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RESUMEN

Los ritmos y magnitudes de la produccién primaria, asi como
el patrén de distribucién de la biomasa y la fitomasa hacia
distintos compartimientos vegetales son analizados para una
de las poblaciones de plantas de mayor altitud en el mundo y
perteneciente a uno de los sistemas ecolégicos m&s originales
del planeta: la Alta Montafia Tropical en los Altos Andes
Venezolanos.

Dos poblaciones de rosetas caulescentes gigantes (Espeletia
timotensis Cuatr), una a 4150 m de altitud y otra a 4400 m,
fueron seleccionadas para su estudio en el &rea del P&ramo de
Piedras Blancas (08°52'N, 70°48'W), en 1la Cordillera de
Mérida, Venezuela. En individuos marcados de ambas
poblaciones se hicieron mediciones de la tasa de produccién
de hojas por més de dos afios consecutivos, al cabo de los
cuales se midié en una fraccién de ellos la tasa de
crecimiento del tallo en altura. Paralelamente se coseché una
muestra de plantas de distintos tamafios en cada poblacién
para procesar y separar en el laboratorio los distintos
componentes de la fitomasa. Censos para determinar la
estructura de tamafios de la poblacién fueron realizados,
excepto en el sitio a 4150 m, para el cual ya existia
informacién precedente (Monasterio 1986b). Para la estimacién
de la fitomasa y la produccién se disefi6 una versién
modificada del método de Andlisis Dimensional (Whittaker vy
Marks 1975) para ajustarse a los singulares rasgos
morfoecolégicos y ritmos de crecimiento de las rosetas
gigantes de Espeletia.

Las estimaciones realizadas en esta investigacién indican que
la produccién primaria neta (PPN) en poblaciones de rosetas
gigantes de Espeletia timotensis en los Altos Andes

Tropicales, alcanza un valor entre 100 a 200 g/m?/afio; la
biomasa total entre 300 y 700 g/m2; y la fitomasa total
(biomasa mds necromasa foliar en pie) entre 2000 y 5000 g/m2.
Estos resultados estdan dentro del rango de los valores
estimados de PPN (10 - 400 g/mZ/aﬁo) y de fitomasa vegetal
(100 - 3000 g/m?) para ecosistemas de tundra &rtica y alpina;
y también en el rango de la PPN y fitomasa en desiertos Yy
semidesiertos (10 - 250 g/m2/afioc y 100 - 4000 g/m2,
respectivamente) (Rodin et al. 1975, Whittaker y Likens
1975).

Poblaciones de  Espeletia timotensis en dos niveles



altitudinales en el P&ramo Desértico mostraron diferencias
tanto en la PPN como en la biomasa total. La poblacidén a 4150

M S.n.m. obtuvo valores de PPN de 107 g/m2/afio, y de biomasa
total de 301 g/m2. En cambio, la muestra poblacional a 4400 m
mostrd una produccién de 180 g/m2/afio Y una biomasa total de
690 g/m2.

Probablemente las diferencias en la exposicién geografica de
estas poblaciones (S-SE a 4400 m, y N-NE a 4150 m) influyan
en un balance global neto anual de radiacién solar mas
favorable para la poblacién a 4400 I (a pesar de su mayor
altitud), y por tanto, en una mayor asimilacién neta. Sin
embargo, debido a 1la compleja diversidad ambiental
prevaleciente en sistemas montafiosos tropicales,
particularmente en las m&s altas elevaciones (Sarmiento
1986), no es posible tener por ahora wuna explicacién
convincente para las diferencias Observadas en la PPN entre
ambas poblaciones, especialmente por la falta "in situ" de
suficientes registros microclimatolégicos, los cuales no fue
posible obtener en este trabajo.

Con respecto a las relaciones entre compartimientos vegetales
(hojas, tallo, raices Y ~ estructuras reproductivas) se
encontré que la roseta foliar es dominante en cuanto a su
contribucién a la acumulacién anual de nueva biomasa,
Tepresentando. en promedio un 92 %, mientras que la proporcién
de hojas sobre la biomasa total en la poblacién estd en un
44-49 %. Los tallos contribuyen a la acumulacién anual de
biomasa con un 3 %, ¥ las raices con un 1-2 %, mientras que
Su proporcién sobre la biomasa total ests en un 33-43 % para
los tallos y un 11-20 $% para las raices. Las estructuras
reproductivas aportan en promedio el 7 % de la produccién
total y su proporcién sobre la biomasa total es de un 5 %.

Se espera que el ensayo metodolégico empleado y el marco
ecoldgico en el que se ha discutido una buena parte de 1la
informacién mé&s relevante obtenida en esta investigacién,
pueda dar algunas pautas para desarrollar en un futuro
cércano - modelos que permitan evaluar cémo cambia la
distribucién de la produccién Yy la biomasa (por clases de
tamafio y edad) en poblaciones que difieran en su estructura y
queé tengan diferentes densidades. Se necesitan estudios
detallados sobre 1la microdindmica geomorfolégica en el tiempo
del substrato, y cémo esto afecta al "nicho regenerativo" u
"oportunidad de reclutamiento" a la poblacién. Todo esto son
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1. INTRODUCCION

1.1. EL TROPICO FRIO

Por encima del limite altitudinal de vegetacién boscosa
continua y circunscrito dentro de la franja tropical se
encuentra un ambiente Unico, el Trépico Frio (Monasterio y
Sarmiento 1991) o la Alta Montafia Tropical (Monasterio y
Vuilleumier 1986), que incluye ecosistemas con formas de vida
muy originales que han evolucionado en forma convergente en
respuesta a condiciones ecoldgicas similares en los distintas
regiones del planeta donde se encuentran presentes: América
Central, Suramérica, Africa, islas de Nueva Guinea, Borneo,
Java, Sumatra y Hawaii. Estas 4&reas se han diferenciado
regionalmente en héabitats de pdramo (Andes Septentrionales),
afro-alpinos (Este de Africa), y trépico-alpinos (Hawaii vy
Malasia) (Monasterio y Vuilleumier 1986).

El estado general del conocimiento ecolégico sobre estas
areas, a escala mundial, es presentado por Vuilleumier y
Monasterio (1986) en una compilacién de trabajos originales
con distintos enfoques y a distintas escalas. Ademds, Smith y
Young (1987) hacen una revisién en relacién al ambiente
fisico, ecofisiologia, ecologia de poblaciones y ecologia de
comunidades. Aparte de estos dos trabajos no se ha publicado
hasta la 'fecha un nuevo estudio que compile, integre y discuta
los Gltimos trabajos que se han realizado en el Trépico Frio,
salvo revisiones sobre el estado del conocimiento a nivel de
un cierto taxén, como por ejemplo, sobre la radiacién
adaptativa de Espeletia en el Trépico Frio Andino (Monasterio
y Sarmiento 1991) y sobre el género Dendrosenecio en 1los
habitats afroalpinos o pédramos africanos (Beck 1986, Mabberley



1986).

Por lo que se desprende de estos trabajos, los ecosistemas del
Trépico Frio han sido estudiados desde diversos angulos y a
diferentes niveles de organizacién. Se conoce algo sobre su
génesis e  historia evolutiva, sobre la diversidad vy
distribucién de su flora, sobre su dinédmica ambiental
(Monasterio 1980b, Cuatrecasas 1986, Hedberg 1986, Sarmiento
1986, Van der Hammen y Cleef 1986). Se han hecho grandes
avances sobre el conocimiento de las relaciones adaptativas
entre el funcionamiento fisiolégico de muchas especies
vegetales y su ambiente (Baruch 1979; Goldstein y Meinzer
1983, 1984; Goldstein et al. 1985a, 1985b, 1989; Meinzer y
Goldstein 1985; Rada et al. 1985, 1987; Schulze et al. 1985;
Estrada et al. 1991). Igualmente con respecto a la ecologia,
reproduccién y demografia de poblaciones de rosetas gigantes Y
otras especies (Smith 1980, 1981; Smith y Young 1982; Young
1981, 1984, 1985; Mabberley 1986; Monasterio 1986a, 1986b;
Estrada y Monasterio 1988, 1991; Guariguata y Azécar 1988;
Sobrevila 1988; Berry y Calvo 1989; Cavelier et al. 1992). Y
estudios sobre la dindmica de grandes conjuntos de especies o
comunidades, a nivel fitosociolégico, o de interacciones entre
especies y ehtre éstas y su ambiente que han conducido a hacer
formulaciones interesantes sobre el concepto de nicho en 1las
plantas (Farifias y Monasterio 1980). Sobre los procesos
productivos, al menos en los Andes Septentrionales, hay
estudios sobre la dindmica de descomposicién de la necromasa
en pie en rosetas gigantes (Garay 1981, Garay et al. 1982),
sobre la dindmica de la fitomasa y produccién primaria de
plantas en cojin en hébitats extremos (Sarmiento-Monasterio
1987), y un trabajo que intenta cuantificar, a un nivel
preliminar, la produccién primaria de una poblacién de roseta
gigante (Monasterio y Lamotte 1987).

A pesar de estas miltiples investigaciones se destaca el poco



conocimiento que hay en ese bioma sobre 1los procesos
productivos en general (Smith y Young 1987), especificamente
con respecto a los flujos y transferencias de energia y los
cambios en la biomasa al nivel del ecosistema (Monasterio vy
Vuilleumier 1986). Ademds, acerca de los patrones de
asignacién de la fitomasa en distintas especies y formas de
vida, no hay suficiente informacién aparte de los estudios de
Monasterio (1979), Calero y Baruch (1986) y Berbesi (1990).

Para investigar los procesos productivos y los patrones de
asignacién de la fitomasa en los Altos Andes Tropicales de
Venezuela, tomamos como objeto central de estudio a las
poblaciones de rosetas caulescentes gigantes de Espeletia
timotensis, las cuales dominan el paisaje vegetal de los pisos
montafiosos por encima de los 3900-4000 m hasta los 4700 m
S.n.m., y en su mayoria estédn asentadas sobre las laderas de
los. circos glaciales. Esta escogencia se hizo tomando en
cuenta los siguientes puntos: 1) existen numerosos estudios
previos de diversa indole (evolutiva, poblacional, demogréafica
Yy ecofisiolégica) que permiten encuadrar los resultados de la
investigacién que aqui se presenta en un marco de discusién
amplio y coherente; 2) estas poblaciones monopolizan la casi
totalidad de la fitomasa en pie existente en el ecosistema,
controlando en gran medida la dindmica de 1los flujos de
energia y nutrientes; 3) los individuos de estas poblaciones
poseen un Unico eje vertical con un crecimiento casi constante
y continuo lo que permite usar la altura del tallo como una
variable demogrédfica simple; y 4) hasta donde se sabe, las
caracteristicas de la historia y ciclo de vida de estas
rosetas gigantes de Espeletia muestran rasgos combinados de
las conocidas estrategias r y K , dando lugar a wuna
estrategia adaptativa Unica y novedosa, planteando de este
modo una interesante oportunidad para incorporar y contrastar
nuestros resultados en un marco original de interpretacién
ecolégica. "



En vista de 1lo ya expuesto, este trabajo se propone
contribuir al conocimiento y comprensién de los procesos
ecolégicos en poblaciones de rosetas caulescentes gigantes,
en los Altos Andes Tropicales de Venezuela, a través del

estudio de los siguientes aspectos béasicos:

+ Los procesos productivos al nivel poblacional.
- Los patrones de asignacién de la fitomasa y
- Los patrones de crecimiento.

1.2. LOS ALTOS ANDES TROPICALES

Monasterio (1980a) analizé los péramos andinos a un nivel
regional definiendo su &rea geografica, ubicacién latitudinal
y altitudinal, rasgos ecolégicos globales, y caracteristicas
de su flora y vegetacidén. Algunos aspectos del ambiente fisico
se describen en la siguiente seccién.

1.2.1. EL AMBIENTE FISICO

Los rasgos que caracterizan al ambiente fisico ya han sido
exhaustivamente revisados en relacién con el clima para el
Trépico Frio por Sarmiento (1986) y para los Altos Andes
Tropicales en particular por Monasterio (1980a), Monasterio y
Reyes (1980), Monasterio (1983, 1986a) y Smith vy Ydung
(1987). Para los paramos andinos, los aspectos geolégicos han
sido analizados por Schubert (1980), el modelado del relieve
por Cardenas (1962) y Schubert (1979), y los suelos por
Malagdén (1982).

En base a la informacién citada, se da a continuacién, un
breve resumen de sus caracteristicas ambientales mas
resaltantes.



1.2.1.1. Clima

Climdticamente, el ambiente de los paramos andinos comparte
aspectos comunes con 1las otras areas ecolégicamente
equivalentes en el mundo. Por ejemplo, la radiacion
incidente, longitud del dia y temperatura muestran una
relativa constancia anual, sumé&ndose a esto las bajas
temperaturas y las heladas diarias u ocasionales (Sarmiento
1986). Los impulsos ambientales tienen un ritmo diario
caracteristico. Las temperaturas congelantes son comunes en
la noche, mientras que durante el dia hay, por lo general,
periodos de intensa insolacién (Monasterio 1986a). También se
presentan fuertes contrastes ambientales a nivel del
microclima, el cual muestra aspectos muy diferentes en
laderas con distintas exposiciones (oriental - mayor
insolacién, occidental - menor insolacién). Por otro lado,
los paramos andinos no muestran un Gnico tipo de clima. Al
contrario, existe una gran variedad de regimenes clim&ticos
que resultan de complejos factores relacionados con la
dindmica de circulacién, expansién y contraccién de las masas
de aire dependiendo de la altitud y la disposicién espacial
de montafas y valles intramontanos (Sarmiento 1986). Por otro
lado, la ocurrencia de heladas da lugar a un caracteristico
clima periglacial tropical cuya accién sobre 1los procesos
geomorfogenéticos y de movimiento del suelo tiene profundas

consecuencias ecolégicas en este ambiente (Monasterio 1986a).

1.2.1.2. Geologia, Geomorfologia y Suelos

Los Andes Venezolanos se originaron en una secuencia compleja
de ciclos de orogénesis y erosién, ocurriendo el dltimo (en
actividad todavia) en el Terciario Superior, a fines del



Eoceno. En las mas altas elevaciones afloran actualmente
rocas metamérficas muy antiguas del Precéambrico
pertenecientes al Grupo Iglesias (granitos, gneises y
esquistos micéceos) (Schubert 1980).

Los sucesivos cambios climdticos que dieron lugar a las
glaciaciones del Cuaternario ejercieron una profunda
influencia sobre estos ambientes tropicales frios,
produciendo paisajes con un caracteristico modelado glacial,
sobre el cual se ha superpuesto la accién geomorfogenética
actual del clima periglacial tropical (Tricart 1970),
resultante de ciclos diarios de congelamiento de 1la
superficie del suelo, produciendo rasgos geomérficos como
microterracetas y suelos estriados. La zona periglacial
actual en los Andes Venezolanos se ubica entre = 3.900 m y el
limite inferior de los dos glaciares alin existentes (= 4.700
m) (Schubert 1979).

El clima periglacial ha frenado la evolucién de los suelos,
dando como resultado la presencia de suelos incipientes o
esqueléticos (Malagén 1982), al menos, en la zona periglacial
superior (por encima de 4000 m de altitud) donde las heladas
ocurren todos los dias. La accién periglacial hace que se
produzca, especialmente en laderas con fuerte pendiente, un
lento movimiento del manto superficial del suelo conocido
como "solifluxién". Esto introduce una pulsacién
geomorfogenética y ecolégica fundamental al afectar tanto la
evolucién eddfica como los procesos de reclutamiento
poblacional de muchas de las especies vegetales del Trépico
Frio.

Los climas periglaciales, definidos por el modelado
caracteristico que producen sobre el terreno, permitieron
definir en los Altos Andes Venezolanos dos niveles o pisos
climdtica y ecolégicamente importantes: el Piso Andino y el



Piso Altiandino (Monasterio 1980b).

1.2.2. VEGETACION

La vegetacién de los paramos andinos ha sido analizada para
Venezuela por Monasterio (1979, 1980b, 1986a).

Monasterio (1979, 1980b) define e incluye al ecosistema de
Paramo Desértico dentro del Piso Altiandino, junto con el
Bosque de Polylepis y el Desierto Periglacial. E1 P&ramo
Desértico presenta un estrato superior y dominante de rosetas
caulescentes gigantes de Espeletia, un estrato intermedio,
bajo y disperso, de pequefias hierbas y arbustos perennes, vy
un estrato superficial muy \disper'so de plantas en cojin vy
liquenes con una proporcién muy alta de suelo desnudo. En
esencia, el Pdramo Desértico lo podemos caracterizar como un
"bosque" abierto de Espeletia sobre una matriz de suelo en su
mayor parte desnudo.

1.2.2.1. Las rosetas gigantes de Espeletia

Los estudios ecolégicos fundamentales sobre Espeletia ya han
sido realizados y analizados por Monasterio (1986a) vy
Monasterio y Sarmiento (1991). Aqui sélo haremos énfasis en
algunos rasgos arquitecténicos y morfoecolégicos: son formas
arbbreas de crecimiento monopédico y pertenecientes al "modelo
arquitecténico de Corner" (Hallé y Oldeman 1970), de
crecimiento relativamente lento, casi constante y continuo,
con una biomasa verde que presenta muy poca variacién anual;
sus hojas verdes, dispuestas helicoidalmente en verticilos
formando una roseta terminal, tienden a ser mas o menos
escleromorfas y pubescentes (Monasterio 1979); la médula del
tallo tiene un papel importante en el balance hidrico de la



planta (Goldstein y Meinzer 1984), y esta rodeado por una capa
de hojas muertas que permanecen adheridas al tallo por muchos
afios, sufriendo un lento proceso de descomposicién; es de
hacer notar que esta capa de necromasa foliar en pie sirve de
habitat para toda una compleja comunidad de microartrépodos
(Garay 1981, Garay et al. 1982). Su sistema radical es
relativamente superficial y bastante extenso a nivel
horizontal (Monasterio 1980b, Monasterio y Sarmiento 1991)).
Cuando ocurre el proceso reproductivo, se desarrollan (en un
lapso de 6 a 21 meses, segin la especie) ejes de
sinflorescencias que parten del centro de la roseta foliar, y
estadn constituidas por racimos de capitulos florales, que
producen frutos en aquenios los cuales son dispersados por el
viento (Monasterio 1986a) (FOTO 1).

1.3. LOS PROCESOS PRODUCTIVOS

Uno de los objetivos de los estudios ecolégicos es llegar a
tener una idea mds o menos cercana de cémo estd constituido y
cémo funciona un cierto ecosistema, ya sea a través del
estudio de plantas individuales, poblaciones de una cierta
especie o conjuntos de especies. Para obtener una cierta
comprensién del funcionamiento del ecosistema es preciso
conocer los procesos de transferencia, acumulacién y recambio
de la energia y materiales que fluyen dentro del mismo.
Comenzaremos con una consideracién de los principales

limitantes a los procesos productivos en el Trépico Frio.

1.3.1. RESTRICCIONES ECOLOGICAS EN EL TRO6PICO FRIO

A nivel general y en comparacién con otros biomas tropicales

a altitudes bajas, podemos considerar las bajas temperaturas



FOTO 1.- Roseta caulescente de Espeletia timotensis - Individuo adulto.



como una primera restriccién a los procesos productivos
debido a su efecto de freno sobre las reacciones bioquimicas
del proceso fotosintético. Sin embargo, tanto las rosetas
caulescentes gigantes de los péaramos andinos como de los
ambientes afroalpinos son capaces (a pesar de sus diferencias
en los mecanismos de resistencia a bajas temperaturas) de
soportar temperaturas foliares congelantes (Rada et al. 1985,
Goldstein et al. 1985b) sin que por ello ocurra una
significativa reduccién en la asimilacién de carbono
(Goldstein et al. 1989; Schulze et al 1985).

La radiacién solar en si misma no es un factor limitante en
el Paramo Desértico pues alcanza un total anual de alrededor
de 6.1 GJ m~2 afio-l (Monasterio 1986a). Sin embargo puede
serlo a distintas escalas temporales: durante la estacién mas
himeda del afio la insolacién +total puede disminuir
considerablemente (alta mibosidad) dando lugar a un balance
energético desfavorable (Monasterio 1983). Ademds, en cortos
lapsos horarios durante el dia se "han observado tasas
reducidas de asimilacién neta de CO2, incluso hasta alcanzar
valores negativos; esto se ha asociado a bajos valores de
radiacién fotosintéticamente activa (PAR) debido a bruscas
oscilaciones de la insolacién (Goldstein et al. 1989). En
dias claros esto s6lo ocurre en horas matutinas tempranas o
vespertinas tardias cuando el punto de compensacién de 1luz
para Espeletia timotensis se alcanza a menos de 100 umol m=—2
sl de PAR (Saugier et al. en prensa).

El recurso agua en los pdramos es relativamente abundante
aunque no siempre estd disponible ecolégicamente, debido a
los periodos nocturnos y matinales de congelamiento del agua
superficial del suelo (Monasterio 1986a). Esto introduce una
restriccién hidrica aunque haya suficiente radiacién para los
procesos de asimilacidn.



La disponibilidad de nutrientes en general es baja debido,
primero, a la escasa alteracién quimica de los substratos
parentales rocosos lo cual es un indicio de la incipiente
evolucién de los perfiles eddficos (Malagén 1982), y segundo,
debido a que dicha evolucién eddfica es un proceso altamente
heterogéneo a nivel horizontal (Sarmiento-Monasterio 1987) lo
que hace que los nutrientes se agreguen en las cercanias y
por debajo de los microecosistemas "islas" (Monasterio 1986a)
representados especialmente por las plantas en cojin y por
las rosetas de Espeletia (Garay 1981, Garay et al. 1982).
Esto ha conducido a la evolucién de estrategias de captacién
y conservacién de nutrientes representadas por la presencia
de una disposicién espacial particular de las raices y
micorrizas en relacién con la disposicién espacial,
mantenimiento y posterior descomposicién de la necromasa en
pie.

1.3.2. ESTUDIOS PREVIOS DE LA PRODUCCIG6N PRIMARIA EN
EL TRO6PICO FRfO Y OTROS AMBIENTES DE MONTARNA

En varias comunidades de tundra alpina en zonas templadas,
los estimados de produccién oscilan entre 100 y 700 g/m2/afio
(Bazilevich et al. 1971, Wielgolaski 1975) con una media de
140 g/m2/afio (Whittaker y Likens 1975) y de biomasa de 500 a
1000 g/m? (Wielgolaski 1975). Todos estos estimados incluyen
los componentes aéreos y subterrdneos de la vegetacién.

Estimados preliminares de la Produccién Primaria Neta Anual
(PPNA) y fitomasa total en el P&ramo Desértico Altiandino
para poblaciones de rosetas gigantes de Espeletia dan valores
cercanos a 140 g/m2/afic y 4200 g/m2 respectivamente
(Monasterio y Lamotte 1987); otro estimado de fitomasa total
en el Paramo Desértico da un valor de 460 g/m2 (Smith y
Klinger 1985).



Por otra parte, para una de las formaciones vegetales con
condiciones ecolégicas mas extremas dentro del Piso
Altiandino: el Desierto Periglacial, se tienen estimados de
la PPNA y la fitomasa total, correspondientes a poblaciones
de plantas en cojin del género Arenaria, con valores de 5 a 7
g/m2/afic y 26 g/m2, respectivamente (Sarmiento-Monasterio
1987).

1.4. PATRONES DE ASIGNACION DE LA BIOMASA

La distribucién de los asimilados recién sintetizados por los
tejidos fotosintéticos hacia otros 6rganos o partes vegetales
configura una estrategia o patrén de asignacién de la
"biomasa" que determina en qué proporcién estos asimilados
son "asignados" a determinado ©6rgano o compartimiento
vegetal.

Ahora bien,.la distribucién de la "fitomasa" presente en un
cierto estadio de desarrollo de una planta, es el resultado
externo y aparente de la estrategia de asignacién de 1la
biomasa. Esa distribucién de la fitomasa incluye cémo se
reparte la fitomasa total (biomasa y necromasa) en distintos
compartimientos vegetales a lo ‘largo de un eje espacial
(vertical u horizontal). Los cambios a nivel temporal pueden
ser inferidos (con la debida cautela) mediante la comparacién
de esa distribucién en individuos de distintos tamafios o
edades.

Otros autores (Harper y Ogden 1970) indican que la estrategia
de asignacién de la biomasa se puede expresar como el modo
particular en que la proporcién de la biomasa total de una
planta es asignada a érganos vegetativos y reproductivos.

La asignacidén de biomasa a los distintos compartimientos debe



estar regulada por un mecanismo endégeno fijado genéticamente
el cual distribuye los fotosintetatos de una manera tal que
se optimice el "fitness" (valor adaptativo o adaptabilidad)
de la planta. Como el fitness es un parémetro que integra
muchos otros aspectos estructurales y funcionales, esa manera
en que se distribuyen los recursos en la planta hacia un
determinado compartimiento (entre los otros) debe permitir
que se satisfagan al menos parcialmente las demandas
derivadas de la presién adaptativa a que estd sujeto dicho
compartimiento o a que estd sujeta la planta entera a
consecuencia del estado o condicién en que se encuentre dicho
compartimiento.

Un aspecto importante en este problema de la asignacién de
los recursos es que lo que se va a asignar o distribuir es un
material que por definicién es limitante (los fotosintetatos)
Y 4que puede ser usado simultdneamente en diferentes
estructuras o funciones alternativas (Harper 1977, Abrahamson
y Caswell 1982).

Existen estudios realizados sobre este tema en 1los péaramos
andinos (Monasterio 1979, 1986a, 1986b; Monasterio y
Sarmiento 1991; Smith y Klinger 1985; Calero y Baruch 1986;
Berbesi 1990). En particular Monasterio (1979, 1986a, 1986b)
Yy Monasterio y Sarmiento (1991) definen y discuten el patrén
de distribucién de la fitomasa para individuos adultos de
Espeletia. S$in embargo, todavia no se han estudiado los
cambios que ocurren en ese patrén a lo largo del ciclo de
vida de Espeletia .



2. METODOLOGIA

2.1. PROCESOS PRODUCTIVOS . ESCALAS DE
APROXIMACION

2.1.1. APROXIMACIONES METODOLOGICAS Y CONCEPTUALES

2.1.1.1. El nivel del ecosistema

El problema de determinar la PPNA en ecosistemas terrestres
ha sido tratado con diversos enfoques dependiendo de la
fisonomia y dindmica de cada ecosistema.

En ecosistemas herbdceos templados y tropicales se han
empleado los métodos de méximo pico anual de biomasa (San
José y Medina 1975), cosechas sucesivas (Sarmiento y Vera
1979), y otros mencionados por Milner y Hughes (1968) vy
Koechlin y Menaut (1979).

En ecosistemas de cardcter lefioso (bosques y arbustales) el
método de cosechas sucesivas se ha usado sélo cuando hay muy
pocas especies o en "stands" jévenes, como por ejemplo en el
trabajo de Kira et al. (1967) citado por Golley (1978).' En la
mayoria de los casos, sin embargo, la determinacién de 1la
PPNA en sistemas lefiosos se ha hecho en base a complejas
mediciones de crecimiento en diferentes 6rganos (tallos,
ramas), con una reelaboracién de la técnica de cosecha que
intenta muestrear distintas clases de tamafio de A&rboles y
arbustos, y luego un posterior tratamiento matemdtico del
crecimiento vegetal en relacién al tamafioc de la planta
(Newbould 1967, Whittaker y Marks 1975, 'Golley 1978). Estos
métodos se resumen en una técnica denominada “"Andlisis
Dimensional" dentro de la cual hay también variantes segdn



sea el tipo y complejidad del sistema lefioso que se trate. El
trabajo clésico en este sentido es el de Whittaker y Woodwell
(1968). Otras aproximaciones para la estimacién de la PPNA al
nivel de comunidades o ecosistemas forestales son las
siguientes, citadas por Whittaker y Marks (1975):

- (1) El "enfoque micrometeorolégico", el cual consiste en
medir la disminucién diurna y produccién nocturna de CO; a
lo largo de diferentes estratos de la comunidad, junto con
mediciones de la distribucién espacial de las hojas y la
arquitectura del dosel; las tasas de disminucién diurna
permiten tener una idea de la tasa de consumo de COz2, 1lo
cual a su vez permite estimar la tasa de asimilacién de CO;
en diferentes estratos, corregidas mediante los datos de
las tasas de produccién nocturna del CO,, que representan

un estimado de la respiracién total en cada estrato.

* (2) El "enfoque de inversidén de Brookhaven", el cual es una
variante del método anterior y hace uso de las inversiones
locales de temperatura las cuales sirven como barrera al
escape del COz, permitiendo medir su produccién nocturna
desde los estratos bajos hacia arriba.

* (3) Un método que hace uso de la "respiracién edafica" como
un indice Gtil de la actividad biolégica global en el suelo
y como un indice de la productividad primaria, igualando en
un sistema en equilibrio la produccién con la
descomposicién.

2.1.1.2. El nivel poblacional

A este nivel se intenta estudiar el problema que nos ocupa al
interior de "una" especie vegetal en particular,

frecuentemente una especie dominante en un cierto ecosistema



y cuya produccién represente una fraccién significativa de su
produccién primaria neta (PPN). Aunque a este nivel se
simplifica el tratamiento del sistema, también permite
profundizar en algunos aspectos, como por ejemplo, determinar
qué fase, edad o tamafio contribuye més a la PPN del sistema
(la poblacién), y qué importancia ecolégica tiene esto en
virtud de las caracteristicas arquitecténicas, estructurales,
funcionales y adaptativas de ésa fase, edad o tamafio. En la
estimacién de la PPN total de la poblacién hay que estimar la
contribucién de cada una de las clases o estadios, por medio
de- diferentes procedimientos combinados de cosecha de
individuos, andlisis dimensional Yy estimaciones del
crecimiento de ciertas partes vegetales.

2.1.1.3. El nivel del individuo

Este nivel es abordado especialmente en estudios de
productividad relacionados con investigaciones agronémicas.
Lo que normalmente se hace es estudiar el desempefio de
piantas individuales (comimmente bajo condiciones controladas
de radiacién, temperatura, humedad vy suministro de
nutrientes, como en invernaderos). Casi siempre corresponden
a especies herbdceas con corto ciclo de vida. Se estudia la
evolucién de su crecimiento en el tiempo, haciendo
determinaciones de peso y 4&rea  foliar y otros rasgos
morfolégicos en intervalos de tiempo, por lo general, lo més
cortos posibles, del orden de un dia o una semana. Con esto
se estiman ciertos parametros que caracterizan su crecimiento
y/o contribucién reproductiva (tasa relativa de crecimiento,
tasa de unidad foliar, etc.). Esto permite saber qué factores
reguladores son mds importantes en cada una de las fases del
crecimiento, y aplicar este conocimiento a cultivos

especificos y/o a ciertas especies silvestres de interés



humano.

A pesar de su restriccibén en cuanto a la forma de vida e
intervalos de tiempo usados para las mediciones, Yy en cuanto
a las condiciones del control ambiental, esta metodologia
puede dar algunas pistas sobre el posible comportamiento de
muchas especies (incluso arbéreas) en las primeras fases de
su ciclo de vida, como en la fase de colonizacién e
implantacién, lo cual puede ser decisivo para el
desenvolvimiento posterior de la planta y, por ende, de la
poblacién, dentro de ‘ciertas y definidas condiciones del
ambiente fisico y/o de la vegetacién (sabanas, bosques,
semidesiertos, pdramos, etc.).

2.1.1.4. Relaciones Alométricas

La mayoria de los estudios de la PPNA de bosques se basan en
mediciones directas de tamafios Y pesos de plantas y partes
vegetales (Newbould 1967). La sintesis de estas medidas en
estimados de produccién se puede hacer mediante el sistema de
Andlisis Dimensional de plantas lefiosas (Whittaker y Woodwell
1968, 1971, Whittaker y Marks 1975, Kimmins 1988). Una parte
importante de estos métodos descansa en el establecimiento de
regresiones entre variables consideradas independientes como,
Por ejemplo, la altura del tallo, y variables dependientes
como la biomasa y la produccién. Sin embargo, estas técnicas
=2ra la estimacién de la produccién son dependientes de la
--=sencia de anillos de crecimiento anuales en las secciones
—~ansversales de troncos de 4&rboles, hecho gue ocurre en
ciena parte de las plantas lefiosas de la zona templada pero
=0 en la zona tropical y ecuatorial del planeta. Algunas
_ndicaciones se ‘han sugerido para extender esos métodos a
-ondiciones tropicales (Kira y Ogawa 1971), aungque seglin
=2ittaker y Marks (1975) esto sélo conduzca a conclusiones



preliminares.

Otro problema importante es la cuantificacién de la
"produccién" subterrdnea o, en particular, de la "produccién"
neta de raices, la cual es, en la mayoria de 1los casos,
dificil de medir directamente en el campo (Whittaker y Marks
1975). La mayoria de los estimados de produccién de raices se
han basado sobre el supuesto de que 1la proporcién de
produccién a biomasa debe ser semejante para el sistema &ereo
o vastago (tronco, ramas y hojas) y para el sistema radical
(Newbould 1968, Kira y Ogawa 1971). Algunas evidencias
(Santantonio et al. 1977) han hecho sugerir recientemente que
la biomasa radical "gruesa" parece incrementar paralelamente
al incremento de la biomasa del tronco (Reiners 1988). De ahi
que la produccién de raices pudiera ser estimada
multiplicando la produccién del véstago por la proporcién de
biomasa radical a biomasa del v&stago (Whittaker y Marks
1975). Numerosos métodos para el estudio de las raices han
sido revisados y discutidos por Bdhm (1979). El conocimiento
de las tasas de recambio Yy la cantidad de biomasa presente en
un momento dado en el compartimiento de raices finas o
raicillas es un problema tradicionalmente dificil de resolver
(Reiners 1988), pues varias evidencias indicarian que esas
tasas de recambio podrian ser bastante altas, lo cual, de no
ser tomadas en cuenta, podria dar lugar a subestimados de 1la
produccién anual de biomasa radical; ademds, la magnitud de
la biomasa y las tasas de recambio del complejo de raicillas
Y micorrizas parecen ser muy variables dependiendo de las
condiciones locales del sitio, del "grado de madurez" o edad

de la vegetacién, y de la época del afio (Vogt et al. 1986).

2.1.1.5. Estudios ecofisiolégicos - Aproximacién funcional

Otro enfoque al estudio de la produccién primaria tiene que



ver con los métodos de Intercambio Gaseoso que tratan de
cuantificar las tasas de flujo de CO2 y H20 entre la planta y
su ambiente cercano (Shulze y Koch 1971). Este método, mas
conveniente para el estudio de diferencias (en tasas de
asimilacién neta, balance de carbono, eficiencia de uso de
agua, etc.) entre especies y en ambientes distintos, parece
ser de valor cuestionable para el estudio de 1la produccidn
primaria a nivel de 1la comunidad o ecosistema (Whittaker vy
Marks 1975).

El problema de su utilidad es especialmente enfat:.zado en
ecosistemas en donde las variaciones interdiarias en 1las
condiciones ambientales (que son decisivas a la escala del
funcionamiento ecofisiolégico del individuo) son bastantes
marcadas. Normalmente los disefios de toma de informacién en
el campo intentan "cubrir" un cierto rango de condiciones
ambientales: por ejemplo, a nivel diario, se toman medidas a
distintos intervalos horarios; luego, a nivel de 1los
distintos regimenes estacionales, se trata de medir en dias
que estén incluidos en distintas "estaciones" del afio. Sin
embargo, aunque se hagan hasta 20 sesiones de medicioén
diarias en una estacién de por ejemplo, seis meses de
duracién, no es posible decidir hasta qué punto esos 20 dias
son "representativos" de las condiciones ambientales sobre un
total de 180 dias de la estacién completa, especialmente
cuando se trata de ecosistemas con altas variaciones en
condiciones de insolacién durante el dia y' entre dias
distintos (incluso dentro de una misma estacién).

Todo depende del disefio de campo y de la modalidad de las
pulsaciones ambientales de cada ecosistema. Si el disefio de
toma de informacién es muy exhaustivo, habria que contar con
los altos costos de operacién y mantenimiento de equipos y la
logistica involucrada. Sin embargo,  los métodos de
intercambio gaseoso son insustituibles y muy valiosos en el



sentido de que son los Gnicos en medir directamente las tasas
de asimilacién neta a nivel de las hojas o de la planta
entera y, como informacién complementaria podrian ser Gtiles
(para efectos de medicién de la produccién primaria neta a
nivel de la comunidad o poblacidn) en ecosistemas
relativamente simples donde una o dos especies dominantes
abarquen la casi totalidad de la fitomasa total, como es el
caso del ecosistema de Paramo Desértico Altiandino que
conforma el contexto de nuestro objeto de estudio (las
poblaciones de Espeletia).

2.1.1.6. Relacién entre la Produccién Primaria Neta y Variables
Eco-climaticas

Esta en realidad no es una técnica de estimar 1la PPN, mas
bien se basa en asociar céilculos ya hechos de PPN en
distintos ambientes, con variables eco-climadticas como
evapotranspiracién potencial, temperatura vy precipitacién
(Rosenzweig 1968). Este enfoque permite cuantificar y modelar
la PPN a escala regional, continental o planetaria (Lieth
1972). Tiene sentido como derivacién a partir de datos
colectados (valores de PPN) para estimar tendencias probables
muy generales. En realidad se trata en el fondo de una
interpretacién estadistica. Esto significa que la "tendencia"
encontrada no se puede evaluar por un solo valor puntual de
PPN obtenido en un sitio dado. Y viceversa, no se puede
Juzgar la "validez" de un valor obtenido de PPN en un sitio,

POr su mayor o menor desviacidén de la tendencia estadistica.

2.1.1.7. Breve conclusién sobre aproximaciones metodolégicas

En este trabajo interesa conocer los métodos apropiados a



poblaciones de plantas lefiosas con largo ciclo de vida como
lo son las rosetas gigantes de Espeletia. Para ello
utilizaremos procedimientos indirectos no-destructivos de
estimacién de 1la Produccién Primaria Neta tales como el
Andlisis Dimensional (Whittaker y Marks 1975, Kimmins 1988).
Sin embargo, este método serd "afinado" adicionalmente para
adecuarse a los rasgos peculiares de los ritmos de
crecimiento y desarrollo morfolégico propios de las rosetas

gigantes de Espeletia del Paramo Desértico.

2.1.2. DIFERENTES ESCALAS ESPACIALES Y TEMPORALES

Una de las consecuencias de elegir una u otra de las
metodologias o técnicas mencionadas anteriormente es que el
ambito espacial y temporal que puede abarcar cada enfoque
cambia correspondientemente. Esto impone necesariamente
alcances y restricciones, ventajas y desventajas.

2.1.2.1. El problema del espacio en el muestreo de Espeletia

En este trabajo tratamos la escala espacial con referencia a
procesos ecoldégicos especificos (produccién primaria,
asignacién de la fitomasa y patrones de crecimiento), y en un
- ecosistema (pdramo desértico) y objeto de estudio (rosetas
gigantes de Espeletia) muy bien definidos.

Una primera escala del espacio es la del "terreno", "campo",
"superficie" o "nivel altitudinal" a cubrir en el estudio.
Tenemos asi, a esta escala, dos aspectos del espacio: uno, a

nivel horizontal, y el otro, a nivel vertical.

Los criterios para determinar cuédnto espacio a nivel
horizontal se necesita para obtener resultados "validos"



dependen mucho del problema en cuestién y de la experiencia
obtenida en trabajos anteriores. Por ejemplo, Estrada (1983)
y Monasterio (1983) utilizaron un espacio horizontal de 400
m2 para establecer parcelas permanentes con el fin de hacer
un seguimiento de varios afios acerca del comportamiento
reproductivo y la tasa de mortalidad de un cierto nimero de
individuos de Espeletia spicata (Estrada 1983) vy E.
timotensis (Monasterio 1983). M&s adelante, Monasterio
(1986a, 1986b) delimita un espacio de alrededor de 5000 m2
para hacer un andlisis transversal de la estructura de
tamanos de una poblacién de aproximadamente 1400 individuos
de E. timotensis, y Estrada y Monasterio (1988, 1991)
delimitan un &rea de 2000 m? con el mismo fin pero en E.
spicata. Con esta informacién se elaboraron modelos de flujo
poblacional para ambas especies.

En el caso de este trabajo, se trata de estimar la produccién
primaria neta en poblaciones de rosetas gigantés de
Espeletia. Esta produccién normalmente se expresa por unidad
de superficie. Esto implica que hay que tomar una decisién
acerca del tamafio de la muestra poblacional a escoger en el
campo, lo cual implica establecer la extensién espacial
horizontal que cubre esa muestra poblacional. Normalmente
estos casos se resuelven tomando secciones de la poblacién
que estan constituidos en forma de "parches" o "agregados™
sobre una matriz de extensién superficial relativamente
desprovista de individuos de dicha poblacién. Si 1los
"parches" son demasiado grandes (desde el punto de vista de
la toma y procesamiento de los datos), entonces hay que
escoger necesariamente una seccién del "parche". Ahora bien,
écudl seccidén espacial escoger?, esto depende también del
problema de estudio. Si es un estudio fitosociolégico (en el
que se determinan frecuencias y abundancias de especies),
obviamente hay que valerse de procedimientos de muestreo "al
azar estratificado" u otros semejantes que obvien la



preferencia del investigador (Farifias y Monasterio 1980).
Pero, si lo que se trata es de determinar una propiedad o
atributo de una poblacién, como por ejemplo, su produccién
primaria, normalmente el investigador escoge "a dedo" cu&l
seccién poblacional va a delimitar, en base a su experiencia
sobre las condiciones mds comunes en todo el &rea que puede
presentar una poblacidén, tratando entonces que esa seccidn
escogida sea "representativa" de la poblacién en general.
Este fue el caso de los trabajos mencionados anteriormente
(Estrada 1983; Monasterio 1983, 1986a, 1986b; Estrada y
Monasterio 1988, 1991). Las consideraciones anteriores,
ademds de haber sido utilizadas en los péaramos andinos
tropicales, pueden aplicarse (con las debidas distancias)
tanto a un pastizal de sabana tropical como a una seccién de
selva tropical.

A un nivel espacial vertical se pueden considerar dos
escalas: 1) la de la altura de las plantas, y 2) diversos
niveles altitudinales, o perfiles verticales debidos a
variaciones geomorfolégicas en donde se encuentren muestras o
representantes del objeto de estudio (plantas individuales,
conjuntos poblacionales, o comunidades).

Una segunda escala del espacio es aquélla relativa al &ambito
espacial interno a la planta, es decir, a las relaciones
espaciales que rigen su tamafio y su forma, en suma, su patrén
arquitecténico (Hallé vy Oldeman 1970). A esta escala
Monasterio (1979, 1986a) analizé el patrén arquitecténico de
individuos adultos de E. timotensis.

2.1.2.2. El problema del tiempo

La escala temporal de los fendmenos y procesos que ocurren en

los ecosistemas, comunidades, poblaciones e individuos es un



factor critico a tomar en cuenta al momento de planificar el
disefio de toma de informacién ecolégica. En el caso que nos
ocupa, en especial, el problema de estimar la produccién
primaria neta en un ecosistema como el paramo desértico se
impone primero, una decisién acerca del método a utilizar,
como ya vimos en la seccién 2.1.1., péagina 14; segundo,
dependiendo del método escogido diseflar las secuencias
temporales de medicién. En nuestro caso, como vya fue
mencionado, se utilizard en forma modificada el método de
Andlisis Dimensional (Whittaker Yy Woodwell 1968, Whittaker y
Marks 1975). Una de las partes fundamentales de este método
mide directamente en el campo la tasa de produccién de
follaje en plantas de distintos tamahos, lo cual se hace
normalmente en ciclos que pueden durar una "estacién de
crecimiento™ (si se trata de algunos ecosistemas
extratropicales), o uno o dos afios continuos (en ecosistemas
tropicales). Otra parte ~estd en medir el peso total de
follaje en plantas de distintos tamanos (una sola vez, si ya
se tienen evidencias de una cierta constancia de la biomasa
foliar, o varias veces en el afio, si esa biomasa cambia
apreciablemente en el lapso anual). La conjuncién de los dos
aspectos anteriores permite medir un parametro clave como 1lo
es la tasa de recambio del sistema foliar, por ejemplo. Toda
esta disertacién previa permite hacer énfasis en un aspecto
muy importante en lo que respecta a las escalas temporales.
Este aspecto se refiere a que toda planta en un momento dado
@S una sintesis completa de su historia ecolégica pasada
(Evans 1972). Una estimacidn confiable del peso del follaje y
de la tasa de produccién del mismo, derivados del seguimiento
continuo en ciclos anuales sobre varias plantas, est&
suministrando precisamente una sintesis lo ma&s completa
posible del funcionamiento productivo, al menos en el
intervalo de medicién. Pero al hacerse sobre plantas de
distintos estadios del ciclo de vida, se tiene una



informacién que resume la historia ecolégica de cada planta a
distintos intervalos de tiempo a lo largo de su vida.

El enfoque metodolégico planteado parcialmente en el parrafo
que antecede incluye e integra los efectos que sobre el
funcionamiento productivo de las plantas pueden tener 1las
variaciones ambientales a escala diaria y estacional. Por el
contrario, las variaciones interanuales sélo quedan incluidas
en forma muy incompleta pues son raros los estudios de este
tipo (estimacién de 1la produccién primaria) que sobrepasen
dos o tres afios continuos de medicién.

Otro aspecto esencial es tener informacién previa acerca de
velocidades estimadas de ciertos procesos como el
crecimiento, produccién de follaje, reproduccién, mortalidad
Y descomposicién. Esto permitira realizar un diseflo acorde
con el problema que se investiga.

2.1.3. UNA APROXIMACION DEMOGRAFICA-POBLACIONAL A
LOS PROCESOS PRODUCTIVOS

12 bisqueda de una integracién o un enfoque holistico entre
10s procesos demograficos y productivos de una poblacién
vegetal tiene un ejemplo en el trabajo clésico de Vvan Valen
(1975) para una palma tropical. Como se explicard nmas
2delante, el enfoque que se propone en esta investigacién no
2S exactamente el mismo del de Van Valen {1975).

= esta parte del trabajo se establecen pautas para el
Zesarrollo de un modelo integrador de los procesos
croductivos y demogréficos en poblaciones de rosetas gigantes
el Paramo Desértico, mediante 1la investigacién de 1los
slguientes aspectos concretos:

l.- El1 estudio de los ritmos temporales de los procesos



productivos en la biomasa asimilatoria, en particular
la dindmica de la produccién de nuevas hojas, a dos

escalas:

- a lo largo del ciclo de vida, y
- con relacidén a los cambios estacionales climaticos a

lo largo del ano.

2.~ El estudio de la dindmica de la Produccién Primaria
Neta Anual (PPNA) a nivel del conjunto de las distintas
clases de tamafio-edad de la poblacién. Esta PPNA se
traduce en la "produccidén de peso seco" en distintos

compartimientos funcionales de la planta:

- el compartimiento de biomasa asimilatoria: las hojas
- los compartimientos de biomasa no-asimilatoria:
tallo, raices y estructuras reproductivas.

2.2. PATRON DE ASIGNACION DE LA BIOMASA.
CRITERIOS DE ESTUDIO Y ENFOQUE EMPLEADO

Estudios previos en Espeletia sobre este particular
(Monasterio 1979, 1986a, 1986b) permiten establecer una base
para establecer enfoques semejantes o desarrollar algunos
procedimientos metodolégicos adicionales. A continuacién se
presenta la metodologia usada en este trabajo para estudiar
el patrdén de asignacién de la biomasa en distintas fases del

ciclo de vida en E. timotensis.

l.- Con 1la informacién proveniente de los individuos
cosechados (secciones 2.4.1., pdgina 28 y 2.4.3.3., pagina
37) sobre los pesos secos de distintas partes vegetales
(rosetas, tallos, necromasa foliar en pie y raices), se hace
primero un andlisis porcentual cualitativo con los

porcentajes de cada compartimiento en plantas de distintos



tamanos en cada poblacién seleccionada (seccién 2.4.1.,
padgina 28), elaborando para ello graficos especiales. Luego,
se hace un andlisis porcentual estadistico para cada
compartimiento por separado; es decir, para poner un ejemplo,
se grafican los porcentajes (sobre el peso total de la
biomasa) de la roseta de cada individuo de ambas poblaciones
(seccidén 2.4.1., pagina 28), y se calcula una regresién que
mejor se ajuste a esos puntos, con el fin de detectar
posibles diferencias entre sitios en la proporcién del peso
total "asignado" a un compartimiento determinado.

2.- Se suman los distintos componentes de la fitomasa aérea
(roseta, tallo y necromasa foliar en pie) en un solo valor y
se estudia su relacién con la fitomasa subterrénea (raices).
3.- Se establecen relaciones o proporciones entre distintos
componentes de la fitomasa con el fin de estudiar cémo se
distribuye la fitomasa hacia funciones especificas. Por
ejemplo, se calculan proporciones como: "peso de raices/peso
de hojas verdes", "biomasa asimilatoria/biomasa no
asimilatoria", etc.

2.3. PATRONES DE CRECIMIENTO. MANEJO DE LA
INFORMACION

Los procedimientos que se presentan a continuacién, en
particular, la metodologia de medicién de la tasa de
despliegue foliar (nGmero de hojas que se "despliegan" del
banco central de primordios foliares de la roseta en una
cierta unidad de tiempo), tienen su base en estudios previos
sobre la dindmica de crecimiento en Espeletia (Estrada 1983,
Monasterio 1986a, 1986b; y Estrada et al. 1991).

1.- Aqui consideraremos que el peso de diferentes
compartimientos de 1la planta (roseta, tallo, raices vy

necromasa foliar en pie) en individuos de distinto tamafo



refleja los cambios en peso de esos compartimientos a 1lo
largo del ciclo de vida de un individuo cualquiera de 1la
poblacién. Si bien la historia ecolégica de cada individuo es
Gnica, y tiene efectos marcados en la evolucion de su
desarrollo morfolégico y funcional, pensamos que desde una
perspectiva poblacional y estadistica, es probable que, por
ejemplo, el peso "y" de la roseta de un individuo cuando
alcance un tamafio "x" estard dentro de un rango "y * e"
(siendo "e" el error estandar de 1la media) mostrado por el
promedio, en la poblacién, de los individuos de ese tamafio
"x".

2.- Con informacién sobre el ndmero de hojas de la roseta
(del procesamiento de los individuos cosechados) y la tasa de
despliegue de nuevas hojas (pagina 38), se estima la tasa de
reemplazo foliar.

3.- En particular se examina cémo cambia el area foliar con
el cambio en ciertos pardmetros o atributos de la planta como
el nimero de hojas de la roseta, el eje mayor de la roseta,
la longitud foliar mdxima, y la altura del tallo.

4.- Se hace una estimacién estadistica de la tasa de
crecimiento del tallo a partir de los datos colectados en el
campo, tal y como se explica en la seccidn 2.4.1., pagina 28.

2.4. DISENO DE LA TOMA DE INFORMACION
2.4.1. AREA DE ESTUDIO. DISENO DE CAMPO

El estudio se desarrolla en el Paramo de Piedras Blancas
(08°52'N, 70°48'W), en la Cordillera de Mérida, Venezuela
(DIAGRAMA 1). Los rasgos climaticos para esta zona se
sintetizan en el DIAGRAMA 2.
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Dos poblaciones fueron seleccionadas. Una a 4400 m, con
exposicién S-SE en el sitio conocido como "Alto de Mifafi"
(FOTO 2) y la otra en el sitio de "Las Minas" a 4150 m,
exposicién  N-NE (previamente  muestreada también por
Monasterio 1983, 1986a, 1986b) (FOTO 3). Se marcaron en cada
una de ellas entre 80 y 90 individuos a los que se les midid
su altura del tallo, paré&metro usado aqui como indice del
tamano de la planta. A intervalos de aproximadamente 2-3
meses se contdé en cada una de las plantas marcadas el ndmero
de nuevas hojas desplegadas, segin Estrada (1983). Estas
mediciones fueron hechas entre Marzo de 1991 y Abril de 1993.
Al término de un lapso de 789 dias en Mifafi y 761 dias en
Las Minas, se escogié de los individuos marcados para
despliegue foliar un grupo de plantas de distintos tamafios en
cada poblacién y se les midié el crecimiento en altura del
tallo en ese intervalo. En 2zonas adyacentes a estas
poblaciones se escogieron 14 plantas de diversos tamafios, se
les midié su altura total y altura del tallo sobre el suelo,
Yy el didmetro de su roseta. Luego se cosecharon, teniendo
cuidado en colectar la mayor cantidad de raices presente.
Para ello se excavdé y procesd el material de suelo en un
radio de 50 cm de la planta y hasta una profundidad de = 20-
25 cm en el suelo. Todas las plantas colectadas fueron
llevadas al laboratorio para determinar el peso seco y nGmero
de hojas verdes, longitud total y peso seco del tallo, peso
seco de las raices y de la necromasa foliar en pie.

2.4.2. ESTADIOS DEL CICLO DE VIDA

Se escogieron cuatro estadios del ciclo de vida para E.
timotensis (Estrada et al. 1991). En las plantas juveniles
distinguimos tres estadios (I, II y III). Las plantas adultas

se agruparon en el estadio IV. Estadio I: corresponde a
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g FOTO 2.- Poblacién de Espeletia timotensis a
P 4400 m, en el sitio "Altos de Mifafi", en el

Péaramo de Piedras Blancas.

FOTO 3.- Poblacién de Espeletia timotensis a
4150 m, en el sitio de "Las Minas", en el
Piramo de Piedras Blancas.




plantas con tallos menores a 5-6 cm de altura sobre el suelo
y rosetas foliares entre 10 y 22 cm de didmetro. Estadio II:
tallos entre 6 y 12 cm y rosetas entre 22 y 50 cm de
didmetro. Estadio III: tallos entre 10 y 26 cm y rosetas
entre 50 y 80 cm de didmetro. Estadio IV: tallos entre 24 y
110 cm en altura y rosetas entre 60 y 100 cm de didmetro. Los
individuos de los estadios I y II pertenecen a las primeras
clases de tamafo y edad en la poblacién y muestran tasas de
mortalidad relativamente altas. Los individuos del estadio
III muestran tasas de mortalidad moderadas y su roseta foliar
tiende a alcanzar una estabilizacién en su tamafio. El estadio
IV, en general (salvo las plantas muy altas), muestra las
tasas de mortalidad mé&s bajas y sus individuos pertenecen a
las clases intermedias y avanzadas de tamafio y edad en la
poblacidn.

2.4.3. CRITERIOS USADOS PARA LA TOMA DE DATOS EN EL
CAMPO

2.4.3.1. Sitios y poblaciones de estudio

Se escogieron dos poblaciones en dos sitios (uno de los
cuales ya habia sido muestreado por Monasterio 1983, 1986a,
1986b) altitudinal y espacialmente distintos por dos razones:
1) Obtener datos de al menos otra poblacién para examinar
similitudes y diferencias en los resultados y asi, ver si es
posible ampliar el alcance de los mismos a poblaciones
vecinas; y 2) determinar si, con la diferencia altitudinal
(250 m) entre los dos sitios, pueden observarse cambios en
los procesos productivos, de crecimiento y de asignacién de
la fitomasa en cada poblacidn.



2.4.3.2. Despliegue foliar

Existen ya mediciones de despliegue foliar en Espeletia
(Estrada 1983; Monasterio 1983, 1986a, 1986b). Lo que sigue
no es una descripcién de la técnica en si (la cual es la
misma que la descrita en los trabajos mencionados) sino una
justificacién de algunos criterios utilizados para medir la
tasa de despliegue foliar, en particular con referencia al
nimero y tamafio de los individuos seleccionados, el intervalo
entre las mediciones, y el lapso total de medicién.

Naimero de individuos: La escogencia del nGmero de individuos

por clase de tamafo se hizo tomando en cuenta su pertenencia
a determinado ciclo de vida (véase seccién anterior), la
abundancia de individuos por clase, el tamafio de la planta, y
la probabilidad de sobrevivencia de los individuos en cada
clase.

La abundancia de plantas Jjuveniles pequefias es mayor en
relacién al resto en la poblacién. Pero también la
probabilidad de muerte es mayor. Por eso el namero de plantas
marcadas estuvo sesgado hacia un predominio de plantas
juveniles pequefias, de modo de garantizar que al menos hacia
el final del periodo de aproximadamente dos afios de
mediciones se contara con un nimero semejante al de las

clases sucesivamente mayores de tamafio.

El tamafio de la planta fue un factor considerado en el
muestreo. Plantas muy pequefias, por ejemplo, cuya altura del
tallo es completamente despreciable y no detectable por el
sistema de medicién empleado (cintas métricas), y con menos
de 3-5 cm de altura total, no fueron incluidas en el muestreo
para despliegue foliar, debido a las dificultades de
nanipulacién de las hojas y a las caracteristicas del método
de conteo de las hojas (Estrada 1983), el cual podria dahar a

rosetas muy pequefas. Ademds plantas muy grandes, es decir,



individuos con tallos superiores a 160-165 cm fueron
excluidos también por la dificultad de conteo de las hojas de

la roseta, debido a la altura.

El agrupamiento en clases de tamaho de las plantas marcadas
para despliegue foliar se hizo de modo que tuviera
concordancia con los estadios del ciclo de vida ya descritos,
y de manera que el nuimero en cada clase no fueran muy
distintos entre si (esto Gltimo no fue posible lograrlo a
cabalidad). Las clases de tamano (altura del tallo en cm)
elegidas y el nimero de individuos marcados al inicio de las

mediciones en cada sitio o poblacién fueron:

TABLA 1l.- N° de plantas marcadas

CLASES DE MIFAFI LAS MINAS
TAMANO (cm) 4400 m 4150 m
I 0-5 19 39
II 6-10 13 13
IIT 11-20 18 7
IV 21-40 12 16
v 41-80 7 6
VI > 80 10 11
TOTALES 79 92

Como se podrad observar, las clases de tamafo I, II y III
corresponden cercanamente a los estadios I, II y III del
ciclo de vida. Las clases subsiguientes pertenecen al estadio

IV, es decir son plantas adultas.



Intervalos entre las mediciones: Se decidié un lapso de 2 a 3

meses entre mediciones porque la experiencia en trabajos
anteriores (Estrada 1983; Monasterio 1986a, 1986b; Estrada et
al. 1991) indica que mientras més corto sea el intervalo se
comete un error mayor en el namero de hojas que se considera
han sido desplegadas del banco central de hojas de la roseta.
En los trabajos recién mencionados el intervalo entre
mediciones oscilé aproximadamente entre 30 a 70 dias. La
desventaja de usar un intervalo mayor es que no se detectan
posibles diferencias intermensuales que pueden dar mucha
informacién. Pero el hecho, comprobado por la experiencia de
campo, es que la probabilidad mayor de error en el conteo
usando un intervalo mds corto se amplifica alGn mas para las
plantas juveniles més pequefias. Estas sélo producen entre una
y tres hojas por mes, lo cual hace que el error se ubique
entre el 33 % y el 100 %, si se mide mensualmente. Por tanto,
cualquier disefio temporal con el fin de medir la tasa de
despliegue foliar, basado en mediciones mensuales, implica
obtener una variacién mayor relativa al método en si, que la
variacién que pudiera realmente estar ocurriendo en la tasa
de despliegue. El nimero total de intervalos en este trabajo
fue de 11 en cada poblacién.

Lapso_total de medicién: Un lapso de aproximadamente dos anos
fue considerado suficientemente adecuado para cubrir o
detectar diferencias interanuales, tal como se hizo en
trabajos anteriores (Estrada 1983; Monasterio 1986a, 1986b;
Estrada et al.1991). Ademds este lapso permite que.se pueda
detectar y medir el segmento en altura del tallo que crecid
durante el mismo, y asi, registrar con cierta confiabilidad
la tasa de crecimiento del tallo.



2.4.3.3. Cosecha de plantas

Cosecha de individuos adultos aislados de E. timotensis ya se
habian hecho previamente para determinar el patrén de
distribucién de la fitomasa (Monasterio 1979, 1986a, 1986b) y
estudiar  indirectamente sus ritmos vegetativos Y
reproductivos (Monasterio 1986a, 1986b). Pero hasta ahora no
se habia realizado un programa de colecta de individuos de
Espeletia de distintos tamafos tal como se indicé en 1la
seccién 2.4.1., pagina 28.

El namero de plantas cosechadas resulté de un compromiso
entre un numero estadisticamente apropiado y un nimero que
fuera factible de procesar en el laboratorio en el tiempo
estipulado, tratando de abarcar un rango de tamafios
suficientemente amplio. Sin embargo aqui, como para el
muestreo para despliegue foliar, la colecta para cosecha
estuvo sesgada hacia un nGmero algo mayor de individuos
pequefios e intermedios. Con respecto a esto Udltimo, no se
cosecharon plantas con tallos mayores a 1 m de altura, por lo
que significa sacrificar plantas muy grandes y por lo poco
practico de procesarlas en el laboratorio.

2.5. PROCESAMIENTO DE LA INFORMACION
2.5.1. TASA DE DESPLIEGUE FOLIAR

El enfoque planteado por Monasterio (1983, 1986a, 1986b) hace
énfasis en presentar cémo, para individuos adultos de E.
timotensis, los sucesivos intervalos de despliegue de hojas
en el tiempo permiten hacerse una idea de la tasa de recambio
de la roseta foliar, y por tanto, de la longevidad promedio
de las hojas. En cambio Estrada (1983) y Estrada et al.
(1991) hacen énfasis en las oscilaciones estacionales de la



tasa de despliegue foliar para plantas de distintos tamafios.

De aqui en adelante, cuando se hable del tamafio de una planta
individual de E. timotensis, se entenderd que nos referimos a
la altura del tallo de esa planta. A continuacién se
presentan los pasos seguidos en este trabajo para medir la
tasa de despliegue foliar y el enfoque usado en el

procesamiento de dicha informacién.

(a) En cada intervalo y para cada planta marcada se
cuenta el namero de hojas desplegadas y se divide por el
mimero de dias transcurridos. Este cociente corresponde a la
tasa de despliegue foliar en unidades de "hojas por dia"
darante el intervalo especificado.

(b) Las 11 tasas de despliegue de cada planta
correspondientes a los 11 intervalos del 1lapso total de
medicién (789 dias en Mifafi y 761 dias en Las Minas) se
promediaron para obtener un indicador de la "tasa promedio"
- de despliegue foliar por planta.

(c) Estas tasas promedios se graficaron y sobre 1los
pantos de ese grafico se hizo una regresién logaritmica.

(d) Bajo el supuesto de que, a partir de un cierto
tamafio, ocurre una estabilizacién en los ritmos productivos,
se hizo un ajuste logistico a los puntos de las "tasas
sromedios" de despliegue foliar (variable dependiente "y" en
Iz TABLA 2, pagina siguiente):



TABLA 2

Ajuste de la nube de puntos a una curva logistica de la forma:

y =B/(1 + ke ABX) | segin Batschelet (1978, p. 357)
donde:

y = variable dependiente.
B = cota méxima de "y", es decir, y < B.
k y A son constantes positivas.
e = constante de Euler = 2,7183
x = altura del tallo de la planta.

(e) Otra linea de procesamiento sigue del punto (a). En
cada intervalo, se agruparon las tasas de despliegue foliar
por clases de tamafio de plantas (seccién 2.4.3.2., pégina
34) y se determiné el promedio y el error estédndar de la tasa
de despliegué foliar para cada clase. Con estos datos se
hicieron curvas e histogramas que muestran el promedio de
despliegue foliar por clase de tamafio y por intervalo. Este
mismo procedimiento fue el empleado por Estrada (1983) vy
Estrada et al. 1991).

2.5.2. ESTIMACION DE LA PRODUCCIGO6N PRIMARIA NETA
ANUAL (PPNA) DE LA ROSETA

La PPNA de la roseta foliar se estimé mediante las siguientes
relaciones:

(1) PPNAros = Pros/RECros Yy (2) RECros = HOJros/PFros
donde:

PPNAros = Produccidn Primaria Neta Anual de la Roseta
(g/individuo)

Pros = Peso de la roseta (g)

RECIOS

1]

Tasa de recambio de la roseta (dias o afios)




HOJros = Namero de hojas de la roseta
- PFrog = Tasa de despliegue foliar (nimero de hojas por dia
_ o aho)
p

En la relacién (1), el Pros se obtiene a partir de una
regresién estadistica sobre los datos de cosecha (seccién
2.4.3.3., pagina 37).

"En la relacién (2), el HOJros se obtiene, también, a partir
(h una regresién sobre los datos de cosecha. La PFpog proviene

‘de las mediciones de despliegue foliar.

(a) Modelos polinomiales y logaritmicos para estimar la
PPNA o5 :

l.as regresiones sobre los puntos de Pros y de HOJros fueron de
dos tipos: logaritmica y polinomial, pues ambas dieron buenos
i-meficientes de determinacién (r2?). Esto implica que las
‘estimaciones de la PPNAros provienen de cuatro combinaciones

ipsibles, que' dan lugar a los siguientes modelos de
estimacién:

Modelo 1).- Pros, estimado de una regresién polinomial de
erden 2%, dividido por la RECros calculada usando el HOJros
derivado de una regresién logaritmica.

{¥odelo 2).- Pros, estimado de una regresién polinomial de
orden 2*, dividido por la RECros calculada usando el HOJyog

@erivado de una regresién polinomial de orden 2*.

{Modelo 3).- Pros, estimado de una regresién logaritmica,
2ividido por la RECros calculada usando el HOJyos derivado de
=—a regresién logaritmica.

¥odelo 4).- Pros, estimado de una regresién logaritmica,
Zividido por la RECros calculada usando el HOJros derivado de

—a regresién polinomial de orden 2*.



(*) = En estos casos (regresién polinomial de orden 2), el
valor méximo de la regresién en el eje de las ordenadas (Y =
peso o n° de hojas de la roseta) se mantuvo constante, de
este punto en adelante, para todo valor sucesivo en el eje de
las abcisas (X = altura del tallo). Es decir, de las
regresiones polinomiales obtenidas se excluyeron los valores
"a la derecha" del méximo (pues disminuian progresivamente
hasta cero) puesto que no tenian significado bio- y
ecolégico; por tanto se consideré que luego del maximo de la
curva polinomial de orden 2, tanto el ndamero de hojas como el
peso de la roseta se estabilizan a partir de una cierta etapa
del ciclo de vida, representada aqui en forma indirecta por
la altura del tallo.

(b) Modelos logisticos para estimar la PPNArog:

Aparte de las combinaciones de "modelos polinomiales Y
logaritmicos" ya descritas, se estimé la PPNAros a partir de
ajustes a una curva logistica de los datos del Pros v el
HOJros , considerados como variables dependientes en ese tipo
de curva (véase secci6én 2.5.1., TABLA 2, p&gina 39). Para
este modelo logistico de la PPNAros , la RECros Se estimé
usando los datos provenientes del ajuste logistico al ndmero
de hojas desplegadas por afio (PFrog), como se explica en la
seccién 2.5.1. [d], pagina 38. Estos puntos de la curva
logistica de 1la PF,os fueron multiplicados por 365 para
llevarlos a una base anual.

(c) PPNA de la roseta por unidad de superficie foliar

Esto se hizo simplemente dividiendo 1los puntos de la
estimacién logistica a la PPNA de la roseta entre los puntos
del ajuste logistico al &rea foliar (seccién 3.3.3.2., TABLA
19, p&gina 169).



(d) Productividad de la Roseta Foliar

| Los valores de la PPNA,os (estimada por el modelo logistico)
. fueron divididos por los valores del Pros para dar lugar a un

~ pardmetro conocido como Productividad de la Roseta Foliar.

2.5.3. ESTIMACION DE LA PRODUCCION ACUMULADA ANUAL
| (PAA) DEL TALLO '

- Para el compartimiento del tallo (al igual que para las
- raices) consideramos gque no se puede hablar de una
| *produccién" neta propiamente dicha sino mds bien de una
- "produccidén que se acumula" en esos Organos. Ya previamente
~ Monasterio (1979, 1986a, 1986b) ha precisado el carécter
gi acumulativo del crecimiento del tallo y 1las raices en
@ Espeletia.

2.5.3.1. Procedimientos basicos de calculo

": Para estimar la PAA del tallo se emplearon los siguientes
procedimientos:

Procedimiento (1).-~ Si se resta al peso del tallo (P), para
un cierto tamafio (X;) de la planta, el peso del tallo (Pi),
para una planta de tamafio menor (X;), esa diferencia (P2 - Pj)
corresponde a la fitomasa que acumulé el tallo durante el
intervalo de tiempo (t; - ti) correspondiente a la diferencia
de tamafio mencionada. Si ademds se pueden estimar las edades
en anos que corresponden a los tamafos X; y X3, entonces la
diferencia entre esas edades (E; - Ej) corresponde al
intervalo de tiempo en afios transcurrido (t; - t;) entre

dichas edades. Esto significa que, dividiendo la fitomasa



acumulada (P2 - P;) entre la diferencia de edades (E; - Ej) se
obtiene un estimado de la PAA de fitomasa del tallo para
distintos tamanos de la planta.

Procedimiento (2).- Si se tiene un estimado de la edad en
anos de la planta, entonces la PAA de fitomasa del tallo
puede ser estimada dividiendo la fitomasa total del tallo (’en
gramos de peso seco) entre la edad.'Aunque (como se verd en
la seccién de Resultados) la produccién del tallo calculada
de este modo aumenta ligeramente con el tamafio de la planta
{(debido simplemente a que ambos, el peso del tallo y la edad
aumentan con el tamafio), en la base de este procedimiento
estd la presuncién que dicha PAA del tallo se ha mantenido
uniforme en toda la vida de la planta, lo cual obviamente no
es cierto. En cambio, como ya se explicé, el Procedimiento
(1) estima esa PAA del tallo en base a diferenciales de peso
Yy de edad correspondientes a tamafios (etapas del ciclo de
vida) especificos. Sin embargo, las estimaciones del
Procedimiento (2) se van a usar sélo para comparar cémo se
desvia de los otros procedimientos.

Procedimiento (3).- Supongamos que conocemos la tasa anual de
crecimiento en altura del tallo para cada tamafio del tallo.
Supongamos ademds que tenemos una planta de tamafio Xi;. Si le
sumamos a esta planta el segmento en altura que crecid
durante un afio (usando la tasa mencionada), obtenemos un
tamano X; . Supongamos ademds que se puede estimar el peso del
tallo a partir de su altura (si tenemos datos de peso del
tallo y hacemos una regresién sobre su altura). Entonces la
diferencia de los pesos para los tamafios X; y X3 (P2 - Pj)
puede considerarse como un estimado de la PAA de fitomasa del
tallo. Esta estimacién puede hacerse para cualquier tamafio de
ia planta.

Zn cada uno de estos 3 procedimientos, se necesita conocer:



(a) un estimado del peso del tallo en funcién de su
altura. Esto se hizo a partir de ajustes estadisticos a 1los
datos de peso seco del tallo obtenidos de 1las plantas
cosechadas (seccién 2.4.3.3., pégina 37) de las que se
conocia también su altura del tallo. Los ajustes estadisticos
fueron de dos tipos: una regresién logaritmica del peso del
tallo (Y) sobre su altura (X), y una regresién lineal entre
los mismos pardmetros.

(b) un estimado de la edad de la planta en funcién de
la altura del tallo. Para esto se necesita conocer la tasa
de crecimiento del tallo con respecto a su altura, lo cual es
un dato conocido (seccién 2.4.1., pé&gina 28), cuyos
resultados aparecen en la seccién 3.3.4., FIGURAS 89 VY 90,
pagina 170. Se calculé un ajuste logaritmico de esta tasa
sobre la altura del tallo, y también se hizo un ajuste
"logistico" (esto dltimo supone que, tarde o temprano, ocurre
una estabilizacién en la tasa anual de crecimiento en altura
del tallo, ‘es decir, considera que esa tasa no puede
continuar aumentando indefinidamente como se refleja en el
ajuste logaritmico). De este modo la edad de 1la planta (para
cada tamafio) se estimé usando la siguiente férmula:

E2 = E1 + (hy - hi)/¢2 , siendo:

E2 = Edad (en afios) correspondiente a un cierto tamafio "2"

hy = tamafio "2" (en cm)

E1 = Edad correspondiente a un cierto tamafio "1°"

h; = tamafio "1" (menor al tamafio "2")

¢2 = Tasa anual de crecimiento en altura del tallo (en

cm/afio) para el tamaiio "2".

El cociente [(h2 - h1)/¢2] indica el diferencial de tiempo
transcurrido entre los tamafios hy y hi. gste diferencial

sumado a la edad anterior (E1) da la edad “actual" (E3).



Para calcular la edad (E) correspondiente al tamafio (h) més
pequefio se usé simplemente la férmula: E = h/¢.

La diferencia entre hz y hj debe ser lo mds pequefia posible,
para disminuir las fuentes de error implicitas en este
método. Este cdlculo no tendria sentido si se estima la edad
en las rosetas de Espeletia usando una secuencia de tamafios
con intervalos de, por ejemplo, 40 cm, es decir, 0.1, 40, 80,
120, 160, 200 y 240 cm. Si fuera asi, para calcular la edad a
una roseta de 120 cm de tallo, la férmula tomaria la
siguiente forma:

E120 = Ego + (hi20 - hgo)/¢120

en donde en el cociente [(hi20 - hgo)/9120] la tasa $120 se

estd aplicando al "tiempo" transcurrido para el crecimiento
del tallo entre los tamafios de 80 cm y 120 cm, lo cual no es
correcto puesto que dicha tasa (derivada de una regresién
estadistica) es especifica para el tamafio de 120 cm. Por eso,
en este trabajo, para estimar la edad mediante la férmula
descrita, se usa una secuencia que comienza en un tamafio de
0.1 cm de tallo, y sigue asi: 0.5, 1.0, 1.5, 2.0, 2.5 cm,
---r hasta 248.5, 249, 249.5 y, por Gltimo, 250.0 cm (tamafio
del tallo mds alto en los sitios de estudio). Mediante esta
- técnica, los intervalos de tamafio se reducen a 0.5 cm. Asi,
; para calcular la edad a un tamafio de 12.5 cm, el error
cometido en aplicar, por ejemplo, la tasa de crecimiento del
tallo correspondiente a ese tamafio ((})12_5) en el cociente
[(hi2.5 - h12.0)/Q12.5] se reduce sensiblemente puesto que
aqui esa tasa (para un tamafio de 12.5 cm) se estd aplicando a
an diferencial de "tiempo" transcurrido entre los tamafios de
2.5 y 12.0 cm, que practicamente son casi iguales.

Para calcular la edad (E) correspondiente al tamafio (h) més
2equefio se tomé en cuenta un tamafio de 0.1 cm (para obviar
-as dificultades relativas al ndmero "0" en ciertas



regresiones estadisticas). En este caso, como ya se explicé,
se usé la férmula: Eg.1 = hg_1/¢0,1 .

2.5.3.2. Pruebas realizadas para la estimacién de la PAA del tallo

(a).- Para los procedimientos (1), (2) y (3) mencionados
anteriormente (seccién 2.5.3.1., pagina 38), se empleé
inicialmente el estimado logaritmico del peso del tallo y la
edad calculada en base a un ajuste logaritmico de la tasa de
crecimiento del tallo.

(b) .- Posteriormente, se descartaron los procedimientos (2) y
{3) como estimados confiables de la PAA del tallo. El (2),
por las razones dadas en la seccién 2.5.3.1., "Procedimiento

{2)", pagina 43. El. (3), porque simplemente dié estimaciones
iguales a las del Procedimiento (1). '

(c).- A partir del método seguido en el "Procedimiento (1)"
se estimé a continuacién la PAA del tallo usando un ajuste
lineal al peso del tallo y la edad del mismo se calculé en
base a un ajuste logaritmico de la tasa de crecimiento del
tallo.

(d) .- Igual que en (¢), pero usando la edad calculada en base
a un ajuste logistico de la tasa de crecimiento del tallo.

2.5.4. ESTIMACION DE LA PRODUCCION ACUMULADA ANUAL
(PAA) DE LAS RAICES

2.5.4.1. Procedimientos basicos de calculo

Para estimar la PAA de las raices se emplearon los siguientes
dos procedimientos:



(A) Se multiplicé la PAA estimada del tallo por la proporcién
"(Peso de raices)/(Peso del tallo)", esta dltima derivada de
los datos de las plantas cosechadas.

Dentro de este procedimiento se probaron tres variantes:

(1) Se usé la PAA del tallo derivada segin "seccién
2.5.3.1.- Procedimiento (1)", pagina 42. Y ademds se empled
para su calculo regresiones logaritmicas para el "Peso del
tallo" y 1la "Tasa anual de crecimiento del tallo", con
respecto a la "Altura del tallo", como se explica en la
"seccién 2.5.3.1.-apartes (a) y (b)", pagina 44.

(2) Igual que en (1) excepto que se empled una regresién
lineal (en vez de logaritmica) entre el "Peso del tallo" Yy su
"Altura".

(3) Igual que en (2) pero empledndose aqui un ajuste
logistico entre la "Tasa anual de crecimiento del tallo" y la
"Altura del tallo" [en vez del ajuste logaritmico empleado en

(1)1.

(B) Se traté de encontrar una manera de derivar un estimado
de la PAA de las raices, usando para ello, directamente, los
datos de peso seco de raices obtenidos de las plantas
cosechadas.

La relacién matemdtica entre el peso observado de las raices
Yy la altura del tallo se determiné a través de una regresioén
logaritmica. En esta relacién matemdtica continua se toman
"diferenciales de tamanos" los cuales tienen sus
correspondientes valores en "diferenciales de peso seco de
raices". Entonces, es posible derivar la "acumulacién de
nuevo peso seco de raices entre plantas de dos tamafios",
simplemente restando el peso de la planta de tamafio "mayor"

del peso de la planta de tamafio "menor". Obviamente ese




intervalo de tamafios debe ser transformado a un intervalo de
tiempo. Esto es facil pues se puede conocer la relacién
matemdtica entre la edad y la altura del tallo [seccién
2.5.3.1., aparte (b), pagina 44]. Asi, el cociente entre la
"produccién de nuevo peso seco de raices en un 'diferencial
de tamafios" y el "tiempo transcurrido en afios en ese
'diferencial' de tamafios" (que no es mas que la diferencia de
sus edades en anos) corresponde a la produccién acumulada
anual en peso seco de raices. Obviamente, aqui se estéd
presuponiendo que la curva matemdtica (obtenida de una
muestra poblacional de plantas) que describe la relacién
entre el peso de las raices y el tamafioc de la planta,
corresponde también a las diferencias que se podrian observar
en el peso de las raices a lo largo del ciclo de vida de una
planta particular.

2.5.4.2. Comparacién entre pesos estimados y observados de raices

Para validar las estimaciones anteriores de la PAA de las
raices se determiné cudl podria ser el peso acumulado de
raices, en relacién con el tamafio de la planta, para cada
procedimiento de estimacién de la produccién radical. Luego
ese peso acumulado "estimado" se compara con el mejor ajuste
estadistico entre los datos disponibles (provenientes de 1la
cosecha de una muestra de plantas en el campo) de peso seco
de raices con respecto al tamafio de la planta. Esta dltima
relacién se puede considerar como el peso acumulado
"observado" de raices.

(1) La foérmula usada para calcular el peso acumulado
"estimado" de las raices (en concordancia con el
procedimiento (A) indicado en la seccién 2.5.4.1. , PAgina
47) es la siguiente:



Py = Pg + PALAy

P2 = P1 + PAAy * (hy - h1)/¢;

»

Pp = Ppn-1 + PAAy * (hp - hpo1)/¢,

donde:

Pi = Peso "estimado" (en g) de las raices al tamafio "1".

Py = Peso "estimado" (en g) de las raices al tamafio "2".

PAA; = Produccién acumulada "estimada" (en g/ind./afio) de
raices para el tamafio "1".

PAA, =. Produccién acumulada "estimada" (en g/ind./afio) de
raices para el tamafio "2".

hy = tamafio "2" (en cm)

hy = tamafio "1" (menor al tamafio "2")

¢2 = Tasa anual de crecimiento en altura del tallo (en

cm/afio) para el tamafio "2".

El cociente [(h2 - h1)/¢2] indica el diferencial de tiempo

transcurrido entre los tamafios hy y h; (véase seccién
2.5.3.1. (b), pagina 44),

(2) La férmula usada para calcular el peso acumulado
"estimado" de las raices, en concordancia con el
procedimiento (B) indicado en la seccién 2.5.4.1., pégina
47, es la siguiente:

P; PAA; * E;

P; = P1 + PAAp; * (E; - Ej)



Pn = Pp-1 + PAA, * (Ep - Ep-3)

donde:

Py = Peso "estimado" (en g) de las raices al tamafio "1".

Py = Peso "estimado" (en g) de las raices al tamafio "2".

PAA; = Produccién acumulada "estimada" (en g/ind./afio) de
raices para el tamafo "1".

PAA, = Produccién acumulada "estimada" (en g/ind./afio) de
raices para el tamafio "2".

E; = Edad (en afios) de la planta correspondiente al

tamano "1t

E; = Edad (en afios) de la planta correspondiente al

tamafio VA

2.5.5. ESTIMACIGN DE LA PRODUCCION REPRODUCTIVA

Dado que de los individuos que se cosecharon ninguno estaba
en reproduccién para el momento de la colecta, la estimacién
de la produccién reproductiva se hizo indirectamente a partir
de informacién presentada por Monasterio (1986b, Tablas VI,
VIII y IX).

Monasterio (1986, Tabla VIII) presenta un andlisis de los
eventos reproductivos ocurridos en un individuo de Espeletia
timotensis de 121 cm de altura del tallo hasta el momento de
su cosecha. Los eventos reproductivos fueron ubicados a
partir del reconocimiento de marcas sobre el tronco
producidas por 1la insercién de las inflorescencias. Cada
evento reproductivo deja entonces un circulo de marcas en vy
alrededor del tronco, las cuales estén separadas, a lo largo
de un cierto segmento en longitud sobre el tronco, de otro
circulos de marcas que muestra otro evento reproductivo. E1
segmento del tronco que estd entre dos ciclos reproductivos



representa un tiempo durante el cual la planta adulta se
mantuvo en condicidén vegetativa. De esta manera, Monasterio
(1986, Tabla VIII) pudo estimar el peso total de las
estructuras reproductivas producidas en cada uno de los 16
eventos reproductivos ocurridos durante el ciclo de vida del
individuo colectado.

A continuacidén se presenta los pasos seguidos para estimar la
produccién reproductiva anual (expresada en gramos de peso
seco por m? de terreno por ano) de las distintas clases de
tamanos de la poblacién:

(1) En el presente trabajo se usa la lista del peso total de
las estructuras reproductivas (peso de las inflorescencias
incluyendo los aquenios) y del ndmero total de
inflorescencias producidas en cada uno de los 16 eventos
reproductivos , presentada por Monasterio (1986, Tabla VIII).
Con esa informacién se calcula el peso promedio de cada
inflorescencia obtenido por un cierto individuo de 1la
poblacién a lo largo de toda su vida. Por tanto este wvalor
puede aproximarse al peso promedio por inflorescencia a nivel
de todos los individuos de una poblacién que se reproducen en
un ano dado.

(2) Luego, multiplicando el - nidmero promedio de
inflorescencias producidas por individuo reproductivo en cada
clase de tamafio, segin Monasterio (1986b, Tabla IX), por el
peso promedio de cada inflorescencia (véase parrafo anterior)
obtenemos el peso reproductivo promedio producido por
individuo reproductivo en cada clase de tamafo.

(3) En otra parte de su trabajo, Monasterio (1986b, Tabla VI,
P. 70) aporta informacién acerca de distintos patrones de
frecuencia reproductiva mostrados en una poblacién de 58
individuos adultos estudiados durante siete anos consecutivos

(1976-1982). De dicha informacién se deduce en este trabajo



que la frecuencia promedio de reproduccién para Espeletia
timotensis es de 0.205 eventos reproductivos por afio, o,
lo que es lo mismo, un evento reproductivo cada 4.9 afos.
Podemos entonces establecer de lo anterior que, en promedio,
aproximadamente cada cinco anos se desencadena la

reproduccién en plantas adultas de Espeletia timotensis .

(4) La multiplicacién del peso reproductivo promedio
producido por individuo reproductivo en cada clase de tamafio
por la frecuencia promedio de reproduccién en el tiempo
(expresada en eventos reproductivos por afio), nos da la
produccién reproductiva promedio anual por individuo adulto,
especifica de cada clase de tamaio.

(5) Luego el valor obtenido del parrafo anterior (produccién
reproductiva promedio anual) para cada uno de los individuos
de cada clase de tamafio se suma para el total de individuos
por clase. Esta Gltima suma representa entonces la produccién
reproductiva total anual de cada clase de tamafo. Para
expresar este dGltimo valor por unidad de superficie de
terreno, se divide por el &rea total ocupada por todos los
1423 individuos de la poblacién muestreada por Monasterio
(1986b) para el ciclo reproductivo de 1978-1979. Con esto

conseqguimos la produccién reproductiva anual por clase de
tamano.

A continuacién se explica porqué se calcula la produccién
sobre una base anual cuando en realidad el proceso
reproductivo en Espeletia timotensis dura casi dos afios (21
meses), de acuerdo a Monasterio (1986b):

La proporcién de los individuos adultos que se reproducen
cada ano es variable en las poblaciones de Espeletia
timotensis (Monasterio 1986b). Esta variabilidad, al menos en
la poblacién de 58 individuos estudiada por Monasterio

(1986b) durante siete afios, puede llegar a mostrar afos en



los que ninguno de los individuos de 1la poblacién se
reprodujeron, como otros afios en los que alrededor de la
mitad de los individuos adultos tuvieron evento reproductivo.
Sin embargo es muy posible que a nivel de poblaciones cada
vez mas grandes en numero de individuos, sea m&s baja la
probabilidad de que aparezcan aflos con nula actividad
reproductiva. Esto es asi, debido a que la reproduccién en
Espeletia es un proceso que parece depender fundamentalmente
de mecanismos enddégenos a la planta activados por estimulos
externos del ambiente (Monasterio 1986b, Estrada y Monasterio
1991). De ahi que, lo que se observa a nivel de la poblacién
es s6lo la resultante global de procesos y mecanismos que
ocurren a nivel del individuo.

Entonces se puede afirmar de lo anterior que todos los afios
estd presente el fendémeno reproductivo a nivel de las
poblaciones de Espeletia timotensis, aunque dicho proceso
muestre una gran variabilidad interanual. Esta conclusién es
importante péra fundamentar el modo como se puede representar
un cuadro global poblacional que muestre la produccién anual
reproductiva.

2.5.6. ESTIMACION DE LA PRODUCCION GLOBAL DE LA
POBLACION

Conviene recordar aqui que, previamente Monasterio y Lamotte
(1987) habian disefiado un procedimiento para estimar la
produccién global de una poblacién de E. timotensis. Los
procedimientos que siguen han sido inspirados por ese trabajo
aunque con algunas modificaciones introducidas en los tamafios
de las muestras y en el tratamiento matemédtico-estadistico de
los datos.

Antes de proceder a estimar la Produccién Global a nivel



poblacional, es preciso conocer su estructura de tamafios.

2.5.6.1. Determinacién de la estructura de tamanos de la poblacién

Se usd® la estructura de tamafios de muestras poblacionales de
campo previamente seleccionadas (seccién 2.4.1., pagina 28)
Y, también, de muestras poblacionales generadas por
computador de manera que se asemejen a las muestras de campo.

(A) - Muestras poblacionales de campo

l.- Para la poblacién en el sitio de Las Minas (4150 m) se
toma la informacién ya existente de un censo demogréafico
realizado por Monasterio (1986b). Este <censo tiene 1la
informacién necesaria acerca de la distribucién de
aproximadamente 1400 individuos segin sus tamafios en un &rea
de 5300 m? para una poblacién a ese nivel altitudinal. A
partir de estos datos se construyé una distribucién de
tamanos en clases de 20 cm. La clase mayor fué de individuos
mayores a 200 cm.

2.- Para la poblacién en el sitio de Mifafi (4400 m) se tomd
la informacién de un muestreo demografico realizado alli en
Febrero de 1994. Esta muestra consistié de 182 individuos
sobre un é&rea de 900 m2 , y con ella se elabord una
distribucién en clases como se hizo para la poblacién de Llas
Minas.

(B) - Muestras poblacionales generadas por computador

1.- Esto se usé sélo para simular poblaciones en el sitio de
Mifafi, de donde 1la informacién que se tiene sobre 1la
estructura poblacional de las poblaciones es escaso. Sélo
tenemos el censo de 182 individuos ya mencionado. Sin

embargo, el recurso de poblaciones "simuladas" por computador



puede emplearse en cualquier sitio en donde se estime o se
suponga que la estructura poblacional tenga ciertas
caracteristicas de su distribucion de tamafios (mayor o menor
proporcién de individuos juveniles vs. adultos, distribucién
muy sesgada O poco sesgada a la derecha, distribucidn
platiclGrtica [aplanada] o leptociirtica [concentrada en un
pico]).

2.~ Antes de obtener estas poblaciones simuladas, se estudid
primero la estructura de la muestra poblacional colectada en
el campo en el sitio de Mifafi. A esta muestra la llamaremos
en adelante "Poblacion de Mifafi". Ademés de otros aspectos
estadisticos que se examinaron, el punto critico que se
estudié fué la desviacién de dicha distribucién con respecto
a una “"distribucién normal". Esta desviacion se mide
bésicamente por dos pardmetros: uno es el grado de
"disimetria" (mayor o menor alargamiento de uno u otro
extremo de la curva normal), y el otro es'la "curtosis" (o
mayor o menor achatamiento o ‘"apuntamiento" de una curva
normal).

3.- Teniendo una idea previa (mediante el estudio anterior)
de cuadl podria ser la forma que "se podia esperar" para una
distribucién de tamafios en el sitio a 4400 m en el Alto de
Mifafi, se procedid a establecer cuatro (pudieron haber sido
tres o cinco) estructuras poblacionales hipotéticas (cada una
de 1500 individuos), las cuales variaban segin su mayor o
menor proporcién de individuos juveniles Yy segln el modo en
que los individuos tanto Jjuveniles como adultos se
distribuyen con respecto al tamafio. Esto implica que el
investigador decide (en base a un estudio previo) el
porcentaje que va a tener cada clase de tamafio, lo cual
quiere decir, en otras palabras, que a este nivel se tiene
claro las proporciones relativas entre las clases pero

todavia no se sabe nada acerca de cdémo se distribuyen los



individuos dentro de cada clase . Esto serd el asunto a
tratar méds adelante. Continuando entonces, estas cuatro
hipotéticas poblaciones se llamardn "Caso 1". "Caso 2". "Caso
3" y "Caso 4". La distribucién de tamafios de estas cuatro
poblaciones siguié el mismo sistema de clases (de 20 en 20
cm, y la dltima clase mayor a 200 cm) empleado para la
poblacién de Las Minas.

4.~ La primera clase de tamafios usada aqui (de 0.1 cm a 20.1
cm de altura del tallo) tuvo un tratamiento especial. Esta
clase contiene la mayor parte de los individuos juveniles de
toda 1la poblacién, es la que estd sujeta a la mayor
heterogeneidad interna en cuanto a la distribucién de sus
individuos segin el tamafio, y su mayor o menor importancia
relativa a la poblacién global incide decisivamente en el
grado en que dicha poblacién esté pasando por un curso
temporal de crecimiento, estabilidad o extincién.

5.- Debido a lo recién expresado, se establecieron cinco
(pudieron haber sido cuatro o seis) hipotéticas
"subdistribuciones de tamafios en el rango de 0.1 a 20.1 cm",
subdivididas en cuatro clases de 5 cm. La Gnica diferencia
entre ellas consistié en la mayor o menor concentracién de
individuos (dentro de ese rango) en las clases mas pequeias
de 0.1 a 5.1 cm, y de 5.1 a 10.1 cm, con respecto a la
proporcién de individuos en las subsiguientes clases de 10.1
a 15.1 om y de 15.1 a 20.1 cm. Estas cinco hipotéticas
"subdistribuciones de tamafios de 0.1 a 20.1 cm" se les
denominé: "i", “ii", "iii", "iv" y "v". Igual que para las
cuatro hipotéticas distribuciones globales anteriores, para
éstas cinco subdistribuciones, sélo se tiene claro sus
proporciones relativas, pero todavia no se sabe cémo se

distribuirédn los individuos adehtro de cada subclase de 5 cm.

6.- Debido a que se  pueden combinar las cinco



"subdistribuciones de 0.1 a 20.1 cm" <con las cuatro
hipotéticas distribuciones globales para dar un total de 20
distribuciones de tamafios distintas, se calcularon sélo 2 de
las 20 combinaciones posibles. Estas dos fueron:

a) el Caso 1 con la ‘'subdistribucién "i"', llamada
simplemente Mifafi "1-i" o MIF - "1-i", y

b) el Caso 2 con la 'subdistribucién "v", o MIF = "2=-v",.

(C) - Generacién computarizada de los individuos en cada
clase de tamaifio

1.~ Se calculé el grado de curtosis y de disimetria en cada
clase de tamafio de 20 cm, y para el total de la muestras
poblacionales de campo de Mifafi y Las Minas.

2.- Luego de estudiar los tipos mds comunes de distribuciones
estadisticas existentes (Distribucién Binomial, Distribucién
de Poisson, y Distribucién Normal) se concluye que la
distribucién y agregacién de los individuos de Espeletia en
el espacio debe seguir una distribucién de Poisson de tipo
agregado. Pero, como lo que interesa aqui, en primera
instancia, es cémo se agrupan esos mismos individuos por
clases de tamafo, entramos en un problema completamente
distinto. En este dltimo caso se consideré6 que la
distribucién de los individuos dentro de rangos especificos
de tamafios sigue distintos patrones mayor o menormente
desviados de una tedrica "distribucion Normal" de tamafios.

3.- Si 1los individuos se agregan por tamafos siguiendo
patrones mds o menos desviados de la "normalidad", entonces
se decidié generar aleatoriamente distintos tamafios de

individuos dentro de cada clase de tamafio hasta copar o
alcanzar el nimero absoluto de individuos que le corresponde

a cada clase de tamafio segin el porcentaje previamente



establecido en el aparte (B)-parrafo 3, y segGn el némero
total de individuos de la poblacidén que fué de 1500. Un

ejemplo ilustrard esto mas claramente:

Si para una clase de tamafio, por ejemplo de 60.1 a 80.1 cm,
le asignamos un porcentaje de 10 % del total de 1500
individuos, entonces esa clase consistird de 150 individuos.
Luego se le ordena al computador generar aleatoriamente 150
nameros que sean mayores o iguales a 60.1 cm Y menores dque
80.1 cm. El mismo procedimiento se hizo para cada una de las
"subdistribuciones de 5 cm" dentro de la clase de 0 a 20 cm.

Por supuesto, los datos numéricos de 1las distribuciones
hipotéticas generadas por computador, el Caso "1-i", vy el
Caso "2-v", se presentardn en la seccién 3.1.2.5. de
"RESULTADOS", pagina 92.

2.5.6.2. Procedimientos de estimacién de la Produccién Global, de la
Fitomasa Total y de Tasas de Renovacién

(A) - Estimacién de la Produccidén Global

l.- La produccién global anual para cada planta en la
poblacién se estima aqui como la suma de :

(a) la produccién anual de biomasa en hojas, calculada segin
lo mostrado en la seccién 2.5.2., aparté [b]l, péagina 41,
usando para ello directamente las férmulas (1) v (2) (pégina
39) de esa seccién. -

(b) 1la produccién acumulada anual de biomasa -en tallos,
calculada como se indica en la seccién 2.5.3.2., apartes [c¢]
Yy [d], pagina 46. La aplicacién de estos procedimientos
produce unas curvas para las cuales es necesario encontrar

una funcién matemdtica que mejor se ajuste a ellas con el fin



de usarlas en el célculo posterior de la produccién acumulada
- amual de biomasa en tallos por clases de tamafio. Dichas
_' funciones, estimadas como regresiones a los puntos de las
curvas, se presentan en las FIGURAS 1 y 2 del Apéndice. |

- {¢) la produccién acumulada anual de biomasa en raices (véase
- seccién 2.5.4.1, seccién [B], pdgina 47). Igual que para el
' caso de los tallos, las regresiones a- las curvas producidas
en este caso aparecen en las FIGURAS 26 y 27 en la seccién

3.1.2.3., pédgina 87, de "Resultados".

(d) la produccién anual de biomasa reproductiva (véase
seccibén 2.5.5., pagina 50).

2.- Luego, la produccién global por compartimiento funcional
{bojas, tallo, raices y estructuras reproductivas) y por
clase de tamafio "x" en la poblacién se calcula sumando la
produccién en hojas, la produccién acumulada en tallos vy
raices, y la produccién reproductiva de cada planta
perteneciente a esa "x" clase de tamafio. En este punto es
cuando se usan las distribuciones de tamafios ya mencionadas
en la seccién 2.5.6.1., pagina 54. En total se ponderd la
Produccién Global, la Fitomasa Total (ver mas adelante el
aparte "B") y las Tasas de Renovacidén (ver el aparte "C" en
esta misma seccidén) para las siguientes 4 poblaciones:

a) la muestra poblacional de Las Minas a 4150 m.
b) la muestra poblacional de Mifafi a 4400 m.

c) las dos poblaciones "simuladas" por computador: los Casos
"l-i" y "2-v".

En la poblacién "real" de Mifafi, y en las dos poblaciones
"simuladas" para Mifafi no se calculé 1la produccién de
biomasa reproductiva debido a que no hay datos sobre el

comportamiento reproductivo para estas poblaciones ubicadas a



4400 m.

(B) - Estimacién de la Fitomasa Total

l.- Con los datos de cosecha, se hicieron regresiones
estadisticas del peso seco de los compartimientos de la
roseta, del tallo, de las raices y de la necromasa foliar en
pie, sobre la altura del tallo (considerado éste como indice
del tamano de la planta).

Para la roseta se usé un ajuste a una funcién logistica con
datos de la TABLA 5 en la seccién 3.1.2.1., pagina 77,
FIGURA 75; para el tallo se usé un ajuste lineal (FIGURA 76);
para las raices y 1la necromasa foliar en pie, ajustes
logaritmicos (FIGURA 81, y FIGURA 3 del Apéndice,
respectivamente).

2.- Con estas regresiones y las distribuciones poblacionales
de tamafios ya previamente establecidas y seleccionadas, se
ponderdé la biomasa total de la roseta, tallo y raices por
clases de tamafio. y la Fitomasa Total (suma de la Necromasa
mds la Biomasa Total).

3.- La biomasa reproductiva total por clase de tamafio se
calculé multiplicando el nimero total de inflorescencias
producidas por clase de tamaifio, seglin Monasterio (1986b,
Tabla IX) por el peso promedio por inflorescencia, deducido
de Monasterio (1986b, Tabla VIII). Por tanto, en este trabajo
Se presentard la biomasa reproductiva como 1la que estuvo
presente en una poblacién de Espeletia timotensis para el
ciclo reproductivo de los afios 1978 y 1979, segGn datos de
Monasterio (1986b). Esta poblacién es la que en este trabajo
llamamos "poblacién de Las Minas". La biomasa reproductiva
para la poblacién de Mifafi no se estimé debido a la completa
falta de datos reproductivos para esta poblacién.



4.- Por Gltimo, con toda la informacién anterior se determinéd
la Biomasa Total (suma de 1la roseta, tallo, raices y
estructuras reproductivas) y la Fitomasa Total (suma de la
Necromasa méds la Biomasa Total) por clase de tamafio.

(C) - Tasas Globales de Renovacién de la Biomasa

Dividiendo la Biomasa Total existente en un determinado
compartimiento, por su respectiva Tasa de Produccién se
obtiene la Tasa de Recambio para dicho compartimiento, a
nivel de la poblacién. Este parametro no se calcula para el
compartimiento reproductivo debido a que el ©proceso
reproductivo es de caracter discontinuo en el tiempo y se
extiende (a nivel individual) durante 21 meses.



3. RESULTADOS

3.1. PROCESOS PRODUCTIVOS

3.1.1. RITMOS DE LOS PROCESOS PRODUCTIVOS EN LA
BIOMASA ASIMILATORIA

Tasa de desplieque foliar

El comportamiento de la tasa de despliegue foliar, estimada
como n° de hojas producidas por dia, en una escala temporal
(dias, o estaciones "seca" o "hGmeda" en el afio) y a lo largo
del ciclo de vida (en diferentes clases de tamafio), se
muestra en las FIGURAS 1, 2, 3 y 4. Las FIGURAS 3 y 4
muestran basicamente la misma informacién que las FIGURAS 1 y
2, respectivamente, salvo que en éstas estan representados
los errores esténdar de las medias, y en aqguéllas 1la
representacién tridimensional ayuda a visualizar mejor las
oscilaciones estacionales, eépecialmente en los casos en que
las tasas de produccién son similares entre clases de tamafo

cercanas.

La tasa diaria de despliegue foliar en plantas menores a 5 cm
en la poblacién de mayor altitud (Mifafi), oscilé alrededor
de 0,05 hojas por dia (una hoja cada veinte dias) sin mostrar
un patrén definido con respecto a los periodos himedo y seco
del ano (FIGURAS 1 Y 3). Para plantas del mismo tamafio en la
poblacién a menor altitud relativa (Las Minas), dicha tasa
oscilé alrededor de 0,07 hojas por dia (una hoja cada quince

dias) con un comportamiento similar al de la poblacién de
Mifafi (FIGURAS 2 Y 4).

Las plantas wubicadas en la clase de tamafio inmediata
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FIGURA 3.- Tasa diaria de despliegue foliar en el lapso 1991-1993, para individuos de distintos
grupos de tamafio en la poblacion de Mifafi (4400 m). Representacion tridimensional.
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‘superior, de 6 a 10 €m, mostraron mayores valores de
_' despliegue foliar que los de las plantas menores a 5 cm, en
' @mbas poblaciones. En Mifafi estas plantas produjeron entre
8,07 vy 0,13 hojas por dia (FIGURA 1) con una cierta tendencia
| a mostrar valores mayores hacia la estacidén seca (FIGURA 3),
¥ en Las Minas entre 0,10 Y 0,18 hojas por dia (FIGURA 2) con
ningun patrén estacional definido (FIGURA 4).

Las plantas de tamafio entre 11 y 20 cm también produjeron més
bojas que la clase inmediata inferior con valores similares
en ambas poblaciones (alrededor de 0,2 hojas por dia) aunque
las oscilaciones estacionales fueron mayores en Mifafi en
comparacién con Las Minas (FIGURAS 1 y 2). Se observa ademas
en la poblacién de Mifafi, valores algo mds altos en 1la
estacién seca en relacién a la estacién himeda (FIGURA 3).
El patrén estacional es indefinido para 1la poblacién de Las
Minas (FIGURA 4).

Las plantas entre 21 Y 40 cm produjeron en ambas poblaciones
entre 0,20 y 0,32 hojas por dia (una tasa superior a 1la clase
de tamafio inmediata inferior) con patrones temporales no
claramente asociados a una estacién hidrica en particular
(FIGURAS 1,2,3 y 4).

Las plantas entre 41 a 80 Cm y las mayores a 80 cm produjeron
hojas a tasas similares, entre 0,23 Y 0,45 hojas por dia, en
ambas poblaciones (FIGURAS 1 y 2), aunque los méximos en
Mifafi ocurrieron a pPrincipios del lapso de estudio (Marzo-~
Abril 1991) (FIGURA 3) ¥ en Las Minas a mitad de dicho lapso
(Marzo-Abril 1992) (FIGURA 4).

La variabilidad estacional en la tasa de desplieque foliar
difiere entre las dos poblaciones. cCon respecto a la
poblacién de Mifafi, dicha tasa en la poblacién de Las Minas
muestra menos variaciones estacionales a 1lo largo del afio;



s6lo 2 grupos de tamafio de las 6 clases de tamafio que se
utilizaron (la de 21-40 cm y la de > 80 cm) mostraron una
heterogeneidad estadisticamente significativa [TABLA 3, ver
asterisco (*)] entre los intervalos de medicién. En cambio,
la produccién de hojas en 1la poblacién de Mifafi, mostréd
variaciones estadisticamente significativas, en 4 de los 6
grupos de tamafio (0-5 cm, 6-10 cm, 41-80 cm y > 80 cm):

POBLACIONES Clases de Fs df P
tamafios (cm) (Vi, v2)
0 -5 2.28 10,172 0.0158 (*)
MTFAFI 6 - 10 3.08 10,130 0.0015 (*)
4400 m 11 - 20 1.65 10,186 0.0957
S.n.m. 21 - 40 1.83 10,119 0.0630
' 41 - 80 4.73 10,66 0.00004(*)
> 80 2.76 10,98 0.0049 (*)
0 -5 1.39 10,376 0.1820
LAS MINAS 6 - 10 0.77 10,130 0.6580
4150 m 11 - 20 0.51 10,66 0.8762
S.n.m. 21 - 40 2.05 10,164 0.0317 (¥*)
41 - 80 0.66 10,55 0.7557
> 80 1.93 10,108 0.0490 (*)

TABLA 3 .- Resultados del Anilisis de Varianza (ANOVA) para la variacién estacional
en la tasa de despliegue foliar en individuos de distintas clases de tamafios de dos
poblaciones (Mifafi y Las Minas). Fs = Valor F del ANOVA ; df = grados de libertad ; P =

nivel de probabilidad. FEl asterisco (*) en la columna "P" indica que existe variacién
estacional estadisticamente significativa en la tasa de despliegue foliar.

Tres tendencias globales se perfilan: primero, hay un
sucesivo aumento en la tasa de despliegue foliar en plantas
sucesivamente mas grandes ;i segundo, en una dimensidén temporal
la poblacién de Mifafi produjo més hojas hacia finales de la
estacién seca de 1991 (FIGURA 3) y, en cambio, la poblacién
de Las Minas hizo lo mismo pero a mitad de la estacién seca
de 1992 (FIGURA 4); y tercero, la poblacién en el sitio de
mayor altitud (Mifafi) es 1la que muestra signos de mayor




variabilidad estacional en su funcionamiento productivo
foliar (TABLA 3).

Si comparamos las dos poblaciones (Mifafi y Las Minas), en
relacién a las tasas de despliegue foliar en cada clase de
tamano, vemos que son muy similares, salvo las plantas
menores a 5 cm Yy entre 6 y 10 cm, las cuales difirieron
sensiblemente (FIGURAS 1 y 2).

Esto se puede ver mejor en las FIGURAS 5 Y 6, en las que se
aprecia claramente que las tasas de produccién de hojas para
individuos juveniles (clases de tamafio de 0-5 Yy 6-10 cm) son
menores en la poblacién a mayor altitud (Mifafi) en
comparacién con lo encontrado en la poblacién a menor altitud
relativa (Las Minas).

3.1.1.1. Modelos logaritmicos de las tasas de despliegue foliar

De acuerdo a lo expuesto en la seccidn 2.5.1. (pagina 37), se
promedié la tasa de despliegue foliar (en unidades de hojas
por dia) para cada planta en todo el lapso de medicién (= 26
meses en Mifafi y = 25 meses en Las Minas). El resultado se
presenta en las FIGURAS 7 y 8, en las que cada punto
representa la tasa de despliegue foliar promedio de cada
planta en todo el lapso de medicién. Se puede apreciar una
menor dispersién de los puntos hacia 1las plantas de menor
tamano, y una mayor dispersién o variacién de la tasa de
despliegue foliar hacia las plantas mds altas, especialmente
en la poblacién de Las Minas (FIGURA 8). La curva que aparece
en cada figura es la linea que mejor se ajusta a los puntos.

Este ajuste es una regresién logaritmica. Sin embargo, como
nos interesa intentar hacer algunas predicciones sobre cuil
serd el comportamiento de la tasa de despliegue de hojas con



FIGURA 5.- Tasa diaria de despliegue foliar en el lapso 1991-1993, para individuos menores a 5 cm
de tamafio en ambas poblaciones. Las barras verticales indican el error estdndar de la media.
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 FAIGURA 6.- Tasa diaria de despliegue foliar en el lapso 1991-1993, para individuos de 6 a 10 cm de
- tamafio en ambas poblaciones. Las barras verticales indican el error estandar de la media.
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tamano, en el lapso 1991-1993 en individuos de la poblacién de Mifafi (4400 m).

y = 4.0762e-2 * xA0.48689 RA2 = 0.780
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HGURA 8.- Ajuste logaritmico a la tasa de despliegue foliar promedio por planta, con respecto a su
®amaiio, en el lapso 1991-1993 en individuos de la poblacién de Las Minas (4400 m).
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respecto al tamafio de las plantas, el problema de un ajuste
logaritmico es que, para plantas altas, tiende a sobreestimar
dicha tasa. Ademds, aunque ese ajuste sea el mas adecuado
desde una perspectiva estadistica, implica que la tasa de
despliegue foliar continuard indefinidamente aumentando a
medida que aumenta el tamafio de la planta, lo cual no se
ajusté a los hechos. Uno de los supuestos més probables es
que los ritmos productivos tenderdn a estabilizarse o
disminuiran con la longevidad de la planta. Y justamente esto
es lo que parece ocurrir si observamos con detenimiento los
puntos en las FIGURAS 7 y 8 (haciendo caso omiso de la curva
de ajuste).

3.1.1.2. Modelos logisticos de la evolucién de las tasas de despliegue
foliar a lo largo del ciclo de vida

El comportamiento de la tasa de produccién de nuevas hojas
bajo el supuesto de que, a partir de un cierto tamafio, ocurre
una estabilizacién en los ritmos productivos se presenta en
las FIGURAS 9 y 10.

Los datos matemdticos relativos a las curvas logisticas de
las FIGURAS 9 y 10 se presentan en el TABLA 4. Para detalles
sobre la curva logistica, véase la seccién 2.5.1.[TABLA 2,
pagina 39)].

TABLA 4
TASA DE DESPLIEGUE FOLIAR

Ajuste de los datos a una curva logistica (TABLA 2):
parametros: MIFAFI LAS MINAS
B = 0.35 0.32

k=9 7
A=_0.35 0.55




respecto a su tamafio, en el lapso 1991-1993 en individuos de la poblacién de Mifafi (4400 m).
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Se puede apreciar que la estabilizacidén en 1los ritmos de
despliegue foliar se alcanza en plantas algo més grandes
(tallo = 40 cm) para la poblacidén a mayor altitud (Mifafi) y
en plantas algo menores (tallo = 30 cm) para la poblacién a
menor altitud relativa (Las Minas). Ademds se observa que los
niveles de estabilizacién tienen valores similares en ambas
poblaciones (entre 0,32 y 0,35 hojas por dia).

Si transformamos estos datos de "nimero de hojas desplegadas
por dia" a unidades de "hojas por afio", y colocamos solamente
las curvas de ajuste logistico (sin los puntos) de las dos

poblaciones en una mismo grdfico, obtenemos la FIGURA 11.

FIGURA 11.- Ajuste logistico al promedio de la tasa de despliegue foliar anual por planta,
con respecto a su tamafio, en el lapso 1991-1993 en individuos de ambas poblaciones.
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En esta figura se puede comparar mds fdacilmente lo gque vya
habiamos descrito para las FIGURAS 9 y 10; es decir, que en
lo que respecta al nimero de nuevas hojas desplegadas en una
unidad de tiempo cualquiera, ambas poblaciones se diferencian
muy poco.



3.1.2. DINAMICA DE LA PRODUCCION PRIMARIA NETA ANUAL
(PPNA)

A continuacidén se describen los resultados correspondientes a
los cambios de la PPNA estimada con respecto a la altura del
tallo de la planta. Examinaremos primero la produccién de
cada compartimiento de 1la planta (roseta foliar, tallo,
raices y estructuras reproductivas) y después, la produccién
global de la poblacién. También se presenta informacidén sobre
"productividad foliar", es decir, sobre la tasa de produccién
con respecto a la fitomasa inicial existente.

3.1.2.1. PPNA del compartimiento de la roseta foliar

Se obtuvieron dos grupos de resultados en la estimacién de la
PPNA. Uno, corresponde al uso de ajustes logaritmicos vy
polinomiales; el otro, se refiere al ajuste de los datos a
curvas logisticas.

Ademds se presenta, mds adelante, la PPNA de la roseta por
unidad de superficie foliar.

(A) Combinaciones de modelos polinomiales y logaritmicos

Las FIGURAS 12 y 13 presentan cuatro modelos distintos de
estimacién de la PPNA de la roseta foliar. La forma cémo se
estimaron dichas curvas se explica en la seccién 2.5.2.(a),

pagina 40.

Como se puede observar, las curvas 3 y 4 en las FIGURAS 12 y
13 no tienen mucho significado bio-ecolégico, pues tienden a
aumentar en forma exponencial, y obviamente la PPNA de la
roseta foliar no puede incrementar indefinidamente con el
tamafio de la planta. La curva 2 en ambas FIGURAS 12 y 13,
también aumenta indefinidamente pero en forma més lenta. Por
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ejemplo, para la curva 2 en la poblacién de Mifafi, un
individuo con 300 cm de altura del tallo produciria un poco
mds de 1800 g de hojas anualmente. Esto significa que nos
quedamos con la curva 1 (mds coherente con la dinamica de los
procesos 'bio—ecolégicos) la cual se estabiliza en ambas
poblaciones cuando las plantas alcanzan unos 60 cm de altura
del tallo. El nivel de estabilizacidén en Mifafi alcanza a 994
g/individuo/afio (FIGURA 12). En Las Minas este nivel es de
698 g/individuo/afio (FIGURA 13).

(B) Modelo logistico

Usando ajustes logisticos para estimar la PPNA de la roseta
los niveles de estabilizacién se alcanzan, igualmente como en
las FIGURAS 12 y 13, a partir de = 60 cm de altura del tallo
(véase la FIGURA 14): los niveles son m&s O menos similares,
un poco més alto para Mifafi (1045 g/individuo/afio), Yy un
poco mds bajo para Las Minas (584 g/individuo/afio).

Los parametros de los ajustes logisticos al Peso de la Roseta
y al Namero de Hojas de la Roseta (variables para calcular la
PPNAros, véase seccién 2.5.2., péginas 39-40), se presentan
en las TABLAS 5 y 6. Para detalles sobre la curva logistica,
véase la seccidn 2.5.1.[TABLA 2, pagina 39].

Los datos del nimero de hojas desplegadas por afio (la otra
variable que se necesita para calcular la PPNA,os, Véase
seccién 2.5.2., pégina 39) provienen de los ajustes
logisticos presentados en la seccién 3.1.1.2., FIGURAS 9 y
10, TABLA 4 (pagina 70), multiplicados por 365 para llevarlos
a una base anual.




TABLA 5

PESO DE LA ROSETA

Ajuste de los datos a una curva logistica (TABLA 2):

parametros: MIFAFI LAS MINAS
B = 1800 850
k= 45 35
A= 0.000092 0.00015
TABLA 6

NUMERO DE HOJAS DE LA ROSETA

Ajuste de los datos a una curva logistica (TABLA 2):

parametros: MIFAFI LAS MINAS
B= 220 170
k= 6 5
A=_0.001 0.0006

Resalta que los valores de PPNA de la roseta foliar estimados
para las plantas de la poblacién de Mifafi sean mds altos que
los de la poblacién de Las Minas. Recordando el modo como se
estimé la produccién (véase la pagina anterior), esto puede
explicarse si se tiene en cuenta que: l.- en lo que respecta
al nimero de nuevas'hojas desplegadas en una unidad de tiempo
cualquiera, ambas poblaciones se diferencian muy poco (FIGURA
11, seccién 3.1.1.2., Pagina 72); 2.- el peso estimado de la
roseta foliar (para plantas adultas) resulté ser poco més del
doble en plantas de Mifafi que en las plantas de Las Minas
(TABLA 5, pardmetro B, péagina 77, y FIGURA 75, seccién
3.3.3.1. péagina 157); 3.- lo anterior resulta a su vez de
dos cosas: una, que el n° de hojas de la roseta tiende a ser
algo mayor en Mifafi con respecto a Las Minas (TABLA 6) v, la
otra, que las hojas de Mifafi son significativamente mas
pesadas (mayor peso especifico foliar) que las de Las Minas




(véase FIGURA 15).

(C) BPENA de la roseta por unidad de superficie foliar

Se desprende de las FIGURAS 16 Yy 17 dos aspectos notables:

1) Se manifiesta una oscilacién de las curvas, para plantas
menores a 40-50 cm de altura del tallo, lo cual pudiera
explicarse como un "artefacto matemitico" causado por el modo
como se calcularon dichas curvas (véase seccién 2.5.2. [c].,
pagina 41). Desafortunadamente, 1la presencia de esas
oscilaciones matemdticas no permite decir nada acerca de qué
pasa con las plantas menores a 40-50 cm de altura del tallo,
en relacién al asunto que se analiza aqui.

2) Los niveles de estabilizacién de la tasa de produccién
anual estimada de biomasa verde por unidad de &rea foliar
difieren entre las plantas de las dos poblaciones. En Mifafi
es bastante mayor, alcanzando = 77 mg/cm2/afio (FIGURA 16). En
Las Minas llega a 45 mg/cm?/afio (FIGURA 17).

(D) Productividad foliar

La productividad foliar, medida como la tasa de produccién
anual neta de hojas en relacién al peso seco de hojas de la
roseta, se muestra en la FIGURA 18:

En dicha figura se presentan las mismas oscilaciones
matematicas que se presentaron en las FIGURAS 16 y 17,
dejando por fuera del andlisis a las plantas menores a = 50
cm de altura del tallo. En el caso de la FIGURA 18, los
puntos que forman las curvas resultan de dividir el ajuste
logistico a la PPNA de la roseta foliar (FIGURA 14) entre el
ajuste logistico al peso seco de la roseta (TABLA 5).



Con respecto al pardmetro de "productividad" vemos que si la
produccién anual de todas las hojas fuera igual al peso de la
roseta, entonces la productividad seria igual a la unidad. En
la FIGURA 18 se indica que, para la poblacién de Mifafi, la
produccién de nueva biomasa verde alcanza cada afio a = 60 $%
del peso de la roseta. En Las Minas, la produccién anual
equivale a = 70 % del peso de la roseta. Lo que se acaba de
decir se aplica, por supuesto, solamente a plantas mayores a
~ 50 cm de altura del tallo.

FIGURA 18.- Modelo logistico de estimacién para la productividad foliar en relacién al
tamafio de la planta, para ambas poblaciones.

1.0

SFALY

FanY

T

&

2

=

% .

%E 7 T I I LTI

&5 '

X2 06 —— ——e— MIFAFI
T ——0—  LAS MINAS
5

£ 0.4

o

32

(=

> 0.2

o .

~ 0 40 80 120 160

Altura del tallo (cm)

3.1.2.2. Produccion acumulada anual (PAA) del compartimiento del
tallo

Como se explica en 1la seccién 2.5.3., pégina 42, se
utilizaron varios procedimientos Y Ppruebas para estimar la
tasa de PAA de fitomasa en el tallo. Segin lo expuesto en la
seccién 2.5.3.1.- procedimientos (1), (2) y (3), padginas 42-
43, y en la seccién 2.5.3.2. (a), pagina 46, los resultados



Sé muestran en las FIGURAS 19 y 20.

Lo primero que resalta de la comparacidén de los dos graficos
es que la PAA (seglin esta primera prueba) es 4 a 5 veces
mayor en plantas de Mifafi que en plantas de Las Minas.
Segundo, en cada grafico se observa que los valores de las
estimaciones segin los procedimientos (1) y (3) coinciden en
una misma linea o curva, mientras que las estimaciones
derivadas del procedimiento (2) est4dn en el orden de 1/5
menos. Tercero, los valores de acumulacion presentados en
estas figuras parecen bastante sobreestimados. No es posible
que una planta longeva con = 2,5 m de altura del tallo esté
acumulando cada afio mds de 1 kg de fitomasa. La tnica curva
de estos gréaficos que parece ser mas razonable es la del
procedimiento (2) en la FIGURA 20; tasas de PAA de alrededor
de 10, 20, 30 6 40 g por individuo Yy por afio en el tallo, a
lo largo de su vida, parecen tener mas sentido.

Segin lo expuesto en la seccién 2.5.3.2. (c¢), pégina 46,
los resultados se muestran en la FIGURA 21. La tasa estimada
de PAA en fitomasa del tallo para Mifafi aumenta
paulatinamente con el tamafio del individuo hasta alcanzar
unos 50 g para individuos de 2 m y medio. Para la poblacién
de Las Minas, esta estimacién alcanza aproximadamente 25-30 g
para las plantas de mayor tamafio.

Hasta aqui, todas las estimaciones anteriores (FIGURAS 19, 20
Y 21) muestran un patrén en el cual un incremento en el
tamafio de la planta se refleja en un aumento en la tasa anual
de produccién acumulada de fitomasa del tallo.

En cambio, en la FIGURA 22, obtenida segin la metodologia
indicada en la seccién 2.5.3.2. (d), pdgina 46, dicha tasa
aumenta hasta un cierto tamafio de 1la planta (70-80 cm de
altura del tallo) para luego estabilizarse en aproximadamente
26 g/individuo en plantas de Las Minas Y en 19 g/individuo en



FIGURA 19.- Distintos modelos de estimacién (niimeros 1, 2, y 3 a la derecha del grafico) de la

produccién acumulada anual del tallo por planta en relacién a su tamaiio, para la poblacién de Mifafi.

Para la derivacién de dichos modelos ver explicacién adicional en el texto.
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FIGURA 20.- Distintos modelos de estimacién (niimeros 1, 2, y 3 a la derecha del gréfico) de la
produccién acumulada anual del tallo por planta en relacién a su tamaiio, para la poblacion de Las
Minas. Para la derivacién de dichos modelos ver explicacién adicional en el texto.
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FIGURA 21.- Modelo de estimacién de la produccién acumulada anual (PAA) del tallo en relacién al
tamafio de la planta, para ambas poblaciones. En este caso, para el cdlculo de 1a PAA se us6 un ajuste
lineal al peso del tallo y la edad del mismo se calcul6 en base a un ajuste logaritmico de su tasa de
crecimiento. Explicacién adicional en el texto.
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FIGURA 22.- Modelo de estimacién de la produccién acumulada anual (PAA) del tallo en relaci6n al
tamaiio de la planta, para ambas poblaciones. En este caso, para el cilculo de la PAA se usé un ajuste
lineal al peso del tallo y la edad del mismo se calcul6 en base a un ajuste logfstico de su tasa de
crecimiento. Explicacién adicional en el texto.
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plantas de Mifafi.

3.1.2.3. Producci6én Acumulada Anual (PAA) del compartimiento de

las raices

A.- Tasas de PAA

La tasa anual de PAA de fitomasa en las raices, segun la

metodologia expuesta en la seccién 2.5.4.1., procedimiento

se muestra en la FIGURA 23.

La PAA en las raices de plantas de 18 poblacién de Mifafi
ente para individuos de

(A), variante (1) (pagina 47),

parece estar sobreestimada, especialm

gran tamafio; el patrén aqui es de upd tasa de aumento casi

constante (casi lineal) hasta alcanzar mids de 110
g/individuo/afioc en plantas de 250 cm de tamano.En Las Minas,
el patrén es similar pero con valores 4-> Veces menores que

en Mifafi.

segin 10 expuesto en la seccidn
(pdgina 47), se

Otra prueba de estimacién,
2.5.4.1., procedimiento (A), varianté (2)
muestra en la FIGURA 24. -

En dicha figura, la evolucién de la tas2 de PAA de raices con

el tamafio de la planta muestra un comportam1ento muy distinto

i a
a lo mostrado hasta ahora. Las curvas parten de una asintota,

cuyos valores maximos estdn entre 60 y 70 g/individuo para el

N {sminui i sta
tamafio "0", para luego disminuir de un modo exponencial ha

= 40 cm) en un rango
El patrén es

estabilizarse (a partir de un tamafio de

de alrededor de 3 a 10 g/individuo.

practicamente el mismo en las dos poblaciones, s6lo que

aparece una tasa algo "mayor" para la poblacién de Mifafi en

comparacién con la de Las Minas.
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FIGURA 23.- Modelo de estimacién de la produccién acumulada anual de las raices en relacién al
tamafio de la planta, para ambas poblaciones. Para la derivaci6n de este modelo ver explicacién
adicional en el texto.
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FIGURA 24.- Modelo de estimacidn de la produccién acumulada anual de las raices en relacién al
tamafio de la planta, para ambas poblaciones. Para la derivacién de este modelo ver explicacién
adicional en el texto.
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La FIGURA 25 muestra otro modelo de estimacién, segin 1lo
expuesto en la seccién 2.5.4.1., procedimiento (A), variante
(3) (pagina 47).

FIGURA 25.- Modelo de estimacién de la produccién acumulada anual de las raices en

relacién al tamafio de la planta, para ambas poblaciones. Para la derivacién de este modelo
ver explicacién adicional en el texto.
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En este caso el patrén es similar al de la FIGURA 24, aunque
con algunas "irreqularidades" en las curvas, lo cual debe ser
un artefacto matem&tico inherente al procedimiento de c&dlculo
empleado. Las curvas parten de una asintota con valores
méximos entre 70 y 100 g/individuo para el tamafio "0" (estos
valores no se muestran en el gréfico con el fin resaltar la
escala vertical y mostrar las diferencias entre las dos
poblaciones), disminuyendo abruptamente hasta unos 8-12
g/individuo (en plantas de = 30 cm de tamafio), y luego
paulatinamente hasta un rango de 2-4 g/individuo para plantas

mayores a 160 cm.

Las FIGURAS 26 y 27 muestran otro modelo de estimacién, segin
lo expuesto en la seccién 2.5.4.1., procedimiento (B),

pagina 47.
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FIGURA 26.- Modelo de estimacién de la produccién acumulada anual de las raices en relacién al
tamafio de la planta, para la poblacién de Mifafi. Para la derivacion de este modelo ver explicacién

adicional en el texto.
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FIGURA 27.- Modelo de estimacidn de la produccién acumulada anual de las raices en relacién al
tamafio de la planta, para la poblacién de Las Minas. Para la derivacién de este modelo ver
explicacién adicional en el texto.
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Comparando ambas figuras (la 26 y la 27), se observa un
patrén similar: aumento sostenido (casi lineal) de la tasa de
PAA en raices con el tamaho de 1la planta. Ademas, las
estimaciones para Mifafi dan valores entre 2 y 4 veces
mayores (segin el tamafio de la planta) que para Las Minas.
Como ejemplo, en Mifafi (FIGURA 26), plantas en un rango de
tamafios entre 40 y 160 cm acumulan cada afno entre 5 y 30 g de
fitomasa de raices; en Las Minas (FIGURA 27), plantas en un
rango de tamafos entre 40 y 160 cm acumulan cada ano entre 3

y 8 g de fitomasa de raices.

B.- Pesos estimados y observados de raices

La fitomasa acumulada de raices, estimada segin el modelo de
la FIGURA 23, siguiendo el procedimiento indicado en la
seccién 2.5.4.2. (1) (pagina 48), se muestra en las FIGURAS
28 y 29, y se compara con la linea de regresidén sobre los
datos observados de peso seco de raices.

En ambas figuras los valores estimados superan en mas del 50
% a los valores "observados" (estrictamente no son datos
"observados", sino un ajuste estadistico a los datos
observados, pero emplearemos este término por comparacién con

los valores "estimados" de otros modelos).

La fitomasa acumulada de raices, estimada segin el modelo de
la FIGURA 24, siguiendo el procedimiento indicado en la
seccién 2.5.4.2. (1) (pagina 48), se muestra en las FIGURAS
30 y 31, y se compara con una linea de regresién (lineal, en
esta comparacidén, pues el ajuste es mejor) sobre los datos
observados de peso seco de raices. Esta misma linea de ajuste
lineal a los datos observados puede sobreponerse (si se
quiere, para efectos de comparacién) a los gréaficos de las
FIGURAS 28 y 29.
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FIGURA 28.- Comparacién entre pesos observados y estimados de raices para cada tamafio de la
planta, en la poblacién de Mifafi. Estimacién del peso de las raices segiin el modelo de la FIGURA
23.

y= -22.735+3.7115x + 7.9565e-2xA2 - 6.3436e-5xA3 RA2 =1.000
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&
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0 40 80 120 160 200 240
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FIGURA 29.- Comparaci6n entre pesos observados y estimados de raices para cada tamaiio de la
planta, en 1a poblacién de Las Minas. Estimacién del peso de las raices segiin el modelo de la
FIGURA 23.

y=-10.604 + 2.2336x + 2.0833e-2xA2 - 2.2890e-5xA3 RA2 = 1.000
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En las FIGURAS 30 y 31 se observa una gran sobreestimacién de
la fitomasa acumulada en raices, sl se supone una tasa de PAA
como la del modelo de la FIGURA 24.

La fitomasa acumulada de raices, estimada seglGn el modelo de
la FIGURA 25, siguiendo el procedimiento indicado en la
seccidén 2.5.4.2. (1) (padgina 48), se muestra en las FIGURAS
32 y 33.

Igual que para el caso de las FIGURAS 30 y 31, se observa en
las FIGURAS 32 y 33 una gran sobreestimacidén de la fitomasa
acumulada en raices.

3.1.2.4. Producciéon Anual del compartimiento reproductivo

Este aspecto serd analizado en el aparte (B) de la siguiente
seccién 3.1.2.5.

3.1.2.5. PPNA global de la poblacion

(A) - Estructuras de tamafios de las poblaciones

Como se explicdé en la seccidén 2.5.6., pagina 54, es preciso
conocer la estructura de tamafios de la poblacién antes de
estimar su PPNA global. Para ello, y siguiendo lo expuesto en
la seccibn 2.5.6.1., aparte (B), parrafo 3 (pagina 55), se
presentan en la TABLA 7 las distribuciones de tamanos (en
porcentajes y en nimeros absolutos) de cada una de las
poblaciones hipotéticas en Mifafi elaboradas para efectos de
simulacién (los Casos "1", "2", "3" y "4"). En la TABLA 8 se
presenta lo mismo para la poblacién de Las Minas a 4150 m y
la poblacién de Mifafi a 4400 m.
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Poblaciones hipotéticas en Mifafi, a 4400 m

Area= 6522 m2

N°: 1500 individuos
Densidad = 0.23 individuos/m2
Rangos de % N°

Clases| tamafios (cm) | Casol Caso2 Caso3 Caso4| Casol  Caso 2 Caso3 Caso 4
1 0.1 - 20.0 25 15 8 30 375 225 120 450
2 20.1 - 40.0 12 12 12 10 180 180 180 150
3 40.1 - 60.0 15 10 7 12 225 150 105 180
4 60.1 - 80.0 10 13 13 8 150 195 195 120
5 80.1 - 100.0 7 12 10 15 105 180 150 225
6 100.1 -120.0 | 11 15 11 7 165 225 165 105
7 120.1 - 140.0 8 8 8 6 120 120 120 90
8 140.1 - 160.0 4 5 8 4 60 75 120 60
9 160.1 - 180.0 5 2 10 5 75 30 150 75
10 | 180.1-200.0 1 6 9 1 15 90 135 15
11 > 200.1 2 2 4 2 30 30 60 30

IBLA 8.- Distribucién de tamafios (en porcentajes y niimeros absolutos) en las poblaciones de Mifafi y Las

Distribuciones de tamaifos

Las Minas Mifafi
Area = 5300 900 m2
N° = 1424 182  individuos
Densidad = 0.27 0.202 individuos/m2
Rangos de % N°
Clases| tamafios (cm) Las Minas Mifafi Las Minas Mifafi
1 0.1 - 20.0 39% 16% 549 30
2 20.1 - 40.0 14% 6% 201 11
3 40.1 - 60.0 12% 10% 166 18
4 60.1 - 80.0 11% 11% 151 20
5 80.1 - 100.0 10% 10% 149 18
6 100.1 - 120.0 6% 15% 83 27
7 120.1 - 140.0 4% 12% 56 21
8 140.1 - 160.0 3% 11% 37 20
9 160.1 - 180.0 1% 3% 14 6
10 180.1 - 200.0 1% 5% 8 9
11 > 200.1 0.28% 1% 4 2




Parte de la informacién de las TABLAS 7 y 8, se presenta en
forma gréfica en la FIGURA 34, donde se muestran las
distribuciones de tamafios (en porcentaje, lo que facilita su
comparacidén) de las cuatro poblaciones hipotéticas en Mifafi
(Casos 1, 2, 3 y 4) y de los dos censos demograficos
realizados en el campo en los sitios de Mifafi (4400 m) y Las
Minas (4150 m).

Siguiendo lo expuesto en la seccién 2.5.6.1., aparte (B),
parrafos 4 y 5 (pagina 56), se presentan en la TABLA 9 cinco
"subdistribuciones hipotéticas de tamafios" para el rango de
0.1 a 20.0 cm, o sea para la primera clase de tamafio de las
poblaciones de los Casos 1, 2, 3 y 4 de la TABLA 7.

Como se puede observar en la TABLA 9, se escogieron de 20
combinaciones posibles, dos de ellas: las dos poblaciones
"simuladas" correspondientes a los Casos "1-i" y "2-v". En
dicha tabla se muestran resaltadas (dentro de un recuadro, en
"negrita" y con mayor tamafio) las distribuciones de tamafios
dentro de la clase de 0.1 a 20.0 cm que se seleccionaron: la
distribucién "i" para el Caso 1, Yy la distribucién "v" para
el Caso 2.

Se escogid en primer lugar el Caso 1 (véase la FIG 34, TABLA
7), porque representaba en cuanto a la forma de su
distribucién demografica de tamafios, una situacién intermedia
entre la poblacién de Las Minas, a 4150 m, Yy la poblacién de
Mifafi, a 4400 m (FIG 34, TABLAS 7 Yy 8). La poblacién de Las
Minas muestra una alta proporcién de individuos (39 %) en la
lra. clase. La poblacién de Mifafi en cambio sélo muestra un
16 % para la misma clase inicial.

Hay que tener en cuenta que el censo de campo realizado en
Mifafi no fué lo suficientemente exhaustivo en cuanto a un
nGmero mayor de individuos medidos; sélo se censaron 182
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LA 9.- Cinco distribuciones de tamatios "teéricas" (i, ii, iii, ivy v) para la clase de tamaifio de 0.1 a2 20.0
subdivididas en las subclases (de 5 cm cada una) I, II, III y I'V. Aplicacién de estas distribuciones a la clase

.1 220.0 cm de los Casos te6ricos 1, 2, 3y4 en leafl

Cinco casos de distribucién de tamafios para la 1ra. clase

de 0.1 2 20.0cm, enlos Casos 1,2, 3y 4
Clases (cm) i ii iii iv \Y
| (0.1 - 5.0) 0.50 0.8 0.7 0.4 0.35
i (5.1 - 10.0) 0.15 0.07 0.15 0.3 0.15
M (10.1 - 15.0) 0.20 0.08 0.09 0.2 0.3
iV (15.1 - 20.0) 0.15 0.05 0.06 0.1 0.2

Subdivisiones de la clase 1 (de 0.1 2 20.0 cm) de 5 cm ¢/u

i Clase 1 | 1| 1l v

[ Caso 1 375 188 56 75 56
Caso 2 225 113 34 45 34
Caso 3 120 60 - 18 24 18
Caso 4 450 225 68 90 68
ii Clase 1 | i 1 \Y)
Caso 1 375 300 26 30 19
Caso 2 225 180 16 18 11
Caso 3 120 96 8 10 6
Caso 4 450 360 32 36 23
iii Clase 1 | il 1 v
Caso 1 375 263 56 34 23
Caso 2 225 158 34 20 14
Caso 3 120 84 18 11 7
Caso 4 450 315 68 41 27
iv Clase 1 | i 1" v
Caso 1 375 150 113 75 38
Caso 2 225 90 68 45 23
Caso 3 120 48 36 24 12
Caso 4 450 180 135 90 45
Vv Clase 1 | i 1Y v
Caso 1 375 131 56 113 75
[ Caso 2 225 79 34 68 45
Caso 3 120 42 18 36 24
Caso 4 450 158 68 135 90
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5URA 34.- Distribucién de tamafios en poblaciones teéricas (Casos 1, 2, 3 y 4) y reales (Mifafi y Las Minas). El eje de
abcisas representa las clases de tamatio. Para todas las clases, cada niimero multiplicado por 20 da el tamafio maximo en
“de la altura del tallo de sus individuos, salvo la clase 11 que incluye individuos de tamafios mayores o iguales a 200.1

. El eje de las ordenadas representa el porcentaje de individuos en cada clase de tamaifio.

Caso1 Caso 2

40% 40%

30% 30%
20% 48 20%

10% 8 10% 18
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Caso 3 Caso 4
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individuos. Es posible que, con un muestreo poblacional més
amplio en ese sitio, se pueda encontrar una mayor proporcién
de individuos en la lra. clase, que lo que se pudo obtener
sobre los 182 individuos. Sin embargo, suponemos due esa
proporcién de individuos en la lra. clase no debe ser mayor
en Mifafi que el 40 % mostrado por la poblacién en Las Minas,
a una menor altitud relativa, y por tanto, sujeta a presiones
ecoldgicas relativamente menos intensas (por variaciones
térmicas y solifluxién a nivel del suelo) sobre los

individuos juveniles.

Debido a este razonamiento se escogié la poblacién tedrica
del Caso 1, para representar cémo podria ser una estructura
de tamafios en una hipotética poblacién en Mifafi a 4400 m. Si
se observa con cuidado el grafico del Caso 1 en la FIGURA 34
se podra ver que la proporcidén en la lra. clase es menor que
la mostrada en Las Minas; ademds, las proporciones a partir
de la clase sexta (de 100.1 a 120.0 cm) en adelante son
mayores en el Caso 1 que en el sitio de Las Minas, lo cual se
corresponde con la experiencia de campo y con el muestreo de
Mifafi (mostrado también en la FIG 34) de que en las
poblaciones a mayor altitud hay wuna preponderancia de
individuos relativamente més longevos en comparacién con las
poblaciones de sitios altitudinalmente més bajos.

Adicionalmente se escogié el Caso 2 para la segunda poblacién
a simular, para tener una representacién de una poblacidén con
relativamente pocos individuos juveniles (que tienden a
concentrarse en la lra. clase de 0 a 20 cm) en comparacidn
con una mayor importancia de los adultos mds longevos. Esta
situacién se observa en el campo en algunos sitios a
distintas altitudes dentro del —rango altitudinal de
distribucién de Espeletia timotensis (3900 m - 4700 m), pero
es mas frecuente en altitudes mayores, en particular, sobre



laderas empinadas. dentro de altos circos glaciales, en donde
las poblaciones estéan sujetas a mayores presiones ambientales
a nivel de 1la superficie del suelo, y por tanto, su
probabilidad de reclutamiento se ve disminuida con el
consecuente reflejo de esta situacién en la generacién de una
distribucién demografica con  mayor  preponderancia de
individuos adultos en rangos intermedios de tamafios.

La escogencia de 1las distribuciones tedricas de tamafio
adentro de la lra. clase de 0 a 20 cm (véase la TABLA 9,
distribuciones "i, ii, iii, iv y v") fué una cuestién mas o
menos subjetiva pero basada en la experiencia de 17 afios de
trabajo de campo con Espeletia. Esa experiencia dice que,
cuando uno observa una poblacién en 1la que hay una
concentracién relativamente alta de individuos en 1la 1lra.
clase de tamafio, un subsecuente andlisis de cémo se
distribuyen esos individuos adentro de la lra. clase muestra
también que tienden a concentrarse en los tamafios ma&s
pequefios.

Por ejemplo, la seleccién del patrén "i" de distribucién para
la lra. clase del Caso 1 se basé en el criterio de que (como
se puede observar en 1la TABLA 9) dicha distribucién "i"
muestra una concentracién importante (50 %) de individuos en
el primer rango de tamafios "I" que equivale a la subclase de
0.1 a 5.0 cm. Las siguientes tres subclases (IT = de 5.1 a
10.0 cm, III = de 10.1 a 15.0 cm y IV = de 15.1 a 20.0 cm)
muestran una tendencia a "estabilizarse" en porcentajes de 15
a 20 %.

En cambio, para la poblacién tedrica del Caso 2 (véase la FIG
34), consistente en una poblacién con una preponderancia de
individuos mas longevos y una relativamente  débil
representacién de individuos juveniles, se seleccioné para la
distribucién de 1los individuos adentro de la lra. clase de



0.1 a 20.0 cm, al patrén "v". Este patrén "v" (véase la TABLA
9) indica que los individuos de la lra. clase se distribuyen
de una forma algo irregular pero con una ligera tendencia a
concentrarse también en los tamafilos mas pequefios. Esto es
algo que se ha observado por experiencia de campo:
poblaciones' de sitios altos con estructuras demograficas
inestables (a un nivel temporal) tienden a mostrar patrones
de distribucién similares a escalas mds reducidas adentro de
las clases méds jdévenes o de menor tamafio.

(B) - Tasas globales de Produccidn

Los modelos ya presentados y seleccionados, que estiman la
Produccién Primaria Neta Anual del compartimiento de 1la
roseta foliar (seccidn 3..1-2.1., FIG 14, pagina 76) y las
Tasas de Produccién Acumulada Anual de fitomasa en los
compartimientos del tallo [secciones 2.5.3.2.(c) Y
2.5.3.2.(&) (pdgina 46), FIGURAS 21 y 22] y las raices
[seccién 2.5.4.1., procedimiento (B) (pdgina 47), FIGURAS 26
y 27] se usan en adelante junto con los datos demogréaficos de
las poblaciones de campo (Las Minas y Mifafi) y tedricas
(Casos "l1l-i" y "2-v" en Mifafi) (véanse las TABLAS 7, 8 y 9,
y la FIGURA. 34), para estimar la Produccidén global del
compartimiento de la roseta foliar y la PAA global de los
compartimientos de tallo y raices, discriminados por clases
de tamafios. Para esto se sigue el procedimiento indicado en
la seccién 2.5.6.2., aparte (A), padgina 58. '

La produccién global estimada, en g/m2/afilo, en Las Minas
(FIGURA 35, TABLA 10) es notablemente menor a la de Mifafi
(FIGURA 36, TABLA 11), en la mayoria de las clases de tamaio
y en los valores totales. Esto estd en concordancia con:

- (a) lo expresado en la seccién 3.1.2.1. (B) (pagina 75),
que brevemente dice que los individuos de Mifafi, teniendo

una produccién foliar anual en nimero de hojas similar a la



FIGURA 35.- Produccién global estimada (a.1) y distribucién de tamaiios en porcentaje de individuos (a.2) en la

poblacién de Las Minas. El eje de las abcisas representa las clases de tamafio. Para todas las clases, cada nimero

multiplicado por 20 da el tamafio méximo en cm de la altura del tallo de sus individuos, salvo la clase 11 que incluye

individuos de tamafios mayores o iguales a 200.1 cm.

(a.1)

25.00 -

1

19.28

20.00 -

15.00 +

10.00 -

g/m2/afo

5.00

0.00

102

Poblacién a 4150 m (Las Minas)

1234567 891011

(a.2)

30% -

40% 1

Estructura poblacional - Las Minas

12 3 45 67 8 9 101

FIGURA 36.- Produccién global estimada (a.1) y distribucién de tamafios en porcentaje de individuos (a.2) en la

poblacién de Mifaff. El eje de las abcisas re;

tamafios mayores o iguales a 200.1 cm.
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presenta las clases de tamafio. Para todas las clases, cada niimero multiplicado
por 20 da el tamafio maximo en cm de la altura del tallo de sus individuos, salvo la clase 11 que incluye individuos de
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TABLA 10.- Produccién global estimada (en g/mzlaﬁo) para distintos tamafios y compartimientos vegetales en Ia poblacién d
Las Minas. (¢) = estimacion segiin modelo de la Fig 21, (d) = estimacién segtin modelo de la Fig 22,

Poblacién:

LAS MINAS

Altitud = 4150 m

Tamaiio = 1423 individuos

AREA = 5300 m2
Densidad = 0.27 ind/m2

Tasas de Produccién (roseta foliar)
y de Acumulacién (tallo y raices)

(UNIDADES EN G/M2/ANQ)

“Clases (cm) ROSETA TALLO (c) TALLO(d) RAICES REPRODUCCION TOTAL (c) TOTAL (d)
- 0-20 6.68 0.52 0.50 0.07 1.10 8.36 8.34
20-40 15.44 0.40 0.47 0.08 1.15 17.07 17.14
40-60 17.63 0.44 0.50 0.10 1.1 19.28 19.34
60-80 16.62 0.48 0.52 0.12 1.01 18.23 18.27
80-100 16.42 0.54 0.53 0.15 1.30 18.41 18.40
100-120 9.15 0.33 0.30 0.10 0.70 10.26 10.24
120-140 6.17 0.23 0.20 0.07 0.58 7.06 7.03
140-160 4.08 0.16 0.13 -0.06 0.34 4.64 4.61
160-180 1.54 0.06 0.05 0.02 0.21 1.84 1.83
180-200 0.88 0.04 0.03 0.01 0.14 1.07 1.06
>200 0.99 0.05 0.03 0.02 0.14 1.20 1.19

~  TOTAL= 95.60 3.25 3.26 0.79 7.79 107.42 107.44

TABLA 11.- Produccién global estimada (en g/mzlaﬁo) para distintos tamafios y compartimientos vegetales en la poblaciéon de
Mifafi. (c¢) = estimacién segiin modelo de la Fig 21, (d) = estimacion segiin modelo de 1a Fig 22.

Poblacién:

MIFAFI

Altitud = 4400 m
Tamao = 182 individuos
AREA = 900 m2

Tasas de Produccion (roseta foliar)
y de Acumulacién (tallo y raices)

Densidad = 0.202 ind/m2 (UNIDADES EN G/M2/ANO)
Clases (cm) ROSETA TALLO (c) TALLO (d) RAICES TOTAL (c) TOTAL (d)
0-20 1.96 0.25 0.16 0.03 2.25 215
20-40 7.77 0.19 0.20 0.05 8.02 8.02
40-60 20.25 0.45 0.46 0.16 20.86 20.86
60-80 23.18 0.61 0.57 0.25 24.05 24.01
80-100 20.90 0.63 0.54 0.30 21.84 21.74
100-120 31.36 1.05 0.81 0.57 32.98 32.74
120-140 24.39 0.88 0.62 0.54 25.81 25.55
140-160 23.23 0.88 0.58 0.59 24.69 24.40
160-180 6.97 0.28 0.17 0.21 7.46 7.35
180-200 10.45 0.44 0.26 0.35 11.25 11.07
—_ 1200 2.32 0.11 0.06 0.10 2.53 2.48
- JOTAL=_  172.77 5.80 4.43 3.15 181.73 180.36




de Las Minas y un némero de hojas por roseta algo mayor,
tienen unas hojas significativamente mas "Pesadas" (mayor
pPeso especifico foliar), y asi, el peso total de 1la roseta
(éen individuos de tamafios intermedios a mayores) es
significativamente mayor (casi el doble) que el de
individuos de tamafio equivalente en Las Minas.

(b) las distintas estructuras de tamafios entre Las Minas
(FIGURA 35, a.2) y Mifafi (FIGURA 36, a.2). En efecto, 1la
muestra poblacional de Mifafi, aunque escasa (182
individuos), refleja lo observado en el campo, es decir,
una preponderancia de individuos de mayor tamafo en la
poblacién, en comparacién con poblaciones a altitudes
menores, como la de Las Minas. Una mayor proporcién de
individuos de gran tamano en Mifafi (FIGURA 36, a.2)
combinada con el hecho de que la roseta foliar produce
biomasa en mayor cantidad justamente en esas clases de
tamano (FIGURA 14) permite que resulte una mayor producciodn
de biomasa en hojas, las cuales representan el 90-95 % de
la produccién total de 1la poblacién, como se puede apreciar
en las TABLAS 10 y 11.

Para las poblaciones teéricas en Mifafi, Caso "1-i" (FIGURA
37, a.l) y Caso "2-y" (FIGURA 37, b.1), las diferencias entre
ellas en la produccién global estdn directamente relacionadas
con las distintas estructuras de tamafio de ambas poblaciones
(FIGURA 37, a.2 y b.2, respectivamente). Por ejemplo, 1la
poblacién tedérica “Mifafi 1-i" (TABLA 12) muestra menores
valores totales de produccién que lo mostrado por la otra
poblacién "Mifafi 2-y* (TABLA 13). Esto se explica si se
observa que esta dltima poblacién tiene una estructura de
tamafios (FIGURA 37, b.2) en la que predomina la importancia
de individuos de tamaifio intermedio y mayores, y por tanto se
aplica el razonamiento dado en el parrafo (b) inmediatamente
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FIGURA 37.- Produccion global estimada (1) y distribucion de tamaiios en porcentaje de individuos (2) en dos

blaciones tedricas, "Caso 1-i" (a) y "Caso 2-v" (b) en Mifafi. El eje de las abcisas representa las clases de tamaiio. Para
todas las clases, cada niimero multiplicado por 20 da el tamafio maximo en cm de la altura del tallo de sus individuos, salvo
la clase 11 que incluye individuos de tamafios mayores o iguales a 200.1 cmn.

(3-1 ) Poblacién hipotética en Mifafi (3.2) Estructura poblacional - Caso1 -

(4400 m) - Caso "1-i" Mifafi
40.00 + 35.77 25
30.00 4 20 1
&
' 15
e 20.00 - %
£ 10
]
10.00 -
5
0.00 - 04
12345678 9101 12 3 4567 8 910N
(b"l ) Poblacién hipotética en Mifafi (b.Z) Estructura poblacional - Caso 2 -
(4400 m) - Caso "2-v" Mifafi
40.00 + 37.91

9/m2 /a0

1234567 89101 123 4567 8 910N
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TABLA 12.- Produccién global estimada (en g/m2/afio) para distintos tamafios y compartimientos vegetales en una poblacién
ebrica (Caso "1-i") en Mifafi. (¢) = estimacion segin modelo de la Fig 21, (d) = estimacién segiin modelo de la Fig 22.

poblacién: MIFAFI - Caso "1-i"
Altitud = 4400 m Tasas de Produccién (roseta foliar)
Tamafio = 1500 individuos y de Acumulacién (tallo y raices)
AREA = 6521.7 m2
Densidad = 0.23 ind/m2 (UNIDADES EN G/M2/ANO)
“Clases (cm) ROSETA TALLO (¢) TALLO (d) RAICES  TOTAL (c) TOTAL (d)
- 0-20 3.25 0.41 0.23 0.05 3.71 3.53
20-40 16.81 0.43 0.44 0.11 17.35 17.36
40-60 34.73 0.77 0.78 0.26 35.77 35.78
60-80 23.98 0.63 0.59 0.26 24.86 24.82
80-100 16.82 0.51 0.43 0.24 17.57 17.50
100-120 26.44 0.88 0.68 0.47 27.79 27.60
120-140 19.23 0.69 0.49 0.42 20.34 20.14
140-160 9.62 0.37 0.24 0.25 10.23 10.10
160-180 12.02 0.48 0.30 0.35 © 12.86 12.68
180-200 2.40 0.10 0.06 0.08 2.59 2.55
>200 4.81 0.22 0.12 0.19 5.22 5.12
~ TOTAL= 170.12 5.48 4.37 2.68 178.28 177.17

TABLA 13.- Produccién global estimada (en g/mzlaﬁo) para distintos tamafios y compartimientos vegetales en una poblacién
tedrica (Caso "2-v") en Mifafi. (¢) = estimacion segin modelo de la Fig 21, (d) = estimacion segiin modelo de la Fig 22.

Poblacién: MIFAFI - Caso "2-v"
Altitud = 4400 m Tasas de Produccién (roseta foliar)
Tamafio = 1500 individuos y de Acumulacién (tallo y raices)
AREA = 6521.7 m2
Densidad = 0.23 ind/m2 (UNIDADES EN G/M2/ANO)
Clases (cm) ROSETA TALLO (c) TALLO (d) RAICES TOTAL (c) TOTAL (d)
0-20 2.38 0.27 0.18 0.04 2.69 2.60 ~
20-40 16.96 0.43 0.44 0.1 17.51 17.52
40-60 23.12 0.51 0.52 0.17 23.81 23.81
60-80 31.17 0.82 0.77 0.33 32.32 32.27
80-100 28.84 0.87 0.74 0.41 30.12 29.99
100-120 36.06 1.20 0.93 0.65 37.91 37.64
120-140 19.23 0.69 0.49 0.41 20.33 20.14
140-160 12.02 0.46 0.30 0.31 12.79 12.63
160-180 4.81 0.19 0.12 0.14 5.14 5.07
180-200 14.42 0.61 0.36 0.49 15.52 15.27
— >200 4.65 0.22 0.12 0.19 5.05 4.95

- TOTAL= 193.67 6.27 4.97 ‘3.25 203.20 201.90




anterior a éste.

Pasamos ahora al andlisis de las diferencias en produCC16n
entre distintos compartimientos vegetales.

Una presentacién grafica de las tasas (en valores absolutos
de g/m2/afio) de produccién de biomasa en la roseta foliar y
de PAA de peso seco en tallo Yy raices para Las Minas vy
Mifafi, Se muestra en la FIGURA 38. La produccién
reproductiva se muestra sélo para la poblacién de Las Minas.
La FIGURA 39 muestra la misma informacién pero expresada en
valores relativos. Igual que en las Figuras 38 y 39, las
Figuras 40 y 41 se refieren a las poblaciones teéricas de
Mifafi (Casos "1-i" vy "2-v"). Los datos de la FIGURA 238
provienen de las TABLAS 10 y 11, y los de la FIGURA 40, de
las TABLAS 12 y 13.

Los grupos de tamafilo que contribuyen més a 1la produccién de
biomasa de hojas verdes en 1la poblacién de Espeletia
timotensis en Las Minas (FIGURA 38, a.l), pertenecen a las
clases 2, 3, 4 Y 5. Si revisamos su estructura de tamanos
| (FIGURA 35, a.2; TABLA 8, "Las Minas") -'vemos que esas clases
representan en conjunto el 43 % de los individuos de la
poblacién. En cambio, la clase 1 que incluye al 39 % de toda
la poblacién (FIGURA 35, a.2; TABLA 8, "Las Minas")
contribuye muy poco al total de produccién de hojas. En
cuanto a las clases restantes (6, 7, 8, 9, 10 y 11), el
comportamiento en la produccién de hojas (FIGURA 38, a.l) es
proporcional a sus respectivas importancias relativas en 1la
poblacién (FIGURA 35, a.2).

~En Mifafi (FIGURA 38, a. 2), los grupos de tamafio que
contribuyen méds a la produccidén de biomasa verde son las
clases 3, 4, 5, 6, 7, y 8. Las diferencias en produccién de
hojas entre estas clases son un reflejo casi exacto de sus
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FIGURA 38.- Produccién global estimada ( g/m2/aﬁo), por compartimientos vegetales, en las poblaciones
de Las Minas (1) y Mifafi (2). (a) = roseta; (b) = tallo, estimacién segiin modelo de la Figura 21; (¢) =
tallo, estimacién segiin modelo de la Figura 22. (d) = estructuras reproductivas. En (b) y (¢), las barras

oscuras corresponden al tallo y las barras claras a las raices. El eje de las abcisas representa las clases de
tamaiio. Para todas las clases, cada nimero multiplicado por 20 da el tamafio maximo en cm de la altura

del tallo de sus individuos, salvo la clase 11 que incluye individuos de tamafios mayores o iguales a 200.1

cm.

g/m2/aio

LAS MINAS
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(d.1)
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MIFAFI

2 T 62
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FIGURA 39.- Produccién global estimada (% del total), por compartimientos vegetales, en las
poblaciones de Las Minas (1) y Mifafi (2). (a) = roseta; (b) = tallo, estimaci6n segin modelo de la Fig
11; (¢) = tallo, estimacion segiin modelo de la Fig 22. (d) = estructuras reproductivas. En (b) y (¢), la
linea continua corresponde al tallo y la segmentada a las raices. El eje de las abcisas representa las clases
de tamafio. Para todas las clases, cada niimero multiplicado por 20 da el tamafio maximo en cm de la altura
del tallo de sus individuos, salvo la clase 11 que incluye individuos de tamafios mayores o iguales a 200.1

cm.
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FIGURA 40.- Produccién global estimada ( g/m2/afio), por compartimientos vegetales, en
dos poblaciones teéricas en Mifafi, "Caso 1-1" (1) y "Caso 2-v" (2). (a) =roseta; (b) =
tallo, estimacién segin modelo de la Fig 21; (¢) = tallo, estimacion segiin modelo de la Fig
22. En (b) y (¢), las barras oscuras corresponden al tallo y las claras a las raices. El eje de
las abcisas representa las clases de tamaiio. Para todas las clases, cada nimero multiplicado
por 20 da el tamafio maximo en cm de la altura del tallo de sus individuos, salvo la clase 11
que incluye individuos de tamafios mayores o iguales a 200.1 cm.
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FIGURA 41.- Produccién global estimada (% del total), por compartimientos vegetales, en
dos poblaciones tedricas en Mifafi, "Caso 1-i" (1) y "Caso 2-v" (2). (a) = roseta; (b) =
tallo, estimacién segtin modelo de la Fig 21; (¢) = tallo, estimacion seglin modelo de la Fig
22. En (b) y (¢), la linea continua corresponde al tallo y la segmentada a las raices. El eje de
las abcisas representa las clases de tamafio. Para todas las clases, cada niimero multiplicado
por 20 da el tamafio méximo en cm de la altura del tallo de sus individuos, salvo la clase 11
que incluye individuos de tamafios mayores o iguales a 200.1 cm.
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diferencias en importancia relativa en la poblacién (véanse
las mismas clases en la FIGURA 36, a.2). Esto simplemente es
consecuencia del comportamiento logistico del modelo empleado
aqui (FIGURA 14) para la estimacién de la tasa anual de
produccién de biomasa foliar por individuo. Dicha tasa es
baja en individuos pequefios (FIGURA 14) vy aumenta en
individuos mayores, estabilizéndose en tamafios que
corresponden a la clase 3 (40.1 a 60.0 cm) .

El patrdn, con respecto al tamafio, mostrado por la tasa anual
de PAA de biomasa en tallos y raices en Las Minas (FIGURA 38,
b.1, c.1) y Mifafi (FIGURA 38, b.2, c.2), es similar al de la
tasa de produccién de biomasa verde de cada poblacién (FIGURA
38, a.l1 y a.2, respectivamente).

En relacién al compartimiento reproductivo ' (FIGURA 38, d.1)
se observa un patrén de mayor produccién para las primeras
clase de tamafio disminuyendo hacia clases mayores.

Hasta aqui hemos analizado los patrones de produccidén en Las
Minas y Mifafi, en relacién con las Clases de tamafio. A
continuacién haremos énfasis en las diferencias entre los
compartimientos de roseta, tallo, raices Y estructuras
reproductivas. Pero antes haremos una obvia pero necesaria
aclaratoria:

Toda la produccién de la poblacién proviene de la ganancia
neta en asimilados obtenida por las hojas verdes mediante el
proceso de fotosintesis. Lo que aqui se registra como
"produccién acumulada anual de peso seco" en tallo y raices
es s6lo una estimacién de la tasa de crecimiento anual de
esos compartimientos. Dicho crecimiento es posible por la
translocacién de recursos desde los sitios de produccién (las
hojas) a los sitios de uso, transformacién O almacenamiento
(tallo y raices). Lo mismo se aplica para la ‘"produccién



reproductiva“, salvo que en este caso no se acumula la
produccién puesto que el proceso reproductivo es discontinuo
en el tiempo a nivel individual y su magnitud a nivel de la

poblacién muy variable en ciclos polianuales.

Como se menciondé anteriormente, el compartimiento de la
roseta foliar es dominante en cuanto a su contribucién a la
acumulacién de nueva biomasa (FIGURA 39, comparense las
graficas "a" [roseta] con las gréaficas "b", "c" y "d" [tallo,
raices y estructuras reproductivas]). Por ejemplo, para la
primera clase de tamafio en la poblacién de Las Minas (FIGURA
39, a.l), la produccién de la roseta foliar representa el 80
% del total de nueva biomasa acumulada cada ano éor todos los
individuos de dicha clase. Esa proporcién se hace méxima en
las clases "2" (20.1 a 40.0 cm) y "3" (40.1 a 60.0 cm) con un
91 %, disminuyendo paulatinamente en clases subsiguientes
hasta un 83 % para la dltima clase (individuos 2 a 200.1 cm).
Complementariamente, la contribucién "productiva"
(acumulacién de peso seco) de los tallos a toda la poblacidn
estd casi siempre en un orden menor al 10 % (FIGURA 39, b.l y
c.1l), y la de las raices es incluso mds baja no sobrepasando
al 2 %. Las estructuras reproductivas contribuyen con un
porcentaje de alrededor de 6-8 % en las clases intermedias
pero alcanzando una proporcién mayor en la primera clase y en
las dltimas clases de tamafio, en las que llega hasta un 13 %
del total de nueva biomasa producida cada afioc en dichas
clases.

Las diferencias en las proporciones relativas entre los
compartimientos de roseta, tallo y raices siguen un patrén
similar en la poblacién de Mifafi (FIGURA 39, a.2, b.2, y
Cc.2).

‘Las dos curvas que describen aqui la PAA del tallo (graficas
"b" y "c" en la FIGURA 39) se diferencian en que una de
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ellas (la curva "b"), luego de alcanzar un minimo en las
clases "2" y "3" comienza a aumentar levemente a una tasa
casi constante, mientras que la otra (la curva "c"), luego
del minimo, se "estabiliza" manteniéndose constante en un
valor préacticamente invariable. Esto se comprende si se
recuerdan los modelos utilizados para calcular dichas curvas
(el modelo de la FIGURA 21, para las curvas "b", y el de la
FIGURA 22, para las curvas "c") en las FIGURAS 38, 39, 40 y
41.

El andlisis que se ha hecho de las FIGURAS 38 y 39 se puede
aplicar del mismo modo para las FIGURAS 40 y 41, que
corresponden a las poblaciones tedéricas (elaboradas como
ejercicio de simulacién y comparacién) que suponemos pueden
presentarse en el sitio de Mifafi, a 4400 m. Para ello basta
comparar las estructuras de tamafios de dichas poblaciones
(FIGURA 37, a.2 y b.2) con los patrones y curvas de las
graficas incluidas en las FIGURAS 40 y 41, y recordar las
relaciones de dichos patrones con los modelos de los cuales
derivaron: FIGURA 14 (para la roseta foliar) y FIGURAS 21 y
22 (para el tallo).

(C) - Componentes de la Fitomasa en la Estructura Poblacional

De acuerdo a lo expuesto en la seccién 2.5.6.2., aparte (B)
(pdgina 60), se presentan las TABLAS 14, 15, 16 y 17 donde se
muestran los valores totales estimados de biomasa en la
roseta, tallos, raices, estructuras reproductivas (estas
dltimas, sélo para la poblacién de Las Minas), y de necromasa
foliar en pie, todos ellos discriminados por clases de
tamafio. En dichas tablas, la columna "TOTAL (BIOM)" se
refiere a la Biomasa Total, igual a la suma de la biomasa de
la roseta, del tallo y de 1las raices (y las estructuras
reproductivas, en la TABLA 10). La columna "TOTAL (FITOM)"

indica la Fitomasa Total equivalente a la Biomasa Total més



TABLA 14.- Valores totales de componentes de la Biomasa y la Fitomasa (en g/m2) para distintos grupos de tamarios en la
poblacién de Las Minas.

oblacion: LAS MINAS
itud= . 4150 m Valores de Biomasa
amafio= 1423 individuos y Fitomasa
= 5300 m2
sidad =  0.27 ind/m?2 (UNIDADES EN G/M2)
Clases ROSETA _ TALLO RAICES NECROMASA REPRODUCION BIOMASA TOTAL FITOMASA TOTAL
0-20 7.81 1.17 0.74 12.01 0.37 10.08 22.09
20-40 19.40 9.88 1.76 54.49 1.39 32.44 86.93
40-60 24.86 14.30 2.83 118.37 1.72 43.71 162.07
60-80 24.08 19.04 4.20 220.47 2.06 49.38 269.85
80-100 23.89 24.73 5.95 371.51 3.07 57.64 429.15
100-120 13.31 17.14 4.4% 320.21 2.01 36.92 357.13
120-140 8.98 13.75 3.81 305.89 1.98 28.52 334.41
140-160 593 10.53 3.09 273.20 1.22 20.78 293.98
160-180 2.25 4.52 1.39 133.97 0.81 8.97 142.94
180-200 1.28 2.98 0.97 102.69 0.41 5.65 108.34
_ > 200 1.44 - 4.00 1.41 168.84 0.54 7.40 176.24
Total = 133.23 122.05 30.61 2081.64 15.59 301.48 2383.12

TABLA 15.- Valores totales de componentes de la Biomasa y la Fitomasa (en g/m2) para distintos grupos de tamafios en la

poblacicn de Mifaff.
Poblacién: MIFAFI
Altitud = 4400 m Valores de Biomasa
Tamafio= 182 individuos y Fitomasa
AREA = 900 m2
Densidad = 0.202 ind/m?2 (UNIDADES EN G/M2)
Clases 'ROSETA _ TALLO  RAICES NECROMASA TOTAL (BIOM) TOTAL(FITOM)
0-20 6.65 0.46 0.46 5.31 7.58 12.89
20-40 16.16 4.04 1.13 27.89 21.33 49.22
40-60 35.55 12.94 4.47 171.43 52.96 224.38
60-80 39.98 20.93 8.53 430.32 69.44 499.76
80-100 36.00 2471 11.53 720.70 . 72.24 792.94
100-120 54.00 45.99 24.04 1777.79 124.03 1901.82
120-140 42.00 42.80 24.69 2109.05 109.48 2218.53
140-160 40.00 45.75  28.17  2646.37 113.92 2760.29
160-180 12.00 16.06 10.83  1155.72 38.89 1194.61
180-200 18.00 26.72 19.14  2228.51 63.86 2292.38
> 200 4.00 7.06 5.61 753.38 16.67 770.05

Total = 304.34 247.45 138.60 12026.46 690.40 12716.85
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la Necromasa. En adelante, cuando se hable de "necromasa" se
entenderd (salvo indicacién expresa) que se trata de

"necromasa foliar en pie".

Comencemos por examinar cémo se distribuyen los componentes
de la Biomasa (roseta, tallo, raices y estructuras
reproductivas) y la Necromasa por unidad de superficie de
terreno y por clases de tamafio en la poblacién de Las Minas
(TABLA 14, Figs 42 y 43):

Los componentes dominantes en cuanto a su biomasa a nivel de
la poblacién son la roseta y el tallo (TABLA 14, FIGURA 42)
alcanzando valores de 25 g/m?2 para ambos, en la clase "3"
para la roseta foliar y en la clase "5" para el tallo. La
biomasa de raices muestra su valor mis alto, 6 g/m2, en la
clase "5". La biomasa reproductiva es el componente gque
alcanza los menores valores en relacién a la biomasa total
por m2 de terreno; su valor mayor (3 %) se muestra en la
clase de tamafio "5" (FIGURA 42). Los cuatro componentes,
roseta, tallo, raices y estructuras reproductivas, muestran
un patrén en forma de "campana" en cuanto a la distribucién
de su biomasa en los distintos grupos de tamafio de la
poblacién, concentrdndose los valores mayores en tamafios
intermedios (clases de tamafno 3, 4, 5 y 6 para la roseta;
clases 4, 5 y 6 para el tallo; clases 4, 5, 6 y 7 para las
raices; y clases 3, 4, 5, 6 y 7 para las estructuras
reproductivas).

Si en la TABLA 14, dividimos los valores de las columnas de
la roseta, tallo y raices entre el total de biomasa para cada
clase, tendremos una idea de la variacién de la importancia
relativa de cada compartimiento con respecto al total de
biomasa en cada clase de tamafio. Asi, la mayor importancia
relativa de la biomasa de la roseta a lo largo del eje de

tamafios se manifiesta en la primera clase con un 77 $% (con
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respecto al total de biomasa en esa clase) y en las clases 2
y 3, cuando alcanza un 57-60 %; en cambio muestra un minimo
en la Gltima clase (la 11) cuando abarca sélo un 20 %. La
biomasa del tallo, al principio, en la primera clase es poco
importante, un 12 % del total en dicha clase, luego alcanza a
la mitad en las clases 6, 7 y 8 hasta llegar a un méximo de
54 % en el grupo de individuos de mayor tamafio. Las raices en
los individuos més pequefios de la primera clase apenas dan
cuenta de menos del 1 % de la biomasa total en esa clase;
pero paulatinamente este porcentaje va aumentando hasta
alcanzar un 20 % para los individuos més altos de 1la
poblacién (clase 11). Las estructuras reproductivas, en las
primeras seis clases contribuyen con el 4-5 % de la biomasa
total por clase; en las dGltimas cinco clases aumenta su
participacién con un 7-8 $%.

A continuacién se comparan, por clases de tamafio, la biomasa
total con relacién a la necromasa total, y con respecto a la
Fitomasa (Biomasa mds Necromasa) total, en la poblacién de
Las Minas (FIGURA 43 y TABLA 14): las mayores cantidades de
biomasa y necromasa por m2 aparecen en la clase "5" con 58
g/m2 y 372 g/m2, respectivamente, totalizando 429 g/m2 en
fitomasa. El1 compartimiento de 1la necromasa foliar es
dominante en toda la poblacién, y siempre mayor al 50 % de la
Fitomasa Total en cada clase, alcanzando un 96 % en el grupo
de los individuos mds altos (clase 11). Por contrapartida, la
biomasa total alcanza su méxima importancia relativa
(respecto a la fitomasa total) en la primera clase de
tamanos, cuando apenas llega al 46 %, disminuyendo
progresivamente en grupos de tamaflos mayores hasta un 4 % en
la Gltima clase.

La distribucién de los componentes de la Biomasa (roseta,
tallo raices) y la Necromasa por unidad de superficie de



terreno y por clases de tamafio en la poblacién de Mifafi
(TABLA 15, Figs 44 y 45) muestra algunas diferencias con
respecto a la poblacién de Las Minas. Primero, los valores
absolutos en biomasa de roseta, tallo y raices son mayores en
Mifafi que en Las Minas (compdrense las TABLAS 14 y 15).
Segundo, la importancia relativa de las raices en Mifafi
(FIGURA 44) es bastante mas notoria de lo que se muestra en
la poblacién de Las Minas (FIGURA 42). Tercero, los valores
méximos de biomasa en Mifafi estdn mas desplazados hacia
clases mayores de tamafios (FIGURA 44) que lo que sucede en
Las Minas (FIGURA 42); esto estd en relacién directa a las
diferencias en las estructuras de tamafio entre las
poblaciones de Las Minas y Mifafi (FIGURA 34). Lo dicho para
los componentes de la biomasa en Mifafi, en comparacién con
Las Minas, es valido también para los valores de necromasa y
biomasa total (compdrense la FIGURA 45 con la FIGURA 43).

El andlisis realizado para las poblaciones de Las Minas y
Mifafi en cuanto a la distribucién de la biomasa y 1la
necromasa en las distintas clases ‘de tamafios de la poblacién,
se puede hacer del mismo modo para las poblaciones tedricas
en Mifafi, Caso "1-i" (FIGURAS 46 y 47, TABLA 16) y Caso "2-
v" (FIGURAS 48 y 49, TABLA 17). Conviene también aqui
comparar estos resultados con las estructuras de tamafios de
dichas poblaciones (FIGURA 34, Caso 1 y Caso 2). No es
relevante hacer de nuevo un andlisis detallado de estas
poblaciones, pues en este caso estamos tratémdo con
poblaciones hipotéticas simuladas que pueden -variar al
criterio del investigador. Lo importante es que el andlisis
hecho a las muestras poblaciones reales de Las Minas vy
Mifafi, marca unas pautas para examinar poblaciones tedéricas
adicionales que sean generadas por computador para efectos de
simulacién y comparacién.
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LA 16.- Valores totales de componentes de la Biomasa
i6n tedrica (Caso "1-i") en Mifaf{,

lacién: MIFAFI - Caso "1-;"

jtud = 4400 m
fio= 1500 individuos
= 6521.74 m2
idad = 0.23 ind/m2

Valores de Biomasa
y Fitomasa

(UNIDADES EN G/M2)

y la Fitomasa (en g/m2) para distintos grupos de tamafios en una

Clases ROSETA  TALLO  RAICES NECROMASA TOTAL (BIOM) TOTAL(FITOM)
0-20 10.59 -0.17 0.70 8.40 11.11 19.51
20-40 35.37 8.84 2.47 60.00 46.67 106.68
40-60 61.15  21.81 7.48 282.65 90.44 373.09
60-80 41.38 21.24 8.58 427.99 71.20 499.19
80-100 28.98 19.52 9.01 553.48 57.51 610.99
100-120 45.54 37.89 19.56 1421.18 103.00 1524.18
120-140 33.12  32.87 18.69 1564.81 84.69 1649.49
140-160 16.56  19.21 11.93 1134.10 47.71 1181.80
160-180 20.70 27.28 18.23 1923.02 66.20 1989.22
180-200 4.14 6.14 4.39 510.21 14.67 524.88
> 200 8.28 14.23 1113 1467.42 33.64 1501.06
Total = 305.81 208.85 112.17 9353.25 626.83 9980.08

17.- Valores totales de compone
i6n tedrica (Caso "2-v") en Mifaff,

ntes de la Biomasa y la Fitomasa (en gm2) para distintos grupos de tamaiios en una

Poblacién: MIFAFI - Caso "2-y"
Altitud = 4400 m Valores de Biomasa
Tamafio= 1500 individuos y Fitomasa
AREA = 6521.74 m2
Densidad =  0.23 ind/m2 (UNIDADES EN G/M2)
Clases ROSETA __ TALLO RAICES NECROMASA TOTAL (BIOM) TOTAL(FITOM)
0-20 7.89 0.84 0.55 6.74 9.29 16.03
20-40 35.53 8.90 2.49 60.89 46.92 107.80
40-60 40.74 14.50 4.97 187.75 60.21 247.96
60-80 53.79 27.49 11.08 550.29 92.36 642.65
80-100 49.68 33.51 15.49 952.71 98.68 1051.38
100-120 62.10  52.01 26.95 1968.05 141.06 2109.11
120-140 33.12  32.79  18.61  1554.71 84.52 1639.23
140-160 20.70  23.93  14.82  1404.29 59.45 1463.74
160-180 8.28 10.96 7.34 777.80 26.58 804.38
180-200 24.84 36.89 26.43 3077.80 88.16 3165.96
> 200 8.00 _14.01 _ 11.08 1483.7¢ 33.10 1516.86
Total = 344.68 255.83 139.82 12024.77 740.32  12765.10
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(D) - Sintesis de Resultados - Produccién, Fitomasa y Tasas

de Renovacién en la Poblacidn

En la TABLA 18 se presenta una sintesis de los valores
globales de Produccién y Fitomasa para cada poblacidn
analizada. Se incluye ademds una estimacién de las Tasas de
Renovacién de cada componente salvo para las estructuras
reproductivas y la necromasa, de las cuales hablaremos

posteriormente.

La produccién total estimada, por los modelos presentados en
este trabajo, en la poblacién de Las Minas es de 107
g/m2/afio; en Mifafi es de 180 g/m2/afio; y en las poblaciones
tebéricas simuladas para el sitio de Mifafi es de 178
g/m2/afio (Caso "1-i") y 203 g/m2/afio (Caso "2-v"). El aporte
de 1las rosetas foliares representa el 90-95 % de la
produccién total. E1 de los tallos es del orden del 3 %, para
las raices es de un 2 %, y el de las estructuras
reproductivas (sélo en la poblacién de Las Minas) alcanza a
un 7 %. La produccién global notablemente mds alta estimada
en las poblaciones de Mifafi (un promedio de 190 g/mzfaﬁo) en
comparacién a la de Las Minas (107 g/m2/afio) es consecuencia,
en primer lugar, de las diferencias de los modelos
matemdticos aplicados a los dos sitios, especialmente para la
estimacién de la produccién de la roseta foliar (véase la
Figura 14 y los comentarios que la acompafan en el texto), y
en segundo lugar, de las diferencias en las estructuras
poblacionales, lo cual ya fue discutido.

La Biomasa total estimada en Las Minas es de 301 g/m2; en
Mifafi, 690 g/m2 (2,4 veces mayor que en Las Minas); y en los
Casos tebéricos "1-i" y "2-v", 627 y 740 g/m2, respectivamente
(TABLA 18). En este caso, las diferencias entre las
estimaciones para las poblaciones de Mifafi y la de Las Minas
son consecuencia de:



LA 18.- Valores totales, a nivel de Ja poblacién, de la produccisn global estimada, de los componentes de la Biomasa y la
asa, y de las tasas de recambio de Ja biomasa, en las poblaciones de Mifaf{ ¥y Las Minas, y en las poblaciones tedricas
$"1-1" y "2-v") en Mifaff.

RESUMEN GLOBAL DE RESULTADOS:

MIFAF| MIFAFI
FITOMASA (g/m2) LAS MINAS MIFAFI  "Caso "1-i" Caso "2-v"
ROSETA 133.23 304.34 305.81 344,68
TALLO 122.05 247.45 208.85 255.83
RAICES 30.61 138.60 112.17 139.82
REPRODUCCION 15.59 - -
NECROMASA 2081.64 12026.46 9353.25 12024.77
Biomasa total 301.48 690.40 626.83 740.32
Fitomasa total 2383.12 12716.85 89980.08 12765.10

MIFAF1 MIFAFI|
PPN (g/m 2/aiio) LAS MINAS MIFAF| Caso "1-i" Caso "2-v"
ROSETA 95.60 172.77 170.12 193.67
TALLO 3.25 4.43 5.48 6.27
RAICES 0.79 3.15 2.68 3.25
REPRODUCCION 7.79 - -
TOTAL 107.42 180.36 178.28 203.20
Tasa de renovacion MIFAF] MIFAFI
[{aiios) LAS MINAS MIFAFI __ Caso "1-i"  Caso "2-y"
ROSETA 1.4 1.8 1.8 1.8
TALLO 37.6 55.8 38.1 40.8
RAICES 38.6 43.9 41.8 43.0
Biomasa total 2.8 3.8 3.5 3.6




(a) la aplicacién, en el cdlculo de la biomasa de la roseta,
de los datos de la TABLA 5 (seccién 3.1.2.1., aparte (B)
(pdgina 77).

(b) del mayor peso especifico foliar en individuos de Mifafi
(FIGURA 15).

(c) y de las diferencias en las estructuras de tamafo entre
poblaciones de ambos sitios (ver FIGURA 34: "Mifafi", "Las
Minas", "Caso 1" y Caso 2").

La distribucién porcentual de la biomasa a nivel poblacional
(FIGURA 50, gréaficas "a") indica que las rosetas dan cuenta
del 44-49 % de la biomasa total de la poblacidén; los tallos,
de un 33 a un 40 %; las raices de un 10 a un 20 %; y las
estructuras reproductivas de un 5 % (sélo para Las Minas). En
Las Minas, la importancia relativa de las raices (10 %) es
menor que en Mifafi (18-20 %). Los tallos tienen wuna
importancia relativa menor en Mifafi (33-36 %) que en Las
Minas (40 %). Aparentemente no hay diferencias con respecto a
las rosetas foliares.

La Necromasa, en la TABLA 18, corresponde a la masa de hojas
muertas que rodea al tallo. En Las Minas alcanzé a un total
de unos 2 kg/m?; en la muestra poblacional de campo en
Mifafi, 12 kg/mz, y en las poblaciones teéricas en Mifafi, 9
kg/mz (Caso "1-") y 12 kg/m2 (Caso "2-v"). La diferencia tan
grande (casi 5-6 veces mas necromasa en Mifafi que en Las
Minas) puede deberse a la férmula utilizada en cada caso
(véase FIGURA 3 del Apéndice). Sin embargo, esas regresiones
fueron hechas sobre datos reales obtenidos de las cosechas de
plantas en el campo. La otra causa de esa gran diferencia
estd relacionada con la mayor proporcidén de individuos de
maybr tamano en las poblaciones de Mifafi. De todas formas,
con respecto a las regresiones de la FIGURA 3 del Apéndice,
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es posible que los extremos terminales (por encima de 100 cm
de altura del tallo, que corresponde a la mé&xima altura
obtenida para los individuos cosechados) de esas rectas estén

sobreestimando la cantidad de necromasa foliar por individuo.

Para tener una idea de cudl puede ser ese error de
sobreestimacién, se hizo un breve cédlculo, para la poblacién
tebrica de Mifafi, Caso "1-i", en el sentido de suponer que
todos los individuos mayores a 100 cm de tamafio tengan un
promedio de 50 Kg de necromasa foliar por planta (véase en la
FIGURA 3 del Apéndice, la interseccidén de "100 cm" en el eje
"X" con aproximadamente "50000 g" en el eje "Y"). Si esto
fuera asi, el total para la necromasa en esa poblacidén (Caso
"1-i") en la TABLA 18 no seria de 9353 g/m2 sino del orden de
5000 g/m2, lo cual indicaria una diferencia de 2.5 veces méas
necromasa en Mifafi que en Las Minas. Hay que tener en cuenta
que, si bien es cierto que individuos de 200 cm de tamafio
deberian tener wuna cantidad considerablemente mayor de
necromasa que individuos de 100 cm (los cuales, de los
cosechados en el campo, en el sitio de Mifafi, no tenian més
de 16 Kg de necromasa), también es probable que una
proporcién algo mayor de esa necromasa en individuos més
longevos (mayor tamafio), haya sido descompuesta, en relacién
con individuos de menor edad (menor tamafio). De todo esto
puedo concluir que ese error de sobrestimacién puede estar en
el orden del 50-60 %. Esto implicaria que los totales para la
necromasa foliar en las poblaciones de Mifafi de la TABLA 18
estén en el orden de 4000 a 5000 g/mz, lo cual hace de todas
formas una diferencia de 2 a 2.5 veces m&s necromasa foliar
por m?2 en Mifafi que en Las Minas.

La tasa estimada de renovacién del total de las rosetas
foliares en las poblaciones de Mifafi fueron todas de 1.8
anos, contra 1.4 afios para Las Minas (TABLA 18, FIGURA 50,



graficas "b"). Para los tallos, dichas tasas estuvieron en el
orden de 40~50 anos con tendencia aparente de mayores tasas
en Mifafi que en Las Minas. La situacién es algo méds pareja
para las raices, con un orden de = 40 anos para el reciclado
de su biomasa.

Habria que decir aqui algo con respecto a las llamadas "tasas
de renovacién" de 1los tallos y las raices. Las rosetas
foliares después de una cierta edad o tamaflo de la planta
alcanzan una estabilizacién en su desarrollo, es decir, un
nimero mds o menos constante de hojas por roseta, lo que hace
que las tasas de entrada (nuevas hojas) y salida de biomasa
(muerte de hojas) a la roseta sean similares. En
contraposicién a esto, el incremento de peso de los tallos y
las raices con la edad (y por tanto, hasta cierto punto
también, con el tamafio) no alcanza una estabilizacién. Son
6érganos de crecimiento acumulativo. Y lo son, porque la tasa
a la cual acumulan peso (por crecimiento de nuevo tejido
mediado por translocacién de asimilados desde las hojas) es
considerablemente mayor a la tasa de pérdida de peso por
mortalidad, la cual en el caso de los tallos se manifiesta en
el reciclado de su corteza. Desafortunadamente no fué posible
en este trabajo dilucidar este punto. La situacién para las
raices es bastante mids compleja que esto, pues habria que
tomar en cuenta la produccién y muerte de raicillas, aspecto
qgue no fué estudiado en detalle aqui.

La breve discusién precedente se enmarca a nivel del
individuo. Si pasamos al nivel poblacional, hay que tomar en
cuenta los factores de la dindmica demogrdfica (nacimiento y
muerte de individuos de diferentes tamafos). Por tanto, si
una poblacién estd en equilibrio, es decir, su nGmero no
aumenta ni disminuye, entonces podemos decir también que la
biomasa de sus tallos y raices permanece la misma, al menos

durante el rango de tiempo en el que se supone dque se



mantenga dicho equilibrio. Si esto es asi, tiene sentido
hablar de una "tasa de renovacién" de los tallos y raices.

El tiempo de renovacién de la necromasa depende para su
estimacién de una medida de la tasa de descomposicién de la
misma. Esto no se hizo en este trabajo, pero si en el de
Lamotte et al. (1989). Este aspecto se trata en la seccién 4.
de "Discusién".

El tiempo de renovacién de la biomasa reproductiva no se
intenta aqui estimarla dividiéndola entre su produccidn
anual, debido a que lo que se presenta como biomasa
reproductiva es una representacién del ciclo reproductivo de
1978-1979 seglin informacién de Monasterio (1986b). Como en
ese mismo trabajo se indica, la variabilidad interanual en la
magnitud del proceso reproductivo a nivel poblacional es
bastante alta. Por eso no tiene mucho sentido estimar su tasa
promedio de renovacién en la poblacién. Lo que si es un hecho
es que, a nivel individual la biomasa reproductiva permanece
por un 1lapso de aproximadamente dos afios. Pero esa
permanencia en el individuo tiene un notable caracter
discontinuo en el tiempo, pudiendo (en un extremo) ocurrir la
reproduccién al afio siguiente, o transcurrir hasta 7 afilos o
mds . de nula actividad reproductiva hasta que se desencadena
el siguiente evento reproductivo.

Por G4ltimo, habria que decir que las. cifras para la tasa de
renovacién de la biomasa total en la TABLA 18 (alrededor de 3
a 4 anos) enmascaran en realidad diferentes tasas de
reciclado en compartimientos distintos en la poblacién, como
lo son 1las rosetas, 1los tallos y las raices, y en

consecuencia, hay que tomarlas con mucho cuidado.



3.2. PATRON DE ASIGNACION DE LA BIOMASA

En los resultados de esta seccidn (3.2.) y los de la seccidn
siguiente (3.3.) no se presenta informacién sobre el
componente de la reproduccién debido a que en todos los
individuos que se cosecharon, con el fin de hacer estos
andlisis, ninguno de 1los adultos mostraron estructuras
reproductivas actuales en el momento de su colecta.

3.2.1. REPARTICION EN DISTINTOS COMPARTIMIENTOS DE
LA PLANTA

3.2.1.1. Analisis porcentual cualitativo

A.- Reparticién de la Fitomasa

En base al procesamiento de los datos de las plantas
cosechadas (seccién 2.4.1. p&gina 28) se muestra a
continuacién, para ambos sitios de Mifafi y Las Minas, un
andlisis en cantidades porcentuales de cémo se reparte la
fitomasa total en los compartimientos de la roseta foliar, la
necromasa foliar, el tallo vy las raices en Espeletia
t.imotensis,. en individuos de distintos tamafios, o, expresado
eén una escala temporal, a lo largo de su ciclo de vida
(FIGURAS 51 y 52). '

En esas graficas no se observan diferencias notables en la
distribucién de la fitomasa entre los dos sitios. Examinando
conjuntamente ambos graficos, se destaca la preponderancia
del compartimiento de la necromasa foliar, especialmente en
individuos mayores a 10-20 cm de altura del tallo. A tamafios
menores a éste, los recursos asignados a la roseta foliar
son dominantes en relacién al total. Las proporciones
dedicadas a tallo y raices son, comparativamente, bastante



FIGURA 51.- Reparticion porcentual de los componentes de la fitomasa total en individuos
de distintos tamaiios colectados en Mifafi.
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FIGURA 52.- Reparticién porcentual de los componentes de la fitomasa total en individuos
de distintos tamaifios colectados en Las Minas.
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menores; en individuos juveniles muy pequefios se observa un
aumento de la importancia de las raices, y, con respecto al
tallo, su proporcidén relativa en la planta tiende a aumentar
con su tamano.

Un andlisis més detallado de la distribucién de la fitomasa,
se hizo para los individuos ubicados en el rango de 0 a 10 cm
de altura del tallo. Si volvemos a observar con cuidado las
FIGURAS 51 y 52 poniendo especial atencién a la "zona" del
intervalo de 0 a 10 cm de altura del tallo, se podrd notar
que hay unas variaciones muy sutiles en el grafico de Las
Minas (FIGURA 52) que no son faciles de comparar con la misma
"zona" en el grafico de Mifafi (FIGURA 51). Para superar este
escollo, se hizo una "amplificacién" de esta zona para los
dos sitios. Esto se muestra en las FIGURAS 53 y 54. Se puede
ver con méds claridad que los individuos de Mifafi en ese
rango de tamafio (en su mayoria Jjuveniles) asignan un
porcentaje alto (= 70 %) de su fitomasa total a la roseta
foliar, mientras que individuos del mismo tamafioc y fase del
ciclo de vida en Las Minas, asignan un porcentaje més
variable, péro en conjunto menor, a la roseta de hojas
verdes. Ademds, se puede observar que el compartimiento de
las raices tiene una importancia similar en individuos
juveniles de Mifafi y de Las Minas.

Volviendo a las FIGURAS 53 y 54, vemos que en ellas el "peso"
© importancia porcentual del tallo en el ©patrén de
distribucidén es dificil de detectar.

B.- Reparticidén de la Biomasa

Pero, otros modos de analizar esa misma informacién revela
algunas diferencias interesantes. Por ejemplo, sacaremos del
, anadlisis el compartimiento de la necromasa foliar vy
analizaremos méds en detalle cémo es la distribucién de 1la



de distintos tamafios colectados en Mifafi. Andlisis detallado en el rango de 0 a 16 cm de
tamafio.
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FIGURA 54.- Reparticién porcentual de los componentes de la fitomasa total en individuos
de distintos tamafos colectados en Las Minas. Andlisis detallado en el rango de 0 a 10 cm
de tamaiio.
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piomasa . En este caso el 100 % lo constituye la suma del
peso seco de la roseta foliar, tallo y raices. Graficando los
porcentajes (en forma de A&area) de cada uno de estos
compartimientos para todo el rango muestreado de tamanos,
obtenemos las Figuras 55 y 56. En éstas se destacan varios

aspectos:

Con respecto a la biomasa total el compartimiento de la
roseta de hojas verdes es dominante. Esto se mantiene hasta
que la altura del tallo de las plantas alcanza unos 50 cm
para la poblacién de Las Minas, o unos 80 cm para la de
Mifafi. A partir de estos tamafios, el peso seco de la roseta
foliar se hace menor al 50 % del total de la biomasa.

Los individuos de Las Minas de mas de 40 cm de altura del
tallo (FIGURA 56), asignan un porcentaje algo mayor de sus
recursos de biomasa al compart'imiento del tallo, en
comparacidén con individuos del mismo tamafio en Mifafi (FIGURA
55). Para analizar la reparticién porcentual en peso de las
raices y tallos en individuos mé&s pequefios, se hizo un
andlisis detallado para individuos menores a 10 cm de tamafo.
En Mifafi (FIGURA 57), el porcentaje de rajices sobre 1la
biomasa total se mantiene en un 1-2 $ para los individuos
juveniles de 0 a 10 cm; en Las Minas (FIGURA 58), este
porcentaje es mds variable, manteniéndose en un 0,5 a 1 %
hasta los 4 cm de altura del tallo, y luego aumentando

notablemente hasta un 3-4 % en el intervalo de 4 cm a 10 cm.

3.2.1.2. Analisis porcentual estadistico

Se hicieron regresiones estadisticas sobre el % en peso seco
de cada compartimiento dentro de la fitomasa total de la
planta. Los resultados se muestran en las FIGURAS 59, 60, 61



FIGURA 55.- Reparticion porcentual de los componentes de la biomasa total en individuos
de distintos tamafios colectados en Mifaf1.
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FIGURA 56.- Reparticion porcentual de los componentes de la biomasa total en individuos
de distintos tamafios colectados en Las Minas.
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FIGURA 57.- Reparticion porcentual de los componentes de la biomasa total en individuos
de distintos tamaios colectados en Mifafi. Analisis detallado en el rango de 0 a 10 cm de

tamario.
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FIGURA 58.- Reparticién porcentual de los componentes de la biomasa total en individuos
de distintos tamanos colectados en Las Minas. Andlisis detallado en el rango de 0 a 10 cm

de tamaiio.
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FIGURA 59.- Proporcién del peso de la roseta sobre 1a fitomasa total. Comparacién
estadistica entre individuos de distintos tamafios colectados en Mifafi y Las Minas.

% en peso de 1a roseta

y = 142.39 * xA-0.52661

RA2 =0.778
AW
\‘:E~. Fﬁ
10
y = 114,75 * xA-0.53914 ||
RA2 = 0.850
: L
1 10 100

Altura del tatlo (cm)

v

L J

B MIFAFI

LAS MINAS

FIGURA 60.- Proporci6n del peso del tallo sobre la fitomasa total. Comparacién
estadistica entre individuos de distintos tamafios colectados en Mifafi y Las Minas.
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FIGURA 61.- Proporcién del peso de la necromasa sobre la fitomasa total. Comparacién
estadistica entre individuos de distintos tamaiios colectados en Mifafi y LLas Minas.
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FIGURA 62.- Proporcién del peso de las raices sobre la fitomasa total. Comparacién
estadistica entre individuos de distintos tamaiios colectados en Mifafi y L.as Minas.
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y 62. De acuerdo a un andlisis estadistico de las curvas en
esas graficas, no se encontraron diferencias significativas
entre sitios en la proporcién de cada compartimiento (roseta,
tallo, raices y necromasa) en la fitomasa total.

3.2.2. REPARTICION EN LOS COMPONENTES AEREO-
SUBTERRANEO DE LA PLANTA

A lo largo del eje espacial vertical, la distribucién de 1la
fitomasa puede medirse por la proporcién  "fitomasa
aérea/fitomasa subterrdnea" o su reciproco ("fitomasa
subterranea/fitomasa aérea").

Dicha proporcién no mostré diferencias para los individuos
de ambos sitios (Mifafi y Las Minas), considerando todo el
rango de tamafios (FIGURA 63).

Cuando se consideré s6lo el rango de tamafios de 0 a 20 cm (en
su mayoria individuos juveniles) se encontré lo siguiente:

La proporcién “"fitomasa aérea/fitomasa subterrdnea" no
muestra diferencias para individuos muy pequefios (£ 5 cm de
altura del tallo) de ambos sitios (Mifafi y Las Minas), pero
para individuos entre 5 y 20 cm de altura del tallo, esa
proporcién es menor (mayor importancia relativa de las
raices) en el sitio mds extremo y mis alto de Mifafi, que lo
observado en el sitio de Las Minas, para el mismo rango de
tamafios (FIGURA 64).

Un aspecto importante de esta figura es que, en el rango de
tamafios de 0 a 20 cm de altura del tallo, se observa en Las
Minas un aumento significativamente mayor en la proporecién
"fitomasa epigea/fitomasa hipégea" (mayor pendiente de 1la
recta) que lo que se observa en Mifafi. Un andlisis



FIGURA 63.- Relacién entre la fitomasa hipégea y epigea en individuos de distintos
tamafios colectados en Mifafi y Las Minas.
y =0.11252 * xA-0.44706 RA2 = 0.583 (MIFAFI)

y =6.2527e-2 * xA-0.28065 RA2 =0.273 (LAS MINAS)
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FIGURA 64.-  Relaci6n entre la fitomasa epigea y la fitomasa hipégea, para individuos
menores a 20 cm de tamafio en las poblaciones de Mifafi y Las Minas. MIFAFI: Y =2.272
*X+6.111 ; 12=0.802 ; P<0.001 . LAS MINAS: Y =5.695* X + 4937 ; r2=
0.747 ; P<0.005 . Las franjas alrededor de las lineas de regresién son los limites de
confianza del 95 % para los estimados de Y dado cualquier valor de X. Las zonas de
superposicién indican que no hay diferencias para los estimados de Y entre los dos sitios.
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FIGURA 65.- Relacién entre la fitomasa de raices y la biomasa foliar en individuos de
distintos tamafios colectados en Mifafi y Las Minas.

y = 8.7343e-2 + 4.2337e-3x RA2 = 0.643  (MIFAFI)
y =7.5653e-2 + 6.3785e-3x RAZ2 = 0.763 (LAS MINAS)
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FIGURA 66.- Relacion entre la fitomasa de raices y la biomasa foliar en individuos
menores a 30 cm de tamafio en las poblaciones de Mifafi y Las Minas. MIFAFI: log (Y) =

-0.363 * log (X) - 0.654 ; 12=0.384 ; p=0.0318. LAS MINAS: log (Y) = -0.252 *
log (X)-0.829 ; r2=0.197 ; p=0.1711.
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estadistico diseflado para probar la significacién de las
diferencias entre las pendientes de las regresiones (Sokal y
. Rohlf 1981, Box 14.8) mostré diferencias significativas (Fs
= 9,02 ; P < 0.005) entre Mifafi y Las Minas en lo que
respecta a la  variacién de la proporcidn "fitomasa
epigea/fitomasa hip6égea" con la "altura del tallo", en el
rango ya indicado.

3.2.3. REPARTICION DE LA FITOMASA HACIA FUNCIONES
ESPECIFICAS

3.2.3.1. Relaciones "raices - hojas verdes"

Un aspecto que merece atencién es investigar la inversién que
tiene que hacer una planta en raices para garantizar un
suministro adecuado de agua y nutrientes hacia las hojas. Un
modo de averiguarlo es midiendo la proporcién “fitomasa de
raices/biomasa foliar". Entre las muestras de individuos de
Mifafi y Las Minas (entre 0 y 100 cm de tamafilo) no hay
diferencias significativas en dicha proporcién (FIGURA 65).
Conviene observar que dentro del rango de 0 a 30 cm,
individuos de distintos tamafios muestran valores similares.
Pero, mds alld de ese rango, especialmente por encima de 50
cm de altura del tallo si se evidencia la tendencia al
aumento de dicha proporcién. Este aumento es causado
simplemente porque la biomasa de la roseta ya se ha
estabilizado en su desarrollo, mientras que la fitomasa de
las raices siempre estd en aumento (6rganos acumulativos en
su desarrollo).

Un andlisis mas detallado de la proporcién "fitomasa de
raices/biomasa foliar" para el rango de 0 a 30 cm se muestra

en la FIGURA 66. Alli tampoco se observan diferencias



omasa asimilatoria y no asimilatoria en individuos de

FIGURA 67.- Relacién entre la bi
distintos tamafios colectados en Mifafi y Las Minas.
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relevantes entre Mifafi y Las Minas.

3.2.3.2. Relaciones "Biomasa asimilatoria-Biomasa no asimilatoria"

Considerando la biomasa asimilatoria como el peso de las
hojas verdes de la roseta, y la biomasa no asimilatoria como
la suma del peso de: 1) las hojas muy jévenes no verdes, 2)
los peciolos foliares, 3) el tallo y 4) las raices, se
calculé la proporcién "Biomasa asimilatoria-Biomasa no
asimilatoria". Esta razén mide en forma relativa la cantidad
de tejido fotosintético (en gramos) necesario para mantener
una cantidad "unitaria" {un  gramo) de biomasa no
asimilatoria. La idea es ver si hay diferencias para plantas
de un mismo tamafio en ambas poblaciones (Mifafi y Las Minas).
Los resultados fueron negativos en ese sentido (FIGURA 67).
Basta con indicar gue se observa la tendencia esperada a lo
largo del ciclo de vida (en individuos de distintos tamafos),
es decir, que dicha proporcién es mayor en individuos
juveniles pequefios (alrededor de 2 o 3, para un tamafio de 1
cm) y bastante menor en individuos adultos (un poco més de
0.5 para un tamafio de 100 cm). Una diferencia de 6 a 4 veces
entre ambos extremos de tamafo.

3.2.3.3. Relaciones "Area foliar - raices"

La relacién entre el &rea foliar y el peso de las raices
puede ser otra manera de examinar lo planteado en la seccidén
3.2.3.1., pagina 147. Dicha proporcién puede verse como "la
cantidad de superficie transpiradora y captadora de CO2 (&rea
foliar) que estd asociada a una unidad de tejido captador de
agua y nutrientes (raices)". Los resultados no muestran

diferencias significativas enre ambas poblaciones de Mifafi y



FIGURA 69.- Relacién entre el peso de las raices y el peso del tallo en individuos de
distintos tamatfios colectados en Mifafi y L.as Minas.

y =21.131 *xA-1.0108 RA2 =0.798 (MIFAFI)
y =12.777 * xA-0.86242 RA2 =0.847  (LAS MINAS)
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FIGURA 70.- Relacién entre el 4rea foliar y la biomasa asimilatoria en individuos de
distintos tamafios colectados en Mifafi y Las Minas. Las franjas alrededor de las lineas de
regresion son los limites de confianza del 95 % para los estimados de Y dado cualquier
valor de X. Las zonas de superposicién indican que no hay diferencias para los estimados
de Y entre los dos sitios.
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Las Minas (FIGURA 68). Las pendientes de las rectas muestran
la tendencia esperada: dicha proporcién es mayor en
individuos juveniles pequefios, y menor en adultos intermedios
a grandes. Otra vez, las regresiones sobre el rango total de
tamafios (0 a 100 cm) ocultan diferencias interesantes. PoOr
ejemplo, hasta un tamafo de aproximadamente 30 cm, cualquier
individuo puede tener valores semejantes para esa proporcién
[las fluctuaciones en la distribucién de los puntos puede
deberse parcialmente a un cierto error, igual para todos, en
la estimacién del peso de las raices]. sélo para individuos
mayores a 40 cm dicha proporcién tiende a disminuir con el
tamafio del individuo. Sintetizando, a medida que 1los
individuos de Espeletia timotensis crecen y Sse van
desarrollando, el desarrollo del compartimiento foliar va mas
o menos parejo con el desarrollo de las raices, hasta que
alcanzan un tamafio de 40-50 cm, cuando la estabilizacién del
desarrollo de la roseta hace que dicha proporcién realmente
empiece a disminuir (porque las raices siguen acumulando

tejido).

3.2.3.4. Relaciones "raices - tallo”

La proporcién "peso de raices/peso del tallo" refleja la
relacién entre la cantidad de tejido captador de agua Yy
nutrientes por unidad de tejido conductor (y almacenador) de
dichos elementos. Como los dos compartimientos (raices Yy
tallos) son de desarrollo acumulativo, la relacidén entre
ellos indicaria quién acumula mas o si acumulan lo mismo a lo
largo del ciclo de vida. Los resultados arrojan la conclusidn
de que, en Espeletia timotensis , la tasa a la que se
acumulan los tejidos del tallo es mayor a la tasa de
acumulacion de tejido de raices (FIGURA 69) debido a que la
proporcién "raiz/tallo" disminuye con el tamafio de la planta.
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FIGURA 71.- Relacién entre el peso de la necromasa y el peso del tallo en individuos de

distintos tamaiios

colectados en Mifafi y L.as Minas.
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FIGURA 72.- Relaci6n entre el peso de la necromasa y el peso de 1a biomasa en individuos
de distintos tamafios colectados en Mifafi y LL.as Minas.
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Ademds, no hay diferencias apreciables entre las poblaciones
de Mifafi y Las Minas en este aspecto. Conviene hacer
Observar los grandes cambios en el ciclo de vida. La biomasa
de las raices de individuos juveniles muy pequefios (1-3 cm)
es alrededor de 10-20 veces mayor que la del tallo, mientras
que en individuos adultos (30 a 100 cm) sélo alcanza a la
mitad. Una diferencia de 20 a 40 veces entre ambos extremos
de tamafios. Aqui puede influir parcialmente e] hecho de que,
sin duda, hubo subestimacién del peso de 1las raices,
especialmente en individuos de mayor tamafo.

3.2.3.5. Relaciones "Area foliar (cmz) - Biomasa Asimilatoria (g)"

Esta relacién (FIGURA 70), aunque de una manera algo
distinta, ya fue examinada anteriormente en la FIGURA 15, en
la que se grafica el "peso especifico foliar" (gramos de hoja
por cm2 de superficie foliar). En este caso (FIGURA 70) es la
relacién reciproca, la cual se puede tratar de forma similar.
Lo que se extrae de las FIGURAS 15y 70 es que 1las hojas de
los individuos (mayores a 10 cm de tamano) de Mifafi son
significativamente m&s pesadas por unidad de drea, que las de
individuos de tamafio equivalente en Las Minas.

3.2.3.6. Relaciones "Necromasa - tallo”

La relacidén entre el peso de la necromasa Y el peso del tallo
para cada individuo, en 1las Muestras de plantas cosechadas en
Mifafi Y Las Minas, se presenta en la FIGURA 71. Los intentos
de ajustar dichos puntos a algin tipo de curva no dieron
resultado. Pero, hay aspectos interesantes a Observar. Los
individuos entre 0 Y 20 cm muestran una gran variabilidad en
este aspecto: entre 10 a 50 veces el peso del tallo en
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necromasa foliar. Esa variacién disminuye, para individuos
entre 30 y 60 cm, a un rango de 10 a 20 veces. para los
Gnicos individuos de 98 cm en cada sitio, la proporcidén es de
un poco més de 10 veces. Este andlisis grafico-cualitativo
nos lleva a sugerir que hay una tendencia a una menor
importancia relativa de la necromasa foliar respecto al

tallo, a medida que aumenta el tamafio de la planta.

3.2.3.7. Relaciones "Necromasa - Biomasa"

La proporcién de necromasa foliar a biomasa total (hojas
verdes, tallo y raices) aumenta linealmente con el incremento
en tamafio de la planta (FIGURA 72) para ambos sitios (Mifafi
y Las Minas), no observidndose diferencias significativas
entre ellos.

Podemos decir entonces que, a medida que la planta crece hay
una tendencia a que la misma (considerada <como un
"microecosistema isla") tienda a acumular materia muerta en
forma de hojarasca en pie a una tasa mayor al incremento de
la biomasa total. Pero en cuanto muere y cae al suelo, ya no
hay mds incremento de biomasa y la necromasa continGa su
descomposicién (ya iniciada mientras la planta estaba viva) a
una tasa mayor por su contacto con el suelo y la consecuente
mayor humedad.

3.3. DINAMICA GLOBAL DE CRECIMIENTO

3.3.1. CAMBIOS EN LOS DISTINTOS COMPONENTES DE LA
FITOMASA TOTAL A LO LARGO DEL CICLO DE VIDA

La fitomasa total por planta es significativamente mayor en



la poblacién de Mifafi que en la de Las Minas, salvo en los
individuos menores a aproximadamente 20 cm de tamafio, para

los cuales no hay diferencias entre sitios (FIGURA 73).

La biomasa de la roseta foliar por planta no presenté
diferencias significativas entre sitios para todo el conjunto
de la muestra de individuos cosechados (FIGURA 74). Sin
embargo, este andlisis estadistico oculta un hecho
significativo: los Gltimos dos individuos mé&s grandes
cosechados en cada sitio tenian 52 y 98 cm de tamafio en
Mifafi, y 54 y 98 cm en Las Minas (véase en la FIGURA 73 los
Gltimos dos circulos para cada sitio). En la FIGURA 74 se
puede ver que estos individuos son los que estdn en las
abcisas con valores un poco menores a 1.75 (logaritmo decimal
de 56) y 2.0 (logaritmo decimal de 100). El peso
correspondiente de la roseta para los dos individuos m&s
grandes de Mifafi estdn en el orden de 1700 y 2000 g. En
cambio, para Las Minas, dicho peso estd alrededor de 700 Yy
900 g. Justamente en este rango de tamafos (a partir de 50 cm
de altura del tallo) el tamafio (y por tanto el peso) de las
rosetas tiende a estabilizarse. Es curioso que el peso de las
rosetas mas grandes cosechadas en Mifafi resultaron tener mas
del doble del peso que las correspondientes en Las Minas.
Lamentablemente un ndmero "apropiado" (desde un punto de
vista estadistico) de individuos de estos tamafios o mayores,
no fue posible cosechar y procesar por las razones dadas en
la seccidn 2.4.3.3., pagina 37. Esto impide probar o
demostrar estadisticamente que, al menos para los individuos
adultos de tamafio superior a 50 cm, las rosetas en Mifafi son
mas pesadas que las de Las Minas. Pero, tomando en cuenta
otras evidencias dadas al final de la seccién 3.1.2.1. (B)
(pdgina 75), es muy probable que, luego de la estabilizacién
de su desarrollo, las rosetas en Mifafi tengan una biomasa
significativamente mayor que en Las Minas (véase el ajuste
logistico al peso de la roseta, TABLA 5, seccién 3.1.2.1.
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(B) (pagina 77), y FIGURA 75 en esta misma seccién).

La biomasa del tallo por planta fue mayor en Mifafi con
respecto a Las Minas, pero sélo para individuos mayores a
aproximadamente 40 cm de tamano (FIGURA 76).

El peso'seco de la necromasa foliar en pie por planta mostré
valores significativamente mayores en Mifafi en comparacidn
con Las Minas, salvo los individuos menores a aproximadamente
25 cm de tamafio, entre los cuales no hay diferencias entre
sitios (FIGURA 77).

La fitomasa subterrdnea o de raices por planta presentd
‘valores mayores en Mifafi en relacién a Las Minas sélo para
plantas mayores a aproximadamente 40 cm (FIGURA 78).

Los resultados anteriores indican una tendencia més o menos
persistente en relacién a que individuos de la poblacidén de
Mifafi, en su mayoria adultos de tamafio intermedio a alto,
muestren una mayor fitomasa total o por compartimiento en
comparacién a individuos de tamafio comparable en la poblacién
de Las Minas. Esta tendencia es mds marcada para la Fitomasa
Total y la Necromasa Foliar en Pie, menos acentuada para los
compartimientos de Tallo y Raices, y con respecto a la Roseta
Foliar inexistente estadisticamente (salvando los comentarios
ya hechos a este dltimo punto). Un rasgo comin es que en
précticamente todos los individuos juveniles no se observé
diferencia alguna entre sitios c¢on respecto al asunto
analizado.

Si observamos los resultados para 1la fitomasa total por
planta (FIGURA 73), es interesante notar que el
compartimiento que puede estar produciendo las mayores
diferencias es la necromasa foliar, puesto que es el que
contribuye en mayor grado a la fitomasa total.



FIGURA 77.- Peso de la necromasa en individuos de distintos tamafios colectados en Mifaff y Las Minas.
MIFAFL: Y = 178.851 * X - 1137.988 ;12 = 0.961 ; P <0.0005; LAS MINAS: Y = 121.073 * X -
724.354 ; r2=0.969 ; P<0.0005 . Las franjas alrededor de las lineas de regresién son los limites de
confianza del 95 % para los estimados de Y dado cualquier valor de X. Las zonas de superposicion indican
que no hay diferencias para los estimados de Y enire los dos sitios.
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diferencias para los estimados de Y entre los dos sitios.
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FIGURA 79.- Niimero de hojas por roseta en individuos de distintos tamanos corettauud
en Mifaff y Las Minas. Ajuste logfstico (TABLA 6).
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3.3.2. DINAMICA DE RECAMBIO FOLIAR

E1l nimero de hojas por roseta en individuos de Mifafi y Las
Minas se muestra en la FIGURA 79, en la que los puntos en
cada sitio fueron ajustados a curvas logisticas, mas acordes
con el hecho de que el desarrollo de 1las rosetas se
estabiliza a partir de una cierta edad o tamafio de la planta.
En esa figura se puede ver que la roseta con mayor ndmero de
hojas en la muestra de individuos de Las Minas tenia = 195
hojas, mientras que en Mifafi ese nlmero alcanzé a =~ 235
hojas. Los datos de las funciones que rigen a estas curvas
estédn en la TABLA 6.

La tasa diaria de produccién de nuevas hojas en ambos sitios
ya se describié en la seccién 3.1.1.1., pagina 67 (FIGURAS 7
Y 8), para los modelos logaritmicos, y en la seccién
3.1.1.2., pagina 70 (TABLA 4, FIGURAS 9, 10 Y 11), para los
modelos logisticos.

La tasa de recambio del ndmero de hojas de la roseta (o
longevidad foliar), se estimé por la divisién de los puntos
del ajuste logistico del niGmero de hojas de la roseta (FIGURA
79) entre los puntos al ajuste logistico de la tasa numérica
de produccidén de hojas (FIGURA 11). Dicha tasa de recambio se
muestra en la FIGURA 80. Se observa en el rango entre 0 y 40
cm de tamafio unas oscilaciones las cuales pudieran explicarse
como un ‘“"artefacto matemdtico" causado por el modo como se
calcularon dichas curvas. Lo interesante es que la tasa de
recambio, en este modelo logistico (FIGURA 80), se estabiliza
en = 1.75 anos para las rosetas de Mifafi, y en = 1.45 afios
para Las Minas. Conviene destacar que estos resultados son
similares a los encontrados en ambos sitios (Mifafi y Las
Minas) para la tasa de recambio de la biomasa de la roseta
foliar a nivel de toda la poblacién (TABLA 18).



FIGURA 81.- Peso de las raices en individuos de distintos tamafios colectados en Mifafi y

Las Minas. Ajuste logaritmico.
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3.3.3. RELACIONES ALOMETRICAS

3.3.3.1. Relaciones entre compartimientos de la planta y una
variable morfolégica simple (la altura del tallo)

Las relaciones alométricas entre el tamafio de los
compartimientos de la planta (roseta, tallo, raices vy
necromasa) ya fueron descritas en las FIGURAS 74, 75, 76, 77
y 78 de la seccidén 3.3.1.(padgina 155). En este punto sélo se

indica lo siguiente:

a) Puesto que el modelo de la FIGURA 75 se corresponde més
con el desarrollo real de la roseta, se sugiere aqui la
conveniencia de utilizarlo para estimar su biomasa, dada una
cierta altura del tallo. '

b) La relacién entre la fitomasa de las raices y la altura
del tallo se presenta adicionalmente en la FIGURA 81 con un
ajuste logaritmico para efectos de comparacién.

3.3.3.2. Relaciones entre tamafio o atributos de Organos o partes
vegetales y distintas variables morfologicas

(A) Area foliar

Un atributo importante desde varios puntos de vista
(morfolégico y ecofisiolégico) es el &rea foliar. Aqui se
examinan algunas relaciones entre el &rea foliar y cuatro
parametros distintos: el nlmero de hojas de la roseta (FIGURA
82), el eje mayor de la roseta (FIGURA 83), la longitud
foliar méxima de la roseta (FIGURA 84) y la altura del tallo
(FIGURAS 85 y 86).

El &rea foliar de hojas de individuos juveniles en Las Minas

es significativamente mayor al &rea foliar de la misma



FIGURA 83.- Relacién entre el 4rea foliar y el eje mayor de la roseta en individuos de
distintos tamafios colectados en Mifaff y Las Minas.
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FIGURA 85.- Relacién entre el drea foliar y 1a altura del tallo en individuos de distintos
tamafios colectados en Mifafi. Ajustes logisticos segiin datos de la TABLA 19. Para efectos

de comparacién se muestra un ajuste lineal: y = 2201.5 + 152.22 (x), r2 = 0.606 ; y otro
logaritmico: y = 151.04 * (x1.2019) /12 - 0822 .
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categoria de individuos en Mifafi. Eso es lo que se desprende
del andlisis de la FIGURA 82. En dicha figura los valores de
los ejes de las abcisas (log. del nimero de hojas) y las
ordenadas (log. del &rea foliar) son logaritmos decimales. Si
se observa con cuidado se podri ver que las franjas alrededor
de las lineas de regresién (que corresponden a los limites de
confianza del 95 %) se comienzan a superponer a valores de
las abcisas, superiores a = 2.2 . El antilogaritmo de "2.2"
es 158. Es decir, a partir de individuos que tengan rosetas
con un nGmero superior a = 160 hojas, no hay diferencias
significativas entre ambos sitios. Pero, para individuos con
rosetas cuyo ntmero total de hojas sea menor a = 160 hojas,
si hay diferencias entre ambos sitios. Esos individuos
corresponden al estadio I y II, y est&n en condicién juvenil
(seglGn lo explicado en la seccién 2.4.2., pagina 31). En
cambio, para el &rea foliar de individuos juveniles del
estadio III y todos 1los adultos (estadio 1IV) no hay
diferencias significativas entre ambas poblaciones (Mifafi y
Las Minas).

La relacién entre el &rea foliar Yy los siguientes dos
parametros: el eje mayor de la roseta (FIGURA 83) y 1la
longitud foliar méxima (FIGURA 84) se ajustaron muy bien
(altos coeficientes de determinacién) a una funcién
logaritmica. Esto ocurre asi debido a que el &area foliar es
un atributo de dos dimensiones (superficie), mientras que el
eje mayor de la roseta y la longitud foliar méaxima son
atributos de una sola dimensién (longitud). Ademds, sucede
que tanto el area foliar como esos dos atributos tienden a
alcanzar una estabilizacién a lo largo del desarrollo de 1la
planta. Con respecto a eventuales diferencias entre sitios
(Mifafi y ©Las Minas), no se Observaron diferencias
significativas.



La relacién entre el &rea foliar Yy la altura del tallo se
presenta en forma separada para cada sitio (Mifafi: FIGURA
85; Las Minas: FIGURA 86). Se presenta en ambas figuras un
ajuste logistico (TABLA 19), el cual refleja con mayor
propiedad el curso real del desarrollo de la roseta a 1lo
largo del ciclo de vida de la planta.

TABLA 19

AREA FOLIAR DE LA ROSETA

Ajuste de los datos a una curva logistica (TABLA 2):

parametros: MIFAFI LAS MINAS
B = 13500 13000
k = 70 60
A= 0.000017 0.000012

Para comparacién, en la leyenda de ambas figuras se muestran
los ajustes lineales y logaritmicos. En particular, el ajuste
lineal en Mifafi (ver leyenda a FIGURA 85) entre el A&rea
foliar y la altura del tallo tuveo un ajuste bastante menor

(r2 = .606) al obtenido con otros pardmetros de la roseta
(FIGURAS 82, 83 y 84), todos con coeficientes de
determinacién (r2) superiores a 0.92 . Esto se explica

recordando que el &rea foliar es un atributo que aumenta al
principio del desarrollo Yy luego alcanza una estabilizacién;
en cambio la altura del tallo es una variable que siempre
esta aumentando durante la vida de la planta.

(B) Peso foliar méximo

Se tratdé de investigar la relacién entre la hoja mas pesada
que tiene un individuo Y su altura del tallo, en ambas
poblaciones. Los resultados indican que, a medida que el
individuo crece aumenta el peso foliar méximo, Y no hay
diferencias significativas entre sitios (FIGURA 87). Sin
embargo, conviene llamar la atencién de que estamos
comparando un pardmetro que tiende a la estabilizacién (peso




FIGURA 87.- Relacion entre el peso foliar mdximo y la altura del tallo en individuos de
distintos tamafios colectados en Mifafiy Las Minas.
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foliar méiximp) con otro gque tiene un comportamiento
acumulativo (altura del tallo). Esto hace que esas
regresiones entre esos parametros s6lo sean validas
estrictamente para el rango de tamafios de los individuos
cosechados. Si queremos predecir lo que pueda pasar a tamafios

mayores, hay que hacer un ajuste logistico.

3.3.4. CRECIMIENTO DEL TALLO

La tasa de crecimiento del tallo con respecto a su altura se
presenta para ambos sitios en la FIGURA 88 con un ajuste
logaritmico, y en las FIGURAS 89 (Mifafi) y 90 (Las Minas)
con un ajuste logistico (TABLA 20).

Al menos para el rango de individuos medidos (véase 1la
seccién 2.4.1., péagina 28), no se encontraron diferencias
significativas en la tasa de crecimiento del tallo entre las
muestras poblacionales de Mifafi y Las Minas (FIGURA 88). Los
ajustes logisticos para esta relacién en ambos sitios
resultaron ser también bastante similares (FIGURAS 89 Y 90).

TABLA 20
CRECIMIENTO DEL TALLO

Ajuste de los datos a una curva logistica (TABLA 2):

parametros: MIFAFI LAS MINAS
B = 1.8 1.8
k= 10 5

A= 0.05 0.04




FIGURA 89.- Tasa de crecimiento del tallo en individuos medidos en Mifafi. Ajuste logistico
segiin datos de la TABLA 20.
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FIGURA 90.- Tasa de crecimiento del tallo en individuos medidos en Las Minas. Ajuste
logistico segin datos de la TABLA 20.
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4. DISCUSION

4.1. Los Procesos Productivos en la Alta Montana
Tropical y en distintos ecosistemas terrestres

Las estimaciones realizadas en esta investigacidén indican que
la produccién primaria neta (PPN) en poblaciones de rosetas
gigantes de Espeletia timotensis en los Altos Andes
Tropicales, alcanza un valor entre 100 a 200 g/mzfaﬁo; la
biomasa total entre 300 y 700 g/m2; y la fitomasa total
(biomasa més necromasa foliar en pie) entre 2000 y 5000 g/m2,
éstos UGltimos corregidos de una posible sobrestimacién de la

necromasa (pdginas 130 y 132).

De acuerdo a los estimados presentados aqui. para la
produccién primaria neta en poblaciones de Espeletia
timotensis (144 g/m2/afio, promedio entre una poblacién a 4150
m y otra a 4400 m) y considerando lo propuesto por Sarmiento-
Monasterio (1987), de que el conjunto de las otras especies
del Paramo Desértico puedan representar, aproximadamente, un
25 % de la produccién estimada para Espeletia , se puede
sugerir entonces una produccién primaria neta global estimada
para el Pdramo Desértico cercana a 180 g/m?/afio. En base a la
estimacién de la produccién de Espeletia hecha por Monasterio
y Lamotte (1987), de 140 g/m2/afio, Sarmiento-Monasterio
(1987) estimdé la produccién global para el Paramo Desértico

en 170 g/m2/afio.

Nuestros resultados estén mas o menos dentro del rango de los
valores estimados de PPN (10 - 400 g/m2/afio) y de fitomasa
vegetal (100 - 3000 g/m?2) para ecosistemas de tundra artica vy
alpina; y también en el rango de la PPN vy fitomasa en
desiertos y semidesiertos (10 - 250 g/m2/afio y 100 - 4000



g/m2, respectivamente) (Rodin et al. 1975, Whittaker y Likens
1975). Como un dato curioso, Bellot et al. (1992), usando la
caida de hojarasca como un estimador indirecto de la
produccién primaria neta, encontraron en un  bosque
mediterrdneo de encina (Quercus ilex) una produccidén de 230
g/m2/afio, valor comparable al obtenido en este trabajo para
rosetales de Espeletia .

Nuestros estimados de PPN y biomasa total se sintetizan y se
comparan en forma grafica en la FIGURA 91 con datos de varios
ecosistemas compilados por Sarmiento (1984) y con una
estimacién preliminar de la PPN y biomasa total para el
Péramo Desértico hecha por Monasterio y Lamotte (1987) (TABLA
21).

En lo que respecta a los datos presentados en este trabajo
(TABLA 21), y los suministrados por Rodin et al. (1975) y
Whittaker y Likens (1975) destaca el hecho de que, desde un
punto de vista productivo, las poblaciones de Espeletia
timotensis se comportan como algunos ecosistemas de tundra
drtica y alpina, y de desiertos y arbustales de
semidesiertos. Incluso, se encuentran muy cerca del rango
inferior dado para pastizales templados y sabanas tropicales
(200 g/m2/afio) por Whittaker y Likens (1975).

Conviene entonces plantearse, qué factores pueden estar
regulando la produccién primaria neta en el ecosistema de
Paramo Desértico, y en particular, en poblaciones de
Espeletia timotensis . En la introduccién a este trabajo se
hizo wuna primera reflexién sobre posibles restricciones
ecolégicas en el Trépico Frio (seccidén 1.3.1., paginas 8-10).
Previamente, Sarmiento-Monasterio (1987) sugirié algunas
ideas sobre la misma cuestién. A continuacidén sintetizaremos
lo propuesto en ambas fuentes:



Excepto indicacién expresa, los datos provienen de Sarmiento (1984). PPN media

Biomasa vegetal media

ECOSISTEMAS g/m2/afo kg/m2
Selva tropical 2200 45.00
Selva tropical estacional 1600 35.00
Bosque siempreverde templado 1300 35.00
Bosque deciduo templado 1200 30.00
Bosque boreal : 800 20.00
Sabanas tropicales 900 4.00
Pastizales templados 600 1.60
Tundra y alpino 140 0.60
Desierto y semidesierto ' 90 0.70
Agroecosistemas 650 1.00
Paramo Desértico (Monasterio y Lamotte 1987) 140 1.20
Paramo Desértico (Datos del autor; promedio de poblaciones a 4400 m) 190 0.69
Péramo Desértico (Datos del autor; poblacién a 4150 m) 107 0.30

FIGURA 91.- Biomasa y Produccién Primaria Neta en varios ecosistemas,

Yy = 3.8043e-4 * xA1.4899 RAZ = 0.723] O Sarmiento (1984)

+ Monasterio y Lamotte (1987)
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Factores que favorecerian los procesos productivos

l.- La isotermia anual de los trépicos, manteniendo los
procesos productivos durante todo el afo.

2.- En ciertos lapsos horarios 'durante el dia se pueden
alcanzar temperaturas relativamente altas que favorecerian el
proceso fotosintético.

3.- Debido a las bajas temperaturas dominantes, 1las tasas
respiratorias deben ser relativamente bajas.

Factores gue pueden limitar los procesos productivos

l.- Las bajas temperaturas medias, actuando como un freno a
las reacciones bioquimicas del proceso fotosintético.

2.- La estacionalidad hidrica anual, generando probables
situaciones de balance hidrico desfavorable durante 1la
estacién seca (cuando hay mayor insolacién) Yy balance
energético desfavorable por baja insolacién media durante 1a
estacién de lluvias (cuando hay mayor humedad en el medio).
3.- La ocurrencia de heladas en todo el ano, aunque més
probables y frecuentes durante la estacién seca, lo cual
genera en horas matutinas una sequia edafica fisiolégica
(agua congelada en el suelo superficial) impidiendo a las
pPlantas reponer el agua que pierden por transpiracién, con el
consecuente estrés hidrico que puede limitar el crecimiento o
causar, incluso, la muerte de la planta.

4.- El1 acentuado oligotrofismo de los suelos (Malagén 1982,
Sarmiento—Monasterio 1987).

Una de las consecuencias de las grandes oscilaciones térmicas
a nivel de la superficie del suelo, especialmente durante 1la
estacién seca, es que los procesos de congelamiento-
descongelamiento generan una alta inestabilidad mecanica a
nivel de los microhébitats edaficos, aumentando el movimiento
superficial del suelo por solifluxién y colocdndose asi una



importante barrera ecolégica a la colonizacién por las
plantas de estos ambientes, y en particular, a los procesos
de "reclutamiento" poblacional de individuos de Espeletia .
Esto hace que, necesariamente, la cobertura y densidad de las
plantas sean relativamente bajas. Y como la produccién
primaria neta neta se expresa regularmente por unidad de
superficie de terreno, la dinédmica demogrédfica influida por
factores ambientales hace que dicha produccién tienda a ser
baja, incluso si a nivel de las plantas individuales pueda

llegar a ser importante.

4.2. Diferencias en los procesos productivos en un
rango altitudinal

Poblaciones de rosetas gigantes de Espeletia timotensis en
dos niveles altitudinales en el Paramo Desértico mostraron
diferencias tanto en la PPN como en la biomasa total. La
poblacién a 4150 m s.n.m. obtuvo valores de PPN de 107
g/m2/afio, y de biomasa total de 301 g/m2. En cambio, la
muestra poblacional a 4400 m mostré una produccién de 180
g/m?/afio y una biomasa total de 690 g/m2. Ademds, para las
dos poblaciones "simuladas" en el sitio a 4400 m, los
estimados resultaron en 178-203 g/m2/afio en PPN, y 627-740
g/m?2 en biomasa total. Pensamos que la causa esencial de

estas diferencias radica en lo siguiente:

Por un lado, las hojas de 1los individuos que més
contribuyeron a la PPN en la poblacidén (clases intermedias de
tamafio; TABLAS 10, 11, 12 Y 13) resultaron ser
significativameﬁte méds pesadas (mayor peso especifico foliar)
en el sitio a mayor altitud (Mifafi, 4400 m) en comparacidn
con el sitio a menor altitud relativa (Las Minas, 4150 m)
(FIGURA 15). Por otro lado, la tasa de produccién en namero
de hojas, no mostré diferencias significativas para plantas



de esas clases de tamafio (FIGURAS 1 y 2), sino sélo para
plantas menores a 10 cm (FIGURAS 5 y 6). Por lo tanto,
légicamente, la PPN resulté significativamente mayor en el

sitio a mayor altitud que en el de menor altitud.

Lo anterior plantea cudl puede ser la causa o el significado
adaptativo del mayor peso especifico foliar en hojas de
individuos de Espeletia en poblaciones ubicadas en la porcién
superior de su rango de distribucién altitudinal.

Longevidad foliar, esclerofilia, bajas tasas fotosintéticas v

oligotrofismo en relacidén con los procesos productivos

La dinédmica demografica foliar de Espeletia timotensis,
examinada por Monasterio (1986b) y los estudios sobre tasas
de despliegue y de renovacién foliar en Espeletia timotensis
y E. spicata (Estrada 1983) permiten indicar que las hojas de
Espeletia son bastante longevas. En particular, las hojas de
Espeletia timotensis tienen un promedio de vida de 19 meses
dentro de un rango observado de 13-23 meses (Estrada 1983).
Ademas, la dindmica de produccién de hojas en Espeletia es
secuencial, - es decir, no produce hojas en "bloques" o
cohortes, sino una por una a lo largo de una disposicién
espacial helicoidal de las hojas de la roseta alrededor de la
yema de crecimiento apical del tallo. Una dindmica secuencial
de produccién foliar junto a una longevidad foliar superior a
un ciclo anual hace que siempre haya biomasa verde presente
en la planta, que es lo que efectivamente sucede con las
rosetas caulescentes de Espeletia.

La mayoria de las hojas siempreverdes son escleréfilas con un
alto peso especifico foliar y contenidos de nitrégeno
relativamente bajos (Chabot y Hicks 1982). El1 contenido de
nitrégeno en hojas de Espeletia timotensis (Goldstein et al.
1989) es Dbastante bajo a juzgar por datos de Rodin y
Bazilevich (1967), citado por Chabot y Hicks (1982).



En un ambiente como el del Paramo Desértico, en el que hay
varios tipos de restricciones ambientales (bajas
temperaturas, sequia fisioldgica) que pueden limitar las
tasas de asimilacién neta, en el que existe un acentuado
oligotrofismo el cual estd frecuentemente asociado a la
ocurrencia de hojas escleromorfas (Chabot y Hicks 1982), el
costo de construccién foliar debe ser bastante alto, y por
tanto, la longevidad foliar deberia aumentar permitiendo
"amortizar" dicho costo.

Si suponemos que una variacién de 1,5 °C en la temperatura
media anual (tomando un descenso térmico de 0,6 °C por 100 m
de altitud) entre dos sitios separados altitudinalmente en
250 m (Mifafi, 4400 m; Las Minas, 4150 m), implica un aumento
del estrés ambiental en el sitio mas alto (temperaturas més
bajas, procesos de crecimiento m&s lentos ; tasas de
mineralizacién de la necromasa mas lentas Y por tanto mayor
oligotrofismo), entonces esto podria explicar parcialmente el
porqué las h'ojas de Espeletia timotensis a 4400 m son m&s
"pPesadas” (FIGURA 15) y mds longevas (FIGURA 80) que a 4150
m. En base a este hecho se puede sugerir que la poblacién a
4400 m podria estar en una fase de diferenciacién ecotipica
(en relacién a 1la poblacién a 4150 m) causada por la
adaptacién a un ambiente m&s extremo.

Toda la discusién anterior deja pétente, sin embargo, Gna
aparente paradoja. Los individuos de poblaciones de sitios
altos despliegan cada afio un nidmero de hojas similar que el
desplegado por individuos de sitios mas bajos (FIGURAS 7, 8,
9, 10 Y 11). Pero, como las hojas de aquéllos son mas: pesadas
que la de éstos (FIGURA 15), la tasa de produccién anual de
biomasa foliar por planta (FIGURA 14), por wunidad de
superficie foliar (FIGURAS 16 Yy 17) y por wunidad de
superficie del terreno (TABLAS 10 y 11) fueron siempre méas
altas en el sitio a mayor altitud. Hay que recordar que no



b0 diferencias entre sitios en el &rea foliar total por
anta (TABLA 19, pagina 156). Ademds, la diferencia en
1sidad, aunque menor a 4400 m (0.20 individuos/m2) que a
50 m (0.27 individuos/m2), no fue suficiente para compensar
gran diferencia en produccién de biomasa foliar por planta
[GURA 14), y por eso, la produccién global de biomasa
tLiar a nivel de la poblacién fue mayor a 4400 m (173
n2/afio; TABLA 11) con respecto a 4150 m (96 g/m2/afio; TABLA
)« Esta conclusién es, en cierta forma, sorprendente.

3 explicaciones planteadas para dilucidar las diferencias
el peso especifico foliar y en la longevidad foliar entre
:ios a distintas altitudes, se contradicen cuando tratan de
ylicar el hecho (documentado por las mediciones realizadas
esta investigacién) de que las poblaciones a mayor altitud
'on un supuesto mayor estrés ambiental, estédn efectivamente
'orporando més biomasa cada afo (mayor produccién) que las
vlaciones a menor altitud.

. posible salida a este dilema es suponer que, aunque
.encialmente exista un mayor estrés en distintas
diciones ambientales en sitios mds altos, las poblaciones
esos sitios han desarrollado por adaptacién mecanismos que
. permiten una mds eficiente captacién de toma de CO2, una
or eficiencia de uso de agua y una 6ptima economia de
rientes, en relacién con los mismos mecanismos en
laciones ubicadas en sitios altitudinalmente un poco més
os, donde el estrés ambiental global es algo menor.

a salida al aparente dilema es que haya fuentes de error
los céalculos. Sin embargo, el error, si existe, no puede
© tan grande como para explicar las diferencias observadas
produccién foliar entre sitios.

esta cuestién es conveniente tener en cuenta la alta

ersidad espacio-ambiental presente en 1la alta montafia



tropical, no sélo a nivel altitudinal sino también a nivel
horizontal; las poblaciones estudiadas a 4400 m tenian una
exposicién S-SE mientras que aquellas ubicadas a 4150 m, una
exposicién N-NE. Es conocido ampliamente que las exposiciones
que dan hacia el sur en localidades ubicadas hacia el
hemisferio norte (como las que se estudian aqui) muestran un
balance neto calérico mas favorable que las exposiciones que
dan hacia al norte. Esto puede producir en las poblaciones a
4400 m con exposicidén S-SE un balance global neto anual en el
presupuesto caldrico més favorable en relacidén a poblaciones
ubicadas a la misma altitud pero con exposicién opuesta. Por
otro lado, las poblaciones a 4150 m con exposicién N-NE se
verian sujetas a la situacién inversa en relacién a otras
poblaciones a la misma altitud con exposicién hacia el sur.
Si la posible ventaja en el balance calérico de las
poblaciones a 4400 m con exposicién S-SE supera o compensa
los supuestos efectos ambientales térmicos desfavorables
debidos a una mayor altitud (con respecto a la poblacién con
exposicién N-NE a 4150 m), entonces podria explicarse
parcialmente la mayor produccién primaria estimada en este
trabajo para las poblaciones a mayor altitud.

Lo anterior hace patente la extrema importancia de contar con
suficientes registros climatolégicos y microclimatolégicos en
un ambiente con tan alta diversidad ambiental como lo es la
alta montafia tropical. Esta informacién no fue posible
obtenerla para este estudio, lo cual hace dificil una
interpretacién ecolégica mas profunda de los fendémenos
observados. Se necesitaran, por tanto, futuras mediciones
ambientales exhaustivas sobre los sitios de estudio para
ampliar la comprensién de lo que puede estar ocurriendo.



4.3. Produccion y Biomasa de distintos grupos de
tamano de la poblacién - Importancia de la
roseta foliar, tallo, raices y estructuras
reproductivas

El grado en que los distintos grupos de tamaflo en la
poblacién dan un aiporte mas o menos substancial a la
produccidén primaria global depende de la relacién entre la
produccién de cada compartimiento y el tamafio del individuo,
lo cual a su vez depende del modelo de estimacién empleado.
En este trabajo se empleé los modelos de las FIGURAS 14, 21,
22, 26 Y 27. También depende de la estructura poblacional, lo
cual ya fué suficientemente examinado (seccién 3.1.2.5. (B),
pp. 68-70). Lo que destacaremos aqui es que, como
consecuencia de los factores mencionados, 1los grupos de
tamaniio que dieron una mayor contribucidén “"productiva" fueron
los wubicados en rangos intermedios en 1la poblacién, 1los
cuales son justamente los que poseen las tasas mads bajas de
mortalidad (Monasterio 1986a, 1986b).

El compartimiento de la roseta foliar es dominante en cuanto
a su contribucidén a la acumulacién anual de nueva biomasa,
representando en promedio un 92 %, mientras que la proporcién
de hojas sobre la biomasa total en la poblacién estd& en un
44-49 %. Los tallos contribuyen a la acumulacién anual de
biomasa con un 3 %, y las raices con un 1-2 %, mientras que
su proporcién sobre la biomasa total estd en un 33-43 % para
los tallos y un 11-20 % para las raices. Las estructuras
reproductivas aportan en promedio el 7 % de la produccién
total y su proporcién sobre la biomasa total es de un 5 %.

Las rosetas foliares son dominantes en cuanto a su produccién
y biomasa. Los tallos contribuyen muy poco a la produccién

total aunque su presencia como biomasa en la poblacién es



importante. Las estructuras reproductivas aportan a 1la
produccién total el doble de lo aportado por los tallos en un
ano, pero la magnitud relativa de su biomasa es sdélo 1/8 de
la de los tallos.

Las raices tienen una "produccién® aparentemente
insignificante Y una Dbiomasa bastante baja aunque no
despreciable. Sin embargo, este wGltimo punto queda bastante
obscuro. Probablemente la mayor fuente de error de 1las
estimaciones realizadas en este trabajo provienen del
tratamiento dado al compartimiento de las raices. Ese error,
Suponemos, no viene tanto de los Procedimientos de c&lculos
empleados para estimar su "produccion”, sino m&s bien del
proceso mismo de colecta del material en el campo, el cual
con toda certeza fue subestimado. No es posible indicar aqus
a cuanto asciende eéxactamente el grado de subestimacién del
peso de raices de los individuos cosechados. Lo que si est:a
claro es que ese error debe haber sido mayor en individuos de
mayor tamano. Con respecto a Jla fitomasa de raices en
individuos grandes, podriamos arriesgarnos a sugerir que el
peso "real" podria estar en un 20-30 % més que el colectado.
En relacién con 1la "pProduccién" radical el problema es mas
arduo, pues se desconoce Por completo cudl es la dinamica de
formacién y reciclado de raicillas finas, Y en qué medida
esto cuenta en la produccién anual radical.

Otra segunda fuente importante de €rror creemos que puede
provenir de las mediciones de 1la tasa de crecimiento del
tallo, de las cuales depende las estimaciones de las tasas de
acumulacién neta (“Produccién") del tallo. Pensamos que
hubiera sido conveniente haber medido la tasa de crecimiento
del tallo en mas individuos, eéspecialmente en el sitio a
mayor altitud (Mifafi, 4400 m) donde sélo se pudieron hacer 8
mediciones de crecimiento del tallo a distintos tamarfios.



4.4. Tiempos de Renovacién

Quizds uno de los resultados mds interesantes es que los
tiempos de renovacién de la biomasa de hojas (roseta foliar),
calculados a partir de 1las relaciones Biomasa-Produccién,
fueron mayores en el sitio a mayor altitud, 1.8 afios, (mayor
longevidad foliar) que en el sitio a menor altitud, 1.4 afios,
(menor longevidad foliar). Esto ya fue discutido en 1la

seccidén 4.3.

Los tiempos de renovacién de la biomasa de tallos y raices
estuvieron en el orden de 40 a 50 afios. Esto quiere decir que
la biomasa verde se estd reciclando 30 veces més rédpido que
la biomasa de tallos y raices.

Con respecto al comportamiento de la biomasa reproductiva, no
es relevante estimar su tasa de reciclado puesﬁo que el
proceso reproductivo es discontinuo y aperidédico en el
tiempo. Incluso el mismo hecho de tratar de estimar su
produccién media anual s6lo sirve para tener una idea de su
contribucién global a los procesos de la produccién a nivel
poblacional; pero estd claro que esos valores medios de
produccién para un proceso discontinuo como lo es la
reproduccién en Espeletia no dice mucho acerca de la magnitud
de su contribucién cuando dicho fenémeno se desencadena en la
poblacién. En este caso, la situacién real es la presencia de
una alta variabilidad reproductiva a lo largo de ciclos
polianuales, vy de una alta complejidad en la secuencia
temporal del proceso reproductivo tal como lo ha documentado
Monasterio (1986b).



4.5. Dindmica de Ia Necromasa Foliar

Los valores estimados para la Necromasa foliar difirieron
notablemente entre sitios a distintas altitudes. Por ejemplo,
a 4150 m se estimé para toda la poblacién un valor de 2
kg/m2, mientras que a 4400 m alcanzé a 4-5 kg/m2 (corregidos
de una posible sobrestimacién, como se explica en las paginas
130 y 132). Aunque los valores "reales" no sean eéxactamente
iguales a los estimados aqui, las diferencias manifestadas
Pueden estar indicando que efectivamente hay wuna mayor
acumulacién de necromasa en sitios méas altos, relacionada con
tasas mds lentas de descomposicién debido a temperaturas
medias méds bajas. Lamotte et al. (1989) sugiere que las hojas
muertas pueden permanecer hasta 150 afios adheridas a1l tallo
de las Espeletias . Este tiempo podria ser incluso mayor en
poblaciones ubicadas a niveles altitudinales superiores, como
la poblacién de Mifafi, a 4400 m, estudiada en este trabajo.

4.6. Algunas breves consideraciones metodologicas

Los datos presentados en este trabajo, junto a 1a estimacién
de Monasterio y Lamotte (1987), se ajustan muy estrechamente
@ la tendencia de los datos reunidos por Sarmiento (1984)
(FIGURA 91). Esto puede ser un indicador de que los
procedimientos del método de Analisis Dimensional, aplicados
aqui en forma modificada para las poblaciones de rosetas
gigantes de Espeletia timotensis del Paramo Desértico,
Tepresentan una herramienta predictiva v&lida Yy Gtil para
estimar la PPN Y la biomasa total en dichas poblaciones.
Otros estudios han hecho un amplio uso del método de An4lisis
Dimensional, con variaciones particulares en cada caso, vy



casi siempre en sistemas forestales de zonas templadas (TABLA
22). Todas las estimaciones anteriores estuvieron en el rango
dado por Whittaker y Likens (1975) y Rodin et al. (1975) para

el tipo de ecosistema correspondiente.

Papel de los estudios de intercambio gaseoso

El valor de las técnicas de intercambio gaseoso para estimar
la produccién primaria estd en que, solamente a través de
cuidadosas determinaciones de fotosintesis neta y respiracidn
diurna y nocturna se pueden obtener estimados confiables de
la produccién bruta. Por otro lado, las diferencias entre
especies y variedades en la produccién neta y bruta tienen un
importante interés préctico en agricultura vy silvicultura;
Esto requiere de informacién lo méds completa posible sobre la
influencia de factores externos (intensidad de luz,
temperatura del aire, déficit de presidén de vapor) y factores
de 1la planta (especialmente la  temperatura foliar,
resistencias estomdticas y otras resistencias foliares) sobre
la fotosintesis neta y la respiracién con el fin de
desarrollar modelos de la produccién vegetal terrestre. Pero,
para que estos modelos tengan un buen valor predictivo, se
debe tomar en cuenta la compleja influencia de amplias
fluctuaciones en los factores ambientales y vegetales
mencionados entre dias distintos, entre estaciones del aho, y
entre un afio y otro, lo cual obviamente es una ingente tarea.
Mientras la informacién sobre la variacién de estos factores
no se conozca con cierta certeza no pueden extenderse,
mediante generalizaciones apresuradas, los resultados de las
técnicas de intercambio gaseoso, por lo general puntuales, a
estimaciones de la produccién primaria neta a nivel de
ecosistemas (Walker 1975).
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4.7. Patron de distribuciéon de la fitomasa

Los compartimientos que se reparten en forma predominante la
fitomasa total son la necromasa foliar y la biomasa foliar de
la roseta. Los tallos y las raices tienen una importancia
relativamente menor. Sin embargo, en etapas tempranas del
ciclo de vida, la roseta supera en importancia a la necromasa
y la importancia relativa de las raices se hace mayor. En
etapas intermedias y avanzadas del ciclo de vida domina la
necromasa, aumentando ligeramente la importancia del tallo;
reciprocamente la importancia de la roseta se hace menor,

igualmente que el de las raices.

El papel de la necromasa foliar tiene que considerarse bajo
distintas perspectivas. Una de ellas es la escasez de
nutrientes disponibles en los suelos incipientes de los altos
paramos, por lo que la necromasa funcionaria como un "pool"
de nutrientes y, junto con las asociaciones micorrizicas,
permitiria un ‘“cortocircuitado" del ciclo de los nutrientes
(Monasterio y Sarmiento 1991) que impida el lavado de los
mismos para su incorporacién inmediata a la planta. Otro
aspecto es su papel como "amortiguador" de las oscilaciones
térmicas externas que influyen en la conductividad hidrdulica
(Goldstein y Meinzer 1983, 1984; Estrada et al. 1991).

El desarrollo del tallo es de tipo acumulativo y vertical.
Este tipo de crecimiento trae varios problemas a ser
resueltos: 1l.- Una mayor superficie de tallo se expone al
ambiente, por lo que se explica el rasgo que tienen las
Espeletias de mantener las hojas adheridas al tronco aun
después de su muerte, formando una gruesa capa de necromasa
foliar alrededor del tallo que lo protege de las bajas
temperaturas externas. 2.- Aumenta la distancia vertical por

la que hay que transportar contra la gravedad el agua



absorbida por las raices; de ahi que se haya seleccionado la
formacién dentro del tallo de un reservorio de agua en la
médula; ésta se extiende (como un cono cuyo vértice esté
hacia abajo) desde 1la base del tallo hasta su extremo
superior, permitiendo amortiguar las tensiones hidricas
existentes entre las hojas verdes y las raices.

Los resultados no mostraron significativas diferencias entre
sitios a distintas altitudes en cuanto al % en peso seco de
cada compartimiento dentro de la fitomasa total de la planta
(FIGURAS 59, 60, 61 y 62).

Hay wuna ligera evidencia (harian falta muestreos més
exhaustivos) de una mayor importancia relativa de las raices
en individuos juveniles de poblaciones ubicadas a un mayor
nivel altitudinal. Dada la fuerte presién ambiental a esas
alturas, una manera en que una pequefia planta podria ganar
tiempo ante la constante posibilidad de muerte, es invertir
en el desarrollo de las raices de modo que se garantice hasta
cierto grado sus posibilidades de obtener nutrientes y agua,
almacenar reservas estratégicas, y establecerse lo mas
firmemente posible en el substrato de modo de contrarrestar
la presién del movimiento del suelo por solifluxién.

Las pruebas que se hicieron de diferentes proporciones entre
compartimientos y grupos de compartimientos de la planta no
dieron resultados significativos acerca de diferencias entre
poblaciones a distintas altitudes.



4.8. Una reflexién sobre la dinamica poblacional y
los procesos productivos

Se espera que el ensayo metodolégico empleado y el marco
ecolégico en el que se ha discutido una buena parte de 1la
informacién m&s relevante obtenida en esta investigacién,
pueda dar algunas pautas para desarrollar en un futuro
cercano unas primeras aproximaciones a modelos que permitan
evaluar cémo cambia la distribucién de la produccién y la
biomasa (por clases de tamafio Y edad) en poblaciones que
difieran en su estructura Y que tengan diferentes densidades.
Esto podria relacionar poblaciones ‘"en crecimiento", “"en
equilibro", o "en extincién" con ciertos patrones de
produccién y biomasa. Se necesitan estudios detallados sobre
la microdindmica geomorfolégica en el tiempo del substrato, y
cémo esto afecta al "nicho regenerativo" u "oportunidad de
reclutamiento” a 1la poblacién. Esto permitird saber qué
situaciones (de "rejuvenecimiento”, "madurez" o
"envejecimiento" poblacional) son mas probables o si todas
son igualmente probables. Adem&s + cOmo estas distintas
condiciones ambientales se distribuyen y van cambiando en el
espacio y en el tiempo. Todo esto son aspectos claves a la
hora de comprender la capacidad de restablecimiento o de
regeneracién de estas poblaciones bajo presiones o procesos
naturales, o bajo presiones humanas en el futuro cercano.
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FIG 1 (modificado de la Figura 21)

ACUMULACION ANUAL DEL TALLO

y = 3.8367 + 0.46049x - 2.0869e-3xA2 + 4.1387e-6xA3 RA2 = 0.933 (MIFAFI)

y = 2.8630 + 0.29267x - 1.5331e-3xA2 + 3.1514e-6xA3 RA2 = 0.795 (LAS MINAS)

' J;a MIFAFI

50
20 | /
=
=
= 30
> = LAS MINAS
2 e T
= 20
[~
10 4
0+

40 80 120 160 200 240
Altura del tallo (cm)



FIG. 2 (modificado de la Figura 22)
y = - 1.4087 + 0.81274x - 8.3051e-3xA2 + 3.5633e-5xA3 - 5.4685e-8xA4 (MIFAF
A

RA2 = 0.987

y = 1.3938 + 0.49040x - 4.8791e-3x2 + 2.0543e-5xA3 - 3.1098e-8xA4
RAZ = 0.994 (LAS MINA!
ACUMULACION ANUAL DEL TALLO
30
-J MIFAFI - 4400 m
1~
= 20
E 2 o LAS MINAS - 4150 n
5 Z
=
> 10+
0 -

40 80 120 160 200 240

Altura del tallo (cm)



FIG 3
NECROMASA FOLIAR
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