura durante todas las edades
sucesionales (Figura 3) y estan representadas
principalmente por gramineas en las que hay un
reemplazo de especies segun la edad. A los 10
meses y a los 3 afios |los mayores porcentgjes de
cobertura lo aportan Anthoxanthum odoratum y
Agrostis humboldtiana (Figura 4a). En las edades
6-8 y 8-12 afos sigue siendo importante en
cobertura Anthoxanthum odoratum y aumentan
las especies Paspalumhirtumy Agrostistrichodes
(Figura4b). Al final delasucesiény enlasparcelas
de paramo regenerado la mayor cobertura de las
macollas la aportan las especies nativas
Calamagrostis effusa y Festuca dolichophylla
(Figura4c).

Laforma de roseta caul escente representada
por laespecie Espeletia grandiflora silo estdcomo
adulto en el pdramo regenerado (Figura3y 4). Las
rosetas acaul escentes presentaron un promedio de
coberturamésbajoa inicioy a final delasucesion
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y en las edades intermedias alcanzan valores
similares (Figura 3). A esta forma de vida
corresponden las especies Espeletia argentea,
Paepalanthus columbiensis, Acaena
cylindristachya, Paepalanthus karstenii y
Lachemilla aphanoides.

Las especies Hydrocotyle bonplandii y L.
aphanoides presentan el mismo comportamiento,
con bajos porcentajesal inicio delasucesiény con
sus maximos a la edad de 3 afios (9 y 11%
respectivamente) para luego disminuir en las
siguientes edades. L. aphanoides se presenta
ocasionalmente en el paramo regenerado (Figura
4a). E. argentea comienza a aparecer alos 6 afos
y su maximo de coberturalo alcanza alos 8 afios
(32%) para luego disminuir a 8% en e paramo
regenerado. A. cylindristachya aparece a los 3
afnos y alcanza su maximo de cobertura (10%) a
los 12 afios para disminuir posteriormente a 2%
(Figura4b).

Como representante de la forma de vida
bambusoide tenemos Unicamente a Chusguea
tessellata, la cual esta presente exclusivamente
en el paramo regenerado (Figura 3y 4c). La
dominancia de estaformade vidaen lafisonomia
delavegetacion esindicadorade paramos hliimedos
(Cleef 1981).
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Las plantas formadoras de cojines estan
representadas por un conjunto de especies que
forman ya sea pequefios cojines o grandes masas
compactas. Por ggemplo Oreobolus venezuelensis,
Arcytophyllum muticum y Geranium sibbaldioides.
Las formas en cojin estan presentes en todas las
edades pero son méas importantes en las edades de
8-12y 12-15 afios, disminuyendo enimportanciaal
final delasucesion (Figura3). A. muticum, alcanza
el maximo de cobertura (22%) alos 12 afiosy G.
sibbaldioides alcanza un 28% a los 6 afos; en €
paramo natural son especiesmuy escasas (Figura4).

La forma de vida de las hierbas incluye las
plantas no lignificadas en todos sus 6rganas, tanto
aéreos como subterraneos, como: Stellaria
recurvata, Sachys dliptica, Halenia asclepiadae,
Bidens triplinervia. Constituye la forma de vida
dominante en el inicio de lasucesion (Figuras 3y
4A). La especie Médlilotus sp. solo esta presente
en las edades de 10 mesesy 3 afios donde alcanza
un porcentaj e maximo de coberturade 13% (Figura
4A). Esta especie no es comun en la sucesiéon y
solo present6 alta cobertura en una de las fincas
en donde habia sido sembrada manualmente por €
agricultor.

Las hierbas radicantes incluyen las plantas
que crecen extendiendo |ostall os rasantes sobre €l
sueloy/o conrizomas o estolones bgjo los primeros
centimetros del suelo como Rumex acetosella,
Sysirinchium jamesonii, Carex pygmaea, Carex
bonplandii y Rhynchospora macrochaeta. Es
notoriasu mayor abundanciaal inicio delasucesion,
en laedad de 10 meses, donde al canzan coberturas
demaésdd 80% (Figura3y 4A). Rumex acetosella
esla especie que alcanza mayor cobertura, con un
promedio de 87% alaedad de 10 meses paraluego
disminuir drasticamente a 24% a los 3 afios y
posteriormente desaparecer (Figura 4A).

Lacoberturadelosarbustos es masimportante
en el paramo recuperado (Figura 3), los pocos
contactos evaluados a los 10 meses corresponden
a retofios de sepas que permanecen después del
arado, como fue el caso de Ageratina gracilisy
Pentacalia vaccinioides. En este grupo estan
plantas como Pernettya prostrata, Aragoa
abietina, Hypericum juniperinum, H. goyanesii,
Arcytophyllum nitidum, los cuales sélo
incrementan su cobertura a mas del 20% en el
paramo recuperado (Figura 3).

Los liquenes presentaron porcentajes muy
baj os de cobertura, estando presentesal final dela
sucesion (Figura 3).
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Promedios ponderados y tolerancia

En la Figura 5 se observa la distribucion de
las 36 especies mas abundandes ordenadas de
acuerdo a sus promedios ponderados. El valor
promedio de cada especieindicalaedad en laque
su abundanciaesmayor y latolerancialadispersion
entorno a esta edad. Entre | as especies que tienen
un rango de tolerancia pequefio se encuentran
Arenaria serpypholia, Eragrostis sp., Melilotus
sp. y € musgo Dydimodum sp. como posibles
indicadores de sucesion temprana. Espeletia
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Figura 4. Dinamica sucesiona de la cobertura de
especies @) tempranas, b) intermediasyy c) tardias.
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Figura5. Promedios ponderadosy toleranciade | as principal es especies del paramo de Cruz Verde, Colombia.

grandiflora, Aragoa abietina, Pentacalia nitida
y Chusquea tessellata podrian ser indicadoras del
paramo recuperado.

Las especies con mas amplia tolerancia
fueron Cerastium arvensis, los musgos
Leptodontium cf. wallisii, Breutelia chrysea y
Pleurozium schreberi.

Especies nativas e introducidas

En la Figura 6 se observa el predominio de
especies introducidas al inicio de la sucesion, las
cuales van disminuyendo progresivamente hasta
desaparecer a partir de los 12 anos. Entre estas
especies, las que presentan mayor cobertura son
Rumex acetosella y Anthoxantum odoratum.El
disturbio agricola abre unaimportante posibilidad
paralainvasion de estas especies, las cuales pueden
clasificarse como estrategasr, con gran capacidad
colonizadoray competitiva, lo quelasconvierteen
excelentes pioneras en relacion con las especies
nativa.

Clasificacion de la vegetacion
Los resultados del andlisis de clasificacion
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utilizando TWINSPAN se presentan en el Anexo
1 que muestra la secuencia de las divisiones
correspondientes a cada etapa sucesional . En total
se formaron 5 grupos con patrones semejantes.
Hacia la derecha se encuentran las parcelas de
menor edad sucesional que corresponden aparcelas
con 10 meses (0,8 afos) después dela cosechadel
cultivo de papa (EO,8-1, E0,8-2, EQ,8-3) y unade
lasréplicas con 3 afios de edad (E3-2). En posicion
opuesta, a extremo izquierdo se encuentran las
parcelas con mayor edad sucesional.

Existen también especies que muestran una
distribucién muy dispersa, |o que dacomo resultado
frecuencias muy bajas. En total 34% de las
especies tienen una frecuencia de 1 (especies
Unicas). Losgruposfloristicoscreadospor € andisis
segun el gradiente de edad sucesional y de
vegetacion con especies tardias a vegetacion méas
tempranason los siguientes:
| Calamagrostis effusa-Espeletia grandiflora.
Edades. EPR-2, EPR-3

Este grupo esté integrado por dos muestras
de las parcelas consideradas como paramo
recuperado. Corresponde alacomunidad dominante
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Figura 6. Proporcion de la cobertura total de las especies nativas e introducidas para cada una de las edades

sucesionales.

de Espeletia grandiflora y Calamagrostis effusa
descrita por Lozano y Schnetter (1976) en el
paramo de Cruz Verde. El mayor porcentaje de
cobertura lo aportan las especies Calamagrostis
effusa (65%) y Espeletia grandiflora (17%), le
siguen enimportanciael musgo Breutelia chrysea,
Chusquea tessellata, Festuca dolichophylla,
Aragoa abietina y Arcytophyllum muticum.
Il Calamagrostis effusa-Espeletia argentea.
Edades: E12-1, E12-2, E12-3, EPR-1.

Corresponde a las tres parcelas con edades
entre 12-15 afiosy aunadelas réplicas de paramo
regenerado. La especie Calamagrostis effusa
aporta el mayor porcentagje de cobertura (58%)
seguida por Espeletia argentea (22%). También
estan presentes Arcytophyllum muticum, Festuca
dolichophylla, Breutelia chrysea, Paspalum
hirtum, Acaena cylindristachya y Carex
pygmaea.
11 Espeletia argentea-Anthoxanthum
odoratum.
Edades: E8-1, E8-2, E8-3.

L as parcelas de este grupo presentan entre 8
y 12 afos de edad sucesional . El mayor porcentaje
de cobertura lo aportd la especie Espeletia
argentea (32%) seguida por Anthoxanthum
odoratum (30%). Otras especies que aparecen
son: Geranium sibbaldioides, el musgo Breutelia
chrysea sigue siendo importante en cobertura asi
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como Paspalum hirtum, Arcytophyllum muticum
y Acaena cylindristachya.

IV Anthoxanthum odoratum-Agrostis
trichodes.

Edades. E3-3, E6-1, E6-2, E6-3, E3-1.

En este grupo estan presentes las parcelas
de 6-8 afos de sucesion y dos réplicas de la edad
de 3 afios. La vegetacion en estas edades esta
dominada por pastos y hierbas rasantes con ata
cobertura total. Los mayores porcentajes de
cobertura corresponden a las especies
Anthoxanthum odoratum (55%) y Agrostis
trichodes (23%). Le siguen en importancia
Paspalum hirtum, Breutelia chrysea, Geranium
sibbaldioides, Lachemilla aphanoides,
Hydrocotyle bonplandii, Rumex acetosella y
Trifolium repens.

V  Rumex acetosella-Agrostis humboldtiana.
Edades: E0.8-1, E0.8-2, E0.8-3, E3-2.

Las parcelas de este grupo corresponden a
inicio delasucesion secundaria, con edades de 10
meses después de la cosecha del cultivo de papa.
También quedd incluidaunaréplicadelaedad de3
anos. Las especies diagndstico para esta edad son
Rumex acetosella que aportael 75,3% de cobertura
y Agrostis humboldtiana con 24,8%. También
aparecen Anthoxanthum odoratum, Melilothus
sp., Bidens triplinervia, Lachemilla aphanoides
y Trifolium repens.
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DISCUSION

Riqueza, diversidad e invasiéon a lo largo de
la sucesion

Lariquezade especies, ladiversidad evaluada
con € indice de Shannon y |a equidad mostraron
unatendenciaaaumentar alo largo delasucesion.
Delostres pardmetros el que tarda mas tiempo en
reestablecerse es la riqueza, la cual solo alcanza
valores comparables alos del paramo recuperado
después de 8 a 12 afios de sucesion. Esteresultado
nos lleva a pensar que si el sistema de manejo
funciona con periodos de esta duracion pudiera
conservarse lariquezade especies del ecosistema.
Sin embargo, es necesario considerar si setratade
especiesnativas o introducidas yaque estas Gltimas
son especies mas cosmopolitas, mucho menos
interesantes desde el punto de vista de la
conservacion de labiodiversidad. En este sentido
podemos observar que aungue la diferencia en
riqueza entre parcelas de edad intermedia (6 a 8
anos) y tardias (8 a15 afios) no esestadisticamente
significativa, lariquezade especies nativas solo se
recuperaluego de 12 a 15 afios de sucesion.

En las edades tempranas e intermedias
dominan en abundancialas especies introducidas,
las cuales colonizan rapidamente ambientes bajo
disturbio. El menor éxito delas colonizadorasnativas
frente a las introducidas nos permite especular
sobre el ecosistema paramo como un sistema
natural sometido probablemente a una baja
frecuenciadedisturbios, tal vez por laausenciade
grandes herbivoros y/o por la escasa influencia
humana en escalas evolutivas de tiempo. Una
tendencia practicamente idéntica con respecto a
la abundancia de especies introducidas y nativas
fue encontrada en los paramos venezolanos por
Sarmiento et al. (2003). Unade las consecuencias
directas del disturbio agricola seria entonces abrir
espacios para la invasion de estas especies
exodgenas, las cuales son progresivamente
desplazadas por especies nativas, menos
competitivas desde el punto de vista de la
colonizacion y ocupacion de espacios vacios pero
con mejores adaptaciones a las condiciones
ambientales del paramo.

Tasas sucesionales

En la literatura es comun encontrar la
afirmacién de que el ecosistema paramo presenta
bagjas tasas de regeneracion después de que es
sometido adisturbios como €l fuego, el pastoreo o
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la agricultura, debido a las lentas tasas de
crecimiento de sus especies (Janzen 1973, Horn
1989, Luteyn 1992, Hofstede et al. 1995). En este
trabajo vemos como en un periodo detan solo 12 a
15 afios logra regenerarse en buena medida la
estructura y diversidad del ecosistema natural,
aunque persisten algunas diferencias con respecto
al paramo considerado como recuperado, € cual
presenta una fisonomia con mayor dominanciade
formas arbustivasy rosetas caul escentes gigantes.
El andlisisredlizado delastasas sucesionaesindica
gue después de 12 a 15 afos de sucesiéon aun se
requiere un reemplazo floristico de 41% de las
especies parallegar ala composicion del paramo
regenerado. Sin embargo, la distanciafloristica o
euclidiana entre las parcelas de 12 a 15 afios y €
paramo recuperado es la menor de todas, lo que
indica que estructuralmente la sucesion después
de este periodo se acerca al ecosistema
recuperado. Esto implicaria una tasa sucesional
relativamenterapida, contrariamenteal paradigma
actual de tasas de regeneracion lentas en
ecosistemas de alta montafia. En los paramo
venezolanos, Sarmiento et al. (2003), llegan auna
conclusién similar estudiando una sucesion
secundaria después de disturbio agricola.

Otro aspecto interesante a analizar la tasa
de sucesién es que si bien hay un reemplazo
floristico siempre muy alto y constante alo largo
del tiempo, la distancia floristica, que nos indica
cambiosen laestructurade lacomunidad, presenta
unatendenciaadisminuir alolargo delasucesion.
Latasa de reemplazo floristico es muy sensible a
las especies raras (de baja frecuencia), cuya
presencia puede obedecer a factores tanto
aleatorios como a condiciones especificas de las
parcelasy del muestreo. En este sentido ladistancia
euclidiananos parece un mejor indicador delatasa
sucesional que el reemplazo floristico.

Reemplazo de especies y formas de vida

La secuencia de las especies durante la
sucesion se presenta en unaforma muy ordenada,
pudiéndose identificar con nitidez las especies
pioneras, intermediasy tardias. |gua mente, Moreno
y Mora-Osgj0 (1994) en un paramo delaregién de
Tausa, también en la Cordillera Oriental de
Colombia, encontraron que las primeras fases
sucesionales luego de un cultivo estan
caracterizadas por €l establecimiento de especies
pioneras como Rumex acetosella, Anthoxanthum
odoratum, Agrostis trichodes y Holcus lanatus.
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En parcelas de tres afios aparecen Lachemilla sp.,
Calamagrostis effusa, Hypochoeris radicata y
Espeletia argentea. En barbechos de quince afios
las plantas colonizadoras tienden a desaparecer y
predominan las especies del paramo natural como
Rhynchospora aristata, Calamagrostis effusa
e Hypericum mexicanum. Ferwerda (1987) en €l
paramo de Laguna Verde, también en € mismo
sector de la Cordillera Oriental de Colombia,
menciona la presencia de Rumex acetosella y
Lachemilla sp. como especies pioneras. Después
aparece € pasto Anthoxanthum odoratum, luego
a los 4-7 anos siguen las fases con Agrostis
trichodes, Geranium sibbaldioides y Espeletia
argentea y los arbustos Hypericum juniperinum
e Hypericum mexicanum, Pernettya prostrata y
Pernettya hirta. Este autor estimaque serequieren
alrededor de 70 afios después de la cosecha de
papa para gue se restablezca la vegetacion natural
de paramo con frailejones de Espeletia
barclayana, Espeletiopsis corymbosa y las
macollas de Calamagrostis effusay para que una
parcela alcance la fisonomia de la vegetacién
natural deben transcurrir por o menos 15 afios. En
Venezuela, en el paramo de Gavidia, con una
estaci 6n secamas marcada, Sarmiento et al. (2003)
encuentran que Rumex acetosella es también la
principal especie pionera, pero adiferenciadelos
estudiosrealizados en Colombia, permanece como
especie dominante durante los primeros seis afnos
de sucesion, y solo posteriormente comienzan a
dominar progresivamente las rosetas caul escentes
y arbustos caracteristicos del paramo, con una
abundanciamucho menor de gramineas en macolla
gue en |los paramas colombianos.

Nuestros resultados indican que el
acortamiento del tiempo de descanso por debajo
de los 10 afios podria llevar ala desaparicion de
numerosas especies de paramo como las hierbas
Castilleja integrifolia, Pentacalia sp.,
Pentacalia abietina, Eryngium humile, Lobelia
tenera, Oritrophium peruvianum, Orthrosanthus
chimboracensis, Puya goudotiana, Puya nitida,
la Cyperacea Carex tristicha, las gramineas
Calamagrostis effusa, Agrostis tolucensis,
Festuca dolichophyla, Chusquea tessellata y
Cortaderia nitida, los arbustos Aragoa abietina,
Arcythophyllum muticum, Diplostephium
phylicoides, Diplostephium revolutum,
Pentacalia gynoxioides, Pentacalia nitida,
Pernettya hirta y Gautheria hapalotrichia, la
roseta caulescente Espeletia grandiflora, la
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hepati ca Heteroscyphus polyblepharis, los musgos
Hypnum sp., Rhacocarpus parparascens y
Fpohagnummagellanicum, loslicopodios Huperzia
sp., Lycopodium sp., Lycopodium clavatum y €l
liguen Cladonia rangiferina.

Lasucesién no solo implicaun aumento en el
ndmero de especiessino tambiénen el nimero de
formas de crecimiento y en la abundancia de las
formas de vida que tienen adaptaciones especificas
al ambiente paramo. Las rosetas acaules y
caulescentes, las macollas y los arbustos se
presentan como formas de alta especializacién en
lacapturade nutrientes, mecanismosde proteccion
de los meristemas, acumulacién de necromasa en
piey liberacion lenta de nutrientes (Monasterio y
Sarmiento 1991, Rada 1993, Meinzer et al. 1994)
y son las formas de vida que progresivamente
dominan en la sucesion. Sin embargo, la mayoria
delasespecies de estasformas de vidatienen bajas
tasas de crecimiento, lo que impide su dominancia
en las etapas tempranas de la sucesion.
Probablemente los mecanismos de dispersiéon de
estas especies también estén limitando su
establecimiento.

M ecanismos sucesionales

Si analizamos los resultados de la
recuperacion delavegetacién aluz delateoriadel
disturbio podemos constatar que la hipétesis del
disturbio intermedio en este caso no se cumple ya
gue la mayor rigueza no se encuentra en etapas
intermedias sino al final de la sucesién. La baja
riquezainicial puede explicarse por lapresenciade
solo pocas especies con caracteristicas de pioneras,
luego amedida que llegan las especies de paramo
lariquezavaaumentando. Tampoco existen muchas
especies especializadas en | as etapas intermedias,
lo cual tiene como consecuencia que la maxima
riqueza no se produce por superposicion de
tempranas, intermedias y tardias sino cuando
progresivamente las especies de paramo logran
llegar y establecerse. Nuevamente pareciera que
no hay un pool suficientemente grande de especies
con adaptaciones a las condiciones iniciales o
intermedias que pudierapermitir unamayor riqueza
en etapas intermedias de menor exclusion
competitiva.

L oscambiosfloristicos pueden ser explicados
como una funcién de los rasgos diferenciales de
las historias de vida (tiempo de llegada y tasa de
crecimiento) y de la capacidad diferencial de las
especies sucesionales tardias a tolerar las
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condicionesinicialesdel ambiente. Loscambiosen
la estructura de la comunidad y del ecosistema
estan orientados alaacumulacién de energiacomo
necromasa acumulada en pie y reciclaje de
nutrientes mas rgpido favorecido por laasociacion
con micorrizas (Montillaetal. 1992, 2002).

El descanso largo no solamente implica una
recuperacion de la fertilidad del suelo sino que
también conlleva una serie de beneficios para la
estabilidad ecoldgica del ecosistema ya que crea
un mosaico de etapas sucesionales que favorecen
la regeneracién y aumentan la diversidad del
paramo. Ademas permite la existenciade una alta
heterogeneidad espacial dando como resultado una
atadiversidad de especies, funciona y del paisgje.
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Anexo 1. Comunidadesfloristicas segin laclasificacion de TWISPAN, Paramo de Cruz Verde, Colombia. El cédigo
paralaedad sucesional indicalaedady el nimero deréplica(Ej. E12-1 eslaréplical deunaparcelade 12 afios).

EDADES SUCESONALES DENDROGRAMA|  FRECUENCIA ABUNDANCIA
RN I B B R T §F @
r ol & & ol Yo 7Y e e e 9
ESPECIE Dooleomow GlE OB BI85 8 S8 F 8 B f 1% | Tod Media
Heteroscyphus polyblepharis - - - - 10 - - - - - - ' - - - - 11111 1 56 10 0,06
Cladonia rangiferina - - - - 17 - - - - - - - i - - - 11111 1 56 17 0,09
Cora pavonia - - 103 - - 03 - - - - - S - - 11111 2 11,1 07 0,04
Hypnum amabile - -7 - 10 - - - - - - -] - - - 11111 2 11,1 27 0,15
Lycopodiumclavatum - -1 L7 47 07 - - - - - - - - - 11111 3 16,7 7,0 0,39
Pernttya hirta - - - 03 03 - - - - - - - - 11111 2 11,1 07 0,04
Gaultheria hapalotricha - - 110 23 20 - - - - - - - - - 11111 3 16,7 53 0,30
Castillga integrifolia - -lo3 o7 - - - - - - - - 11111 2 11 10 006
Cladonia sp2 03 -]103 07 - 03| - - - - - - - - 11110 4 22 17 0,09
Valeriana hirta - 03107 27 20 - - 07 - - - ! - - - 11110 5 278 63 0,35
Oreobolusobtusangulus 03 -]03 03 - 20 - - - - - - i - - - 11110 4 22 30 0,17
Sphagnum magellanicum 23 137| - - - - - - - - - - - - 111011 2 11,1 160 089
Canpylopus spl 03 03 - - - - - - - -] - - - 111011 2 111 07 0,04
Chusquea tesellata 157 57 - - - - 03 - - - - 111011 3 167 21,7 120
Puya nitida 13 - - - - - - - - - - - 111011 1 56 13 0,07
Puya goudotiana 13 03 - - - - - - - S - - 111011 2 111 17 0,09
Pentacalia nitida 10 - - - - - - - - - I - - - 111011 1 56 10 0,06
Pentacalia gynoxioides 23 10 - - - - - - - - | - - - 111011 2 11,1 33 0,19
Oritrophium peruvianum - 17 - - - - - - - - - - - 111011 1 56 17 0,09
Hypericumstrictum 47 10 - - - - - - - - i - - - 111011 2 1,1 57 032
Eryngium humile 03 13 - - - - - - - - - - - 111011 2 11,1 17 0,09
Diplostephium revolutum 03 03 - - - - - - - - - - 111011 2 11,1 07 0,04
Diplostephium phylicoides 53 07 - - - - - - - - - - 111011 2 11,1 6,0 033
Carex tristicha 03 13 - - N - - - 111011 2 11 17 009
Aragoa abietina 140 73 - - - - - - - - - - - 111011 2 111 21,3 119
Geranium santanderiense 03 03| - 13 - - - - - - - - I - - - 111010 3 16,7 20 0,11
Espeletia grandifiora 183 163| 03 - - 30| - - - - - - i - - - 111001 4 22 70 3%
Blechnum loxense 33 47 - 03 10 03| - - - - - - - - 111001 5 278 97 0,54
Paepalanthus karstenii 17 03] - 03 07 23|03 - - - - -] - - - 111000 6 33 57 0,31
Oreoholus venezuelensis 10 13|07 37 - - - - 07| - - - - - 111000 5 278 73 041
Calamagrostis planifolia 23 27123 07 30 27| - - 10 - - - - - 111000 7 389 147 0,82
Calamagrogtis bogotensis 07 13|10 - - 07 - - - - - S - - 111000 4 22 37 0,20
Calamagrostis effusa 60,3 69,3] 60,3 71,7 520 473| - - - - ! - - - 111000 6 333 3610 20,06
Bartsia santolinaefolia - 171 - 03 - - - - - - - - i - - - 111000 2 11,1 20 011
Pentacalia ledifolia - - 137 13 03 9703 - - 03 - - - - 11011 6 B3 157 087
Perndttya prostrata 47 07123 13 20 5003 07 - - 03 - i - - - - 110101 9 50 173 0,96
Gentianella corymbosa 07 03|07 13 17 03| - - 10 - - 03; - 107 - - -f110101 9 50 70 0,39
Danthonia secundiflora - 10)57 23 - 17| - - 13 - - - - - - - 03110101 6 B3 123 069
Carex pygmaea 03 43|60 43 107 20(40 03 - |13 - 07 43: - - 07 -1 10101 12 66,7 390 2,17
Hypericum goyanesii - 33117 03 03 30(03 - 03| - 03 - 0,3! - 110100 9 50 100 05
Festuca dolichophylla 130 40|127 40 90 253|147 03 - - 03 07! - 110100 10 556 810 450
Arcytophyllum muticum 57 60|13 230 420 1053 17 120f - 20 0,3! - - 110100 11 61,1 1003 557
Sysirinchiumjamesonii - 03] - - 03 - - - - - 07 - i - - - 1100 3 16,7 13 0,07
Rhynchospora macrochaeta 20 17|03 07 10 1003 - 03f03 - - 03 - 1100 10 55,6 80 0,44
Pentacalia vacadnioides 03 03] - - - 13 - - - - - -] - 07 - -1 100 4 22 27 0,15
Hypericumjuniperinum 30 03J03 - 03 0317 10 - - 13 - - - 031100 9 50 87 0,48
Pleurozium schreberi 27 - ]340 03 257 9010 03 30| - 40 301 - 03 -f10111 1 611 503 280
Pentacalia sp. - - - 03 - - - 03 - - - S - - 10110 2 11,1 07 0,04
Pentacalia andicola - - - - 03 - - - 03] - - - ! - - - 10110 2 111 07 0,04
Espeletia argentea 10 - | 397 153 113 22,0(383 303 27,0f - - 30, - - - 10110 9 50 1880 1044
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DENDROGRAMA FRECUENCIA ABUNDANCIA
BBl © o BJ[@ ﬁ % B 8 8f]g & & 0 f % | Tod Madia
Hydrocotyle sphenoloba 1,0 - - - - - - - 03| - - - S - - - -J1010 2 11,1 13 0,07
Arcytophyllum nitidum 07 - |10 13 - 10f - - 100 - - - - - - - - -1 o001 5 27,8 14,0 0,78
Thuidium peruvianum 03 - - - 03 03 - - 03| - - - 03 - - - 30 -]100 6 333 4,7 0,26
Canpylopus sp2. 13 - - 07 - - - 1,3 - - - - - - 03 - -l100 a4 222 37 0,20
Relbunium hypocarpium - 03| - - - - - - - - - - S - 03 - -l100 2 11,1 07 0,04
Breutelia chrysea 287 197| 87 177 187 33397 87 553|180 120 11,7 280! 457f 07 10 - - lo 111 16 889 2674 1485
Paspalum hirtum 33 17|67 133 190 33[207 117 87153 527 250 53173| 40 20 - 07|01 11 17 944 2107 11,70
Hypochoeris sessiliflora 07 30|10 20 03 0323 07 17|20 123 - 10.20( - - - - lo a1 11 13 72,2 29,3 1,63
Acaena cylindristachya - - |153 50 93 10| 03 90 13310 80 03 23| - - - - 07|01 11 12 66,7 65,7 3,65
Nertera granadensis 03 - |37 - - o7 - - 07| - 30 - o03;03[ - - - -lo110 7 38,9 9,0 0,50
Leptodontium cf. wallisii - - - 03 - 93| - 20 67| - - 77 03] - - - - 17/0 1 0 7 38,9 28,0 1,56
Halenia asclepiadea 13 07|03 13 07 03|10 50 73|03 13 - 471 13| - - - -lo1o0 13 72,2 257 1,43
| Carex bonplandii - Q o) 1 20 03] 4 -2 17 - 60 107! 1 - Q7 - - 1010 12 66.7 R7 182 |
Peltigera - - - - - - - 07 - - - - 03 - - - - -loo 111 2 1,1 1,0 0,06
Viola stipularis - - - - - - - - 03| - . 10 o3! - - - - -loo 111 3 16,7 17 0,09
Paepalanthus columbiensis - - - - - - o7 - - - - - - jo3f - - - -loo 111 2 11,1 1,0 0,06
Veronica serpyllifolia - - - - - - - - - - - 10 -1 - - - - -|loo 11201 1 56 1,0 0,06
Salvia palifolia - - - - - - - - - - 03 - - - - - - -loo 1101 1 5,6 03 0,02
Agrostis breviculmis - - - - - - - - - - - 03 - i - - - - -]loo 1101 1 56 03 0,02
Bryumargenteum - - - - - - - - - |10 - - 87lo7| - 07 - -|loo 1100 4 222 200 111
Dydimodon sp. - - - - - - - - - - - - - +280] - - - -]loo 1100 1 56 28,0 1,56
Conpositae sp. - - - - - - - - o707 10 - o7'o3| - - - -]loo 1100 5 27,8 33 0,19
Polytricumjuniperinum 17 03| - - - - - 17 - |03 30 17 03 - - - - 03|00 101 8 4,4 9,3 0,52
Geranium sibbal dicides - 03| - 13 23 03|93 253 197|140 253 103 223; 6717 20 - 50|00 1 01 15 833 1460 811
Trifoliumrepens - - - - - - - - - 93 57 30 073003 10 03 30[0 0 100 1 9 50 26,3 1,46
Lachemilla orbiculata - - - - - - - 1,7 - |03 - 07 - i - - 03 - -|loo 100 1 a4 222 30 0,17
Hydrocotyle bonplandii - - - - 33 - - - 13 - 100 30 33127013 03 03 10/0 0 1 0 0 1 10 55,6 51,0 2,83
Anthoxanthum odoratum - - - - - - | 17 347 537|810 410 763 273:51,3)| 160 43 73 1430 0 1 0 0 1 12 66,7 4000 2272
Agrostis trichodes - -lo7 03 o3 - ||1a7 - 177|880 193 143 400!353[ 03 30 - 37|00 100 1 13 722 157,7 876
Lachemilla aphanoides - 13| - - 03 -|07 20 17|80 63 13 11,7!210[ 73 43 13 50|00 1 00 0O 14 77,8 72,3 4,02
Holcus lanatus - - - - - - o7 03 10| - - T e0l77| 0 13 7 s3loo 1000 7 389 223 124
Galium trianae - - - - - - - - - - 03 - - 103 - o3 - -loo 1000 3 16,7 1,0 0,06
Hypochoeris radicata - - - - - - o3 07 07|20 - - - 03|03 03 - 03|00 011 8 44,4 50 0,28
Sachyselliptica - - - - - - - - - - - 03 071 -[13 - 03 -|oo0oo0101 4 22,2 2,7 0,15
Gamochaeta americana - - - 03 - - - 07 - ]10 03 03 13}07| - 20 03 ~-|0O0 010 1 9 50 7.0 0,39
Rumex acetosella - - - - - - |27 23 157|317 20 20 33| - 950 677 983 4000 0 01 0 0O 11 611 3607 2004
Poa pratensis - - - - - - - - 03|07 - - - - 03 - 20 -|loo0o o010 0 4 222 33 0,19
Lolium perennis - - - - - - - - - - - - S - - 20 -|looo0o100 1 56 2,0 0,11
Melilotus spp. - - - - - - - - - - - - -0 - 30 - 37lo0o0o0100 2 11,1 4,7 2,32
Lupinus colombiensis - - - - - - - 03 - - - - 03; -]10 03 03 -[000100 5 27,8 23 0,13
Gnaphalium sp. - - - - - - - - - - - - - - - - - 10/l000100 1 56 1,0 0,06
Eragrostissp. - - - - - - - - - - - - - - 20 - -looo100 1 56 2,0 0,11
Bidens triplinervia - - - - 03 -[o3 13 10|20 40 - 10l07[ 13 253 - -|ooo0o10 0 10 55,6 37,3 2,07
Arenaria serpyllifolia - - - - - - - - - - - - - - - - 13 -|looo0o100 1 56 1,3 0,07
Niphogeton glaucescens 1,0 - - 0,3 - - - 1,0 27 - - - 0,7! - - 0,3 - 1,30 0 0 O 7 38,9 7.3 0,41
Cerastiumarvense 03 - - - - - - - 03] - - - - - 30 - -|loooo 3 16,7 37 0,20
| Agrostis humboldtiana -__50l20 - - a0ll1a7 10 s7l10 33 - 10lieoliez 37 73 7130 0 00 14 778 1487 826

o o o o o d 101 2 1 1 1 o o 1 1 1 4

o o 2 2 12 4 o o o o o o o o 1 12 1 4

o 0 0 1 1 1 il
o o o o 1
TOTAL H
ESPECIES 45 43 35 39 36 34| 27 30 36 24 28 20 35 22| 16 20 13 19



