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RESUMEN

El pdramo es un ecosistema presente en la alta montafia del Nuevo Mundo. En el paramo
humedo, el fuego y el pastoreo son perturbaciones antrdpicas recientes que modifican el
proceso de la sucesion-regeneracion de la vegetacion. El objetivo principal de esta Tesis
Doctoral es la de cuantificar los efectos de dicha perturbacion sobre la vegetacion asi como
evaluar la capacidad de regeneracion del ecosistema del pdramo. La Tesis Doctoral se
estructura en cinco grandes apartados que analizan los efectos del fuego y el pastoreo
sobre (1) la estructura de la vegetacion y el banco de semillas de la comunidad, (2) la
cantidad de fitomasa epigea e hipogea de la comunidad de plantas, (3) la regeneracion de
comunidades caracteristicas de chuscal y pajonal, y la regeneracion de especies clave del
paramo, como (4) el chusque (Chusquea tessellata) y (5) el frailejon (Espeletia grandiflora y
Espeletia killipii). Los objetivos de esta Tesis Doctoral se han llevado a cabo mediante una
combinacion de estudios y experimentos durante los Ultimos afios en distintos valles del
Parque Nacional Natural de Chingaza en Colombia.

Los resultados principales indican que los niveles intermedios de perturbacion
favorecen el incremento de especies en la vegetacion en pie mientras que los niveles
maximos de perturbacién la disminuyen. En contraste, la densidad y riqueza del banco de
semillas disminuye con la perturbacién intermedia y aumenta con la perturbacion fuerte
donde se seleccionan especies que toleran el ramoneo y el pisoteo del ganado y que se
pueden establecer en un suelo compactado. La perturbacién disminuye la fitomasa epigea y
la necromasa, aumenta la densidad aparente del suelo desde los sitios menos alterados
hacia los sitios mas alterados, y tiende a reducir la fitomasa de raices. La perturbacién
recurrente transforma las comunidades iniciales en otras comunidades muy distintas, siendo
la regeneracion del pajonal mucho mas rapida que la del chuscal. En general, el
reestablecimiento de las especies nativas caracteristicas requiere de largos periodos de
descanso, que se calculan superiores a los 20 afios. En el caso del chusque, la
regeneracion después del corte y el fuego muestra que el tratamiento de corte estimula la
regeneracion del tejido fotosintético, mientras que el tratamiento de corte y fuego estimula la
formacion de brotes. El tratamiento combinado de corte y fuego es muy agresivo y hace que
la regeneracion de fitomasa del chusque sea cuatro veces menor que cuando se ve
afectado solamente por el corte. Finalmente, las dos especies de frailejon forman bancos de
semillas transitorios y presentan dificultades importantes para el reclutamiento. En general,
en zonas con historia de fuego, las tasas de crecimiento tienen mayor variacion. De otra
parte, Espeletia Killipii es mas vulnerable a la perturbacion por fuego y pastoreo que

Espeletia grandiflora, lo que puede explicar parcialmente la distribucion més restringida de
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Espeletia killipii. Se destaca también que el perimetro del tronco de los frailejones es una
variable muy importante para predecir el crecimiento, la reproduccion y la supervivencia de
los frailejones en su medio natural.

La principal conclusion de esta Tesis Doctoral es que la perturbacion por fuego y
pastoreo provoca grandes e importantes cambios en la vegetacion del paramo hdamedo.
Ademas, dichos cambios, que afectan a todos los niveles de las comunidades vegetales
tipicas del paramo mediante efectos directos o indirectos, parece que son muy dificiles de
revertir o que requieren de un prolongadisimo tiempo de ausencia de perturbaciones. Las
especies mas caracteristicas del paramo, por las cuales estos ecosistemas son muy
conocidos, se ven seriamente afectadas por el fuego y el pastoreo y presentan una limitada
capacidad de regeneracion natural. Urgen medidas de gestion y conservacion que permitan

preservar estos ecosistemas Unicos para las generaciones futuras.
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ABSTRACT

The paramo is an ecosystem type that only occurs in the New World. In humid paramos, fire
and grazing represent the most important human-induced disturbances affecting the
succession-regeneration process of the vegetation. The main goal of this PhD Thesis is to
guantify the effects of disturbance on the vegetation as well as the regeneration ability of the
paramo. This PhD Thesis is structured in five blocks that analyze the effects of fire and
grazing on (1) the structure of the vegetation and seed bank of the plant community, (2) the
amount of above- and below-ground biomass at the community level, (3) the regeneration of
typical plant communities of the paramo, such as the bamboo paramo and the bunch-grass
paramo, and the regeneration of key plant species in the paramo, such as (4) the bamboo
Chusquea tessellata and (5) the caulescent stem-rosette species Espeletia grandiflora and
Espeletia killipii. The objectives of this PhD Thesis are addressed by combining field studies
and experimental approaches during the several years in different valleys of the Chingaza
Natural National Park in Colombia.

The main results of this PhD Thesis indicate that intermediate levels of disturbance
enhance plant diversity whereas high levels of disturbance reduce it. In contrast, seed
density and species richness of the soil seed bank decrease with intermediate disturbance
and increase with intense levels of disturbance. The results show that grazing-tolerant
species are selected under a scenario of intense disturbance. In general, disturbance tends
to reduce above-ground biomass and the amount of dead plant material, increases soll
density, and decreases below-ground biomass. Recurrent disturbance induce important
modifications in plant communities that eventually become quite different over time. It must
be noted, however, that the bunch-grass paramo exhibits faster regeneration times than the
bamboo paramo. At the species level, the recovery of key plant species of the paramo
requires long periods of time without disturbance, which are calculated to be over 20 years.
In the particular case of Chusquea tessellata, the clipping treatment stimulates leave
production whereas the fire treatment enhances stem production. The combined treatment of
clipping and fire on Chusquea tessellata individuals produces severe effects on the overall
regeneration rates of the species. It is estimated that regeneration of Chusquea tessellata is
four-fold lower when affected by clipping and fire than when affected by clipping only. Finally,
the two causlescent stem-rosette species, i.e. Espeletia grandiflora and Espeletia killipii,
have transient seed banks and limited recruitment rates of new individuals into populations.
Generally speaking, both caulescent stem-rosette species exhibit higher variation in
individual growth rates in areas traditionally affected by fire. Espeletia Killipii is more

vulnerable to fire and grazing than Espeletia grandiflora, which may partially explain the more
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restricted distribution range of the former caulescent stem-rosette species. It is noteworthy
that stem perimeter appears to be an important plant trait to forecast growth, reproduction
and survival rates of caulescent stem-rosette species in the wild.

The main conclusion of this PhD Thesis is that disturbance mediated by fire and
grazing provokes very important changes in the vegetation of humid paramos. On top of that,
all levels of the plant communities of humid paramos seem to be affected by disturbance
through direct or indirect effects. A total regeneration of the vegetation appears to be a
complicated process that may requires very long periods of time without disturbance. The
key plant species of humid paramos are seriously affected by fire and grazing and their
natural regeneration ability is severely limited. It is clear that we urgently need effective
conservation and management actions to preserve such unique ecosystems from

uncontrolled human activities.
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1. INTRODUCCION

1.1. El ecosistema.

El paramo en un ecosistema presente en la alta montafia del nuevo mundo sobre la
cordillera de los Andes, desde Peru hasta Venezuela y en pequefias zonas de Costa Rica y
Panama. Se encuentra localizado en altitudes que van de los 3.000 a los 4.900 m y se
distribuye de manera discontinua dentro de la franja intertropical himeda (8°S — 11°N; Horn
y Kapelle 2009). Se pueden clasificar distintos sectores segun su altitud, de manera que se
puede hablar de subparamo, paramo y superparamo (Cuatrecasas 1958), siendo este ultimo
el que limita con los glaciares y las nieves perpetuas por encima de los 4.900 m (van der
Hammen y Hooghiemstra 2001, Horn y Kapelle 2009).

La importancia del paramo viene dada por la gran diversidad de tipos de vegetacion,
que se debe a las caracteristicas abiéticas y de insularidad asi como a la paleoecologia del
paramo (Cleef 1980, Monasterio 1980, Rangel et al. 1997, Rangel 2000d). La flora tropical
de alta montafia mas diversa del mundo se encuentra en los paramos (Smith y Young 1987,
Smith y Cleef 1988) y se caracteriza por un alto nimero de endemismos (Luteyn 1992,
1999, Sklenar y Ramsay 2001). A modo de ejemplo, los paramos colombianos contienen
aproximadamente unas 4.640 especies de plantas vasculares y no vasculares (Vargas y
Pedraza 2004), sin tener en cuenta las subespecies y variedades incluidas en la compilacion
mas reciente de la biota de paramo (Rangel 2000d). No solo hay una gran biodiversidad
vegetal, sino que existe una gran variedad de formas de vida vegetales, siendo las que
sobresalen las del tipo rosetas con y sin tronco, macollas, bambusoides, cojines, hierbas y
arbustos (Rivera y Vargas 1990).

Ademas del gran valor ecoldgico, los paramos albergan una enorme cantidad de
servicios ambientales. Entre ellos destacan la diversidad biética, la produccién primaria, la
polinizacion, la funcion reguladora de clima, los servicios culturales, recreativos y estéticos,
la produccion de alimentos, el almacenamiento de carbono, y por encima de todos la
regulacion de las cuencas hidrolégicas y el suministro de agua potable (Poulenard et al.
2003, Hofstede 2008). Esta regulacion hidrologica tiene una gran amplitud geografica y es el
origen del agua para el consumo humano, el riego de cultivos y la generacion de energia
hidroeléctrica. Por ejemplo, el paramo provee hasta el 80% del agua potable de grandes
ciudades como Quito y Bogota (Buytaert et al. 2006, Mena y Hofstede 2006). En el &rea de
Bogotéa se estima que el suministro de agua, que depende en gran medida del paramo de
Chingaza y que representa el lugar de estudio de esta tesis doctoral (Fig. 1), beneficia a

unos ocho millones de personas.
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Figura 1. Localizacion del area de trabajo en el paramo ubicado en el Parque Nacional

Natural Chingaza en Colombia.

PARQUE NACIONAL NATURAL CHINGAZA - COLOMBIA

(‘4—7’)
&}&

Area que incluye las zonas de trabajo: Lagunas de Siecha, Valle de Buitrago, Valle de las lajas,
Valle del Tunjo, Valle de gigantes (el queso).

1.2. La problematica reciente del paramo.

En las ultimas décadas, los paramos estdn afectados por la mineria, las plantaciones
forestales de especies foraneas, la agricultura y el pastoreo. Estas perturbaciones han
puesto en peligro la biodiversidad y la prestacion de servicios ambientales, especialmente
en un ecosistema tan vulnerable como el paramo (Congreso Mundial de Paramos 2002).
Una practica relativamente reciente y comdn en las zonas de paramo es la ganaderia
extensiva, casi siempre combinada con la quema de la vegetacion con el fin de conseguir
rebrotes tiernos para los animales (Verweij y Budde 1992, Ramsay y Oxley 1996, Rangel
2000a, Vargas et al. 2003). En Colombia y Ecuador, es comun la quema descontrolada de
grandes extensiones para posteriormente introducir ganado o cultivar la tierra. Las quemas
asociadas a la ganaderia en los paramos son amenazas muy preocupantes, no solo por su
extension y frecuencia, sino también por sus efectos dramaticos sobre la biota y los servicios
ambientales (Suarez 2009). Ademas, el paramo es un ecosistema que tradicionalmente ha
albergado a pequefios herbivoros, como los venados, por lo que la presencia de grandes
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herbivoros introducidos por los europeos ha producido cambios muy importantes en la
vegetacion con efectos negativos sobre la integridad ecolégica del paramo (Suarez 2009).

En Colombia, se han degradado grandes extensiones de paramo debido a las
perturbaciones antrdpicas que alcanzan cerca del 70% del area original (Etter y Villa 2000,
van der Hammen 2002). Esta degradacion se ve acentuada por las caracteristicas abitticas
inherentes de los paramos que determinan el lento crecimiento de las plantas, la baja
produccion de biomasa y por ende la vulnerabilidad del ecosistema a perturbaciones
continuas o de gran impacto (Luteyn 1999, Madrifian y Rodriguez 2012). Estas condiciones
limitantes para la vegetacion se explican principalmente por el tipo de suelo, entre los que
predominan inceptisoles y entisoles (Malagén y Pulido 2000). En general, los suelos
presentan una alta retencién de agua, un pH acido (3.5 — 5.5), una alta susceptibilidad al
deterioro (Cortés 1995, Lasso 1998a, Malangén y Pulido 2000), una descomposicion lenta
de la materia organica y un bajo contenido de fésforo (Cely 1987). Las temperaturas del aire
gue se dan en el paramo presentan una alternancia térmica diaria por debajo de los cero
grados y las heladas se producen con mayor frecuencia en la época seca del afio (Rangel
1989). Ademas, los vientos fuertes que generalmente soplan en los paramos tienen un
efecto desecante en la vegetacion. Estas condiciones ambientales, sumadas a la baja
presion atmosférica y a la alta radiacion ultravioleta con bajas concentraciones de oxigeno,
constituyen limitantes ecoldgicos para las plantas que experimentan una condicion de
sequia fisiologica (Molinillo 1992, Mora y Sturm 1994, Vargas 1997).

En el paramo, el fuego produce una alta heterogeneidad del paisaje y su impacto
viene dado por la comunidad vegetal donde actla, las caracteristicas de las plantas
circundantes, la proporcion de biomasa viva y muerta, y la inflamabilidad del material
vegetal. El fuego puede tener efectos directos, como los producidos por las altas
temperaturas durante el incendio y los generados por los cambios quimicos en el suelo
debido a la entrada de cenizas, pero también efectos indirectos alterando distintos procesos
bioldgicos (Ramsay y Oxley 1996, Hofstede 1995, P4ez 2002). El fuego en el paramo es
casi siempre superficial pero en ocasiones puede transformarse en aéreo y quemar el dosel
de bosques préximos. Esto se explica por las caracteristicas de las comunidades vegetales,
tales como las cualidades del material combustible y el mosaico natural del paisaje que esta
determinado por las condiciones locales de clima, la composicion de las especies e incluso
la configuracién topogréfica (Vogl 1974, Sousa 1984). Los cambios en la estructura de la
vegetacion, la rigueza y la abundancia de las especies estan influenciados por las
interacciones bidticas y climéticas después del fuego y por la historia de régimen de
perturbaciones (Hofstede et al. 1995, Verweij 1995, Valencia et al. 2013). Algunos procesos

bidticos que determinan la importancia de estos cambios estdn representados por la
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supervivencia diferencial de las especies al fuego como plantas adultas, la dispersion de
semillas y propagulos, la capacidad de las especies de colonizar y crecer, la herbivoria y la
competencia (Connell y Slatyer 1977, Whelan 1995, Vargas 1997). Aunque existe una
historia de fuegos naturales en los paramos, las actividades antropicas han incrementado la
frecuencia de fuegos en los paramos y bosques andinos como respuesta a actividades
agropecuarias (Horn 1989, Horn y Kapelle 2009). Se ha calculado que la frecuencia de
fuegos de origen antrépico en el paramo oscila entre dos y cuatro afios (Ramsay y Oxley
1996) y las quemas pueden producirse en mosaicos de parches de diferente tamafio e
intensidad, pero también en una sola area de gran extension (Laegaard 1992).

El pastoreo llega a tener efectos a gran escala cuyas principales consecuencias
sobre la vegetacion son la defoliacion, la movilizacién de nutrientes y el pisoteo. Ademas, el
efecto en el cambio de composicion y estructura de las comunidades, producto de la
seleccién que hacen los animales de las plantas que consumen, modifica la competencia
entre las especies de la comunidad, especialmente el balance entre las plantas pastoreadas
y las otras especies (Duffey et al. 1974, Curll y Wikins 1983, Molinillo 1992, Matus y
Tothérész 1990). El pastoreo provoca que se formen parches de distintos tipos de
vegetacion con diferentes grados de alteracion, modificando la composicion floristica, la
diversidad y las estructuras poblacionales de plantas y animales (Sturm y Rangel 1985,
Molinillo 1992, Verweij y Kok 1992, 1995, Hofstede 1995, Premauer y Vargas 2004, Vargas
y Pedraza 2004). El pastoreo afecta de manera diferencial a los individuos de acuerdo con
su etapa de desarrollo (Grime 1979). Se observa que las plantulas pisoteadas no logran
seguir su desarrollo, homogeneizando la vegetacién en el estrato rasante y favoreciendo a
las especies que tienen estrategias de regeneracion vegetativa. La degradacion del suelo
puede eliminar muchas semillas del suelo, reduciendo el potencial regenerativo de la
comunidad original (Rodriguez y Vargas 2002). El mayor efecto del ganado no se debe tanto
a que se coman las plantas hasta su extincion, sino mas bien a la modificacién de las
habilidades competitivas o al éxito de reclutamiento de propagulos (Landsberg et al. 1999).
Este tipo de perturbacion causa una mortalidad diferencial de las especies, una pérdida del
dosel de la vegetacién y una alteracién en la proporcion de clases de edades en algunas
poblaciones, lo que también deja una profunda huella en la estructura de las comunidades
vegetales (Pickett et al. 1995, Vargas et al. 2002, Premauer y Vargas 2004).

En los paramos, después de quemas repetidas y de un pastoreo intensivo, se
observa un desequilibrio en la proporcion de necromasa y biomasa asi como la formacién de
una alfombra de hierbas rasantes y pastos cortos con alta cobertura (Vargas et al. 2003,
Premauer y Vargas 2004, Valencia et al. 2013). Esto ocurre principalmente en los valles de

origen glaciar, los cuales casi siempre tienen pequefios rios que los atraviesan o corrientes
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de agua subterranea que afloran en las areas planas. Estas areas son las que presentan un
mayor grado de transformacion, dado que en la época seca el ganado se concentra en las
fuentes de agua, aumentando el pisoteo y acelerando asi la compactacion del suelo.
Ademas, es posible que la oferta de forraje sea mayor en estas areas (Verweij 1995, Vargas
et al. 2003, Premauer y Vargas 2004, Valencia et al. 2013). La formacién de los llamados
“caminos de vaca” por el efecto del pisoteo acentua la erosion, la compactacion del suelo, la
fragmentacion de la vegetacion y promueve cambios en la estructura y composicion de la
fauna del mantillo y del suelo (Cely 1987). Cuando los suelos pierden la capacidad de
retener humedad, aumenta la densidad y la compactaciéon del suelo, pero también puede
aumentar la descomposicién de materia organica a causa de las nuevas condiciones de luz
y calor, lo que acelera la actividad de los microorganismos (Luteyn 1992). Por otra parte, el
pastoreo altera la distribucién en los diferentes compartimentos de la fitomasa vegetal. Asi,
se ha visto que a mayor presion de pastoreo, la fitomasa epigea disminuye y la fitomasa
hipogea aumenta (van der Maarel y Titlyanova 1989, Hofstede y Rossenaar 1992).

La combinacién del pastoreo intensivo con la quema produce una vegetacion abierta
con mucho suelo expuesto, un bajo contenido de materia organica y una baja capacidad de
retencién de agua, por lo que se hace méas sensible al pisoteo y no es apto para la
recolonizacién por la vegetacion nativa (Hofstede 1995, Hofstede et al. 1995). En muchas
ocasiones, dichas condiciones favorecen el establecimiento y permanencia de especies mas
agresivas y competitivas, como son Lachemilla orbiculata y Agrostis haenkeana (Cleef
1981), de pastos cortos caracterizados por Calamagrostis coarctata y Aciachne acicularis
(Budde y Verweij, 1992), y de especies aléctonas como Rumex acetosella, Digitalis
purpurea, Anthoxantum odoratum y Trifolium pratense (Gonzélez y Céardenas 1995,
Céardenas y Vargas 2008, Olivera y Cleef 2009, Valencia et al. 2013). El régimen continuo y
permanente de quema y pastoreo ha provocado que muchas zonas del paramo no vuelvan
a las condiciones anteriores a la perturbacion, presentando una fisonomia de pastizales
abiertos de macollas y dicotiledéneas rasantes, por lo que los patrones vegetales actuales
son el resultado de la quema y el pastoreo histdricos (Williamson et al. 1986, Pels y Verweij
1992, Verweij 1995).

1.3. Conocimiento actual del paramo.

Es necesario conocer el mayor nUmero de procesos que intervienen en el funcionamiento de
los ecosistemas para lograr una gestion ambiental adecuada (Brown y Lugo 1994). Esta
situacion también es aplicable al paramo donde la investigacion ecoldgica es de vital
importancia para el bienestar y la sostenibilidad de las comunidades urbanas y rurales que

dependen de sus servicios. Sin embargo, la investigacion en las altas montafias es
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comparativamente menor a la realizada en otro tipo de ecosistemas, posiblemente por
factores inherentes al paramo, como la ausencia de estaciones cientificas permanentes en
el campo, el dificil acceso a las zonas de estudio, las condiciones climaticas extremas y la
necesidad de aclimatacion a la altura del personal cientifico (Smith y Young 1987). Este
panorama ha ido cambiando gracias a los trabajos de distintas universidades y centros de
investigacion colombianos y de otros paises.

En los dltimos 10 afios, se han realizado dos congresos mundiales de paramos (2002
y 2009) y otros eventos a nivel regional que han generado interesantes propuestas de
gestion e investigacién para la comunidad cientifica, las comunidades locales parameras y
los gobiernos nacionales de los paises andinos. Inicialmente, los estudios de vegetacion de
paramo versaron sobre la relacién de la vegetaciéon con el clima, el suelo y la descripcion de
la estructura y la composicién de las comunidades vegetales (Cuatrecasas 1934, Monasterio
1980, Mora y Sturm 1994). No obstante, ha habido importantes contribuciones en los
campos de la ecofisiologia de las especies vegetales (Varechi 1953, Smith 1974, Schenetter
et al. 1976, Baruch 1979, Monasterio 1980, Sarmiento G. 1986, Goldstein et al. 1989,
Samiento L. 1990, Cavalier 1992, Molinillo 1992, Mora y Sturm 1994, Llambi et al. 2003) y
de la fitosociologia y la sistematica, que en Colombia esta muy bien representada (Lozano y
Schenetter 1976, Franco 1982, Zuluaga y Vargas 1985, Luteyn 1992, Rangel 1993,
Madrifian 2010). Se deben mencionar también los significativos aportes de grupos de
investigacion holandeses desde hace décadas (van der Hammen 1979, Cleff 1981, Horn
1981, Laegaard 1992, Ramsay 1992, Hofstede 1995, Rossenar y Verweij 1995, Keating
1999). Por otra parte, se debe destacar la escasa informacién y los pocos trabajos
realizados en los paramos humedos, a excepcion de los trabajos que desde hace mas de 20
afios se vienen desarrollando sobre el efecto de las perturbaciones por quema y pastoreo en
los paramos por investigadores de la Universidad Nacional de Colombia (Vargas y Zuluaga
1985, Vargas y Rivera 1990, Vargas 1997, 2002, Vargas et al. 2002, 2003, Vargas y
Pedraza 2004). Estos trabajos, se han centrado en describir y caracterizar las comunidades
vegetales, los patrones de perturbacion asociados a la ganaderia extensiva, los
desequilibrios en las redes troficas, la heterogeneidad ambiental, y la regeneracion y

restauracion del ecosistema en su conjunto.

1.4. Esquema de la tesis doctoral

El conocimiento sobre el potencial de regeneracion del paramo permitira dar respuestas a la
problematica planteada por la alteracion de estas zonas y sera fundamental en la toma de
decisiones para la gestion y la restauracion del paramo humedo. Dado este marco tedrico y

sus antecedentes, esta tesis doctoral pretende (1) establecer y cuantificar los principales
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efectos de la perturbacion del tipo quema-pastoreo sobre la vegetacion en areas con distinta
historia de perturbacién, y (2) conocer de manera cuantitativa la capacidad de regeneracién
de dos comunidades vegetales tipicas (Espeletia killipii — Chusquea tessellata y Espeletia
grandiflora — Calamagrostis effusa) y en particular de especies muy caracteristicas del
paramo como Espeletia Killipii, Espeletia grandiflora y Chusquea tessellata. Las grandes
preguntas de investigacion que han motivado el desarrollo de esta tesis doctoral has sido las

siguientes:

1. ;Coémo afecta la perturbacion del tipo quema-pastoreo a la estructura de la
vegetacion determinada por la distribucién de la vegetacién, de la fitomasa en pie, de la

fitomasa de raices y del banco de semillas?

2. ¢Cudl es el potencial de regeneracion natural del paramo humedo con distinta
historia de perturbacion por quema y pastoreo evaluandolo a partir de los cambios en la
cobertura, la composicion y la tasa de crecimiento de las especies caracteristicas del

paramo?

Para responder a estos interrogantes, se disefiaron una serie de estudios y
experimentos para determinar y cuantificar el efecto de la perturbacion del tipo quema-
pastoreo sobre las comunidades vegetales del paramo del Parque Nacional Natural

Chingaza en Colombia, los cuales se estructuraron de la siguiente manera:

1. Efecto de la quema-pastoreo sobre la estructura de la vegetacién y el banco de
semillas de un paramo humedo. Se analiz6 el efecto de la perturbacidén sobre la vegetacion
de la comunidad vegetal Espeletia killipii — Chusquea tessellata en un valle con distintos

niveles de perturbacion.

2. Efecto de la quema-pastoreo sobre la fitomasa del paramo humedo. Como
complemento del estudio anterior, se estimé la dindmica de la fitomasa epigea e hipogea de
cuatro valles del paramo, tres con historia de quema-pastoreo y uno control sin historia de

perturbacion.

3. Regeneracion de dos comunidades vegetales de paramo con y sin historia de
perturbacion por quema-pastoreo. Se evalué experimentalmente durante cuatro afios la
regeneracion del padramo en dos comunidades vegetales tipicas del paramo: Espeletia killipii

— Chusquea tessellata y Espeletia grandiflora — Calamagrostis effussa.
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4. Regeneracion de Chusquea tessellata después del corte de la vegetacion y de la
guema experimental. Se estudiaron las tasas de crecimiento y expansion natural y
experimental de Chusquea tessellata durante afios en areas afectadas por la perturbacion

del tipo quema-pastoreo.

5. Regeneracion de poblaciones de Espeletia grandiflora y Espeletia Killipii con y sin
historia de perturbacién por quema-pastoreo. Se analizd la incidencia de la historia de
perturbacion por quema-pastoreo mediante el seguimiento demografico durante cuatro afios
de distintas poblaciones de Espeletia grandiflora y Espeletia Killipii afectadas

diferencialmente por el fuego y el pastoreo.
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2. GENERALIDADES DEL PARAMO

2.1. Caracteristicas ambientales.

La localizacion geografica del paramo determina que la temperatura diaria pueda oscilar
entre los -4°C y los 26°C. En el paramo se producen heladas de 60 a 150 dias al afio de
acuerdo con su posicién en altitud y con una mayor frecuencia en temporadas secas
(Rangel 1989). El paramo también se caracteriza por las bajas temperaturas del suelo, la
alta radiacion, la baja presion atmosférica, las bajas concentraciones de oxigeno, los altos
valores de radiacion ultravioleta y los rapidos cambios de insolacién que causan una rapida
pérdida de calor. La localizacién en la alta montafia y la distribucién e intensidad de las
lluvias condicionan la existencia de paramos atmosféricamente himedos y secos (Cleef
1981, Lauer 1981, Sturm y Rangel 1985, Rangel 2000b). En los paramos colombianos, las
vertientes de las cordilleras determinan las caracteristicas atmosféricas predominantes. Los
valles interandinos reciben de frente los vientos secos, lo que configura los paramos secos,
mientras que las vertientes que reciben la nubosidad, como los valles profundos o las

vertientes de los rios Orinoco y Amazonas, conforman los paramos humedos (Cleef 1979).

2.2. Suelos e hidrologia.

En el paramo predominan los suelos del tipo inceptisoles y entisoles (Malagén y Pulido
2000) gque tienen la capacidad de almacenar grandes cantidades de agua. Su fertilidad
natural tiende a ser baja y su pH es muy acido (3.7 — 5.5). Los suelos tienen una gran
capacidad de concentracibn de humedad, una tendencia alta al deterioro y las bajas
temperaturas del suelo conducen a una lenta actividad biol6gica (Cortés 1995, Lasso 1998b,
Malagoén y Pulido 2000). La agricultura y las actividades de pastoreo en el paramo tienen un
gran coste, dado que necesitan una gran inversién econdémica en fertilizantes de altos
contenidos de nitrégeno, fosforo, potasio y otros elementos menores (Moreno y Mora-Osejo
1994, Malago6n y Pulido 2000). En general, las caracteristicas propias del suelo hacen que la
aptitud del suelo para la agricultura sea muy limitada (Lasso 1998a).

Los paramos en Colombia cuentan con suelos de turba que estan intimamente
relacionados con la hidrologia de los pantanos y el conjunto de lagunas presentes entre
3.000 y 3.500 m de altitud. Estas turbas son de un grosor considerable y sus suelos
organicos saturados tienen una alta capacidad de absorcion de agua. Una de las funciones
principales de las turbas es el control de inundaciones, dado el alto grado de absorcion de
agua lluvia que regula su almacenamiento y liberacion, la dinamica de recarga y descarga
de los acuiferos, el control de la erosion y la retencién de sedimentos (Castafio 2002). Los

paramos, ademas de ejercer un control en la hidrologia de la regién (Hofstede 1995),
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cuentan con diferentes ecosistemas acuaticos, los cuales contienen comunidades de
organismos de gran diversidad y complejidad (Cleef 1981). El pastoreo y la destruccion de
turberas acaban por colmatar los sistemas Iénticos afectando profundamente a las funciones

ecoldgicas del paramo (Donato 2001).

2.3. Geologia'y geomorfologia.

La geologia y la geomorfologia de herencia glaciar, al igual que el vulcanismo Plio-
Pleistocénico, originaron y modelaron los ambientes de paramo (van der Hammen 1988,
1992). La variacion en altitud produce gradientes que se caracterizan por una variacion
gradual en la composicion floristica, climatica y edafica (Cuatrecasas 1958, Monasterio
1980, Cleef 1981, Lauer 1981, Rangel 1991, Malagén y Pulido 2000). Los cambios de
disponibilidad hidrica y de nutrientes son la base de las funciones ecosistémicas del paramo.
Entre estas destacan los aportes de materia organica, la estabilizacién de los suelos y de la
materia orgénica, la pérdida y disponibilidad de nutrientes, la alteracion de los ciclos
biogeoquimicos, la productividad del sistema y la regulacion hidrica. En el paramo, se
encuentran diferentes unidades geomorfolégicas que determinan la heterogeneidad
ambiental que viene dada por distintas unidades de paisaje en areas relativamente
reducidas, como las morrenas, las cubetas, los lagos, las turberas y los valles glaciares
tipicamente en forma de U (Fl6rez 2000).

2.4. Vegetacion.

Debido al grado de aislamiento en el que se encuentra el paramo y a sus caracteristicas
abidticas, el paramo presenta una gran diversidad en sus tipos de vegetacion (Rangel et al.
1997). Dentro de estos ecosistemas existe la flora tropical de alta montafia mas diversa del
mundo (Smith y Young 1987, Smith y Cleef 1988) con un alto nimero de endemismos
(Luteyn 1992, 1999, Sklenar y Ramsay 2001). Los diferentes tipos de vegetacion pueden
variar con la altitud y las condiciones locales (Rangel 1991). De manera muy general, se
observan dos tipos de vegetacion que determinan dos tipos de paramo: los paramos de
pajonal (Fig. 2a), donde predominan gramineas del género Calamagrostis, y los paramos de
chuscal (Fig. 2b), con predominio de la graminea Chusquea tessellata (Cleef 1981). Las
formas de crecimiento mas frecuentes en estas comunidades son las caulirésulas, las
rosetas, las hierbas, las macollas, los cojines y los bambusoides. La vegetacion en el
paramo se caracteriza por un dominio de especies de la familia de las compuestas
(Asteraceae), mayoritariamente en la zona de matorrales de la parte baja del paramo. En el
sector alto del subparamo, el aspecto de la vegetacion zonal estd determinado por un

cinturén de arbustos enanos y bambu (Cleef 1981). En los climas humedos, un gran nimero
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de especies acompafian a Chusquea tessellata hasta el limite superior de 4.200 m. (Cleef
1981, Zuluaga 2002). La humedad disminuye con la altitud, ocasionando que el paramo de
chusque de las partes bajas sea gradualmente sustituido por el de pajonal en las partes
altas (Zuluaga 2002).

Figura 2. Fotografias de (a) paramo de pajonal (comunidad de Espeletia grandiflora —
Calamagrostis effusa) y (b) paramo de chuscal (comunidad de Espeletia killipii — Chusquea
tessellata).

(@)

(b)
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2.5. Usos del paramo.

La conservacién del paramo garantiza sus funciones ecoldgicas y sus servicios ambientales
tales como la oferta hidrica, la acumulacion de carbono, la fertilidad, la estabilidad del suelo
y el mantenimiento de la biodiversidad. En la actualidad, el paramo esta sometido a un alto
régimen de perturbaciones antropicas (Fig. 3), entre las que destacan el uso de fuego, la
ganaderia extensiva y la practica intensiva y extensiva de la agricultura. Esto es importante
porgue el componente bidtico del paramo evolucion6 en condiciones totalmente distintas a
las actuales. Las condiciones naturales del paramo han venido dadas por distintas clases de
estrés mecanico, hidrico, nutricional, térmico y energético (Monasterio y Sarmiento 1991).
Ademas, el régimen natural de perturbaciones se ha caracterizado por fuegos naturales,
heladas, vientos y también por procesos geomorfolégicos propios de la alta montafia con un

pasado glacial (Vargas 2002).

Figura 3. Ejemplos de los efectos del fuego y de la ganaderia sobre el paramo.

A lo largo del tiempo ha existido una interaccién del ecosistema de paramo con los
pobladores de estos territorios, pero en la actualidad esta interaccion ha cambiado
drasticamente. En la antigledad, los paramos eran regiones sagradas para las culturas
precolombinas. Estas solo los usaban para los rituales de adoracion y ofrenda a sus dioses,
ya que eran concebidos como el lugar donde reposaban los ancestros. Durante la época de
la conquista y la colonia, la llegada de nuevas especies animales, como el ganado vacuno,
alter6 la dinamica ecoldgica en los lugares donde se afianzé este tipo de pastoreo, como las
regiones bajas con mejores condiciones climéticas. Debido principalmente a la falta de tierra
en las comunidades locales, al alto crecimiento demografico y la inequidad en la tenencia de
tierras, en el ultimo siglo se colonizaron las vertientes de las cordilleras descubriendo las
posibilidades agropecuarias de los paramos (Hofstede 1995, 2001, Molano 1995). A todo

esto hay que sumar el incremento de las plantaciones de pinos, los efectos cada vez mas
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evidentes del cambio climatico y el conflicto con grupos armados. Todas estas actividades
humanas alteran los procesos ecoldgicos que caracterizan el paramo porque inciden en la
economia hidrica del ecosistema, alteran los ciclos de los elementos, dafian la calidad del

hébitat y disminuyen la diversidad bidtica (Geoingenieria 1999).

2.6. El Paramo en el Parque Nacional Natural (PNN) Chingaza.

Esta Tesis Doctoral se ha realizado integramente en el Parque Nacional Natural Chingaza
(PNN Chingaza; Fig. 1). EI PNN Chingaza esta localizado al este del Departamento de
Cundinamarca (Colombia), entre la jurisdiccion de los departamentos de Cundinamarca y
Meta (4,8°N — 73,8°W), y tiene una extensiéon de 79.611 hectareas. Segun Holdridge (1987),
el area pertenece a los paramos de tipo pluvial subalpino y subandino. Las temperaturas
medias anuales oscilan entre los 5.7°C y los 10.5°C. El régimen de lluvias es unimodal con
una precipitacion anual de 2.327 mm y una época seca que se extiende del mes de
diciembre al de febrero. El valor medio anual de humedad relativa es del 84%. El clima esta
condicionado por la influencia de los vientos alisios del SE y la insolacién no sobrepasa las
3,5 horas, debido a la alta nubosidad y frecuencia de nieblas. La vegetacion del PNN
Chingaza ha sido descrita y estudiada ampliamente (Franco 1982, Rangel y Ariza 2000) asi
como los componentes bidticos, abioticos y las perturbaciones que afectan al PNN Chingaza
(Vargas y Pedraza 2004). La geologia y los suelos del PNN Chingaza también han sido
ampliamente analizados (Barbosa et al. 1984, Cely 1987, Ortiz y Rubio 1979, IGAC 1988,
del Llano 1990, Flérez y Torres 1995).

2.7. Organismos de estudio.

Chusquea es el género mas diverso de Bambusoideae (Poaeceae) y esta restringido al
Nuevo Mundo. Este género fue descrito por primera vez por Kunth en 1822 para referirse a
una serie de especies comunes que crecen en los alrededores de Bogota, llamadas por él
Chusquea scandens. Aunque al principio solo se describieron 80 especies, Chusquea es
uno de los géneros mas grandes y diversos de América, con cerca de 200 especies
descritas en la actualidad (Soderstrom y Calderon 1978). Las especies de Chusquea se
extienden desde México hasta Argentina, cubriendo un rango latitudinal que abarca desde
los 24°N a los 47°S, y un gradiente altitudinal que va de los 0 a los 4.000 m (Sordestrom y
Calderon 1978, Clark 1985, Gonzalez y Donoso 1999, Gonzélez 2001). Las especies de
Chusquea estdn generalmente asociadas a bosques montanos. Varias especies son
caracteristicas de ecosistemas tropicales de gran altura y el género Chusquea esta

generalmente considerado como un género centrado en los andes (Moreira et al. 2008).
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Una de las caracteristicas mas peculiares de las especies de chusque, incluyendo la
especie Chusquea tessellata (Fig. 4), es la floracién y muerte sincrénica de los individuos de
una poblacion después de un largo lapso de tiempo en estado vegetativo (i.e. monocarpia;
Janzen 1976). Para algunas de ellas, este periodo puede variar entre 15 y 70 afios
(Hosseus 1915, Gunckel 1948, Gonzélez y Donoso 1999). Otra de las caracteristicas
importantes de la historia de vida de Chusquea es su propagacion vegetativa. Esta forma de
reproduccion le permite cubrir y ocupar espacios rdpidamente, expandiéndose a traves de la
ramificacion de los rizomas y la formacion de nuevos brotes. Segun Insuasty et al. (2011),
Chusquea no forma bancos de semillas permanentes, lo cual puede ser una desventaja
reproductiva frente a alteraciones ocasionadas por el fuego y el pastoreo. Finalmente,

Chusquea es una de las especies que mayor cantidad de biomasa aportan al paramo.

Figura 4. Fotografias de Chusquea tessellata.

Por otra parte, el género Espeletia esta constituido por 71 especies, conocidas como
frailejones. Son las plantas més conspicuas de los paramos andinos en Colombia, Ecuador
y Venezuela, y presentan varias adaptaciones morfolégicas vy fisiol6gicas al clima extremo
del paramo (Monasterio y Sarmiento 1991). Son plantas policarpicas, mondcaules
(Cuatrecasas 1954, 1986) y tienen una forma de crecimiento en roseta protegiendo el
meristemo vegetativo (Smith 1974). Las hojas son lanceoladas, largas, simples, enteras,

coriaceas y pubecentes. Produce inflorescencias axilares y compuestas. Las inflorescencias
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son capitulos terminales de color amarillo. Algunas especies también mantienen las hojas
marcescentes para aislar el tronco de las bajas temperaturas y retener los nutrientes (Smith
1979, Goldstein y Meinzer 1983). Ademas, poseen una médula en el interior del tronco que
permite retener agua (Azécar y Rada 2006), presentan una alta resistencia a los rayos UV-B
(Baruch y Smith 1979, Meinzer y Goldstein 1985) e incluso generan metabolitos que frente a
bajas temperaturas inhiben la congelacion del agua en el citoplasma (Goldstein et al. 1984,
Garcia-Varela y Rada 2003).

Espeletia grandiflora presenta una distribucion a lo largo de la cordillera oriental de
Colombia (en los departamentos de Cundinamarca, Meta y Boyacd) y crece de los 2.550 a
los 3.960 m de altitud. Su tamafio promedio varia de 1,70 m hasta los 2,5 m (Fig. 5). Crece
en lugares bien drenados, presenta una roseta terminal con distintos eventos reproductivos
durante su vida, generalmente uno al afio. Tiene hojas muy pubescentes y un tallo
densamente cubierto con una capa espesa de necromasa. Los ejes florales son laterales,
largos y generalmente sobrepasan la longitud de las hojas en la parte superior de la planta.
Espeletia grandiflora también exhibe variabilidad interanual en la floracion con individuos
que pueden florecer hasta dos afios consecutivos y permanecer vegetativos durante dos
afios mas. La época de floraciéon se da entre los meses de octubre y diciembre.

Figura 5. Fotografias de Espeletia grandiflora.
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Espeletia killipii es otra especie de frailejon que tiene una distribucién restringida y es
endémica del PNN Chingaza. Se encuentra dispersa en pequefios parches en un area que
no supera los 100 km?. Crece entre los 2.700 y 3.800 m de altitud. Presenta unas hojas
recubiertas por un abundante indumento denso y lanoso de color amarillento (Fig. 6). Se
reproduce repetidamente durante su vida, generalmente una vez al afio, aunque hay afos
en los que la poblacion no florece. Espeletia killipii no guarda su necromasa en pie. Su altura
promedio es de 4 m aunque puede alcanzar los 6 m de altura. Esta especie crece desde
suelos drenados hasta suelos inundados. Los peciolos son muy largos y las inflorescencias
son iguales o un poco mas largas que las hojas, pero no en la parte superior, sino en la
parte media de la roseta (Cuatrecasas 1954). La época de floracion de esta especie se
extiende desde julio hasta septiembre. La dispersion de semillas ocurre a partir de

diciembre.

Figura 6. Fotografias de Espeletia killipii.
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2.8. Las zonas de estudio en el PNN Chingaza.

La Tabla 1 contiene las coordenadas de los sectores donde estan ubicadas las parcelas
experimentales y una breve descripcion de sus caracteristicas. Los valles se escogieron
teniendo en cuenta su similitud en cuanto a sus caracteristicas topogréficas, la historia de la
perturbacion antropica por quema-pastoreo y la presencia de la comunidad Espeletia Killipii —
Chusquea tessellata. En estos valles se escogieron distintos puntos para la toma de
muestras, desde la parte alta sin perturbacion antrépica hasta la parte més baja y plana, la
cual presenta un evidente y fuerte impacto por pastoreo.

Los campesinos usan el fuego como practica agropecuaria. Esta ha sido reiterativa
desde los afios 1950 hasta la década de los 1990 del siglo pasado, cuando fue restringida
por parte de la autoridad ambiental. Sin embargo, y a pesar de que estos valles se
encuentran en la jurisdiccion del PNN Chingaza, la ganaderia no se ha podido erradicar
totalmente. Otras zonas de trabajo que se mencionan como laderas, corresponden a sitios
donde se encuentran las poblaciones de frailejones incluyendo todas las combinaciones de
Espeletia Killipii y Espeletia grandiflora con y sin historia de perturbaciéon (Tabla 1). Por
ultimo, esta la zona alta del valle de Buitrago sin perturbacién, en la cual se realizé el
experimento para regeneracion de Chusquea tessellata en el que se aplicé un tratamiento
experimental de corte y fuego controlado (Tabla 1). Por otra parte, la Tabla 2 resume las
variables empleadas en cada experimento realizado en la presente Tesis Doctoral.
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Tabla 1. Descripcion de los lugares de trabajo en el Parque Nacional Natural Chingaza.

Lugar Latitud Longitud Comunidad vegetal Altitud Caracteristicas del Experimentos realizados
Norte  Oeste dominante (m.s.n.m) lugar
1. Quema-pastoreo sobre la estructura de la
Valle de 3 km. Ultimo vegetacion y el banco de semillas.
0 Ars 0 10 R incendio en 1991.
Tunjo 5452'2 230409,, Eiﬂeslqea:ak'lglsp;eﬁ ata gesj’s?;ggom Distintas intensidades 2. Quema-pastoreo sobre la fitomasa de un paramo.
de pastoreo. La zona
alta sin pastoreo. 4. Regeneracion de C. tessellata después de corte y
fuego controlado (expansion horizontal).
3. Regeneracion de comunidades vegetales de
paramo con y sin historia de perturbacion por
. guema-pastoreo después de corte de la vegetacion y
Mirador 4045 73°50" Espeletia grqndiﬂora — de 3.630 I;;g(rjtlejrr%;ceiéln kpn(;} %ggo o remocion del suelo.
454" 8,50" Calamagrostis effusa a3.543 m pastoreo
' 5. Regeneracion de poblaciones de E. grandiflora y
E. killipii con y sin historia de perturbacion por
guema-pastoreo.
Valle de 2,9 km. Ultimo . ]
o incendio en 1988 2. Quema-pastoreo sobre la fitomasa de un paramo.
Buitrago 045" 73°49'  Espeletia killipii — de 3.592 Distintas intensidades .
8,06” 47,55" Chusqueatessellata a3.359m d 4. Regeneracion de C. tessellata después de corte y
e pastoreo. La zona f 9 X
; uego controlado (expansion horizontal).
alta sin pastoreo.
2. Quema-pastoreo sobre la fitomasa de un paramo.
3. Regeneracion de comunidades vegetales de
paramo con y sin historia de perturbacién por
Valle de 3,3 km. Ultimo  quema-pastoreo después de corte de la vegetacion y
Lajas 4L 7347 Espeletia kilipii - de3eoo ~peendioen 1994 =~ remocion delsuelo.
50,88”" 56,88" Chusqueatessellata a3.357 m

de pastoreo. La zona
alta sin pastoreo.

4. Regeneracion de C. tessellata después de corte y
fuego controlado (expansion horizontal).

5. Regeneracién de poblaciones de E. grandiflora y
E. Killipii con y sin historia de perturbacién por
guema-pastoreo.
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Valle de 1,8 km. Sin

2. Quema-pastoreo sobre la fitomasa de un paramo.

Queso 4041’ 73°46’ Espeletia killipii — de 3.662 perturbacion por fuego o
52,06” 0,14” Chusqueatessellata a3.296m 4. Regeneracion de C. tessellata después de corte y
pastoreo. f > X
uego controlado (expansion horizontal).
3. Regeneracién de comunidades vegetales de
paramo con y sin historia de perturbacién por
. gquema-pastoreo después de corte de la vegetacion y
Torres 4045 73°50" Espeletia killipii — de 3.704 I;;Z(rjtirrzz;jceiéi kpr(r;} ﬁ:ggo o remocion del suelo.
35,99” 15,49” Chusqueatessellata a3.547 m pastoreo
' 5. Regeneracion de poblaciones de E. grandiflora y
E. Killipii con y sin historia de perturbacién por
guema-pastoreo.
3. Regeneracion de comunidades vegetales de
paramo con y sin historia de perturbacién por
Ladera de 1,9 km. guema-pastoreo después de corte de la vegetacion y
Siecha 4° 46’ 73°51" Espeletia grandiflora— de 3.555 Ultimo incendio en 1992. remocién del suelo.
24,00 20,00 Calamagrostis efusa a 3.285m Con historia de

pastoreo.

5. Regeneracion de poblaciones de E. grandiflora y
E. killipii con y sin historia de perturbacion por
guema-pastoreo.

Tabla 2. Resumen de los experimentos realizados y variables analizadas.

Experimentos realizados Variables medidas Lugar
Presencia y ausencia de ramoneo sobre Chusquea tessellata.
Altura de Chusquea tessellata.

Efecto de la quema-pastoreo sobre Distancia entre chusques.

la estructura de la vegetacion y el Presencia y ausencia de musgos. Rio Tunjo

banco de semillas de un paramo

himedo.

Abundancia de semillas en el banco.

Composicién de especies de semillas en el banco.

Diversidad de especies.

Numero de contactos de biomasa asimilatoria y necromasa en la vegetacion epigea.
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Efecto de la perturbacion por

Densidad aparente del suelo.

Rio Tunjo

. : . Buitrago
guema-pastoreo sobre la fitomasa  Fitomasa epigea. .
. , . . Las Lajas
de un paramo humedo. Fitomasa de raices.
Queso
Regeneracion de comunidades . . :
! : Composicién de especies. Siecha
vegetales de paramo con y sin . : .
SI L Porcentaje de cobertura por especies. Mirador
historia de perturbacion por quema- : " . . )
. Indice de dominancia. Las Lajas
pastoreo después del corte de la P N
- o Indice de similitud. Torres
vegetacion y la remocién del suelo.
Peso seco.
Regeneracion de Chusquea Incremento de longitud.
tessellata después del corte de la Incremento de diametro. .
- . Buitrago
vegetacion y la quema Incremento de hojas.
experimental. Incremento de brotes.
Expansion horizontal de los chusques.
Reclutamiento y supervivencia de plantulas.
Incremento del fuste desde el suelo y desde la marca de la dltima quema.
Regeneracidén de poblaciones de Incremento en el perimetro del fuste. Siecha
Espeletia grandiflora y Espeletia Numero de capitulos florales por planta. Mirador
killipii con y sin historia de Numero de ejes florales por planta. Las Lajas
perturbacion por quema-pastoreo. Viabilidad y germinacién de semillas en laboratorio. Torres

Viabilidad y germinacion de semillas en condiciones de campo.
Viabilidad y germinacion de semillas enterradas en el suelo a lo largo del tiempo.
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3. METODOS Y MATERIALES

3.1. Efecto de la quema-pastoreo sobre la estructura de la vegetacion y el
banco de semillas.

3.1.1. Estructura de la vegetacion.

En 2002 en el valle del Rio Tunjo, se ubicaron cinco sitios en cuanto a las caracteristicas de
la comunidad dominada por Chusquea tessellata y Espeletia killipii. Estos sitios estaban
situados desde la parte mas alta hasta la parte mas baja del valle (Fig. 7). Los sitios fueron
los siguientes: sitio S1 sin quema ni pastoreo, sitio S2 con quema y pastoreo leve, sitio S3
con quema y pastoreo intermedio, sitio S4 con quema y pastoreo alto, y sitio S5 altamente
transformado por pastoreo intensivo. En cada sitio, se caracterizo la vegetacion en cuatro
cuadrados de 4 x 4 m a lo largo de un transecto de 50 m de longitud (4 cuadrados x 5 sitios
= 20 unidades de muestreo). En cada cuadrado, se midi6 el porcentaje de cobertura de cada
especie vegetal encontrada en los estratos arbdreo, herbaceo y rasante, con el fin de
conocer la composicion floristica de los sitios.

Figura 7. Composicién panoramica de fotografias del valle del Rio Tunjo indicando

graficamente la posicién de los sitios de estudio.

La estructura horizontal de la vegetacion se determind sobre los bambusoides de

Chusquea tessellata (llamados chusques de ahora en adelante) por ser la especie mas
abundante y sobre la que se evidencian facilmente los efectos del fuego, el ramoneo vy el
pisoteo. Se tomaron las siguientes variables que determinan la intensidad de la

perturbacion: presencia de ramoneo, altura del chusque, distancia entre chusques y
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presencia de briéfitos. En general, la perturbacién provoca que la altura de los chusques
disminuya, aumente la distancia entre chusques y que el espacio que dejan libre se cubra de
briéfitos. La estructura horizontal de la vegetacion se estableci6 mediante el método de la
linea intercepto (Matteucci y Colma 1982). En los sitios donde habia presencia de chusque,
se realizaron cinco transectos de 50 m, separados entre ellos por 3 m, que se dividieron en
100 segmentos (100 segmentos x 5 transcetos = 500 segmentos por sitio). Se tomo nota de
la evidencia de mordiscos y se midi6 la altura del chusque en cada contacto. Para la
distancia basal, en cada transecto se seleccionaron al azar seis chusques que interceptaban
cada linea. Cada uno de estos chusques se dividié en cuatro cuadrados y en cada cuadrado
se midio la distancia a ras del suelo hasta el chusque vecino mas cercano. En el caso de los
briéfitos, se usaron 200 segmentos por transecto para determinar su presencia (200
segmentos x 5 transectos = 1.000 segmentos por sitio).

Para determinar la estructura vertical de la vegetacion, se utilizé el método del punto
centrado (Mueller-Dombois y Ellenberg 1974). En cada uno de los cinco sitios del valle, se
ubicaron al azar tres cuadrados de 10 x 10 m? y en su interior se tomaron 100 puntos de
muestreo al azar con una varilla de 2 m de largo y 0,5 cm de didmetro graduada a intervalos
de 5 cm (100 puntos x 3 cuadrados x 5 sitios = 1.500 puntos de muestreo). En cada
intervalo de altura, se registré el nUmero de contactos de biomasa fotosintética y necromasa
para todas las especies. Con el nUmero de contactos en cada altura, se elaboraron los
diagramas de distribucién vertical de volumen para toda la comunidad en cada sitio. El
namero total de contactos de la varilla con los érganos aéreos dio una medida del volumen

total de la vegetacién en el momento del muestreo.

3.1.2. Banco de semillas.
En 2002, se seleccionaron tres de los cinco sitios del valle del Rio Tunjo: sitio alto (S1), sitio
medio (S3) y sitio bajo (S5). En cada sitio, se trazé un transecto de 50 m y se tomaron 10
puntos al azar a lo largo del transecto (10 puntos x 3 sitios = 300 puntos de muestreo). En
cada uno de los puntos, se retird la cobertura vegetal, incluyendo hepaticas y musgos, y se
tomaron tres muestras de suelo con un cilindro de 10 cm de didmetro (3 muestreas x 300
puntos de muestreo = 900 muestras de suelo). El volumen de suelo se separdé en dos
profundidades de 0-5 y de 5-10 cm. Las tres muestras de cada profundidad se mezclaron
en cada uno de los 10 puntos de cada transecto, formando una Unica muestra por
profundidad. Cada muestra tuvo un volumen aproximado de 1.130 cm® y un peso minimo
aproximado de 1,6 Kg.

En el PNN Chingaza, se construy6 un invernadero de plastico de 1,2 m de altura. A

partir de esta altura hasta el techo de 5 m, el invernadero se cubrié con doble malla de tela
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de poro muy fino para impedir la contaminacion por semillas dispersadas por el viento (Fig.
8). Las muestras de suelo se diluyeron en agua y se tamizaron dos veces. Un tamizado se
realiz6 con ojo de malla de 4 mm para retener raices y restos de necromasa vegetal sin
descomponer, mientras que el otro se hizo con ojo de malla de 0,28 mm para retener las
semillas. Una vez tamizado, el suelo de cada unidad de muestreo se colocd sobre un
substrato de 2 cm de arena de rio lavada y previamente esterilizada en un horno a 100°C
durante 48 horas, formando una capa de suelo tamizado de 1 cm de grosor en bandejas de
poliestireno expandido de 12 cm de lado. Como control, se dispuso suelo de paramo
previamente esterilizado en un horno a 100°C durante 48 horas en 10 bandejas y también se
dispusieron otras 10 bandejas solo con arena para controlar el sustrato de arena. Todas las
bandejas se regaron diariamente para mantener una humedad constante. Durante un afio y
con periodicidad quincenal (26 censos en total), se realizd el conteo de todas las plantulas
gue iban apareciendo y se clasificaron en especies o grupos de similitud morfologica.
Siempre que se pudo, se transplantaron algunos individuos de cada grupo morfoldgico para
permitir su desarrollo completo e identificacion taxondémica correcta. Una vez contadas y
clasificadas, las plantulas se iban arrancando para evitar la interferencia con la germinacion

de otras semillas.

Figura 8. Fotografia del invernadero construido dentro del Parque Nacional Natural

Chingaza para el estudio del banco de semillas.




3.1.3. Anélisis de datos.

Se realizaron andlisis de la varianza (ANOVA) para testar el efecto de los sitios sobre las
variables dependientes de estructura horizontal y vertical de la vegetacion que cumplieron
los requisitos paramétricos. Cuando los resultados fueron significativos, se realizaron
comparaciones multiples de Duncan para establecer las diferencias entre los distintos sitios.
Los datos de estructura de la vegetacion que no cumplieron los requisitos paramétricos se
analizaron mediante la prueba de Kruskal-Wallis y las comparaciones entre sitios se
realizaron con la prueba SKW (Campell y Skilling 1985).

En el caso del banco de semillas, se analizé el numero de semillas germinadas por
metro cuadrado y la densidad se calcul6 como el cociente entre la abundancia y el area total
(235,6 cm?). Se describi6 la composicién de especies encontradas en el banco de semillas y
se analizé la densidad de semillas, la rigueza (nUmero de especies) y la diversidad (indice
de Simpson). Los efectos fijos del sitio y de la profundidad sobre estas variables
dependientes se analizaron mediante ANOVAs. La prueba de Student-Newman-Keuls (SNK)
se usO para establecer las diferencias entre sitios cuando este factor fue significativo. Para
la variable densidad de semillas, no se tuvo en cuenta el sitio bajo (S5) porque tenia valores
proporcionalmente muy altos y sesgaba los resultados. Para las demas variables se usaron
los datos de los tres sitios. Todos los analisis se realizaron con Statgraphics Plus 2
(Statpoint Technologies Inc., Warrenton, VA, EEUU).

3.2. Efecto de la quema-pastoreo sobre la fitomasa de un paramo humedo.

3.2.1 Disefio experimental.
Los efectos de la perturbacion del tipo quema-pastoreo sobre la biomasa epigea e hipogea
de la vegetacién se estudiaron en cuatro zonas del PNN Chingaza. Estas zonas fueron los
valles del Rio Tunjo, de Las Lajas y de Buitrago, que comparten una historia de perturbacion
por quema-pastoreo desde los afios cincuenta del siglo pasado. La cuarta zona, el valle del
Queso, fue una zona control en la que no habia efectos de la perturbacién. En 2010 y en
cada valle, se tomaron muestras en cinco sitios, que fueron nombrados del sitio S1 al S5
desde la parte alta hasta la parte mas baja y llana. Estos sitios representan diferentes
grados de perturbacién desde la parte alta con poca o ninguna perturbacion hacia la parte
baja con una mayor perturbacion.

El pardmetro de densidad aparente permite verificar el gradiente por pastoreo dado
que la compactacion del suelo aumenta directamente con el nimero de cabezas de ganado

que pastan. Para estimar la densidad aparente, se tomaron 10 muestras por sitio y por valle
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(10 muestras x 5 sitios x 4 valles = 200 muestras de suelo) con un cilindro de acero de 7,6
cm de didmetro y 30 cm de longitud aforado cada 10 cm. De las 10 muestras, cinco se
tomaron a una profundidad de 0—10 cm y otras cinco a una profundidad de 10—-20 cm. Cada
muestra se guardo en bolsas plasticas herméticas para su transporte al laboratorio donde se
secaron con una estufa a 105°C durante 72 horas. Se calcul6 la relacion entre el peso seco
y el volumen del aparato cilindrico (453,6 cm®).

La fitomasa hipogea de raices también se estim6 a partir de muestras de suelo
obtenidas con el mismo cilindro ya descrito. Se tomaron el mismo nimero de muestras de
suelo (10 muestras x 5 sitios x 4 valles = 200 muestras de suelo) para las dos profundidades
de suelo (0-10 y 10-20 cm). Posteriormente, las muestras se tamizaron con agua para
separar la tierra de las raices empleando tamices de tamafio de malla de 1 mm, 500 pm y
250 um. Con ayuda de unas pinzas de punta fina, las raices se separaron en tres clases
diamétricas, incluyendo raices finas (didmetro < 1 mm), raices medias (1 mm < didmetro < 2
mm) y raices gruesas (diametro > 2 mm). Las raices finas fueron retenidas tanto por el tamiz
de 500 um como por el de 250 um, por lo que ambos grupos de raices se mezclaron para
obtener un valor total por muestra. Una vez separadas, las raices se secaron a 80°C durante
72 horas. Los resultados se refieren a la fitomasa total de raices por unidad de area en los
diferentes sitios porque no se discriminaron las raices vivas de las muertas.

En cada uno de los cinco sitios dentro de cada uno de los cuatro valles de estudio, se
demarcaron al azar unos 64 m? que se dividieron en cuatro cuadrados de 16 m? cada uno (4
cuadrados x 4 sitios x 5 valles = 100 unidades de estudio). Toda la vegetacion epigea, tanto
fotosintética como necromasa, delimitada dentro de estos cuadrados se cortdé y se

transporto al laboratorio, donde se sec6 a 80°C durante 72 horas y se peso.

3.2.2. Andlisis de datos.

Los efectos de valle (factor fijo), sitio anidado dentro de valle (aleatorio) y profundidad de
suelo (factor fijo) sobre la densidad aparente se analizaron mediante un modelo general
lineal (GLM). Otro GLM analizé los efectos de valle, sitio anidado dentro de valle,
profundidad de suelo y clase diamétrica (factor fijo) sobre la fitomasa hipogea. Las
interacciones triples entre valle, profundidad y clase diamétrica no fueron significativas y se
excluyeron del andlisis definitivo. Finalmente, otro GLM analizé los efectos de valle y sitio
anidado dentro de valle sobre la fitomasa epigea. Cuando los factores con mas de dos
niveles fueron significativos, las diferencias entre niveles se analizaron con pruebas de
comparaciones multiples de Student-Newman-Keuls (SNK). Los datos cumplieron los

requisitos de pruebas paramétricas y no se aplic6 ninguna transformacién. Todos los
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andlisis estadisticos se realizaron con el programa SPSS v.17 (SPSS Inc., Chicago, IL,
EEUU).

3.3. Regeneracion de comunidades vegetales de paramo con y sin historia de
perturbacion por quema-pastoreo después del corte de la vegetacion y la

remocion del suelo.

3.3.1 Disefio experimental.

El estudio de regeneracion de comunidades vegetales se llevé a cabo en los valles de Las
Lajas, Siecha, Torres y Mirador del PNN Chingaza. En &reas bien drenadas crece la
comunidad vegetal de pajonal que esta dominada por la graminea Calamagostis effusa y la
planta caulescente Espeletia grandiflora. Por el contrario, en &reas anegadas crece la
comunidad vegetal de chuscal, la cual esta dominada por el bambu Chusquea tessellata y
por la planta caulescente Espeletia Killipii. En 2008, se seleccionaron cuatro areas de
estudio en los sitios mencionados que corresponden a dos areas de chuscal y a dos de
pajonal. Las cuatro areas de estudio estaban separadas por 5-10 km la una de la otra. Para
cada tipo de comunidad, una de las areas tenia una historia de perturbacion por quema y
pastoreo mientras que la otra era una zona sin perturbaciéon antropica. De este modo, el
disefio incorpor6 dos tipos de comunidad con y sin perturbacion cada una. En cada una de
las cuatro areas de estudio, se dispusieron un total de nueve cuadrados de 2 x 2 m con una
separacion de 4 m entre ellos. Dentro de cada cuadrado, se seleccionaron al azar un total
de cuatro subcuadrados mas pequefios de 50 x 50 cm que fueron el objeto de estudio (4
areas x 9 cuadrados x 4 subcuadrados = 144 unidades de muestreo).

En cada una de las unidades de muestreo, se corté toda la vegetacion y se retiré el
primer centimetro de suelo. Cuatro cuadrados (16 subcuadrados) se dejaron como control
(sin corte de la vegetacion ni remocién del suelo), de manera que el numero total de
unidades de muestreo manipuladas fue de 128. La vegetacion fue clasificada al nivel de
especie. Para cada especie y antes de cortar, se estimo el porcentaje de cobertura en los
subcuadrados mediante una malla metalica de 50 x 50 cm de lado y 5 cm de celda. El
porcentaje de cobertura se calcul6 como la suma de celdas de 5 cm ocupadas por cada
especie y divididas por el nimero total de celdas posibles (4 subcuadrados x 100 celdas por
subcuadrado = 400 celdas). La regeneracion de los subcuadrados se estimé cada seis
meses durante cuatro afios (2008 — 2011). En cada censo se identificaron las especies y se
calculd el porcentaje de cobertura tal y como se ha explicado. A nivel de cada cuadrado, se
estimo el indice de dominancia de Simpson, que varia de 0 a 1, indicando una dominancia

nula o absoluta, respectivamente. También se estimo el indice de Jaccard de similitud entre
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comunidades de plantas antes del tratamiento de corte y remocion y al final del seguimiento
cuatro afios después. El indice de Jaccard también varia entre 0 y 1, indicando que las dos
comunidades no comparten ninguna especie o las comparten todas, respectivamente.

Para evidenciar los cambios floristicos que no fueran atribuibles a los factores objeto
del estudio, se realizé una caracterizacion cualitativa y cuantitativa de la vegetacion en cada
sitio en cuatro cuadrados de 4 x 4 m para un total de 64 m? a lo largo de un transecto de 50
m lineales en cuatro censos anuales. Se evalu6 tanto la presencia de especies como su
cobertura dentro del cuadrante, definiendo los estratos rasante, herbaceo y arbustivo (este
ultimo solo es alcanzado por Chusquea tessellata y Espeletia Killipii). A diferencia de los
cuadrados en los que se realizd el experimento, estos permanecieron aislados y sin
perturbacion por corte ni remocién durante todo el seguimiento. Se estimé la composicion
floristica para los tres estratos descritos. Los datos se analizaron a traves del indice de

similaridad de Jaccard para las mismas parcelas entre afilos consecutivos.

3.3.2. Andlisis de datos.

Los efectos fijos de comunidad (chuscal o pajonal), la calidad del habitat (zona con o sin
historia de perturbacién antes del corte de la vegetacion y la remocion del suelo) y el tiempo
(ocho censos después del corte) sobre el porcentaje promedio de cobertura de especies y el
indice de dominancia en cada cuadrado se analizaron con un modelo lineal general (GLM)
de medidas repetidas en el que el tiempo fue la medida repetida. El porcentaje de cobertura
y el indice de dominancia estimados antes del tratamiento se incluyeron en el analisis como
covariable para evaluar los posibles efectos de las condiciones iniciales sobre la
regeneracion de los cuadrados. Los efectos fijos del tipo de comunidad y zona con o sin
historia de perturbacién sobre el indice de Jaccard también se estimaron con un GLM. Al
porcentaje de cobertura, se le aplico la transformacion del arco seno de la raiz cuadrada del
valor. Todos los analisis estadisticos se realizaron con el programa SPSS v.17 (SPSS Inc.,
Chicago, IL, EEUU).

3.4. Regeneracion de Chusquea tessellata después del corte de la vegetacion y

la quema experimental.

3.4.1. Regeneracion natural.
Se evalud la expansion natural horizontal de Chusquea tessellata en tres sitios donde la
vegetacion original fue transformada por el efecto del pastoreo. Los sitios se emplazaron en

zonas bajas de tres valles del PNN Chingaza, dos con historia de perturbacion (valle de las
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Lajas y valle del Rio Tunjo) y uno sin historia de perturbacion por el fuego y el pastoreo
(valle del Queso). En los sitios mas perturbados, habia un predominio claro de la vegetacion
rasante que estaba compuesta principalmente por Lachemilla orbiculata, Paspalum
bonplandianum y Trifolium repens. En cada valle se aislaron cinco zonas de 4 x 4 m2
Dentro de cada zona se instalaron dos cuadrados de 1 x 1 m? justo al lado de masas
remanentes de chusque y que fueron las unidades de muestreo de este estudio (2
cuadrados x 5 zonas x 3 valles = 30 unidades de muestreo). Cada cuadrado se dividié con
una red de malla de nylon en celdas de 10 x 10 cm de lado. Desde el borde de un chusque
hacia las areas transformadas dentro de los cuadrados de muestreo, se estimé el porcentaje
de avance de las masas de Chusquea tessellata sobre las areas dominadas por las
herbaceas rasantes a lo largo del tiempo. La toma de datos se realizé durante 11 afios
(1999 — 2010), exceptuando los afios 2002 y 2004 en los que no se tomaron datos por

razones logisticas.

3.4.2. Regeneracion experimental.

En 2008, se seleccion6 una comunidad de chuscal, con Chusquea. tessellata y Espeletia
killipii como especies dominantes, en un buen estado de conservacién en la parte alta del
valle de Buitrago del PNN Chingaza. El chuscal en esa zona no evidenciaba efectos de
ninguna perturbacién por quema y pastoreo. Se delimité una zona de 150 x 150 m? en la
gque se seleccionaron masas de Chusquea tessellata similares en volumen, densidad de
ramas y con alturas superiores a 100 cm. Las masas de chusque se podaron en forma de
cubo de 40 cm de largo por 25 cm de ancho y 40 cm de alto, obteniendo al final un total de
600 unidades homogéneas de chusque (Fig. 9). Unas 300 unidades se dejaron con el
tratamiento de corte inicial (tratamiento de corte) mientras que las otras 300 unidades
homogéneas de chusque recibieron un tratamiento de fuego controlando la intensidad vy el
tiempo de la quema (tratamiento de corte y quema; Fig. 10). La seleccién de unidades
homogéneas de chusque para la aplicacion de los tratamientos sobre las 600 unidades
homogéneas se hizo de una manera aleatoria.

Durante tres afios y medio a partir de la aplicacion de los tratamientos (2008 — 2011),
se evalu6 periddicamente la regeneracion de 30 unidades homogéneas de cada uno de los
dos tratamientos. Cada seis meses, se cosecharon las unidades homogéneas de chusque
recolectando toda la biomasa fotosintética y también la necromasa. Se cortaron los culmos,
gque en adelante llamaremos ejes, a nivel del suelo, retirando otras especies que se hubieran
podido mezclar, se tomé la medida de peso fresco en campo y se dispuso el material en
bolsas plasticas para su traslado al laboratorio. Alli, el material se sec6 en una estufa a 70°C

durante 72 horas y posteriormente se pesé. El peso seco de referencia se tomé a partir de
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30 unidades homogéneas de chusque inmediatamente después de la aplicacion del corte en
abril de 2008. Para estimar el incremento en longitud y didmetro de los ejes, y del nimero de
hojas nuevas y brotes clonales de las unidades homogéneas de chusque en cada
tratamiento, se escogieron al azar 21 unidades homogéneas de chusque y en cada una de
ellas se seleccionaron 9 ejes (9 ejes x 21 unidades homogéneas x 2 tratamientos = 378 ejes
de estudio). Los ejes se marcaron y siguieron anualmente durante tres afios (2008 — 2011).
A modo de control, se siguieron otros 35 ejes al azar de chusques sin perturbaciéon y ajenos
al experimento.

Figura 9. Aspecto de las unidades homogéneas de chusque después de la poda previa a la

aplicacion del tratamiento de quema experimental en el valle de Buitrago.

3.4.3. Anédlisis de datos.

La regeneracidon natural y experimental de chusque se analiz6 con modelos lineales
generales (GLM) de medidas repetidas. Para la regeneracion natural, el GLM incluy6 los
efectos de los factores fijos de valle y tiempo de regeneracion sobre el area ocupada por el
chusque. Para la regeneracion experimental, los GLM incluyeron los efectos fijos de
tratamiento y tiempo de regeneracion sobre el incremento de la fitomasa en peso seco, de la

longitud y el diametro de los ejes, y del nimero de ramas y de brotes. Los datos cumplieron
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los requisitos de las pruebas paramétricas y no hizo falta aplicar ninguna transformacion.
Todos los andlisis estadisticos se realizaron con el programa SPSS v.17 (SPSS Inc.,
Chicago, IL, EEUU).

Figura 10. Aplicacion del fuego en el tratamiento de la quema experimental de las unidades

homogéneas de chusque en el valle de Buitrago.

3.5. Regeneracion en poblaciones de Espeletia grandiflora y Espeletia killipii

con y sin historia de perturbaciéon por quema-pastoreo.

3.5.1. Seguimiento de poblaciones naturales.
Este estudio se realizo en las laderas de los valles de Siecha, Torres, Mirador y Las Lajas en
el PNN Chingaza. Las cuatro areas de estudio estaban separadas 5-10 km la una de la otra.
Se muestrearon dos poblaciones de Espeletia grandiflora en comunidades de pajonal y dos
poblaciones de Espeletia Killipii en comunidades de chuscal. Cada especie se muestre6 en
dos localidades distintas: una sin perturbaciones por quema y pastoreo y otra con historia de
guema y pastoreo. Para cada una de las poblaciones de estudio, se delimitaron nueve
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rectangulos de 100 x 1 m y de 100 x 2 m para Espeletia grandiflora y Espeletia Killipii,
respectivamente (2 especies x 2 poblaciones x 9 rectdngulos = 36 unidades de muestreo).
De los nueve rectdngulos por poblacion, tres se ubicaron en la parte alta, tres en la parte
media y tres en la parte baja de los valles de estudio. Los rectangulos dentro de cada zona
estaban situados en paralelo y separados 15 m entre si. Todos los individuos de Espeletia
encontrados dentro de los rectdngulos se marcaron con placas metalicas en la base del
estipite o tronco para su identificacion y seguimiento.

Se realiz6 el seguimiento de todas las poblaciones cada seis meses durante cuatro
afos (2008 — 2012). En cada censo, se registro el tamafio del estipite midiendo la altura
desde la base hasta la yema apical ubicada en la base de la corona de hojas (Fig.11).
Cuando se encontré evidencia de fuego, se midi6 la altura desde el suelo hasta las marcas
de cenizas dejadas por las quemas sobre el estipite y desde esta marca de cenizas hasta la
base de la yema apical en la corona de hojas (Fig. 11). Para medir el perimetro del estipite
siempre en el mismo punto, se clavo una punta de acero en el estipite a una altura de tres
cuartas partes de la altura total. Se calculé el incremento de altura y el incremento de
didmetro de todos los individuos que sobrevivieron durante los cuatro afios de estudio. Para
evaluar la mortalidad de las plantulas emergidas en cada ladera durante el estudio, se
establecieron nueve cuadros de 1 x 1 m? para marcar y seguir todas las nuevas plantulas
encontradas. Las variables reproductivas solo se tomaron en 2009 y 2010. Se conto el
nuamero de ejes florares de cada individuo y el nimero de capitulos por eje floral, en caso de
gue los individuos hubieran florecido. Para determinar el nUmero de aquenios por capitulo
(un aquenio es un fruto con una sola semilla), se tom6 una muestra al azar de 33 capitulos
de cada especie y se clasificaron los aguenios en tres grupos de calidad: aguenios buenos,

depredados y vanos.

3.5.2. Experimentos de viabilidad y germinacion de los aquenios.

Para estimar la viabilidad y la germinabilidad de los aquenios, se recolectaron al azar 1.000
capitulos de Espeletia grandiflora y otros 1.000 capitulos de Espeletia killipii. Los capitulos
se recolectaron a lo largo de 1 km en cada zona provenientes de mas de 100 individuos por
especie. Los capitulos se llevaron en bolsas de papel al laboratorio donde se extrajeron los
aquenios y se clasificaron en los tres grupos de calidad ya mencionados. Los miles de
aquenios obtenidos se metieron en recipientes herméticos oscuros con bolsas de silica gel y
se conservaron a 4°C. Para determinar la viabilidad de los aquenios, se tomaron al azar 700
aguenios de buena apariencia en grupos de 100 aguenios para cada especie (700 aguenios
x 2 especies = 1.400 aquenios) sobre los que se realizd la prueba de Tetrazolium siguiendo

los protocolos del International Seed Testing Association (ISTA).
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La germinacioén en laboratorio se realizd con otros 700 aquenios de buena apariencia
por especie seleccionados al azar (700 aquenios x 2 especies = 1.400 aquenios). Los
aquenios se desinfectaron en una solucion de hipoclorito de sodio al 1% durante un minuto,
se lavaron abundantemente con agua y luego se colocaron en cajas de Petri sobre papel de
filtro humedecido. Se mantuvieron en condiciones ambientales con 12 horas de luz y 12
horas de oscuridad. El experimento se siguié durante tres meses. Al cabo de ese tiempo, se
realiz6 la prueba de viabilidad a los aquenios que no germinaron. La germinaciéon en campo
se realiz6 con otros 700 aquenios de apariencia sana por especie seleccionados al azar
(700 aquenios x 2 especies = 1.400 aquenios). Los aquenios se dispusieron en grupos de
100 en bandejas cuadradas de poliestireno expandido de 12 cm de lado. Como sustrato, se
emple6 suelo de paramo previamente esterilizado en el horno a 100°C durante 48 horas.
Las bandejas se llevaron al campo y se colocaron en el suelo cerca de los frailejones. Se
siguio la germinacion en las bandejas durante dos afios. Después de este periodo, se realizé
la prueba de viabilidad a los aquenios que no germinaron.

Figura 11. Detalle de la medicion de la altura de individuos de Espeletia (izquierda) y de la

marca del fuego en el estipite de los individuos (derecha).

Para conocer la viabilidad y la germinabilidad de los aquenios enterrados en el suelo

a lo largo del tiempo, para cada especie se seleccionaron al azar agquenios de buena

apariencia y se dispusieron en bolsas de nylon de 10 cm de lado que contenian 33 aguenios
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cada una (33 aquenios x 27 bolsas x 2 especies = 1.782 aquenios). Las bolsas con
aquenios de cada especie se enterraron en el suelo de su comunidad respectiva a 4 cm de
profundidad a lo largo de un transecto de 100 m. Cada tres meses, hasta completar nueve
censos durante 27 meses, se desenterraron tres bolsas de aquenios por especie. De todos
los aquenios por especie, 99 aquenios se pusieron a germinar en cajas de Petri en las
condiciones ya mencionadas, mientras que a los otros 99 se les realizd la prueba de
viabilidad.

3.5.3. Andlisis de datos.

Los efectos de especie (Espeletia grandiflora y Espeletia killipii), perturbaciéon (con y sin
perturbacion) y ubicacién en los valles (alta, media y baja) sobre la probabilidad de
supervivencia de los individuos se analizaron mediante analisis loglineares. Para todas las
combinaciones de factores, se realizé una regresion logistica para analizar la relacién entre
la altura de un individuo y su probabilidad de supervivencia.

Los efectos del factor fijo de especie, del factor aleatorio de perturbacion anidado
dentro de especie, y del factor aleatorio de ubicacién anidado dentro de perturbacién, sobre
el incremento de altura y el incremento de diametro se analiz6 mediante modelos lineales
generales (GLM). Para el incremento de altura, se usoé el diametro del individuo registrado el
primer afio como covariable del modelo. Para el incremento de didmetro, se usé la altura del
individuo registrado el primer afio como covariable del modelo. Ademas, se realizaron
correlaciones de Pearson para determinar las relaciones entre la altura del primer afio y el
incremento de didmetro, y entre el diametro del primer afio y el incremento de altura, para
cada especie, tipo de perturbacion y ubicacion dentro de cada valle.

Los efectos del factor fijo de especie, del factor aleatorio afio (2009 y 2010), del
factor aleatorio de perturbacién anidado dentro de especie, y del factor aleatorio de
ubicacion anidado dentro de perturbacion, sobre el nimero de ejes por individuo y el numero
de capitulos por eje se analiz6 mediante modelos GLM. En este caso, la altura del individuo
actu6 como covariable en los modelos. También se realizaron correlaciones de Pearson
para determinar las relaciones entre altura y numero de ejes por individuo, y entre altura y
namero de capitulos por eje, para cada especie, tipo de perturbacion y ubicacion dentro de
cada valle con los datos de los dos afios de muestreo conjuntamente.

El efecto fijo de especie y el efecto aleatorio de afio sobre el nUmero de aquenios
buenos, depredados y vanos por capitulo, y sobre el peso de los aquenios, se analizaron
con otro modelo GLM. Las diferencias entre especies en cuanto a la germinacién de
aguenios en campo, germinacion de aquenios en laboratorio, y viabilidad de los aquenios

gue no germinaron en estos experimentos se analizaron con pruebas de t de Student.
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En todos los andlisis, todos los datos cumplieron los requisitos de las pruebas
paramétricas y no se aplico ninguna transformacion. Todos los analisis estadisticos se
realizaron con el programa SPSS v.17 (SPSS Inc., Chicago, IL, EEUU).
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4. RESULTADOS

4.1. Efecto de la quema-pastoreo sobre la estructura de la vegetacién y el

banco de semillas.

4.1.1. Estructura de la vegetacion.

En el muestreo de la vegetacion epigea del valle del Rio Tunjo se encontraron un total de 56
especies de plantas (Anexo 1). Espeletia killipii y Chusquea tessellata fueron las dos
especies que destacaron por su porcentaje de recubrimiento en el estrato arboreo de los
sitios sin 0 con poca perturbacion (Fig. 12). Estas dos especies caracteristicas del paramo
desparecieron a medida que aumento la intensidad de la perturbacion a lo largo del valle y el
estrato arbéreo disminuyd hasta desaparecer en los sitios con mayor perturbacion (Fig. 12).
El chusque pas6 del estrato arb6reo al herbaceo hasta desaparecer (Fig. 12). El sitio con
perturbacion intermedia presento el mayor nimero de especies. En los estratos herbaceo y
rasante hubo una fuerte alternancia de especies a lo largo del gradiente de perturbacion,
hasta tal punto que los sitios con perturbacién intensa se caracterizaron por tener especies
diferentes y exclusivas (Fig. 12). Las especies del estrato herbaceo que tuvieron coberturas
més importantes fueron Calamagrostis planifolia, Calamagrostis effusa, Rhynchospora
macrochaeta, Agrostis boyacensis y especies de los géneros Hypericum y Carex. Las
especies mas importantes en cuanto a cobertura en el estrato rasante fueron Paepalanthus
karstenii, Paepalanthus dendroides, Oreobolus obtusangulus, Paspalum bonplandianum,
Plagiocheilus solivaeformis, Carex pygmaea, Eleocharis stenocarpa, Halenia asclepiadea y
Lachemilla orbiculata (Fig. 12 y Anexo 1).

La intensidad del ramoneo sobre individuos de chusque mostré diferencias
significativas entre sitios (H = 17,38; P < 0,001). Como era de esperar, se encontré que el
sitio con mayor porcentaje de plantas ramoneadas fue el sitio S4, dado que en el sitio S5 ya
no habia chusque. La distancia entre chusques también varié significativamente entre sitios
(Fs10 = 10,12; P = 0,017). En el sitio S2, esta distancia fue significativamente mayor que en
los demas sitios entre los cuales no se detectaron diferencias significativas. La presencia de
briéfitos vario significativamente entre sitios (F3 19 = 5,56; P = 0,008), siendo el sitio S3 el que
tuvo una mayor presencia de briofitos (promedio + SE = 0,75 + 0,15%) y lo sitios S1y S2 los
que menos (promedio + SE = 0,47 + 0,07% y 0,52 + 0,12%, respectivamente). La altura del
chusque presentd una variacion significativa entre sitios (Fz; 0 = 10,56; P = 0,001), siendo

mayor en el sitio S1 y disminuyendo progresivamente hasta el sitio S4. En el sitio S1 fue

53



Figura 12. Porcentaje de recubrimiento por especie, estrato y sitio del valle del Rio Tunjo.

Los nombres de las especies se encuentran en el Anexo 1. Espeletia killipii y Chusquea
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donde se encontraron plantas de chusque con un tamafio superior a 80 cm. En el sitio S1
algunos chusques llegaron a tener una altura de 140 cm. En general, estos resultados
reflejan la vulnerabilidad del chusque a la perturbacién de tipo quema-pastoreo.

El andlisis del nimero de contactos de biomasa asimilatoria y necromasa a lo largo
del valle del Rio Tunjo puso de manifiesto el cambio en la proporcion de biomasa
asimilatoria y de necromasa con el gradiente de perturbacion (Fig. 13). Al aumentar la
intensidad de la perturbacion, las comunidades se volvieron menos estratificadas, mas bajas
y con un menor volumen epigeo total (Fig. 13). La relacion entre biomasa asimilatoria y
necromasa varié significativamente entre sitios (H = 12,10; P < 0,05). Esta relacion aumento
con la intensidad de la perturbacién (Fig. 13). Esto significa que hubo una menor cantidad de
necromasa en los sitios mas perturbados, lo cual es una situacion andémala en las
comunidades vegetales de paramo que se caracterizan por la gran cantidad de necromasa

de la vegetacién epigea y materia organica en el suelo.

Figura 13. Distribucion de biomasa asimilatoria (verde) y necromasa (beige) en los cinco
sitios de muestro del valle del Rio Tunjo. Se indica la altura hasta donde se encuentra el

mayor porcentaje de volumen.
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4.1.2. Banco de semillas.

Se encontraron un total de 49 especies distintas en el banco de semillas de los sitios altos,
medios y bajos muestreados en el valle del Rio Tunjo (Anexo 2). Los sitios S1 y S3
compartieron la mayoria de especies, aunque difirieron en su abundancia, mientras que la
composicion del sitio S5, con una perturbacion intensa, fue muy diferente debido a la gran
cantidad de especies exclusivas. Aproximadamente el 70% de las semillas se encontrd en
los primeros 5 cm del suelo y las semillas mas abundantes correspondieron a especies del
estrato rasante. Los analisis indicaron que para la densidad de semillas hubo diferencias
significativas entre sitios (F,3 = 30,31; P < 0,0001) y entre profundidades de suelo (F;3 =
34,61; P < 0,0001). La interaccion entre sitio y profundidad no fue significativa (F,3s = 1,84;
P = 0,18). Hubo muchas més semillas en la parte baja del valle y en el primer estrato de 0-5

cm de profundidad (Tabla 3 y Anexo 2).

Tabla 3. Densidad de semillas por metro cuadrado, riqueza como el nUmero de especies e
indice de diversidad de Simpson del estudio de banco de semillas por nivel de profundidad y
posicion del sitio en el valle del Rio Tunjo. Las letras distintas indican diferencias

significativas entre sitios (P < 0,05; prueba SNK).

Variable Profundidad Posicion alta Posicion media  Posicion baja
Densidad 0-5cm 9.005 b 4.193 c 39.138 a

5-10 cm 3.933b 1.164 c 17.442 a
Riqueza 0-5cm 11,7b 85b 239a

5-10 cm 4,7b 3,7b 14,8 a
Diversidad 0-5cm 0,15a 0,14 a 0,11b

5-10 cm 0,19b 0,22 a 0,20 b

El nimero de especies del banco de semillas mostrd diferencias significativas entre
sitios (F,s4 = 14,81; P < 0,0001) y entre profundidades de suelo (F;s4 = 76,62; P < 0,0001).
La riqueza de especies fue otra vez mayor en la parte baja del valle y en el primer estrato de
0-5 cm de profundidad (Tabla 3). La interaccion entre sitio y profundidad fue significativa
(Fos4 = 7,24; P < 0,0001) y vino dada por un repunte de riqueza en la zona de mas
profundidad de la parte mas baja del valle (Tabla 3). Finalmente, la diversidad de especies,
dada por el indice de dominancia de Simpson, mostré diferencias entre sitios (Fy 54 = 63,51;
P < 0,0001) y entre profundidades de suelo (Fys4 = 12,79; P < 0,0001). La diversidad fue

mayor en las partes medias y altas del valle y en el estrato de 5-10 cm de profundidad
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(Tabla 3). La interaccion entre sitio y profundidad fue significativa (F,s4 = 48,72; P <0,0001),
debido a las diferencias entre estratos de profundidad en cada una de las zonas del valle
(Tabla 3).

4.2. Efecto de la quema-pastoreo sobre la fitomasa del paramo humedo.

No hubo efectos significativos de valle (promedio + SE entre valles = 0,14 + 0,07 g/cm®) ni
de profundidad sobre la densidad aparente (Tabla 4a). En cambio, los efectos de valle si
que fueron significativos para la densidad aparente entre sitios dentro de valle (Tabla 4a). El
sitio S5 con mayor grado de perturbacién presenté los valores mas altos de densidad
aparente (promedio + SE = 0,47 + 0,24 g/cm®), mientras que no hubo diferencias entre el
resto de sitios (rango = 0,06 — 0,11 g/cm®). Las interacciones entre valle y profundidad y
entre sitio y profundidad fueron significativas para la densidad aparente (Tabla 4a). En el
caso de la interaccion entre valle y profundidad, las diferencias fueron producidas por el
valle del Queso, que actué como control, en el que los valores de densidad aparente fueron
mas bajos y muy similares entre profundidades (rango = 0,05 — 0,09 g/cm?®), mientras que en
el resto de valles el patrén fue distinto con una densidad aparente ligeramente superior en la
profundidad de 10-20 cm (rango = 0,12 — 0,25 g/cm®) que en la de 0-10 cm (rango = 0,11 —
0,22 g/cm®). En el caso de la interaccion entre sitio y profundidad, las diferencias fueron
originadas por la magnitud de la diferencia en densidad aparente entre profundidades, que
vario entre sitios (resultados no mostrados).

Para la biomasa hipogea, no hubo efectos significativos de valle (Tabla 4b). En
cambio, los efectos de sitio dentro de valle, profundidad y clase diamétrica si que fueron
significativos para la biomasa hipogea (Tabla 4b). La biomasa fue significativamente mayor
en el sitio S3 con perturbacion intermedia (promedio + SE = 3070,28 + 92,39 g/m?) y menor
en el sitio S5 (promedio + SE = 1132,26 + 108,92 g/m?% Fig. 14a). La biomasa hipogea fue
significativamente mayor en la profundidad de 0-10 cm (promedio + SE = 1092,36 + 42,72
g/m?) que en la de 10-20 cm (promedio + SE = 920,36 + 42,72 g/m?). Finalmente, la primera
clase diamétrica (raices finas) tuvo una mayor biomasa hipogea (promedio + SE = 375,35 +
10,52 g/m® que las otras dos clases (rango = 298,52 — 344,18 g/m®). Todas las
interacciones del modelo fueron significativas (Tabla 4b), debido al comportamiento del sitio

S3 que fue ligeramente distinto al del resto de sitios (resultados no mostrados).
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Figura 14. Promedios (+SE) de biomasa hipogea (a) y epigea (b) en los distintos sitios de
estudio del paramo. Las letras distintas indican diferencias significativas entre sitios (P <
0,05; prueba SNK).
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Finalmente, los resultados mostraron que no hubo ningun efecto significativo de valle
sobre la biomasa epigea (Tabla 4c). En cambio, la biomasa epigea varié significativamente
entre sitios dentro de valles (Tabla 4c). El sitio S1 tuvo una mayor cantidad de biomasa
epigea (promedio + SE = 4585,19 + 134,76 g/m?), mientras que el sitio S5 tuvo la menor
(promedio + SE = 1847,53 + 359,55 g/m?; Fig. 14b).

Tabla 4. Modelos lineales generales (GLM) para analizar los efectos de valle, sitio anidado
dentro de valle, profundidad y clase diamétrica sobre (a) la densidad aparente, (b) la
biomasa hipogea y (c) la biomasa epigea de la vegetacion de paramo. Se dan los grados de
libertad (g.d.l.) y los valores de F y de P de los modelos.

(a) Densidad aparente.

Factor g.d.l. Valor F Valor P
Valle (V) 3 1,70 0,220
Sitio (S) 12 376,58 <0,0001
Profundidad (P) 1 6,86 0,059
V xP 3 4,19 0,007
SxP 4 7,70 <0,0001
Error 172

(b) Biomasa hipogea.

Factor g.d.l. Valor F Valor P
Valle (V) 3 0,94 0,452
Sitio (S) 12 23,41 <0,0001
Profundidad (P) 1 9,59 0,036
Clase diamétrica (C) 2 8,71 0,010
VxP 3 3,96 0,008
VxC 6 5,21 <0,0001
SxP 4 7,67 <0,0001
SxC 8 5,05 <0,0001
Error 556

(c) Biomasa epigea.

Factor g.d.l. Valor F Valor P
Valle 3 2,83 0,072
Sitio 16 26,30 <0,0001
Error 60
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4.3. Regeneracion de comunidades vegetales de paramo con y sin historia de
perturbacion por quema-pastoreo después del corte de la vegetacion y la

remocion del suelo.

La caracterizacion de la composicion floristica de las parcelas control mostré que en los
cuatro sitios de estudio existian los tres estratos de vegetacion (arbustivo, herbaceo y
rasante), aunque el estrato arbustivo tenia una altura mas pequefia y era escaso en los
sitios con historia de perturbacion. La composicion floristica y el porcentaje de cobertura a lo
largo de cuatro afios para el pajonal y el chuscal se muestran en los Anexos 3 y 4,
respectivamente. En general, se observaron pequefios cambios en la cobertura y una
intermitencia en la aparicion de algunas especies. Se calculé el indice de similitud de
Jaccard para estas parcelas, que en promedio fue de 0,82 en las dos comunidades. Este
valor tan alto del indice de Jaccard indicé que la composicion floristica fue muy similar
durante el periodo de tiempo durante el cual se realizé el experimento.

El Anexo 5 muestra la presencia y ausencia de las especies al inicio y al final del
seguimiento. En general, se vio que las parcelas que recibieron el tratamiento de corte de la
vegetacion y remocién del suelo presentaron un incremento en el nimero de especies. En
los sitios de chuscal (Espeletia killipii — Chusquea tessellata) se encontraron en total unas 95
especies, de las cuales 53 estaban en el sitio con perturbacién y 41 especies en el sitio sin
perturbacion. Entre los sitios de chuscal con y sin perturbacion se encontraron 33 especies
en comun. En el caso del pajonal (Espeletia grandiflora — Calamagrostis effussa), se
encontraron en total unas 96 especies, de las cuales 65 estaban en el sitio con perturbacion
y 45 especies en el sitio sin perturbacién. Entre los sitios de pajonal con y sin historia de
perturbacion se encontraron 40 especies en comun. El total de especies registradas en las
dos comunidades de chuscal y pajonal fue de 115 especies, de las cuales 77 se encontraron
en ambas comunidades, 15 fueron exclusivas del chuscal y 19 fueron exclusivas del pajonal.

El analisis GLM de medidas repetidas encontré diferencias en la recuperacion de la
cobertura entre los distintos tipos de comunidad de chuscal y pajonal (Tabla 5). El chuscal
requiri6 mas tiempo que el pajonal para recubrir el suelo desnudo (Fig. 15a). Asi mismo, se
observd que las comunidades con historia de perturbacion recubrieron mas rapidamente el
suelo desnudo que las comunidades sin historia de perturbacion (Fig. 15a). El analisis
también mostrd una interaccidn significativa entre el tipo de comunidad y la perturbacion
para la recuperacion de la cobertura (Tabla 5), lo cual se explica por un comportamiento
mas lento de recuperacién del chuscal con historia de perturbacion (Fig. 15a). Las

interacciones significativas de los factores con el factor tiempo para la recuperacion de la
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cobertura se explican por los distintos comportamientos de las comunidades con los niveles

de perturbacion a lo largo del tiempo (Fig. 15a).

Tabla 5. Modelos lineales generales (GLM) de medidas repetidas para analizar los efectos
de la comunidad, la perturbacion y el tiempo sobre el cambio de la cobertura de la
vegetacion y del indice de Simpson. Se dan los grados de libertad (g.d.l.) y los valores de F

y de P de los modelos. La covariable no fue significativa y se elimind del disefio.

Cobertura indice de Simpson

Factor g.d.l. ValorF Valor P Valor F Valor P
Comunidad (C) 1 6,67 0,015 4,58 0,041
Perturbacion (P) 1 85,93 <0,0001 43,98 <0,0001
CxP 1 9,47 0,005 0,16 0,692
Error 28

Tiempo (T) 1 149,35 <0,0001 29,38 <0,0001
TxC 1 5,31 0,029 2,14 0,154
TxP 1 3,37 0,078 2,26 0,149
TxCxP 1 15,88 <0,0001 0,19 0,662
Error 28

Cuando se analiz6 la variacion del indice de dominancia de Simpson con un GLM,
este mostré que los cambios de diversidad fueron diferentes entre el pajonal y el chuscal,
entre los dos niveles de perturbacién y a lo largo del tiempo (Tabla 5). Ninguna interaccion
del modelo fue significativa. La comunidad de pajonal tuvo indices de dominancia
ligeramente superiores a los de la comunidad de chuscal (Fig. 15b). El indice de dominancia
de las zonas con perturbacién fue menor que en las zonas sin perturbacion, lo que significa
presencia de mas especies (Fig. 15b). Los indices de dominancia disminuyeron con el
tiempo en ambas comunidades con y sin historia de perturbacion (Fig. 15b).

El andlisis de GLM para los indices de similitud de Jaccard del pajonal y del chuscal
con y sin historia de perturbacién mostré que la perturbacion fue el Unico factor que presenté
diferencias significativas para esta variable (F;,s = 16,70; P < 0,0001). La interaccion entre
los tipos de comunidad vegetal y la historia de perturbacion fue significativa (F; s = 6,20; P =
0,019) debido a que la composicion de las especies presentes en el chuscal con
perturbacion fue diferente a las especies que aparecen en el chuscal sin perturbacién. Por el
contrario, en el pajonal, esta variable mantuvo una mayor similitud durante todo el tiempo del
experimento y no registré diferencias estadisticas. El resto de factores o interacciones del

modelo no dio resultados significativos (P < 0,05 en todos los casos).
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Figura 15. Porcentaje de cobertura (a) e indice de dominancia (b) para las comunidades de
chuscal y pajonal con y sin historia de perturbacion a lo largo tiempo que dur6 el estudio.
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Finalmente, el valor del indice de dominancia de Simpson para las parcelas control
en el chuscal sin historia de perturbacion y sin tratamiento obtuvo un valor cercano a 0,20.
En las parcelas con tratamiento, el indice de dominancia alcanz6 valores de 0,60 y al final
del seguimiento no se igualé con los valores de dominancia de las parcelas control. Esto
significa que el chuscal sin perturbacion no se recuperé en cuatro afios después del
tratamiento. Para el caso del chuscal con historia de perturbacion, el valor del indice de
dominancia fue menor, lo que significa que aparecieron mas especies. A lo largo del tiempo
el valor del indice sigui6 disminuyendo, lo que indica que hubo constantes cambios de
composicion y dominancia de las especies durante ese periodo. De manera similar ocurrio
en las comunidades de pajonal, en las que después de cuatro afios no se alcanzaron ni los

valores ni la estabilidad de los indices de dominancia de las parcelas control.

4.4 Regeneracion de Chusquea tessellata después de corte y fuego

controlados.

4.4.1. Regeneracion natural.

La regeneracion natural del chusque varié significativamente a lo largo del tiempo (Tabla 6).
Ademas, la regeneracion natural mostro diferencias significativas entre valles (Tabla 6). En
particular, los dos valles con perturbacion no mostraron diferencias significativas entre ellos
pero difirieron significativamente del valle que se tomé como control (Fig. 16; P < 0,05;
prueba SNK). Finalmente, la interaccion entre valle y tiempo también fue significativa (Tabla
6) debido principalmente al comportamiento ligeramente desigual de los dos valles con

perturbacion (Fig. 16).

Tabla 6. Modelo lineal general (GLM) de medidas repetidas para analizar los efectos de
valle y tiempo sobre el porcentaje de regeneracion natural del chusque. Se dan los grados

de libertad (g.d.l.) y los valores de F y de P del modelo.

Factor g.d.l. Valor F Valor P
Valle (V) 1 358,25 <0,0001
Tiempo (T) 2 5,45 0,010
VxT 2 18,59 <0,0001
Error 26
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Cabe destacar que la expansion horizontal del chusque a lo largo de 10 afios de
seguimiento no alcanzé el 50% del area evaluada (rango de regeneracion entre valles con
perturbacion = 44,0 + 3,7 — 47,1 + 2,4%), mientras que la regeneracion natural en el valle
control fue casi el doble (promedio + SE = 87,6 + 7,8%; Fig. 16). Las tasas de regeneracion
estimadas fueron de 410 cm? por afio para zonas transformadas por pastoreo y de 800 cm?
por afio para las zonas sin historia de perturbacion. Esto significa que se requieren mas de
20 afos para avanzar un metro cuadrado sobre las areas colonizadas mayoritariamente por

hierbas rasantes del género Lachemilla.

Figura 16. Regeneracion natural del chusque durante los afios de muestreo en tres valles

del paramo.
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4.4.2 Regeneracion experimental.

Para las cuatro variables de crecimiento de chusque (longitud de ejes, diametro de ejes,
namero de ramas y numero de brotes), los efectos de tratamiento, tiempo y su interaccion
sobre las mismas fueron todos significativos (Tabla 7). Para la longitud y el diametro de ejes,
el tratamiento control fue significativamente mayor que el tratamiento de corte, y este a su
vez mayor que el tratamiento de corte y fuego (Fig. 17; P < 0,05; prueba SNK). En cambio,
para el nUmero de ramas, el tratamiento de corte fue mayor que el tratamiento control, y este
a su vez mayor que el tratamiento de corte y fuego (Fig. 17; P < 0,05; prueba SNK).
Finalmente, para el nUmero de brotes, el tratamiento de corte y fuego fue significativamente

mayor que los otros dos tratamientos que no difirieron entre si (Fig. 17; P < 0,05; prueba
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SNK). Todos los parametros aumentaron con el tiempo y las interacciones entre tratamiento
y tiempo se explicaron por el comportamiento diferencial de cada tratamiento a lo largo del
tiempo (Fig. 17). El tratamiento de corte y fuego estimuld la formacion de brotes. El
incremento de longitud y didmetro para los ejes control fue cuatro veces mayor que el de los

gue recibieron corte y fuego.

Tabla 7. Modelos lineales generales (GLM) de medidas repetidas para analizar los efectos
de tratamiento y del tiempo sobre los parametros de crecimiento del chusque. Se dan los
grados de libertad (g.d.l.) y los valores de F de los modelos. Niveles de significacion: ***; P
<0,0001, **; P <0,001.

Longitud de  Diametro de  Numero de NUumero de

los ejes los ejes ramas brotes
Factor g.d.l. ValorF Valor F Valor F Valor F
Tratamiento (T) 2 347,5 *** 295,7 *** 47,9 *** 51,1 ***
Tiempo (T) 1 2223,9 *** 1207,5 *** 528,7 *** 28,8 ***
TxT 2 166,7 *** 131,2 *** 42,5 *** 8,3*

Error 72

El peso seco de chusque también vario significativamente entre tratamientos y a lo
largo del tiempo (Tabla 8). La interaccion entre tratamiento y tiempo también fue significativa
para el peso seco de chusque (Tabla 8). En general, el peso seco del chusque del
tratamiento de corte fue mayor que el peso seco del chusque del tratamiento de corte y
fuego (Fig. 18). Casi después de tres afios, los chusques con el tratamiento de corte
recuperaron el peso inicial, en contraste con los chusques que recibieron el tratamiento de

corte y fuego que no superaron el 50 % del peso inicial (Fig. 18).

Tabla 8. Modelo lineal general (GLM) de medidas repetidas para analizar los efectos de
tratamiento y tiempo sobre el peso seco del chusque. Se dan los grados de libertad (g.d.l.) y

los valores de F y de P del modelo.

Factor g.d.l. Valor F Valor P
Tratamiento (T) 1 470,03 <0,0001
Tiempo (T) 1 167,17 <0,0001
TxT 1 55,48 <0,0001
Error 58
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Figura 17. Promedios de parametros de crecimiento de chusque del experimento de corte y
corte y quema. Los tratamientos son el control (negro), el corte (verde) y el corte y la quema
(rojo). Los censos son abril de 2008, octubre de 2009, abril de 2010 y octubre de 2011. Los

SE son muy pequefios y no se grafican por mayor claridad.
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Figura 18. Promedios (+SE) de peso seco de chusque del experimento de corte y de corte y
gquema. Los censos son abril de 2009, octubre de 2009, abril de 2010, octubre de 2010, abril
de 2011, y octubre de 2011. La linea punteada indica el peso seco del control (397,1 g).
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4.5. Regeneraciéon en poblaciones de Espeletia grandiflora y Espeletia Killipii

con y sin historia de perturbacion por quema-pastoreo.

4.5.1. Reclutamiento, supervivencia, crecimiento y fecundidad de Espeletia.

El seguimiento de los cuadrados para evaluar el reclutamiento de plantulas de las especies
de Espeletia indicd claramente que el reclutamiento de plantulas de ambas especies fue
extremadamente bajo en condiciones naturales. Para Espeletia grandiflora y Espeletia killipii,
se observaron un promedio de 0,57 y 0,85 plantulas por cuadrado, respectivamente, a lo
largo de todos los afios de estudio. El establecimiento final de dichas plantulas fue de 0,50 y
0,29% para Espeletia grandiflora y Espeletia killipii, respectivamente. En nimeros absolutos,
hubo un total de ocho plantulas establecidas para Espeletia grandiflora y tres plantulas
establecidas para Espeletia killipii, lo que representa unas tasas de reclutamiento muy bajas

para estas dos especies de frailejon.
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Los modelos loglineares indicaron que la probabilidad de sobrevivir varié
significativamente entre especies (x* = 143,34; P < 0,0001), entre historias de perturbacion
(¥* = 183,07; P < 0,0001) y entre ubicaciones en los valles de estudio (x* = 82,07; P <
0,0001). A pesar de estos resultados, la proporcion de individuos que sobrevivieron durante
el estudio fue en general alta para las dos especies de Espeletia (rango = 0,72 — 0,89), las
dos historias de perturbacién (rango = 0,80 — 0,84) y las tres ubicaciones en los valles de
estudio (rango = 0,81 — 0,83). Las regresiones logisticas indicaron que la altura del individuo
y la probabilidad de sobrevivir estaban negativa y significativamente relacionadas en todas
las combinaciones de historia de perturbacién y ubicacion para Espeletia grandiflora, y en
casi todas las mismas combinaciones para Espeletia killipii (Tabla 9). La interpretacion de
este resultado es que los individuos de ambas especies de Espeletia de mayor tamafio
tuvieron una mayor probabilidad de morir durante el estudio. Espeletia killipii presenté una
tasa de mortalidad que doblé la mortalidad de Espeletia grandiflora. Se destaca una gran

mortalidad por el atague de Nasuella olivaceae y Agouti taczanowski.

Tabla 9. Regresiones logisticas para testar el efecto de especie, perturbacion y ubicacion
sobre la probabilidad de sobrevivir de individuos de las dos especies de Espeletia. Se dan

los coeficientes de correlacion, el valor de R* de Nagelkerke, y los valores de x° y de P de

los modelos.

Especie de Historia de  Ubicacion  Coeficiente R®de Valor x° Valor P
Espeletia pertubacién enelvalle correlacion Nagelkerke

E. grandiflora No Alta -0,015 0,070 8,61 0,003

E. grandiflora No Media -0,019 0,140 22,53 <0,0001
E. grandiflora No Baja -0,024 0,218 29,56 <0,0001
E. grandiflora Si Alta -0,010 0,032 6,45 0,011

E. grandiflora Si Media -0,019 0,110 20,31 <0,0001
E. grandiflora Si Baja -0,028 0,254 19,90 <0,0001
E. killipii No Alta 0,008 0,165 13,00 <0,0001
E. killipii No Media -0,010 0,151 13,34 <0,0001
E. killipii No Baja -0,003 0,009 0,45 0,503

E. killipii Si Alta 0,001 0,003 0,43 0,515

E. killipii Si Media 0,007 0,083 20,75 <0,0001
E. killipii Si Baja 0,005 0,044 7,07 0,008

Los modelos GLM para el incremento de altura mostraron que no hubo diferencias

entre especies de Espeletia ni entre historias de perturbacion (Tabla 10). En promedio,
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Espeletia grandiflora tuvo un incremento de altura de 4,03 + 0,04 y 3,41 + 0,04 cm/afio sin y
con perturbacion, respectivamente, y Espeletia killipii de 5,80 + 0,10 y 4,50 + 0,07 cm/afio
sin y con perturbacién, respectivamente. En cambio, si que hubo diferencias para el
incremento de altura entre ubicaciones en los valles (Tabla 10), siendo mayor en la parte
intermedia de los valles que en las partes bajas y altas de los mismos. Finalmente, la
covariable, el perimetro del individuo en el primer afio de muestreo, tuvo un efecto muy
fuerte sobre el incremento de altura (Tabla 10), de manera que a mayor perimetro inicial
menor incremento de altura (N = 2.491; r = -0,62; P < 0,0001). EI mismo analisis, pero para
el incremento de perimetro, tampoco mostro diferencias significativas entre especies, pero si
gue hubo diferencias significativas entre historias de perturbacién y entre ubicaciones en los
valles para esta variable (Tabla 10). En promedio, Espeletia grandiflora tuvo un incremento
del perimetro de 2,47 + 0,03 y 2,57 + 0,03 cm/afio sin y con perturbacion, respectivamente, y
Espeletia Kkillipii de 1,04 + 0,03 y 153 + 0,03 cm/afio sin y con perturbacion,
respectivamente. Esto indica que en las zonas con historia de perturbacion los frailejones no
se ajustaron a su tasa de crecimiento normal. El incremento de perimetro volvié a ser mayor
en zonas intermedias que en el resto de ubicaciones. La covariable, la altura del individuo en
el primer afio de muestreo, volvié a tener un fuerte efecto sobre el incremento de perimetro
con una correlacion negativa (N = 2.491; r = -0,43; P < 0,0001), indicando que a mayor

altura inicial menor incremento de perimetro al final del estudio.

Tabla 10. Modelos lineales generales (GLM) de para analizar los efectos de especie,
perturbacion y ubicacion sobre el incremento de altura y el incremento de diametro de
individuos de Espeletia. La covariable para el incremento de altura fue el didmetro del primer
afio de muestro, mientras que la covariable para el incremento de didmetro fue la altura del
primer aflo de muestreo. La interaccion entre la covariable y el factor especie no fue
significativa y se elimind del modelo. Se dan los grados de libertad (g.d.l.) y los valores de F
y de P de los modelos.

Incremento de altura Incremento de diametro
Factor g.d.l. Valor F Valor P Valor F Valor P
Covariable 1 1388,77 <0,0001 701,79 <0,0001
Especie 1 55,71 0,087 5,81 0,246
Perturbacion 1 0,46 0,497 69,98 <0,0001
Ubicacién 4 2,61 0,034 4,16 0,002

Error 2482
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Los modelos GLM para las variables de fecundidad indicaron que no hubo
diferencias entre afios para la produccion de ejes florales por individuo ni para la produccién
de capitulos por eje floral (Tabla 11), a pesar de que las interacciones entre afio y el resto de
factores y la covariable, altura del individuo, fueron significativas en casi todos los casos
(Tabla 11). El factor especie fue significativo para el nimero de capitulos por eje pero no
para el numero de ejes. Las dos especies de Espeletia produjeron en promedio 5,16 + 0,07
— 8,23 £ 0,08 ejes florales por individuo, pero Espeletia killipii tuvo mas capitulos por eje
(promedio + SE = 23,67 + 0,24 capitulos por eje) que Espeletia grandiflora (promedio + SE =
12,14 + 0,12 capitulos por eje). Los factores de perturbacién y ubicacion también fueron
significativos para las dos variables de fecundidad, aunque las diferencias fueron pequefas
entre historias de perturbacion (rango = 6,88 — 7,37 ejes florales y 15,53 — 17,12 capitulos
por eje) y entre ubicaciones en los valles (rango = 7,00 — 7,25 ejes florales y 13,63 — 18,20
capitulos por eje). Finalmente, la covariable, la altura del individuo, tuvo un efecto
significativo en ambas variables de fecundidad (Tabla 11). No obstante, hubo diferencias
entre especies. Para Espeletia grandiflora, la correlacion fue positiva y significativa entre
altura y nimero de ejes florales (N = 3.494; r = 0,56; P < 0,0001) y entre altura y nimero de
capitulos por eje (N = 3.494; r = 0,20; P < 0,0001). Por el contrario, para Espeletia killipii, la
correlacion fue menor pero también positiva y significativa entre altura y nidmero de ejes
florales (N = 2.004; r = 0,07; P = 0,027), pero no significativa entre altura y nidmero de
capitulos por eje (N = 2.004; r = 0,04; P = 0,172). En general, estas correlaciones indicaron
gque a mayor altura mayor fecundidad, aunque la relacion fue mas marcada para Espeletia
grandiflora que para Espeletia killipii.

En promedio, los individuos florecidos de Espeletia grandiflora y Espeletia Killipii
tenian 83,70 £ 0,84 y 210,98 + 2,22 cm de altura, respectivamente. Ademas, los individuos
florecidos tenian un perimetro promedio de 39,87 + 0,15 y 36,87 + 0,15 cm para Espeletia
grandiflora y Espeletia killipii, respectivamente. Para Espeletia grandiflora, los individuos
florecidos tenian mas de 30 cm de altura, y para Espeletia killipii mas de 90 cm de altura. Asi
mismo, ningun individuo florecido de las dos especies de frailejon tenia un perimetro menor
a 30 cm. Estos resultados indican la floracién temprana de Espeletia grandiflora y la
floracion tardia Espeletia Killipii. Segun las tasas de crecimiento obtenidas en este estudio,
se calculan unos nueve afios para la floracion de Espeletia grandiflora y de 15 afios para

Espeletia killipii.

4.5.2. Viabilidad y germinacion de aquenios.
Los resultados de las pruebas de t de Student indicaron que la viabilidad y germinacion de

aquenios difirieron significativamente entre las dos especies de Espeletia (t > 4,55; P <
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0,0007 en todos los casos). Espeletia killipii presentdé mas aquenios viables (promedio + SE
= 71,14 + 1,64%) que Espeletia grandiflora (promedio + SE = 51,43 + 3,97%). Ademas,
Espeletia Kkillipii también tuvo mayores porcentajes de germinacibn en campo y en
laboratorio (promedio + SE = 28,86 = 2,64% en campo y 31,00 + 2,38% en laboratorio) que
Espeletia grandiflora (promedio + SE = 12,29 + 2,51% en campo y 15,43 + 1,36% en

laboratorio).

Tabla 11. Modelos lineales generales (GLM) de para analizar los efectos de especie,
perturbacion, ubicacién y afio sobre el nimero de ejes florales por individuo y el nimero de
capitulos por eje floral de individuos de Espeletia. La altura de cada uno de los individuos
objeto de estudio fue la covariable del modelo. Se dan los grados de libertad (g.d.l.) y los

valores de F y de P de los modelos.

Numero de ejes Numero de capitulos
Factor g.d.l. ValorF Valor P g.d.l. ValorF Valor P
Altura 1 568,60 <0,0001 1 120,18 <0,0001
Especie (E) 1 2,73 0,143 1 62,67 0,001
Perturbacion (P) 1 4,99 0,026 1 8,62 0,003
Ubicacion (U) 2 8,03 <0,0001 2 14,58 <0,0001
Afo (A) 1 0,21 0,689 1 0,17 0,714
ExXA 1 5,88 0,015 1 1,94 0,164
PxA 1 5,97 0,015 1 5,06 0,025
UxA 2 2,78 0,062 2 6,29 0,002
E x Altura 1 476,50 <0,0001 1 10,07 0,002
Error 2623 2620

Tabla 12. Modelos lineales generales (GLM) de para analizar los efectos de especie y afio
sobre el numero de aguenios buenos, depredados y vanos, y sobre el peso de los aquenios.

Se dan los grados de libertad (g.d.l.) y los valores de F y de P de los modelos.

Aquenios Aquenios Aquenios Peso de los

buenos depredados vanos aguenios
Factor g.d.l. Valor Valor Valor Valor Valor Valor Valor Valor

F P F P F P F P
Especie (E) 1 2,5x10° 0,001 1,5x10* 0,005 2,7x10° 0,001 31,8 0,112
Afio (A) 1 1,0x10° 0,020 169,0 0,049 2,8x10* 0,004 0,1 0,854
ExA 1 0,0 0,988 0,0 0,942 0,0 0,997 44 0,053

Error 16
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La proporcion de aquenios buenos, depredados y vanos varid entre especies de
Espeletia (Tabla 12). Espeletia killipii presenté una mayor proporcién de aquenios buenos
(promedio £ SE = 72,10 £ 1,92%) que Espeletia grandiflora (promedio + SE = 52,08 +
1,92%). En cambio, la proporcion de aquenios depredados y vanos fue mayor en Espeletia
grandiflora (promedio + SE = 8,27 + 0,29% depredados y 39,65 + 1,82% vanos) que en
Espeletia Killipii (promedio + SE = 4,64 + 0,29% depredados y 23,26 + 1,82% vanos). El
peso de los aquenios no presentd diferencias entre especies de Espeletia (rango = 0,45 —
0,71 g). Las diferencias entre afios fueron menos importantes y solo para la proporcién de
aguenios buenos hubo efectos significativos notables del factor afio (Tabla 12), aunque las
diferencias fueron pequefias (rango = 61,45 — 62,73%). En ningun caso, la interaccion entre
especie y afo fue significativa para ninguna de las variables relacionadas con los aquenios.

Finalmente, el comportamiento de los aquenios enterrados en el suelo fue muy
parecido entre las dos especies de Espeletia (Fig. 19). La viabilidad de los aquenios se
redujo a cero en los censos finales del experimento (Fig. 19a) y la capacidad de germinacion
de los aquenios también presenté un dramatico declive con el tiempo sin superar jamas el
7% de germinacion (Fig. 19b). Todos estos resultados indicaron la baja persistencia de los

aguenios en el banco de semillas del suelo.
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Figura 19. Viabilidad (a) y germinacion (b) de aquenios de Espeletia enterrados en el suelo

a lo largo del tiempo.
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5. DISCUSION

La sucesion ecoldgica es un concepto importante en ecologia y es la base cientifica para el
manejo, comprension y restauracion de los ecosistemas (Pickett et al. 2009). Huston (1994)
la define como un cambio de las abundancias relativas de las especies en distintas escalas
espaciotemporales. Los procesos sucesionales son basicamente demograficos en una
compleja interaccion entre el ambiente biético y el medio fisico (Pickett el al. 1987, 2011). La
sucesion vegetal es el resultado de las perturbaciones y se describe como un evento de
recubrimiento vegetal, una secuencia de reemplazo individual y un cambio en el
funcionamiento de los individuos (Huston 1994). La sucesion generada por las
perturbaciones depende de la intensidad de la perturbacion y de la dinamica de
regeneracion natural que se producen en la comunidad (Glenn-Lewin y van der Maarel
1992).

En el paramo de Chingaza tiene lugar un tipo de sucesién secundaria donde no se
elimina el suelo y se conservan algunos elementos bibticos. Esta sucesion, llamada
sucesion-regeneracion, corresponde a una regeneracion natural en ecosistemas afectados
por el fuego, elementos bidticos, o la intervencién antrdpica, principalmente por tala,
pastoreo e inundaciones (van der Maarel 1988, Glenn-Lewin y van der Maarel 1992). La
compleja relacion entre la perturbacion y la sucesién determina que esta pueda tomar
multitud de vias y se hace fundamental el conocimiento de los atributos de historia de vida
de las especies (Humphrey 1984). Noble y Slatyer (1980) disefiaron un modelo que aplicaba
la prediccién de los cambios en la sucesién-regeneracion y que usaba atributos vitales como
el método de persistencia, la habilidad de crecer y de establecerse, y el tiempo necesario
para alcanzar estados criticos de desarrollo. En esta Tesis Doctoral, se han estudiado
algunos de estos atributos en las comunidades vegetales del paramo humedo de Chingaza,
ubicadas en zonas con y sin historia de perturbacion por fuego y pastoreo, y se han
evaluado los impactos de la perturbacion asi como las propiedades que determinan la
capacidad de regeneracion del paramo.

5.1. Efecto de la quema-pastoreo sobre la estructura de la vegetacion y el
banco de semillas.

5.1.1. Estructura de la vegetacion.
La presencia actual del tipo de vegetacion estudiado se puede explicar teniendo en cuenta

la gran heterogeneidad espaciotemporal en el paramo y su combinacion con un régimen de
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perturbaciones que produce una compleja red de interacciones. El fuego, el pastoreo
(herbivoria y pisoteo), los gradientes topograficos, hidricos y de nutrientes pueden explicar el
proceso de cambio de las especies dominantes, es decir, los patrones en la relacion entre
rosetas (e.g. Espeletia killipii), chusque (i.e. Chusquea tessellata) y hierbas rasantes (e.qg.
Lachaemilla orbiculata), o lo que es lo mismo, las especies dominantes de la vegetacion
actual. Pero el factor determinante que dinamiza las transformaciones de la cobertura
vegetal es el pastoreo que produce los mayores impactos sobre las poblaciones de los
organismos, los procesos ecosistémicos y la heterogeneidad del paisaje. Por ejemplo, el
impacto del ramoneo del chusque se incrementd hacia la parte media y baja del valle del Rio
Tunjo, lo cual se puede explicar por la topografia plana del mismo y la cercania a las fincas
tal y como se ha visto en otros estudios similares (Verweij 1995).

En los paramos humedos, el pastoreo ocurre principalmente en los valles de origen
glaciar que generalmente tienen pequefios rios que los atraviesan o fuentes de agua
subterraneas que afloran en las areas mas planas. Un ejemplo es el sitio S5 del valle del Rio
Tunjo que esta localizado al lado de varias fuentes de agua, donde ya no existe chusque,
sino una matriz de hierbas formadoras de tapetes. Estas areas son las que mayor grado de
alteracion presentan en el paramo y en otro tipo de ecosistemas pastoreados (James et al.
1999, Navie et al. 1996). En la época seca, el ganado se concentra en las fuentes de agua
aumentando la densidad de pisadas y acelerando la compactacion del suelo. Por otra parte,
el acceso del ganado a los parches de vegetacion se ve interrumpido por la presencia de
barreras naturales, como depresiones formadas por pequefios rios, siendo este el caso del
sitio S2, que presenta muy poco ramoneo. Estos elementos paisajisticos contribuyen en
gran medida a la heterogeneidad espacial del paramo, pues la impronta que el fuego y el
pastoreo dejan en el medio es muy distinta a la que dejan en las zonas que reciben mas
presion de actividades humanas.

En los paramos secos, el régimen de perturbacion con fuegos frecuentes y un fuerte
pastoreo fragmenta y mantiene las macollas de Calamagrostis con valores bajos de altura,
diametros y fitomasa epigea (Verweij y Schimidt 1995). Este fendmeno se observa de forma
parecida en paramos humedos, donde Chusquea tessellata pierde altura y se fragmenta por
la combinacion del fuego, la herbivoria y el pisoteo del ganado (Vargas et al. 2002,
Premauer y Vargas 2004). Estos espacios abiertos son colonizados por briéfitos y otras
formas de crecimiento. Por esta razdn, se esperaba que las distancias entre chusques y la
cobertura de musgo se relacionaran con mas intensidad con un mayor grado de pastoreo.
Sin embargo, el sitio S4 con una intensidad de pastoreo alta, no presenté diferencias claras
con sitios poco pastoreados para estas variables. Es posible que esto se deba al alto grado

de humedad del suelo del area de estudio. En cuanto a la distancia basal, es posible que
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ocurra una fragmentacion leve, como sucede con las macollas cuando los fuegos no son
frecuentes y Unicamente hay pastoreo (Verweij 1995). Si se considera que el principal efecto
del pastoreo es la seleccion de plantas por los animales, que a su vez altera la composicion
y la estructura de la vegetacion, se plantean cinco aspectos que llevan a este proceso y en

los cuales operan mecanismos diferentes:

1. Mortalidad selectiva de Espeletia killipii. La combinacion de fuego y pastoreo
cambia inicialmente y elimina posteriormente toda la estructura demografica de las
poblaciones de frailejéon. El pisoteo, por su parte, elimina los mecanismos de regeneracion
reproductiva por mortalidad de plantulas y pérdida de los bancos de semillas.

2. Cambios en la altura, fragmentacién y aumento de las distancias entre chusques.
Los eventos combinados de fuego y pastoreo van reduciendo las alturas de los chusques, el
pisoteo fragmenta su base y se inicia la colonizacién de bridfitos, pequefias gramineas y
hierbas diferentes a las de las areas aledafias mas pisoteadas y himedas.

3. Alteracién de los procesos hidricos debido a pisoteo. El pisoteo de ganado
desequilibra los procesos hidricos naturales del suelo. En los sitios afectados por el pisoteo,
se inicia una colonizacién y establecimiento de briéfitos y ciperaceas.

4. Cambios en las abundancias relativas de las especies. Se producen cambios en la
estructura vertical y horizontal de la comunidad y aumentan los valores de la relacién entre
biomasa asimilatoria y necromasa.

5. Compactacion del suelo y seleccion de las especies mas resistentes al pisoteo. En
suelos compactados por el pisoteo, se seleccionan especies cuyos rasgos de historia de
vida favorecen la regeneracién vegetativa y en algunos casos la posesion de bancos de

semillas abundantes.

El aumento de la perturbacion se relaciona con la disminucion de la fitomasa epigea
total de las comunidades, con un aumento relativo de la fitomasa fotosintética y con la
disminucion de la necromasa. Los resultados de este trabajo estdn de acuerdo con los de
Hofstede (1995), los cuales mostraron que en paramos secos y con un aumento del
pastoreo, habia una disminucion de la fitomasa epigea y un incremento de la relacién entre
fitomasa asimilatoria y necromasa. Los trabajos de Molinillo y Monasterio (1997) también
indicaron una disminucion de fitomasa epigea en paramos venezolanos. En otros
ecosistemas pastoreados también se presenta el mismo efecto de reduccién de la fitomasa
total y necromasa en parches con pastoreo de ovejas (ter Heerdt et al. 1991) o de perros de
las praderas (Coppock et al. 1983). Posiblemente este fendbmeno esté relacionado con la

retroalimentacion positiva que hace el ganado al preferir los sitios que ya ha pastoreado y de
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esta forma no se permite la acumulacion de fitomasa muerta (Hofstede 1995, Hobbs y
Huenecke 1992). La mayor cantidad de fitomasa asimilatoria tiene implicaciones en la
combustibilidad. Si la acumulacion del material combustible se reduce, entonces por encima
de un nivel determinado de pastoreo se llega a inhibir el fuego (Verweij 1995).

El régimen de manejo es frecuentemente el factor mas importante para la estructura
vertical y horizontal de las comunidades vegetales (Liira y Zobel 2000). Esto concuerda con
los resultados: la altura total y la fitomasa total de las comunidades tendieron a disminuir a
medida que aumenté la perturbacion. La proporcion de fitomasa fotosintética y necromasa
disminuyd y predominé cada vez mas el estrato rasante con el incremento del grado de
perturbacion. La pérdida de estratos verticales es un indicio de que la proporciéon de formas
de crecimiento presentes en el dosel cambia con la perturbacién. La perturbaciéon por fuego
y pastoreo reduce la dominancia de los chusques en el plano vertical y permite el
incremento de otras formas de crecimiento en el dosel.

Las especies de vegetacion zonal pueden ser dominantes y competitivas bajo
condiciones de minimo pastoreo, pero pueden convertirse en subdominantes o adn llegar a
estar localmente extintas al incrementarse la intensidad de pastoreo (Archer 1996,
Landsberg et al. 1999). La estructura y funcion del dosel de las plantas depende en gran
medida de la diversidad y abundancia relativa de las formas de crecimiento presentes (Liira
y Zobel 2000). Estos cambios en la estructura y en las formas de crecimiento pueden tener
grandes implicaciones para la rigueza total de especies, el microclima, la compactacién del
suelo y la estructura de las comunidades animales (Crawley 1996, Posse et al. 2000). De
hecho, Southwood et al. (1979) encontraron que la riqueza de insectos y la complejidad
vertical en pastizales estaban positivamente correlacionadas. Este es un aspecto importante
sobre las consecuencias del pastoreo en la disponibilidad de recursos y la disponibilidad de
habitats para la biota nativa. Las perturbaciones tienen efectos colaterales en el
desequilibrio de las redes tréficas. Por ejemplo, se ha visto que gran parte de la mortalidad
de Espeletia killipii se debe a un incremento de las poblaciones de dos especies de gorgojos
gue viven en los frailejones. Cuando el coati de montafia (Nasuella olivaceae) busca estos
insectos para alimentarse produce severos dafios en los frailejones. El borugo (Agouti
taczanowski) también se alimenta de la medula de los tallos de frailejon, aumentando asi su
mortalidad (Trujillo 2002).

5.1.2. Banco de semillas.
La mayoria de semillas se encontraron en los primeros 5 cm del suelo, confirmando el hecho
de que el banco de semillas del paramo es superficial (Vargas y Rivera 1990). Sin embargo,

se establecié que para la profundidad de 5-10 cm habia aproximadamente un 30% del total
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de las semillas. La presencia de las semillas en el estrato profundo puede explicarse por dos
razones: las semillas se depositaron en el suelo en épocas pasadas o las semillas fueron
desplazadas verticalmente por accidén del agua o animales, que escarban en el suelo, o la
lombriz de tierra (Willems y Huijsmans 1994).

La densidad de semillas en el suelo en la comunidad de Espeletia killipii — Chusquea
tessellata en el sitio sin evidencia de perturbacion por fuego y pastoreo (sitio S1) es alta, con
casi 13.000 semillas/m? si se la compara con las densidades de ecosistemas cercanos
tropicales de montafia, como el bosque altoandino (ca. 1.800 semillas/m?; Jaimes y Rivera
1991), ecosistemas alpinos mésicos (ca. 4.000 semillas/m?; Chambers 1995) y ecosistemas
alpinos hidricos (ca. 2.800 semillas/m% Chambers 1995). La comparacién con los
ecosistemas alpinos es un punto de referencia importante, dadas las caracteristicas de
estos sistemas montafiosos y el predominio de determinados rasgos de historias de vida de
sus especies. Ademas, representan un buen marco de referencia ante la escasez de
informacion sobre el banco de semillas en el paramo, que se limita a algunos estudios
enfocados hacia una sola especie (e.g. Espeletia timotensis; Guariguata y Azocar 1988).

Thompson (1987) afirma que la densidad del banco de semillas disminuye al
aumentar la latitud y la altitud en funcién de un mayor gradiente de estrés y perturbacion.
Los resultados de este trabajo mostraron un banco de semillas mas denso en el paramo en
comparacion con el banco de semillas de las zonas alpinas, lo que confirmaria la primera
parte de su teoria. Sin embargo, para el caso de la altitud, la afirmaciéon de Thompson no se
cumple, puesto que la densidad de semillas encontradas en este trabajo fue mayor que en
ecosistemas localizados en zonas mas bajas, como en el caso del bosque altoandino
(Jaimes y Rivera 1991). Sin embargo, es importante sefialar que la comparacion solo puede
ser valida si se hace con un sitio de vegetacion abierta y con un nivel freatico alto en areas
de montafa. La alta densidad en el banco de semillas de esta comunidad puede ser
explicada desde dos perspectivas. La primera, la densidad més alta encontrada en un banco
de semillas de una comunidad natural proviene de una zona pantanosa, que puede tener
mas de 171.000 semillas/m? (Mc Graw 1987), y aunque su generalidad no est4 demostrada,
al parecer las condiciones de inhibicién y bajos niveles de oxigeno reducen el deterioro de
las semillas (Villiers 1975). La segunda perspectiva se refiere a las condiciones particulares
del suelo en los paramos humedos con baja temperatura y pH acido. Estos paramos son
similares a las de las zonas alpinas y promueven la longevidad de las semillas (Billings y
Mooney 1968). Los bancos de semillas con altas densidades también obedecen a una alta
produccion de semillas de las especies, aunque investigaciones especificas sobre este tema
estan actualmente comenzando a realizarse en paramos humedos (Cardenas y Vargas
2008).
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La vegetacion zonal presenta cambios en el banco de semillas, posiblemente por el
régimen combinado de fuego y pastoreo, que afecta negativamente a la riqueza, la
abundancia y la diversidad de especies en los lugares donde todavia se mantienen las
especies dominantes de la comunidad original, como los sitios S1 y S3 del valle del Rio
Tunjo. Por el contrario, estas variables aumentaron considerablemente en el sitio S5
altamente pastoreado. El efecto del fuego sobre el banco de semillas ha sido estudiado
principalmente en ecosistemas pirdfilos, en los cuales los factores que influencian a las
semillas estan en su mayoria relacionados con el efecto del fuego, tales como el calor, las
sustancias quimicas derivadas de la vegetacion quemada, la liberacion de compuestos
téxicos, el incremento de la luz (Baskin y Baskin 1989, Vleeshouwers et al. 1995, Thompson
et al. 1998) y la estratificacion (Parker y Kelly 1989). Estos factores influyen de dos maneras.
La primera, eliminando las semillas o inhibiendo la germinacion, como seria el caso del calor
en el momento de la quema en la capa superficial del suelo. La segunda, estimulando la
germinacion en masa después del fuego. Por ejemplo, la germinacién en masa de especies
de Paepalanthus (Vargas 1997) se explicd por la entrada de luz y por la elevacion de la
temperatura del suelo recién quemado, mas que por la estimulacién directa del fuego.

Es posible que la germinacion en masa después del fuego (Parker y Kelly 1989,
Whelan 1995) produzca una disminucién en el banco de semillas. En paramos de Ecuador,
Ramsay y Oxley (1996) encontraron que la elevacion de la temperatura en el suelo no
superaba los 60°C en quemas controladas. En un estudio similar en el paramo de Chingaza
para una comunidad vegetal de Espeletia grandiflora — Calamagrostis efusa sobre suelos
bien drenados y a través de termosensores digitales, se encontré que la temperatura del
suelo no se incrementd mas de 8°C sobre los valores promedio antes del fuego,
dependiendo del tipo de cobertura vegetal por sitio (C. Cardenas et al., inédito). Esto sugiere
gue la mortalidad de semillas por temperatura no es importante. Ademas, el que la
comunidad vegetal del presente estudio se encuentre en suelos mal drenados, induce a
pensar que la temperatura del suelo no cambia sustancialmente con el fuego. Se necesitan
mas estudios especificos sobre cambios en la temperatura durante la quema y los efectos
de esta sobre la germinacion y la latencia de las especies del paramo.

El numero de especies en el banco disminuyé con la perturbacion intermedia, pero
aumentdé de manera significativa con la perturbacion intensa (sitio S5), ya que alli se
encontraron semillas de especies, al parecer exclusivas de esta zona, seleccionadas por el
pastoreo intensivo, tales como Muehlenbergia fastigiata y Cotula mexicana. En general, se
observd el reemplazo de especies de la comunidad de Espeletia killipii — Chusquea
tessellata por otra dominada por especies de Lachaemilla y otras especies de tipo rastrero

capaces de soportar el pisoteo de ganado. En el sitio S3, la especie dominante de la
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comunidad no perturbada, Espeletia killipii, desaparecié del banco de semillas bajo presiéon
por perturbaciones continuas como el pastoreo. Es importante resaltar que en ninguno de
los sitios estudiados se encontré a Chusquea tessellata en el banco de semillas,
posiblemente por ser una especie monocarpica cuya floracién tarda decenas de afios en
ocurrir (Gonzélez y Donoso 1999). Al efecto negativo del fuego se le sumo el del pastoreo, el
cual produce cambios en la microtopografia del suelo que afectan directamente a su
estructura y modifican las condiciones para la germinacién (Vargas y Rivera 1990). El
pisoteo también disminuye la cubierta vegetal, produciendo una vegetacion abierta (Verweij
y Budde 1992), lo que facilita los procesos de erosion por agua y viento, perdiéndose con el
suelo gran parte del banco de semillas.

Grime (1979) afirma que los bancos de semillas son especialmente densos en la
vegetacion poco desarrollada, como los pastizales. Los resultados encontrados en Chingaza
concuerdan con este autor. En las zonas con perturbacion intensa, la vegetacion
corresponde a dicotiledéneas rastreras de rapido crecimiento que seria equivalente a un
pastizal en otras condiciones de suelo y clima. Dicha vegetacion tolera las perturbaciones
continuas, como el pastoreo, porque dominan las formas de vida rastreras, tiene una alta
densidad de semillas (mas de 50.000 semillas/m?®) y un alto valor de diversidad. Distintos
autores (Johnston et al. 1969, Iverson y Wali 1982) encontraron que el pastoreo intensivo
que se produce cerca de las fuentes de agua aumenta la densidad del banco de semillas,
caracteristica también presente en el sitio S5. Esto indica que el pastoreo intensivo
selecciona especies que forman grandes bancos de semillas como respuesta a la
perturbacion. El pastoreo puede afectar a las reservas de semillas de diversas formas. La
produccion de semillas de muchas especies se puede reducir drasticamente, mientras que
las plantas pequefas y poco palatables se pueden beneficiar de la disminucién de las
especies que ejercen competencia. En otros ecosistemas, el pastoreo reduce la cobertura
superficial de la hojarasca, y junto con el pisoteo del suelo, facilita e incrementa la entrada

de semillas en el suelo (Archibold 1981).

5.2. Efecto de la quema-pastoreo sobre la fitomasa de un paramo humedo.

5.2.1. Densidad aparente del suelo.

Un gradiente se define como la variacion espacial de un pardmetro (e.g. humedad, pH,
nutrientes) que puede extenderse a distintas escalas espaciales (Whittaker 1970,
Huston1994). En los valles de Chingaza, la distribucion de las comunidades vegetales se da

principalmente a lo largo de gradientes topogréaficos donde la humedad y la concentracion
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de nutrientes son factores determinantes (Zuluaga 2002). Las perturbaciones actian sobre
diferentes tipos de gradientes, cambiando los patrones de vegetacion en las distintas
escalas espaciales. Las perturbaciones pueden afectar un ecosistema modificando los
patrones espaciotemporales de disponibilidad y reciclaje de nutrientes, modificando la
sucesion vegetal y alterando la relacion ente la fitomasa fotosintética y la necromasa del
sistema (Pickett y White 1985, Hobbs y Huennecke 1992). En este estudio, la pendiente es
un parametro importante que incide en las comunidades vegetales y se relaciona
directamente con los sitios donde el ganado prefiere pastar. Asi, el gradiente topografico se
relaciona directamente con la oferta de sitios preferidos por el ganado que visita cada zona
del valle. La perturbacion por pisoteo se ve reflejada en la compactacion del suelo, haciendo
de la densidad aparente una variable cuantitativa adecuada para determinar la intensidad
del pastoreo.

La densidad aparente es una medida que relaciona el peso del suelo con su volumen
y por tanto depende de la proporcion de espacios o0 poros que existan. Valores de densidad
aparente cercanos o superiores a 1 g/cm® son comunes en suelos que han sido afectados
por el pastoreo. Son varios los estudios en los que se reporta un incremento en la densidad
aparente por las actividades agropecuarias en el pdramo colombiano (Martinez y Meneses
1999, Estupifian et al. 2009) y de como estas actividades aceleran la pérdida de materia
orgéanica del suelo lo cual conlleva el progresivo deterioro de su arquitectura (Podwojeski y
Poulenard 2000, Poulenard et al. 2003, Shaxson y Barber 2005). En este estudio, la
densidad aparente del suelo aument6 directamente con la perturbacion y se incremento
sustancialmente con la perturbacién intensa (sitios S5). En cambio, los valores de densidad
aparente hallados en el valle control y en los sitios S1-S4 de los demas valles, se
encontraron dentro del rango caracteristico de los suelos de paramo, donde la densidad
aparente no supera los 0,8 g/cm?®. Estos valores de densidad aparente son muy similares a
los estudios hechos en paramos de pajonal de Colombia (Martinez y Meneses 1999,
Estupifian et al. 2009) y en paramos de Ecuador (Buytaert et al. 2002, Podwojewski et al.
2002). La densidad aparente encontrada en el presente trabajo fue baja (menor de 0,2
g/cm®), la cual corresponde a paramos de chuscal cuya caracteristica es la de suelos mal
drenados (Cleef 1981). Densidades bajas implican un alto contenido de materia organica
(Pinzén 1989, Kozlowski 1999, Buytaert 2004). Ademas, a mayor area superficial, mayor
volumen de poros del suelo, lo que generalmente corresponde a suelos anegados. En los
suelos de paramo, el alto contenido de materia organica genera una alta porosidad, lo cual
esta asociado con una mayor capacidad de retencion de agua y nutrientes (Podwojeski y
Poulenard 2000, Martinez y Meneses 1999, Buytaert 2004).
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Los sitios de la parte baja de los valles (sitios S5), que presentaron los valores mas
elevados de densidad aparente, sobrepasaron ampliamente los valores de los demas sitios.
Estos sitios son totalmente diferentes a los demas, puesto que el pastoreo ha generado una
gran compactacion y es posible que haya propiciado procesos erosivos y de lavado del
componente organico del suelo (Kozlowski 1999, Buytaert et al. 2006). Los suelos himedos,
ricos en materia organica, son altamente susceptibles al proceso de compactacion (Laycock
y Conrad 1970, Kozlowski 1999). De ahi que en suelos de paramo, se encuentre una mayor
densidad aparente en los sitios con mayor intensidad de perturbacion por pastoreo (Gies et
al. 2003, Patty et al. 2009). También se observé un incremento paulatino en la densidad
aparente desde los sitios S2 a los sitios S4, lo cual indica un incremento progresivo en la
compactacion. Es posible que esta tendencia sea el resultado de un leve a moderado
pastoreo por herbivoros que pastan en estos lugares.

Las practicas de pastoreo intensas tienen como consecuencia la desaparicion de la
capa de vegetacion durante un determinado periodo, lo que sumado al pisoteo permanente
del ganado causa un aumento en la densidad aparente. Cuando esto ocurre, aumenta la
evaporacion, disminuye la humedad y la cantidad de materia organica que da lugar a una
menor capacidad de retencion de agua (Buytaert 2004). Este efecto es muy significativo
porque los suelos volcanicos poco desarrollados, como los de los paramos, se secan
irreversiblemente y no recuperan su morfologia original cuando se vuelven a mojar (Cleef et
al. 1983). Con practicas agropecuarias sin largos periodos de descanso, este ciclo de
sequia y disminucion de materia organica puede ser tan acentuado que el resultado es un

suelo seco, arenoso y sin partes organicas (Hofstede 1997).

5.2.2. Fitomasa hipogea.

Dado que la cantidad y distribucion de raices en el suelo depende directamente del tipo de
vegetacion, es de suponer que si el pastoreo afecta a la estructura y composicion de la
vegetacion, también afecte al desarrollo de las raices. Con respecto al efecto especifico del
pastoreo sobre la cantidad y distribucion de las raices, en paramos atmosféricamente secos
dominados por macollas (i.e. pajonales), se ha encontrado que la fitomasa de raices tiende
a aumentar en sitios sometidos a pastoreo intenso (Hofstede 1995, Hofstede y Rossenaar
1995). Sin embargo, los cambios en la cantidad de raices pueden ser un efecto directo del
pastoreo (e.g. pisoteo, compactacion del suelo, entrada de nutrientes a través de orina y
heces), o indirecto, a través del cambio en la vegetacion que trae consigo sistemas radicales
propios de cada especie modificando la fitomasa de raices en el suelo. En paramos
humedos como los de Chingaza, la cantidad y distribucion de las raices en sitios sometidos

a pastoreo intenso disminuy6 y presenté una alta variabilidad en el contenido de raices.
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Dicha variacion posiblemente se debe a una redistribucion de nutrientes a causa de los
excrementos del ganado que generan heterogeneidad en la distribucion de las raices. En
contraste, en paramos secos, Hofstede y Rossenaar (1995) hallaron una menor variabilidad
en la fitomasa de raices, lo que genera la necesidad de mas trabajos sobre el problema de
la variabilidad de las raices en el paramo.

En este estudio, las perturbaciones leves y moderadas incrementaron la fitomasa de
raices, mientras que las perturbaciones intensas la disminuyeron sustancialmente. La
perturbacion promueve las oportunidades para el establecimiento de otras especies,
disminuye levemente la cobertura de las especies mas dominantes, reduce la exclusion
competitiva y permite la aparicion de nuevas especies (Wootton 1998). La aparicion de
claros causados por el pastoreo incrementa la competencia, tanto por nutrientes como por
espacio, favoreciéndose asi el aumento en la fitomasa de raices. Efectos similares han sido
dados por Hofstede (1995), que mostré6 que en regimenes moderados de perturbacion,
existe una productividad mas alta frente a zonas de vegetacion natural sin perturbacion. En
zonas con pastoreo intensivo, la fitomasa de raices se reduce y probablemente esté
relacionada con la desaparicidn del estrato arbustivo y con la escasez del estrato herbaceo y
rasante (Verweij y Budde 1992, Hofstede et al.1995). Por otra parte, Hofstede (1995)
encontré un aumento de la fitomasa de raices en el pajonal alterado frente al pajonal sin
perturbacion. Para comunidades como el chuscal, la alteracién disminuy6 la fitomasa de
raices frente al chuscal no alterado. Esto sugiere que la perturbacion en cada comunidad
afectd a la fitomasa de raices de una manera distinta. Estas diferencias en la recuperacién
de la fitomasa pueden verse afectadas de acuerdo a las distintas condiciones edaficas, en
las cuales el anegamiento en las comunidades de chuscal dificulta su recuperacion.

Si se analiza la distribucion vertical, se encontré una mayor fitomasa de raices en los
primeros 10 cm del suelo. En general, se acepta que la cantidad de raices, especialmente
raices finas, disminuye desde niveles superficiales hacia estratos mas profundos (Zeng
2001). Esta caracteristica obedece principalmente a las deficiencias de nutrientes que
caracterizan a los paramos andinos (Cavelier 1992, Hofstede y Rossenaar 1995, Cavelier et
al. 1996). Es posible que esta distribucion mas abundante de raices en los primeros
centimetros del suelo sea el resultado de una mayor disponibilidad de agua y nutrientes, ya
sea directamente por la descomposicién de la hojarasca, a través de sistemas fungicos
asociados a estas (Cavelier 1992), o debido a que en la medida que aumenta la
profundidad, las condiciones para la supervivencia de las raices son mas dificiles por la
toxicidad por aluminio y anoxia (Kochian 1995, Drew 1997).

Otra razdén que explica la distribucion vertical de raices encontrada en este estudio se

relaciona con los efectos directos del pastoreo. En zonas pastoreadas, se ha observado un
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mayor porcentaje de raices en estratos superficiales que suele presentar un descenso
drastico con la profundidad (Hofstede y Rossenaar 1995). Esta situacion se presenta
también en las sabanas africanas del Serengueti, donde la mitad de las raices se
encuentran en los primeros 30 cm en suelos profundos, mientras que en suelos poco
profundos, el 99 % de las raices esta en los primeros 10 cm (McNaughton et al. 1998). La
distribucion vertical de las raices se relaciona con los nutrientes en los horizontes himicos y
los procesos de descomposicion de la materia organica y la absorcién de agua (Ponge et al.
1998). Esto hace pensar que en el paramo de Chingaza, el suelo de los sitios con
perturbacion intensa presenta unas condiciones fisicoquimicas poco aptas para el desarrollo
de las raices en profundidades mayores a 10 cm, como una alta compactacion y un menor
contenido de materia organica.

Especificamente para el caso de las raices finas, se encontré un mayor aporte a la
fitomasa y existieron diferencias significativas con las demas clases didmetricas de raices
consideradas. Esto concuerda con resultados de Cavelier (1992), Cavalier et al. (1996) y
Ruess et al. (1996), que afirman que gran cantidad de raices finas son propias de
ecosistemas pobres en nutrientes. Las raices finas, desempefian un papel muy importante
en la adquisicion de agua y nutrientes (Jagodzinski y Katucka 2010). En el caso del paramo,
es probable que este tipo de raices se incremente para aprovechar los recursos que

potencialmente se presentan a causa del pastoreo con intensidad intermedia.

5.2.3. Fitomasa epigea.

La fitomasa epigea es una porcion de la biomasa sujeta a un gran nimero de variables en
los ecosistemas terrestres. Los ecosistemas de alta montafia tropical, como el paramo, se
caracterizan por una vegetacion de bajo porte y fitomasa epigea reducida y sus valores de
productividad son intermedios o bajos. En paramos de Colombia, esto ha sido estudiado por
varios autores (Cardozo y Schnetter 1976, Beekman y Verweij 1987, Hofstede 1995),
mientras que los paramos humedos han sido muy poco estudiados y los escasos estudios
se han referido a la fitomasa epigea de formaciones vegetales como los chuscales (Tol y
Cleef 1994). En la cordillera oriental de Colombia, estas formaciones son frecuentes en el
paramo de Chingaza donde se presentan en diferentes grados de alteraciéon por la
perturbacion combinada por el fuego y el pastoreo. En paramos secos, el régimen de
perturbacion, con fuegos frecuentes y fuerte pastoreo, fragmenta y mantiene a las macollas
de Calamagrostis con bajos valores de altura, diametros y fitomasa epigea (Verweij 1995).
Este fendmeno se observa de forma parecida en paramos humedos, donde el chuscal es

dominante y pierde altura por la combinacion de las perturbaciones (Premauer y Vargas
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2004). Ademas, el pisoteo del ganado fragmenta la vegetacion y abre espacios donde
colonizan formas de crecimiento subordinadas en la vegetacién natural.

Por otra parte, el pastoreo presenta dos grandes efectos. El primero es el consumo
de las plantas y el segundo es el pisoteo continuo del ganado que destruye algunas formas
de vida, como las macollas (Verweij 1995), los bambusoides y las caulirésulas, las cuales
disminuyen su cobertura hasta que son eliminadas localmente. Esto coincide con lo
reportado por Keating (1998) que menciona la pérdida de especies caracteristicas en
comunidades de paramo en Ecuador. Para el caso de la fitomasa epigea, las perturbaciones
pueden reducir la cantidad de carbono almacenado y de nutrientes, de manera similar a lo
gue ocurre en otros ecosistemas como el cerrado brasilefio (Andrade y Kauffman 1998). Si
se tiene en cuenta un aumento en la frecuencia de incendios de menos de cinco afios (Horn
2005), esta frecuencia no permite ni la recuperacion de la vegetacion ni el establecimiento
de las especies susceptibles como el chusque y el frailejon.

En el paramo de Chingaza, la fitomasa epigea en la parte media de los valles sin
perturbacion aumentd por la mayor presencia de frailejones, los cuales aportan gran
cantidad de fitomasa. En la zona alta y baja de los valles se encontré una menor fitomasa de
frailejones. Por otra parte, en los valles perturbados, la fitomasa epigea disminuyé
directamente con el aumento de las perturbaciones. En primer lugar, el fuego reduce
significativamente la fitomasa, y en segundo lugar, la presién selectiva del pastoreo reduce
la densidad y tamafio de especies caracteristicas como el chusque y el frailejon. Otros
aspectos también pueden afectar a la fitomasa de las plantas de paramo, como las
variaciones marcadas sobre la media anual de temperatura, evapotranspiracion y radiacion
solar, las cuales tienen un impacto negativo sobre la productividad y la acumulacién de
fitomasa (Smith 1981, Silva et al. 2000). Asi mismo, el consumo por parte de los herbivoros
disminuye la cantidad de fitomasa epigea y consecuentemente la cantidad de carbono
almacenado. Este fendmeno es tipico en el paramo de Chingaza, donde los chuscales se
han transformado en praderas de Lachemilla de baja productividad.

En el chuscal, la mayor cantidad de fitomasa es aportada por Chusquea tessellata y
Espeletia killipii que se caracterizan por generar gran cantidad de fitomasa en forma de
necromasa, lo cual favorece la propagacion del fuego. Estas dos especies tienen historias
de vida relacionadas con un lento crecimiento y la perturbaciéon por fuego y pastoreo hace
que la fitomasa perdida no se recupere antes de que ocurra el siguiente evento de
perturbacion. En este caso, el fuego y el pastoreo reducen la fitomasa epigea y con esto se
modifican importantes variables ambientales, como la incidencia de la luz, la disponibilidad

de agua y la productividad vegetal (van der Maarel y Titlyanova 1989).
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5.3. Regeneracion de comunidades vegetales de paramo con y sin historia de
perturbacion por quema-pastoreo después del corte de la vegetacion y la

remocion del suelo.

La sucesion de la vegetacion es un fendbmeno ampliamente estudiado. Basicamente, se
refiere a la secuencia de reemplazo de individuos en un evento de recubrimiento por las
plantas (Huston 1994). La sucesion puede interpretarse si se analizan las tasas de
crecimiento y la capacidad de supervivencia y diseminacion (Drury y Nisbet 1973). Partiendo
de la premisa que otorga una lenta regeneracion en los paramos (Sturm y Rangel 1985,
Molinillo 1992, Rangel y Sturm 1994, Hofstede et al. 2002), se siguio la sucesién a través de
la medicién de la cobertura y de la composicidn de especies durante cuatro afios en areas
en las que se aplic6 un tratamiento de remocidén de la vegetacion epigea. Las areas sin
tratamiento en las que se sigui6 la composicion floristica mostraron pequefios cambios y una
similitud constante, mientras que las areas con tratamiento evidenciaron cambios en la
sucesion y en la velocidad de cubrimiento de las areas despejadas. Estas variables tuvieron
un comportamiento distinto que dependié no solo del tratamiento aplicado, sino de la historia
de perturbacion de cada zona. Las zonas con historia de perturbacion por fuego y pastoreo
presentaron una composicion de especies distintas a las zonas sin esta historia de
perturbacion. Se observé que durante el tiempo de estudio, la similitud de las comunidades
aumentd entre el primero y el dltimo censo. Asi mismo, disminuyé el indice de dominancia
debido al aumento en el nUmero de especies. Sin embargo, un periodo de cuatro afios no
fue suficiente para observar la recuperacion de las zonas con perturbacién hacia una
composicion tipica de las zonas control.

Este estudio sefialé que las comunidades vegetales caracteristicas del paramo,
como pajonales y chuscales, exhibieron una moderada regeneracién de la cubierta vegetal
después de cuatro afios de un tratamiento de eliminacion. Sin embargo, la presencia de
historia de perturbaciones de las zonas tuvo un efecto importante sobre la magnitud del
proceso de regeneracion. En particular, los sitios perturbados tuvieron una mayor capacidad
de regenerar la cobertura vegetal. Sin embargo, gran parte de esta respuesta obedece a la
presencia de hierbas exéticas (e.g. Anthoxanthum odoratum, Poa annua, Rumex acetosella
y especies de Agrostis), como también lo indican otros autores (Lozano y Schnetter 1976,
Franco y Rangel 1986, Verweij y Bunde 1992, Rangel 2000d, Olivera y Cleef 2009). La
comunidad vegetal de pajonal presentd una mayor regeneracion en términos de cobertura.

Por el contrario, el chuscal present6 tasas de regeneracién mas bajas y persisti6 mucho méas
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tiempo el suelo desnudo, lo que puede desencadenar otros procesos de alteracidn biologica
no estudiados en este trabajo.

La capacidad de recuperacion del chuscal con perturbacion se debid principalmente
a un reemplazo casi completo de las especies con tasas de colonizacion rapida (e.g. Cotula
minuta, y especies de Lachemilla y Gamochaeta), ya que ni Chusquea tessellata ni
Espeletia killipii fueron capaces de restaurar sus poblaciones en un periodo de cuatro afios
después de la eliminacion de la vegetacién. Durante este periodo de tiempo se observaron
muy pocas plantulas de Espeletia y se evidencié su baja permanencia a causa de la gran
mortalidad de plantulas. Experimentos llevados a cabo en los paramos del sur de Ecuador
por Keating (1998), mostraron como los tratamientos de corte y fuego produjeron los efectos
mas severos en la composicion y estructura de la comunidad, generandose la perdida de
especies lefiosas.

Un cuadro diferente emergié en el chuscal sin historia de perturbaciéon, donde la
regeneracion de la cubierta vegetal fue impulsada por la presencia de una capa muy
delgada de bri6fitos (e.g. Campylopus, Breutelia, Bryum) a lo largo de todo el experimento.
Si no se tuviesen en cuenta los briéfitos, la tasa de cobertura habria sido aun mas baja. En
el caso del pajonal sin perturbacién, la regeneracién de la comunidad vegetal se debi6
principalmente al éxito de Calamagrostis effusa y en menor medida al de los briéfitos.
Mientras que en el pajonal con perturbacion, la presencia de pastos exéticos y de Rumex
acetosella permitié cubrir rapidamente el suelo desnudo. Por esta razoén, los indices de
dominancia de las comunidades vegetales inalteradas fueron mas altos que los de las
comunidades con perturbacion. Aun asi, se observé que el pajonal perturbado regenerd
hacia una comunidad transformada y limité6 las posibilidades de las plantas nativas,
confirmando la teoria del estado sucesional desviado o detenido (Grime 1979, Hofstede y
Rossenaar 1995).

Sobre la base del enfoque experimental de este estudio, una conclusion es que las
zonas de paramo con pajonal e historia de perturbaciones pudieron regenerar la cubierta
vegetal de una manera relativamente rapida. Sin embargo, es importante destacar que estas
perturbaciones alteraron dramaticamente la composicion y la estructura de las comunidades
vegetales (Lozano y Schnetter 1976, Franco y Rangel 1986, Sanchez y Rangel 1989, Bude
y Verweij 1992, Rangel 2000c). Para el caso de los chuscales, se destaca la menor
velocidad de recubrimiento y también el efecto de cambio en la composicién de especies en
las zonas con historia de perturbaciones.

Este estudio demuestra que cuatro afios no son suficientes para recuperar la riqueza
de especies y menos aun la estructura de las areas perturbadas. También demuestra que el

periodo de tiempo estudiado no es suficiente para el establecimiento de especies
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caracteristicas, como Chusquea o Espeletia. Lo anterior coincide con el trabajo de Jaimes y
Sarmiento (2002) que al comparar la estructura y composicion de un paramo con distintas
edades de abandono, determinaron que después de 15 afios de abandono la similitud entre
zonas con y sin perturbacion era tan solo del 41%. Aun asi, otros autores, como Ferwerda
(1987), consideran que el tiempo para recuperar en su totalidad la estructura, composicion y
funcionalidad 6ptima de un paramo es de 70 afos. Este trabajo no permite precisar cuél es
el tiempo éptimo para la recuperacion del paramo en Chingaza, pero teniendo en cuenta la
dificultad que mostré el establecimiento de plantulas de Espeletia y la ausencia de brotes de
Chusquea dentro de los tiempos de seguimiento, quedd claro que este tiempo es
importante. El tiempo de este estudio tampoco fue suficiente para recuperar la cobertura del
area perturbada, ya que si bien es cierto que el pajonal perturbado alcanzé valores
superiores al 90%, el chuscal parece depender de las condiciones de humedad,
propiedades del suelo y del establecimiento de los bridfitos, los cuales tardan mas de cuatro
afos para formar una capa lo suficientemente gruesa que facilite procesos de germinacion y
el establecimiento de otras especies, tal y como lo sugieren las observaciones propias de
campo (C. Cardenas, observacién personal). Otros estudios ya advirtieron sobre las
consecuencias nefastas de la perturbacion por fuego y pastoreo sobre la regeneracion de la

vegetacion natural del paramo (Hofstede 1995, Keating 1998, Suarez y Medina 2001).

5.4. Regeneracion de Chusquea tessellata después del corte de la vegetaciéon y

la qguema experimental.

El fuego forma parte del conjunto de perturbaciones naturales en los paramos desde antiguo
(Gonzalez et al. 1966, van der Hammen 1976, Kuhry 1988). Se ha estimado que la
frecuencia natural de fuegos en paramos secos es de 10 afios y para paramos humedos de
50 afios (Horn 1989, Horn y Kappelle 2009), pero en la actualidad los fuegos antrépicos
tienen una frecuencia menor a cinco afios (Horn y Kappelle 2009). En un paramo seco,
Verweij (1995) estudio el efecto del fuego sobre la recuperacion de las macollas y mostro
que los incendios conllevan la desaparicion de estas formas de crecimiento. La vegetacion
no tiene oportunidad de recuperarse completamente en presencia del pastoreo y el
permanente pisoteo fragmenta las macollas. En fondos de valle, el pastoreo esta
relacionado con una matriz cerrada de pastos cortos y hierbas rastreras, los cuales tienen
una ventaja sobre las formas de alto crecimiento y no toleran la perturbacién por pastoreo
(Verweij y Bunde 1992). Todo es esto es aplicable al pAramo himedo de Chingaza y sobre

la especie de bambu Chusquea tessellata.
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El pastoreo es una perturbacion continua que ocasiona impactos directos e indirectos
en las comunidades de plantas. Milchunas et al. (1988) propusieron que el pastoreo ha de
estudiarse teniendo en cuenta el proceso histérico de la evolucién del pastoreo y la
productividad primaria. El paramo no evolucioné con grandes herbivoros, como los
diferentes tipos de ganado observados en la actualidad, a lo que debe afadirse la lenta
recuperacion del ecosistema y la baja productividad (Janzen 1973, Sturm 1978, Williamson
et al. 1986, Salamanca 1991, Mora y Sturm 1994, Hofstede 1995). En Los paramos
colombianos humedos se desarrolla la ganaderia extensiva, que usa el fuego para abrir
espacios y producir rebrotes tiernos para el ganado. El fuego elimina gran parte de la
fitomasa y la necromasa. Posteriormente, el permanente pisoteo del ganado sobre el suelo
ocasiona erosion laminar, fragmenta y elimina macollas y bambusoides, altera la
microtopografia del suelo y forma lineas de tenaceo. En algunas zonas se introducen pastos
exoticos, lo que imposibilita la sucesion natural de la vegetacion y afecta a los procesos de
descomposicion de la materia organica y la respiracion del suelo.

Este trabajo evalud la regeneracion después de una perturbacion experimental de
corte y otra de corte y fuego sobre Chusquea tessellata simulando las dos grandes
perturbaciones que afectan al paramo. El incremento de fitomasa del chusque se vio
afectado tanto por el corte como por el corte y fuego. El efecto conjunto de las dos
alteraciones fue mas negativo que el del tratamiento de solo corte, observandose que la
recuperacion fue mas lenta cuando actuaron las dos perturbaciones juntas. Esto esta de
acuerdo con Whelan (1995), que afirma que la accién simultanea del fuego y el pastoreo
magnifican la reduccion de la fitomasa y la estructura del espacio que ocupan las
comunidades.

En cuanto al incremento de fitomasa, los resultados mostraron que el incremento
anual de fitomasa que tuvo una unidad homogénea experimental afectada por corte mas
fuego fue menor que el incremento anual de fitomasa de una unidad homogénea que recibio
solo corte. En este estudio, Chusquea tessellata después del corte incrementé anualmente
su fitomasa en 1.487 g/m? y cuando recibi6 corte y fuego, su incremento fue de 772 g/m?. En
contraste, las macollas de Calamagrostis después del fuego tuvieron una productividad
primaria de 198 g/m? al afio (Verweij 1995). Veblen et al. (1980) en ecosistemas chilenos
con una historia de fuego y pastoreo reportan incrementos en fitomasa para Chusquea
culeou de 1.000 a 1.140 g/m? al afio. En el tratamiento que solo recibié corte, se hizo
evidente la estimulacién de los meristemos de los individuos promoviendo de esta manera el
incremento en grosor, longitud y regeneracion de hojas, aumentando la fitomasa
fotosintética. El efecto causado por un unico episodio de corte, con una frecuencia superior

a tres afos puede estimular el crecimiento de la planta ya que no la destruye totalmente ni
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tampoco la deja inhabilitada. En este caso en particular, una intensidad leve o moderada de
la perturbacion puede tener un efecto positivo sobre el incremento y la produccion de
fitomasa. El incremento en longitud y didmetro para los chusques control fue cuatro veces
mayor para los que recibieron corte méas fuego, aunque este ultimo tratamiento duplico el
namero de brotes.

Los efectos causados por el pastoreo reportados para algunas especies de
Chusquea dependen de la intensidad y frecuencia de la perturbacion. Algunos autores
sefialan que cuando solo actia el pastoreo moderado se logra recuperar la fitomasa y
ademas se logra estimular su crecimiento después de un tiempo, como lo evidencia
Blackhall et al. (2008) que muestran que el pastoreo por ganado puede promover el
crecimiento en Chusquea culeou. Otros autores han resaltado que la degradacién ambiental
ocasionada por el pastoreo intensivo puede traer como consecuencia la pérdida de la
cobertura vegetal y la eliminacién de la materia organica en el suelo, la aireacion y el
contenido de agua. Esto posiblemente afecte al crecimiento y a la acumulacion de fitomasa,
tal y como se ha visto en Asia para otras especies de la familia Bambusoidea (Taylor y
Zisheng 1993, Li et al 2000 y Quin et al 2004).

El fuego tiene efectos positivos o negativos dependiendo del ecosistema en el cual
se presente. Esta perturbacién puede destruir o inhabilitar totalmente una planta impidiendo
en muchas ocasiones su regeneracion por brotes o yemas (Quintanilla 1996). Se ha
observado en algunos ecosistemas de la Patagonia chilena, que el fuego tiene un efecto
positivo sobre el crecimiento en longitud de Chusquea kila y se han dado tasas de
incremento en longitud hasta de 800 cm/afio. Sin embargo, pareciera también que en el
caso del paramo, y particularmente de Chusquea tessellata, el fuego y el corte no tuvieron
unos resultados tan favorables, mostrando tasas de crecimiento bajas, similares a las de
Chusquea culeou de 12,5 cm/aiio (Blackhall et al. 2008).

El crecimiento en longitud de Chusquea tessellata de las unidades homogéneas
sometidas a corte y fuego fue solo la mitad de las del crecimiento control. Esto permite
precisar que frente a un manejo inadecuado de estas practicas en el paramo, 0 un manejo
tradicional en el cual constantemente se esta sometiendo al ecosistema a estas
alteraciones, se puede retardar su recuperacion en gran medida. Se sabe que el pastoreo
combinado con quemas reduce considerablemente la capacidad para acumular nutrientes
en el sistema (Hobbs y Huenneke 1992) y puede desequilibrar los procesos hidricos
naturales del suelo (Martinez y Meneses 1999, Kozlowski 1999). Se ha visto que frente al
fuego y a la herbivoria, Chusquea subtessellata produce nuevos vastagos (Janzen 1976)
gque aparecen lateralmente en cada planta. Sin embargo, solo logran establecerse cuando

estan a considerables distancias de las redes de rizomas (Horn y Clark 1992). En el paramo,
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el tratamiento de corte mas fuego también estimul6 la formacion de brotes. Tanto el fuego
como el pastoreo son agentes defoliantes que reducen la fitomasa epigea (Noy-Meir y
Kaplan 2002). Ademas, los efectos puntuales de estas perturbaciones dependen no solo del
régimen (e.g. frecuencia, magnitud, escala), sino también de las interacciones ambientales y
bidticas posteriores a la ocurrencia de una perturbacion.

Un estudio realizado por Li et al. (2000) en Phyllostachys pubescens, un especie de
bambul gigante, encontr6 que la disponibilidad de nutrientes y la interaccion entre estos
factores determina en gran medida la productividad, la supervivencia, el crecimiento y el
namero de unidades de chusques que emergen. Estos autores mostraron que habia una
relacion directa entre el nimero de nuevas unidades de chusque con la disponibilidad de
nitrogeno, fésforo y potasio. También encontraron que cuando las unidades de chusque
tenian bastantes hojas se producian mas unidades. En el caso de Chusquea tessellata, el
crecimiento es el resultado de la disponibilidad de agua, nutrientes y luz (Tol y Cleef 1994).
En condiciones favorables, Chusquea tessellata crece exuberantemente y forma matorrales
densos, pero la cantidad de fitomasa puede cambiar dependiendo de la variabilidad
ambiental (Tol y Cleef 1994). Con respecto a la humedad, en un estudio realizado por Quing
et al (2004), en Pleioblastus maculata que es otra especie de bambu, se observd que esta
variable tuvo un efecto preponderante sobre el crecimiento, tanto de la fitomasa como en el
namero de unidades clonales. Estos autores concluyen que la humedad en el suelo
posiblemente determina el tipo de crecimiento, ya que en lugares con elevada humedad,
esta especie produce mas fitomasa epigea, mientras que en zonas con menor humedad, se
promueve el crecimiento de rizomas. De este modo se incrementa la produccién de raices y
hay una mayor absorcion de nutrientes.

Taylor y Zisheng (1993), en un estudio realizado en Fargesia robusta y Bashania
fangiana, dos especies de bambu asiaticas, indicaron que la humedad y la temperatura
probablemente incrementan la adquisicion y almacenamiento de recursos por parte de los
clones, dando lugar a una elevada produccién de unidades de bambu. En el caso de la
mayoria de plantas clonales, el crecimiento depende de mudltiples factores, tales como la
disponibilidad de recursos, la variabilidad ambiental, la presion ejercida por predadores y
algunas caracteristicas propias de la planta, como su edad y su arraigo genético. Sin
embargo, en Chusquea, la plasticidad fenotipica desempefia un papel muy importante, la
cual regula muchas de las caracteristicas propias de la especie en respuesta a las
condiciones ambientales impuestas. En el padramo de Chingaza, se tiene evidencia de la
fuerte compactacién del suelo, la cual reduce drasticamente los poros del suelo con la
consiguiente reduccién de aireacion y humedad, lo que puede explicar la dificultad para el

crecimiento y la expansién de la especie en zonas alteradas.
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La expansién horizontal de Chusquea tessellata después de 10 afios no alcanz6 un
50% del area evaluada, mientras que la expansion en la zona control alcanzo el 100%.
Janzen (1973) observdé en paramos de Costa Rica una recuperacion irregular de la
cobertura de Chusquea subtessellata de entre el 30 y el 50%, después de tres afios
después del fuego. Los cambios que introduce el pastoreo sobre las zonas de paramo
hacen que la colonizacion de Chusquea tessellata de las areas transformadas sea muy
lenta. Las tasas estimadas son de 410 cm?%afio para zonas transformadas por pastoreo y del
doble para las zonas sin historia de perturbacién. Esto significa que para avanzar un metro
cuadrado sobre las areas alteradas y colonizadas por Lachemilla se requieren mas de 20
afios de descanso. Blackhall et al. (2008) midieron una cobertura del 53% para Chusquea
culeou tres afios después de un incendio, aunque se debe tener en cuenta que esta especie
de Chile es de rapido crecimiento. Los sitios con suelos compactados con densidad
aparente cercana a 0,8 g/cm? dificultan el crecimiento de Chusquea tessellata, por lo que la
recuperacion de este parametro a valores mas bajos permitiria nuevamente la colonizacion
de esta especie.

Se ha observado que largos periodos de descanso permiten recuperar los suelos,
mejorando la densidad aparente, el incremento de nutrientes y la presencia de hongos que
contribuyen al establecimiento de especies caracteristicas de paramo (Sarmiento y
Monasterio 1994, Jaimes y Sarmiento 2002). Pero la alta variabilidad de los paramos y su
historia de perturbacién requieren de pruebas particulares en cada situacién. En los
paramos hiumedos es necesario investigar si la presencia de briéfitos facilita el crecimiento y
la expansién de Chusquea tessellata, puesto que en las parcelas donde los bridfitos se
habian recuperado, la presencia de brotes de Chusquea tessellata resulté mas frecuente (C.
Cardenas, observacion personal), o si la presencia de los bridfitos es solo una consecuencia
de la humedad en zonas que recuperan paulatinamente la capacidad de retenciéon de agua.

En otros paramos, como los del Parque Nacional Natural Los Nevados, después de
un fuego, se calcula un intervalo de recuperacion de la fitomasa cercano a tres afios y
medio, y un periodo de 10 afios para lograr la regeneracion de la fisionomia de la
comunidad (Verweij 1995). Otros autores (Pels y Verweij 1992, Verweij y Budde 1992)
indicaron que se necesitan ocho afios para la recuperacion de la cobertura de macollas en
paramos de la cordillera central. En el paramo ecuatoriano de El Dedal se ha visto que la
fitomasa de macollas alcanza los niveles anteriores al fuego entre tres y cinco afos, pese a
gue la recuperacion total de la vegetacion normalmente dura mas de cinco afios (Ramsay
1992, Ramsay y Oxley 1996). Finalmente, Horn (1989) estableci6 un periodo de
recuperacion de entre ocho y 10 afios en paramos de Costa Rica donde predomina

Chusquea subtessellata. Para el presente estudio, en las parcelas donde las unidades de
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chusque alcanzaron una altura cercana a los 200 cm, la expansion horizontal fue mas
activa. Ahora bien, si tenemos en cuenta que una unidad de chusque crece 8,2 cm/afio,
puede tardar mas de 20 afios para alcanzar la altura de 200 cm. Nuevamente, parece ser
gue el tiempo minimo para regenerar Chusquea tessellata en una zona alterada es superior

a los 20 afos de descanso.

5.5. Regeneracion en poblaciones de Espeletia grandiflora y Espeletia killipii

con y sin historia de perturbacion por quema-pastoreo.

Los frailejones son una de las especies mas caracteristicas de los paramos. El tamafio de
los frailejones es un aspecto importante frente a las adversas condiciones ambientales del
paramo (Smith y Young 1987, Verweij y Kok 1992), las cuales limitan el crecimiento de las
plantas con bajas tasas de productividad y una lenta regeneracion (Mora y Sturm 1994). El
grosor incrementa la resistencia a las variaciones climaticas y posiblemente le confiere
resistencia mecanica frente a los fuertes vientos. Por otro lado, un tallo grueso incrementa la
capacitancia hidrica, puesto que la mayoria de especies de Espeletia almacenan agua en la
médula, lo cual aumenta su resistencia a las fluctuaciones diarias y anuales de temperatura
(Smith 1981). En trabajos recientes, se observo que la supervivencia era directamente
proporcional al perimetro de la planta (Rojas et al. 2013), tal y como se observé en otros
estudios que relacionan tamafio y supervivencia (Smith y Young 1987, Verweij y Kok 1992).

Espeletia grandiflora invierte mas energia al principio de su ciclo de vida para
engrosar su tallo y luego formar ejes florales. Espeletia killipii, por su parte, posiblemente
requiere estructuras reproductivas mas altas que faciliten el proceso de polinizaciéon y
dispersion de semillas. En consecuencia, Espeletia Killipii favorece inicialmente en su ciclo
de vida el crecimiento en altura. Smith (1981) plantea la posibilidad de que el tamafio de la
planta dependa de la vegetacion circundante, dado que una densa vegetacion alrededor de
las plantulas y los juveniles obliga a un rapido crecimiento. Como contraste, Espeletia Killipii
no crece agrupada y aun asi su tasa de crecimiento en altura es mayor que la de Espeletia
grandiflora, la cual puede crecer en densas agrupaciones.

Las especies de frailejon muestran diferentes tasas de crecimiento anual, que varian
de 1 a 5 cm/afo (Smith 1981, Monasterio 1986, Smith y Young 1987, Monasterio y Lamote
1989, Cavelier et al. 1992, Fagua y Gonzalez 2007). El crecimiento de los frailejones puede
ser estimulado inmediatamente después de los incendios. En Espeletia pycnophylla, las
tasas de crecimiento anual después de un incendio varian entre 8 y 12 cm/afio (de Vries

2005), mientras que en Espeletia hartwegiana varian entre los 9 y los 20 cm/afio (Verweij y
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Kok 1992). En areas con historia de perturbacion por fuego en Chingaza, las tasas promedio
de crecimiento registradas para las dos especies de frailejon de estudio (Espeletia
grandiflora y Espeletia killipii) fueron menores y en general presentaron mayor variabilidad.
Por otra parte, para las zonas sin perturbacion, las tasas promedio de crecimiento fueron
mayores, pero con menor variabilidad. En contraste, la induccién del crecimiento por efecto
del fuego en las zonas con historia de perturbacion mostré un incremento de perimetro, lo
gue hace pensar que después de este periodo (superiores a 20 afios desde el dltimo
incendio) los frailejones aln no se ajustan a su tasa de crecimiento normal.

Sucesivos trabajos han tratado la altura como variable preponderante para
determinar patrones de crecimiento. Sin embargo, otras variables pueden llegar a ser tan
importantes o incluso tener mayor relevancia, como el perimetro. Las mediciones efectuadas
han podido demostrar que el perimetro es mas adecuado que la altura, ya que incidioé sobre
un mayor numero de variables y tuvo en general valores de correlacién mas altos. Una de
las correlaciones mas frecuentes que se presenté en todas las situaciones, se refiere a la
relacion inversa entre el perimetro y la altura. Se ha observado que a mayor grosor del tallo,
aumenta el vigor en la floracién y la probabilidad de supervivencia (Smith 1981, Hofstede et
al. 1995, Rojas et al. 2013). Ademas de las perturbaciones, es posible que otras variables
puedan repercutir en el crecimiento de las plantas de Espeletia. Las variaciones de
temperatura y precipitacion, las caracteristicas edafolégicas (Smith 1991) y la altura sobre el
nivel del mar (Baruch 1979), pueden todas incidir en el crecimiento (Rada 1993).

Se ha encontrado que la floracion de los frailejones ocurre cuando estos adquieren
un tamafio minimo (Estrada y Monasterio 1991). El tamafio para alcanzar la floracion es un
atributo fundamental para la supervivencia y la reproduccion de especies en areas
sometidas a perturbaciones. Este tamafio se relaciona directamente con el tiempo que tarda
la planta en alcanzar, lo que denomina Noble & Slatyer (1980), un estado de vida critico.
Segun estos autores, los atributos de historia de vida son adecuados para explicar los
procesos de sucesion-regeneracion de comunidades bajo perturbaciones frecuentes. La
altura minima de la reproduccion difiere para las dos especies de frailejon de estudio. Por
una parte, Espeletia grandiflora florece muy temprano, mientras que Espeletia killipii lo hace
en etapas muy tardias, siendo la altura minima requerida por Espeletia Killipii tres veces
superior a la de Espeletia grandiflora. Asi mismo, se observo la existencia de un grosor
minimo a partir de cual los frailejones de ambas especies pueden alcanzar la primera
reproduccion, en este caso, un valor mayor a 30 cm en ambas especies. La floracion
temprana de Espeletia grandiflora le puede otorgar un mayor nimero de eventos de
floracion a lo largo del ciclo de vida. También puede tener importantes consecuencias para

una mayor colonizacion y una mayor probabilidad de regeneracion después de la
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perturbacion por fuego y pastoreo. La floracion tardia y discontinua de Espeletia Killipii
reduce sustancialmente el nimero de oportunidades de colonizacion y regeneracion de sus
poblaciones, lo que puede incidir en una mayor vulnerabilidad de esta especie.

Otras caracteristicas estan vinculadas con los compromisos entre el tamafio y la
reproduccion. Cada especie florece en distintos momentos del afio, lo que evitaria asi
competir por el recurso de los polinizadores. La fecundidad de los frailejones responde a los
ritmos particulares de cada especie, a los agentes polinizadores y a los cambios
estructurales de la comunidad producidos por el fuego y el pastoreo (Fagua y Gonzalez
2007). Las dos especies producen el suficiente numero de semillas buenas y viables, con
unas pérdidas tolerables por efecto de los depredadores, que no impiden la produccién de
plantulas. Los resultados de este estudio muestran que la fase de semillas no representa un
cuello de botella en el ciclo de vida de estas plantas.

La permanencia de los frailejones a partir de semillas puede tener como
caracteristica la formacion del banco de semillas. En el pdramo de Chingaza, las semillas
enterradas exhibieron para las dos especies una pérdida rapida de viabilidad, que se redujo
a la mitad en solo seis meses para caer drasticamente un afio después. Para las dos
especies, la mayor oportunidad de germinar se encontr6 en los seis primeros meses
después de la dispersién. Después de este tiempo, la viabilidad fue muy baja y fueron
escasas las semillas que conservaron la viabilidad. La germinacién mas alta correspondi6 a
las semillas que solo permanecieron enterradas tres meses. Posteriormente, el porcentaje
de germinacién descendi6 rapidamente, producto de la pérdida de viabilidad y de la intensa
depredacién y descomposicion de las semillas en el suelo. Queda claro que la pérdida
rapida de viabilidad restringe el crecimiento poblacional de las dos especies, lo cual
concuerda con la baja densidad de semillas de Espeletia en el banco de semillas y la escasa
presencia de plantulas de Espeletia encontradas a lo largo de este estudio. Otros estudios
también han destacado estas particularidades en otras especies de Espeletia. Por ejemplo,
Monasterio (1986) observé dificultades en el establecimiento de plantulas de Espeletia
schultzii por factores limitantes como el espacio, la luz y los nutrientes. Ramsay y Oxley
(1996) también indicaron que la mayoria de las plantulas de Espeletia mueren tan pronto
como germinan. Las observaciones de campo muestran la necesidad de suelo desnudo o
espacios con poca cobertura vegetal para lograr el establecimiento de las plantulas de
Espeletia. En repetidas ocasiones se observaron semillas germinadas de Espeletia killipii
sobre plantas de Sphagnum que morian posteriormente. Varios autores muestran la
marcada escasez de plantulas en frailejonales (Lozano y Schnetter, Zuluaga 2002, Verveij
1995) y la aparicion de las mismas inmediatamente después del fuego (Vargas 1997, Verveijj

1995, Ramsay y Oxley 1996). Si tenemos en cuenta que en el paramo es frecuente la
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escasez de espacios abiertos, la perturbacion cobra importancia en el establecimiento de
plantulas a causa de la apertura de espacios por la accion de animales, caida de frailejones
y el mismo fuego.

Para el caso particular de Espeletia killipii, se observé que el sitio de germinacién no
siempre es el sitio donde se logra el reclutamiento de la plantula, como se ha observado
para otras especies (Schupp 1995, Rey y Alcantara 2000). La disponibilidad de sitios
adecuados o favorables (Harper 1961, Ferner y Thompson 2005) es un aspecto importante
en la regeneracion de frailejones. Este aspecto sumado a la poca dispersion de las semillas
aumenta las dificultades para la regeneracion de los frailejones. La permanencia de las
especies se relaciona directamente con la tasa de mortalidad, asi como el tamafio o la edad
en la que ocurre este evento. El impacto sobre la poblacion depende de si la mortalidad
ocurre en las etapas anteriores 0 posteriores a la reproduccion. Los porcentajes de
mortalidad de frailejones de tamafios superiores a plantulas cambiaron de acuerdo con el
tamafio de la planta y en general, aumentaron en las zonas con historia de perturbacion por
fuego y pastoreo. Espeletia killipii registr6 una mayor mortalidad en individuos reproductivos
en comparacién a la categoria de prereproductivos en zonas con historia de perturbacion,
mientras que en &reas sin historia de perturbacién, la mortalidad fue mayor en los
prereproductivos. Para el caso de Espeletia grandiflora, la mayor mortalidad ocurrié en
individuos reproductivos y en menor grado, en la etapa de prereproductiva.

Al seguir todo el ciclo de vida de los frailejones, en este estudio se ha podido
determinar que existe mucha similitud en los mecanismos de dispersion de semillas y en las
caracteristicas de las semillas. Asi mismo, ninguna de las dos especies forma bancos de
semillas persistentes en el suelo. Sin embargo, Espeleita killipii present6 semillas de mayor
viabilidad, germinabilidad y menor depredacion. Para la fase de reclutamiento, las dos
especies requieren de espacios abiertos o con poca cobertura vegetal. En este punto,
Espeletia killipii exhibi6 un mayor niumero de plantulas recién germinadas pero murieron
rapidamente. El reclutamiento efectivo después de cuatro afios en Espeletia grandiflora fue
cuatro veces superior al de Espeleita killipii, hecho que seguramente le confiere gran ventaja
para la permanencia de sus poblaciones y marca la divergencia en la dindmica de las dos
especies. En este punto, las tasas de crecimiento y mortalidad cobran importancia, ya que
nuevamente Espeletia Killipii tuvo una mayor mortalidad de juveniles que Espeleita
grandiflora, lo que disminuye el nimero de plantas que llegan a la madurez reproductiva. La
temprana floracion de Espeletia grandiflora, incluso en la mitad del tiempo que emplearia
Espeletia Killipii, le otorga una mayor cantidad de eventos y oportunidades de propagacion,
evidenciando su capacidad colonizadora. Algunos autores (Hernandez C. 1997, Luteyn

1999) han indicado la capacidad colonizadora de Espeletia grandiflora por su presencia no
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solo en el pajonal de paramo, sino en el bosque andino después de la perturbacion. Esta
especie aparece en varios estadios sucesionales, mientras que Espeletia killipii aparece solo
en algunos sitios del paramo donde se presenta en fases avanzadas de la sucesion
(Zuluaga 2002).

Los frailejones adultos manifiestan claras diferencias: Espeletia killipii produce menos
ejes pero un mayor numero de capitulos por eje, mientras que Espeletia grandiflora forma
una mayor cantidad de ejes pero con menos capitulos por eje. El gran niumero de frailejones
depredados obliga a realizar estudios especificos que determinen los patrones naturales de
mortalidad y el efecto de las perturbaciones sobre la muerte de los frailejones. Los
resultados de este trabajo muestran diferentes rasgos de historia de vida que conllevan al
desarrollo de distintas estrategias de regeneracion para las dos especies de frailejon y una
respuesta diferencial frente a las perturbaciones del tipo fuego y pastoreo.

Los atributos que posee cada una de las especies de frailejon hacen que Espeletia
grandiflora sea una especie con mayor regeneracion, menor vulnerabilidad a las
perturbaciones por fuego y pastoreo, una distribucién de miles de km? mas o menos
continua y con poblaciones que contienen individuos de todos los tamafios. Por el contrario,
Espeletia Killipii presenta una distribucion més restringida y discontinua, los parches en los
que aparece la especie contienen individuos con distribuciones de tamafios sesgadas y con
un marcado cuello de botella en la fase de reclutamiento. Esta distribucién mas fragmentada
de Espeletia killipii en comparacion con la de Espeletia grandiflora, hace que la primera sea
mucho mas vulnerable a las perturbaciones antrépicas que la segunda. Surgen entonces
preguntas como si los efectos de las perturbaciones antrdpicas son los responsables de la
restringida distribucion de Espeletia killipii. Puesto que la informaciéon de los campesinos
sugiere que en el pasado la presencia de esta especie era mas abundante y continua,
gquedan por esclarecer las condiciones y el contexto local de algunos sectores de Chingaza
que permitieron una mayor presencia de Espeletia killipii. Un dato importante, aportado en
este trabajo, es que parece que la perturbacibn moderada favorece la renovaciéon de las
poblaciones, ya que en estos sitios con historia de perturbacién se observaron individuos de
todos los tamafios, lo que no ocurre en los lugares sin historia de perturbacion. Queda clara
la importancia de estudiar con detalle el papel de las perturbaciones de distintas
intensidades y su relacion con la permanencia de las poblaciones de Espeletia. Las
estrategias de regeneracion y establecimiento de las poblaciones de las dos especies de
frailejon tienen que analizarse de acuerdo con la distribucion amplia de Espeletia grandiflora

y la distribucidn restringida de Espeletia killipii.
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6. CONCLUSIONES

Las conclusiones principales de esta Tesis Doctoral se sintetizan de la siguiente manera:

1. En el pdramo de Chingaza, la perturbacion permanente generada por el fuego y el
pastoreo produce importantes cambios en la vegetacibn que conllevan la pérdida de
fitomasa aérea y la eliminacion local de especies caracteristicas como Espeletia Kkillipii y
Chusquea tessellata. Igualmente, la perturbacion elimina los estratos arbustivos y herbaceos
y reduce considerablemente la necromasa. Todo esto transforma los sitios pastoreados en
sitios con un Unico estrato rasante donde se configura una nueva comunidad que forma
grandes bancos de semillas como respuesta a la perturbacion y cuyas especies toleran el

ramoneo y el pisoteo del ganado.

2. La nueva comunidad se establece en los sitios con maxima perturbacion y se observa
tanto en la vegetacion en pie como en el banco de semillas, que se concentra en los
primeros centimetros del suelo. En los valles, la perturbacién aumenta desde las partes altas
hasta las partes bajas y llanas, lo que permite determinar que los niveles de perturbacién
intermedia aumentan la rigueza de la vegetacion en pie y de la fitomasa de raices pero
disminuyen la riqueza del banco de semillas. Por otra parte, la densidad aparente del suelo
aumenta directamente con la perturbacibn y se incrementa sustancialmente con la

perturbacion intensa.

3. Después del corte de la vegetacion y la remocion del suelo, la regeneracion de las
comunidades vegetales se comporta de manera diferencial entre ellas, siendo el pajonal la
gue presenta una mayor regeneracion en términos de cobertura. Por el contrario, el chuscal
presenta tasas de regeneracion mas bajas y en él persiste mucho mas tiempo el suelo
desnudo. En particular, los sitios perturbados poseen una mayor capacidad de regenerar la
cobertura vegetal, pero gran parte de esta respuesta obedece a la presencia de hierbas
ruderales y exéticas. Las zonas perturbadas exhiben una composicion de especies distinta a
las zonas sin esa historia de perturbacion. Cuatro afios de descanso no son suficientes para
alcanzar a recuperar la riqueza de especies, y menos aun la estructura de las éareas
perturbadas. Son necesarios periodos de descanso superiores a 20 afios para recuperar la

estructura y composicion de las comunidades vegetales.

4. Chusquea tessellata es una de las especies que mayor cantidad de biomasa aporta a la

comunidad. El tratamiento de corte es menos agresivo que el tratamiento de corte y fuego
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para el desarrollo de Chusquea tessellata. El primero estimula la produccion de fitbmasa
fotosintética y el segundo estimula la produccion de brotes. Cuando las dos alteraciones
actuan conjuntamente, la regeneracion es cuatro veces mas lenta. Chusquea tessellata
tiene tasas de crecimiento bajas y una gestion inadecuada del paramo puede retardar su

recuperacion o extinguirla localmente.

5. En zonas alteradas, se tiene evidencia que la fuerte compactacion del suelo reduce
drasticamente la aireacion y humedad del mismo, lo que puede explicar la dificultad para el
crecimiento y la expansion de Chusquea tessellata. La expansién horizontal de esta especie
clave del paramo no alcanz6é un 50% del area evaluada en un periodo de tiempo de 10
afos. Las tasas de crecimiento calculadas para esta especie suponen nuevamente un

tiempo de recuperacion superior a 20 afios de descanso.

6. El estudio de los ciclos de vida de los frailejones mostr6 una gran similitud en los
mecanismos de dispersion de semillas y la formacién de banco de semillas transitorios para
las dos especies. En la etapa de establecimiento, las dos especies requieren de espacios
abiertos. Espeletia grandiflora presenta un reclutamiento efectivo cuatro veces superior a
Espeletia killipii. La temprana floracion de Espeletia grandiflora con respecto a Espeletia
Killipii le confiere una mayor oportunidad para la propagacién. Estas caracteristicas de ciclo
vital permiten explicar parcialmente el caracter regional y local de la distribucién de Espeletia

grandiflora y Espeletia Killipii, respectivamente.

7. En los sitios con historia de perturbacién, la mortalidad de las dos especies de frailejones
fue mayor. El perimetro de las plantas representa una variable muy importante para predecir
el crecimiento, la reproduccién y la supervivencia de los individuos. Después de 20 afios
después del ultimo incendio, los frailejones no se ajustan a una tasa de crecimiento normal.
Sin embargo, la alteracion moderada por el fuego y el pastoreo genera espacios que
promueven la renovacion poblacional. Por ultimo, es necesario estudiar con detalle el papel
de las perturbaciones en distintas intensidades y su relacion con la permanencia de las

poblaciones de frailejones, sus efectos sobre la comunidad y el ecosistema en general.
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7. RECOMENDACIONES

El paramo es un ecosistema en peligro con caracteristicas de baja productividad primaria,
crecimiento, descomposicion y una regeneraciéon natural lenta. Por tanto, la recuperacion del
ecosistema tras una perturbaciéon es muy baja. A lo anterior se suma el hecho del alto
porcentaje de areas de paramo destruidas o transformadas por actividades antropicas que
obliga a las comunidades locales y a las autoridades a implementar medidas de
conservacion y manejo urgentes. El andlisis del efecto del fuego y del pastoreo sobre la
vegetacion de paramo es complejo y requiere tener en cuenta distintas intensidades de
ambos tipos de perturbacion, las diferentes dinamicas que tienen lugar en paramos secos y
huimedos, el tipo de ganaderia, los tiempos de descanso y la combinacion con otras
perturbaciones como la agricultura, la forestacion y la mineria.

Esta Tesis Doctoral, pionera en comunidades vegetales de paramos humedos, ha
mostrado que la combinacién de fuego y pastoreo puede afectar a variables tan importantes
como la biomasa total, la relacién entre la fitomasa asimilatoria y la necromasa, y la
composicion floristica. Ademas, esta Tesis Doctoral verifica las alteraciones del suelo que
tienen consecuencias graves sobre la regeneracion del ecosistema, el cual requiere tiempos
de descanso superiores a 20 afios, tanto para las especies caracteristicas de frailején y
chusque como para la totalidad de la comunidad vegetal. En este sentido, se espera que
estos resultados permitan orientar las practicas de manejo, conservacion y restauracion
ecologica del paramo humedo

Dada la importancia de este ecosistema para las economias locales, para la
regulacion de los sistemas hidricos regionales y nacionales, y como reservorio de una gran
biodiversidad, es importante profundizar en el impacto de diferentes tipos de manejo para
asi poder predecir impactos y planificar manejos sostenibles. Los administradores de las
areas naturales y los encargados de formular politicas ambientales deben ser conscientes
de los profundos cambios que provocan las perturbaciones antropogénicas en el paramo
huimedo y de sus consecuencias sobre los servicios ambientales que los paramos brindan a
la poblacién humana beneficiaria. Es necesario investigar otros efectos de la perturbacion
sobre los ciclos de nutrientes, las relaciones lluvia-escorrentia, las interacciones bioticas, las
propiedades del ecosistema, y la heterogeneidad ambiental. Es el momento de atender de
manera prioritaria a esta situacion y de desarrollar politicas para proteger los ecosistemas

tropicales de montafia por el aumento de actividades humanas incontroladas.
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Anexo 1. Listado total de especies encontradas en la vegetacion en pie en el valle del Rio Tunjo.

Especie

Especie

Especie
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Acaena elongata L.
Achyrocline vargasiana DC.

Ageratina gracilis (Kunth) R.M. King & H. Rob.

Agrostis boyacensis Swallen & Garcia-Barr.
Agrostis foliata Hook. f.

Agrostis trichodes (Kunth) Roem. & Schult.
Altensteinia colombiana (Schltr.) Garay
Anthoxantum odoratum L.

Aragoa abietina Kunth

Arcytophyllum muticum (Wedd.) Standl.
Arcytophyllum nitidum

Arenaria (sp) L.

Asteracea spl

Asteraceae sp2

Asteraceae sp3

Asteraceae sp4

Asteraceae sp5

Azorella sp Lam.

Baccharis sp L.

Baccharis tricuneata (L. f.) Pers.

Bartsia santolinifolia (Kunth) Benth.
Bartsia sp L.

Bidens triplinervia Kunth

Blechnum loxense (Kunth) Hook. ex Salomon
Breutelia sp (Bruch & Schimp.) Schimp.
Bryum sp Hedw.

Calamagrostis effusa (Kunth) Steud.

28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54

Calamagrostis planifolia (Kunth) Trin. ex Steud.

Calamagrostis sp
Campylopus sp Brid.
Cardamine (sp) L.

Carexsp L.

Carex peucophila T. Holm
Carex spl

Carex pygmaea Boeck
Caryophyllaceae spl
Caryophyllaceae sp2
Castratella piloselloides Naudin
Cerastium imbricatum Kunth
Cerastium sp L.

Chusquea tessellata Munro
Cladonia sp. Browne
Conyza sp Neck.

Cortaderia sp Stapf

Cotula mexicana

Crassula venezuelensis
Cyperaceae sp3
Dicotiledoneas sin identificar

Diplostephium phylicoides (Kunth) Wedd.

Drymaria Willd. ex Schult.
Eccremis coarctata

Elaphoglossum Schott ex J. Sm.

Eleocharis acicularis Roem & Schult

Eleocharis stenocarpa Svenson

55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69
70
71
72
73
74
75
76
i
78
79
80
81

Epilobium denticulatum Ruiz & Pav
Eryngium humile Cav.

Espeletia grandiflora Bonpl.

Espeletia killipii Cuatrec.

Espeletia sp Mutis ex Humboldt & Bonpland
Festuca sp L.

Fleischmannia Sch. Bip.

Frullania sp Dumort

Galium sp L.

Gamochaeta sp Wedd.

Gamochaeta spl

Gamochaeta sp2

Gentianella corymbosa (Kunth) Wea & Rued
Geranium multiceps Turcz.

Geranium santanderiense R. Knuth
Geranium sibbaldioides Benth.

Gnaphalium sp L.

Grammitis moniliformis (Lag. ex Sw.) Proctor
Halenia adpressa C.K. Allen

Halenia asclepiadea (Kunth) G. Don
Hieracium avilae Kunth

hydrocotyle bonplandii A. Rich

Hydrocotyle ranunculoides L. f.

Hypericum goyanesii Cuatrec.

Hypericum juniperinum Kunth

Hypericum spl L.

Hypericum sp2 L.
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Anexo 1. Continuacion.

Especie

Especie

Especie

82
83
84
85
86
87
88
89
90
91
92
93
94
95
96
97
98
99
100
101
102
103
104
105
106

Hypochaeris radicata L.
Hypochaeris sessiliflora Kunth
Isolepis sp R. Br.

Juncaceae spl

Juncaceae sp2

Juncus bufonius L.

Juncus sp L.

Lachemilla aphanoides (Mutis ex L. f.) Rothm.

Lachemilla galioides (Benth.) Rothm.
Lachemilla hispidula (L.M. Perry) Rothm.
Lachemilla moritziana Dammer
Lachemilla orbiculata (Ruiz & Pav.) Rydb.
Lachemilla spl

Lachemilla sp2

Laestadia muscicola Wedd.

Lourteigia R.M. King & H. Rob.

Lupinus sp L.

Luzula racemosa.

Luzula sp DC.

Lycopodium jussiaei Desv. ex Poir.
Lycopodium sp

Miconia chionophila

Miconia sp Ruiz & Pav.
monocotiledoneas sin identificar

Muehlembergia fastigiata Henrard

107
108
109
110
111
112
113
114
115
116
117
118
119
120
121
122
123
124
125
126
127
128
129
130
131

Nertera granadensis (Mutis ex L. f.) Druce

Niphogeton glaucescens (Kunth) J.F. Macbr.

Niphogeton Schitdl.

Oreobolus obtusangulus Gaudich.
Oreobolus goeppingeri Suess.
Oreobolus sp R. Br.

Oritrophium peruvianum (Lam.) Cuatrec.
Oropogon sp Th. Fr.

Paepalanthus dendroides Kunth
Paepalanthus karstenii Ruhland
Paepalanthus lodiculoides Moldenke
Paepalanthus sp Mart.

Paspalum bonplandianum Fliggé
Pentacalia vaccinioides (Kunth) Cuatrec.
Pernettya prostrata (Cav.) DC.

Pilea sp Lindley

Plagiocheilus solivaeformis DC.
Plantago sp L.

Poa annua L.

Poaceae sp 2

Poaceae spl

Poaceae sp3

Puya goudotiana Mez

Puya sp Molina

Ranunculus nubigenus Kunth ex DC.

132
133
134
135
136
137
138
139
140
141
142
143
144
145
146
147
148
149
150
151
152
153
154
155
156

Relbunium hypocarpium (L.) Hemsl.
Rhynchospora macrochaeta Steud. ex Boec
Rhynchospora sp Vahl
Rhynchospora sp 1

Rhynchospora sp2

Rumex acetosella L.
Scrophulariaceae Juss.

Senecio formosus Kunth

Senecio subruncinnatus Greenm.
Sibthorpia repens (L.) Kuntze
Sigesbeckia jorullensis Kunth
Sisyrinchium sp L.

Sphagnumsp L.

Stachys cf eliptica Kunth

Stachys sp L.

Suelo desnudo

Taraxacum officinale F.H. Wigg.
Thuidium Bruch & Schimp.
Crassula peduncularis F. Meigen
Trifolium repens L.

Trifolium sp L.

Valeriana sp L.

Veronica persica Poir.

Werneria pygmaea Gillies ex Hook. & Arn
Xenophyllum humile Kunth
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Anexo 2. Promedio de densidad de semillas en el banco de semillas para tres zonas y dos
profundidades en el valle del Rio Tunjo. Los SE de los promedios no se dan por claridad. La
densidad se da en semillas/m?. El cédigo de especie es el mismo que el del Anexo 1.

Sitio alto (S1)

Sitio medio (S3)

Sitio bajo (S5)

Cod. Especie 0-5cm 5-10cm 0-5cm 5-10cm 0-5cm 5-10cm

14  Asteraceae sp2 32,7 12,7

15  Asteraceae sp3 11,7 8,8

16  Asteraceae sp4 20,0

17  Asteraceae sp5 25,5

18 Azorella sp 3,2 94,0

22  Bartsiasp 1.649,0 97,6 443,2 12,7

27 Calamagrostis effusa 7,5

33  Carex peucophyla 2.323,0 1.095,0 859,4 557,0 17,0

34  Carexspl 159,8 43,0 41,9 26,0 186,7

35 Carex pygmaea 1.070,0 1.044,0 322,3 180,0 10,6

36  Caryophyllaceae sp 1 8.042,0 1.970,0

39  Cerastium imbricatum 72,1 8,5

45  Cotula mexicana 725,7 12,7

45  Crassula paludosa 11,7 52

48  Dicotiledoneas sin indentificar 29,7 25,5 36,1 21,2

54  Eleocharis stenocarpa 282,5 1.613,0 428,6

59  Espeletia sp 14,3 2,3 7,1 1,3

63 Galium sp 52 4,2

63  Galium sp 63,7 118,8

65 Gamochaeta spl 49,4 12,7 62,7 20,1 819,4 42,4

66  Gamochaeta sp2 28,5

67  Gentianella corymbosa 366,2 25,2

70  Geranium sibbaldioides 534,7 174,0

74  Halenia asclepiadea 70,4 9,5 42 80,6

76  Hydrocotyle bonplandii 7,5 666,3 161,3

80  Hypericum spl 550,2 67,9 37,0 52

84 Isolepis sp 2.084,0 1.952,0

85 Juncaceae spl 275,9 104,6

86 Juncaceae sp2 174,0 165,5

94  Lachemillasp 1 23,5 2.704,0 8,5

95 Lachemilla sp2 13,7 64,6 7.482,0 4329

96  Laestadia muscicola 11,7 27,5 191,0

99  Luzula denticulata 55,5 55,2 8,5

105 monocotiledoneas (sin id.) 103,7 38,2 246,4 31,8 1.322,0 8.032,0

106 Muehlembergia fastigiata 1.233,0 280,3

107 Nertera granadensis 36,0

110 Oreobolus goeppingeri 57,9 9,5 327,0 19,0

118 Paepalantus sp 940,6 1.125,0 475,4 180,0

119 Paspalum bonplandianum 543,2 63,7

121 Pernettya prostrata 7,5 13,7 22,7

122 Pilea sp 48,2

127 Poacae spl 779,4 110,0 482,0 61,0 93,4 34,0

126 Poaceasp 2 243,1 19,0 7.4 21,2 25,5

128 Poacea sp3 13,7 38,7 1.592,0 199,5

130 Puyasp 127,0

131 Ranunculus nubigenus 3.535,0 772,4

134 Rhynchospora sp 7,5 270,3 225,7 2.661,0 1.710,0

141 Sibthorpia repens. 516,3 370,4 343,8

142 Siegesbeckia jorullensis 42,4 127,3

145 Stachys cf eliptica 46,7 206,5

150 Werneria pygmaea 1.719,0 34,0
Total 9.005,1 3.933,0 4.193,9 1.364,4 39.138,6 17.442,7
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Anexo 3. Composicion floristica y porcentaje de cobertura de la comunidad de pajonal sin y

con perturbacién durante cuatro afios y tres estratos (A = arbustivo, H = herbaceo, R =

rasante).
Pajonal sin perturbacion Pajonal con perturbacion
2008 2009 2010 2011 2008 2009 2010 2011
Especies A HRAHRAHRAHRAHRAMHRAMHIRAMHR
Acaena elongata 0,7 2,7 4,5 1,3
Achyrocline vargasiana 0,2 0,3 0,3 1,9
Ageratina gracilis 0,3 0,3 0,3
Agrostis boyacensis 3,7 43 24 2 24 0,3 8,1 48 8 1,4 14 47 1,1 3,2
Agrostis foliata 25 31 3,7 58 69 7,3 6,7 2,2
Agrostis trichodes 05 1,3 1,3 3 0,3 29 2,9
Altensteinia colombiana 0,3 0,8
Anthoxantum odoratum 28 12 22 26 32 15 23 21
Aragoa abietina 04 0,3 0,3 0,6 0,3 0,3 0,3
Arcytophyllum muticum 35 4,6 5 45 05 04 1,3 04 1 0,8 0,7
Azorella sp 0,1 0,7
Bacharis sp 1,2 2 01 2 0,3 23 0,1
Bacharis tricuneata 0,3 0,6
Bartsia santolinifolia 0,1 09 01 0,3 03 03
Bartsia sp 0,9 0,8
Bidens triplinervia 0,2 0,8 0,6 0,1 0,3
Blechnum loxense 0,1 0,3 0,6 0,3
Calamagrostis effusa 23 35 38 34 1,9 3,6 3,6 47 5,6 1 38 55 3,9
Calamagrostis planifolia 5 13 74 177 1 18 8 4,2 08 24 04 7,8 1,4 0,3 0,8 0,1
Carex sp 8,4 9,7 9,7 93 19
Carex peucophyla 0,1
Carex pygmaea 8,9 9,8 7,2 8,8
Castratella piloselloides 0,6 0,5 0,1 0,6 0,3
Cerastium sp 0,7 0,8 05 0,3 0,3
Coniza sp 0,1 0,3
Cortadeira sp 2,6 2,8 4,2 43 0,3
Diplostephium phylicoides 3,6 5,2 53 25 0,1
Espeletia grandiflora 25 26 27 05 27 05 1 05 1,3 0,5 15 05 04 15 0,3
Festuca sp 3 22 4 3 38 74 45 84
Galium sp 04 0,3 12 14 0,3 0,1
Gentianella corymbosa 0,1 0,3 0,3 0,4 0,4 0,1
Geranium multiceps 0,5 0,5 1 0,4 0,8 0,5 0,3
Geranium santanderensis 0,5 0,6 0,8
Geranium sibbaldioides 0,8 0,3 0,1
Halenia adpressa 0,1 0,3
Hypericum juniperum 0,8 1 1,3 1,3
Hypericum spl 0,1 0,5 0,5 0,6 0,5 1 1,3
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Anexo 3. Continuacion.

Especies

2008

Pajonal sin perturbacion

2009

2010

2011

Pajonal con perturbacién

AHRAHWRAHIRAHIRAHIRAHIRAHIRAHR

Juncus bufonius
Juncus sp

Lachemilla aphanoides
Lachemilla galioides
Lachemilla moritziana
Lachemilla orbiculata
Lupinus sp

Luzula racemosa
Miconia nivalis

Niphogeton
glaucescens

Paspalum
bomplandianum

Pentacalia vaccinioides
Pernettya prostrata
Poa annua

Puya goudotiana

Puya sp

Rhynchospora sp2
Rumex acetosella
Senecio formosus
Senecio subruncinnatus
Sigesbeckia jorullensis
Sphagnum sp

Suelo desnudo
Taraxacum oficinalis
Trifolium repens
Trifolium sp

Valeriana sp

Veronica persica

0,7

0,6

0,4

3,5

2,4
0,4

2,8

0,5

0,8

7,8
24

0,5

44

0,1

0,3
1,8

0,3

6,8
2,6

15

4,9

0,5

0,8

0,8

0,8
2,5
0,8

0,9
20

2,8

15

5,4

0,1
0,7
0,8
1,9
3,8

0,3
0,5
11
11

0,6

0,5

2008 2009 2010 2011
08 06 2 2,3 2,3
1,3 08 05 1.3 08 08 09 08
05 47 27 67 03 85 8,7
08
6.6 0.4
0.3 0,5 0.8
0.8
0.1 0.3 03 05
0.1 05 05 08 08 07
6,7 64 83 36 87 95 14 19
17 11 17 53 9 59 83 5
52 2,5 7.8 38
05
03 03 0,5 2,8 0.3
7.1 2,6 35 38
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Anexo 4. Composicion floristica y porcentaje de cobertura de la comunidad de chuscal sin 'y
con perturbaciéon durante cuatro afios y tres estratos (A = arbustivo, H = herbaceo, R =

rasante).
Chuscal sin perturbacion Chuscal con perturbacion
2008 2009 2010 2011 2008 2009 2010 2011
Especies A HRAHRAHRAHRAMHRAMHIRAH RAH R
Acaena elongata 0,3 0,9 1,7 15
Agrostis foliata 0,1 0,6 0,6 1 03 1,1 0,7
Agrostis trichodes 0,3 0,9 2,2 1,9
Altensteinia colombiana 1,3 0,3
Aragoa abietina 0,3 0,4 0,8 0,6
Arcytophyllum muticum 6,8 6,6 3,3 14 3,7 14 3,8
Arenaria sp 0,3
Baccharis sp 0,3 0,4
Baccharis tricuneata 0,1 0,4 0,6 0,5
Bidens triplinervia 0,6 15
Blechnum loxense 0,8 1,2 15 1 15 1.3 0,3 0,8
Breutelia sp 1,8 29 2 18 16 2
Bryum sp 7,9 1,8 5,9 4,9 5,3
Calamagrostis effusa 1,7 2,8 3 1,2 6,3 6,2 1,3 11
Calamagrostis planifolia 3,6 55 6,5 6,6
Campylopus sp 27 23 22 27 0,2 0,3 0,1
Carex peucophyla 1,7 3 53 3
Carex pygmaea 0,8 1,1 04 1,8 05 1,3
Castratella piloselloides 0,6
Chusquea tessellata 24 37 37 38 14 2,4 15 15
Cladonia sp 0,4 0,3
Cortaderia sp 15 4,5 6,2 7,2
Cotula mexicana 0,2 0,6 1,4 15 0,9 0,4 0,7 0,8
Diplostephium
phylicoides 0,2 0,3 0,4 0,4
Drymaria sp 0,6
Elaphoglossum sp 0,3 0,2 0,2 0,4 0,3 1,2
Espeletia Killipii 16 12 20 20 8,8 6,1
Festuca sp 8,3 7,9 6,2 9,8 0,3 2 2,2 2,2
fleischmania sp 0,8 1,7 1,7 1,8
Frullania sp 0,2 0,4 1 1,8
Galium sp 0,5 1,7 0,6 0,1
Gamochaeta sp 25 14 0,5 1,2 1,4 1 1,6 1
Geranium multiceps 0,2 0,8 0,3 0,7 0,8 0,7 1,4 0,3
Geranium
santanderensis 0,3 0,5 0,3 0,8
Geranium sibbaldioides 0,8 08 0,8 0,8 0,6 0,6 0,3
Gnaphalium sp 53 2,5 1,8 3,8
Grammitis moliniformis 0,6
Halenia adpressa 0,8 0,6 0,2 0,3 0,3
Halenia asclepiadea 0,3 0,3 0,7 0,5 0,5
Hieracium avilea 0,9 0,3
Hydrocotile
ranunculoides 0,8 1,7 0,8
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Anexo 4. Continuacion.

Especies

2008

Chuscal sin perturbacion

2009

2010

2011

2008

Chuscal con perturbacion

2009

2010

2011

AHRAHRAHIRAHRAHIRAHR RAH RAH R

Hydrocotyle bonplandii
Hypericum goyanesis
Hypericum juniperum

Hypochoeris radicata
Hypochoeris
sessiliflora

Isolepis sp

Juncus bufonius
Lachemilla aphanoides
Lachemilla galioides
Lachemilla hispidula
Lachemilla orbiculata
Laestadia muscicola
Lupinus sp

Luzula sp
Lycopodium jussiae
Lycopodium sp

Miconia nivalis
Niphogeton
glaucescens

Niphogeton sp

Oreobolus goeppingeri
Oritrophyum
peruvianum
Paepalanthus
dendroides

Paepalanthus karstenii
Paepalanthus
lodiculoides

Paspalum
bomplandianum

Pernettya prostrata
Plagiocheilus
solivaeformis

Poa annua

Puya goudotiana

Puya sp

Relbunium hipocarpium
Rumex acetosella
Scrophulariaceae ind
Sibthorpia repens
Sigesbeckia jorullensis
Sphagnum sp

Suelo desnudo
Taraxacum oficinalis
Thuidium sp

Trifolium repens
Trifolium sp

Werneria sp

0,4

0,3

0,3
0,6

0,3

0,8

0,2

3,6
0,3

0,4

1,5
0,3

0,3
2,6

0,1

0,1

0,2

0,8
0,5

0,8

0,4

0,8

0,8

0,5

0,5
16
13

0,8

04

0,7

0,5

0,8

52
1,4

0,7

0,6

3,7

0,3

0,3

0,3

0,5

19

0,3

2,7
0,3

0,3

2,4

0,5

7,2
4,9

1,4

0,2

0,3

0,3

15

3,5
0,8

2,8

0,3

0,3

1.3

2,3

0,5

11

0,3

0,9

0,8

8,9
2,3

0,3

0,3

52
15

0,8

3,6
0,8

0,3

1.3

0,3

2,9

15

7,5
1,8

0,3

0,6
0,3
0,1

0,5
0,5

0,1

0,4

0,1

0,1
0,2

0,2

0,4

0,3

5,9
7,6
1,8

13

0,1

0,1

0,6
0,3

0,3

0,4

0,5

2,9

0,2

53

11

0,1

3,3
1,6

1,8
0,5
0,3

9,2
13
4,2
14

1,6

0,4

0,7

0,8
0,3

0,5

05 1,2
0,3

4,4

0,1

5,8

2,8

0,7 08

5,9
4,3

1,6
0,6
0,9

1,6

0,6

11

57

0,9

0,3

1,3
11
6,8
1,6

0,6
0,4

0,5

15

0,3

7,2

14
1,2

6,7
5,6

1,7
0,8
0,8

5,2
8,4
11
18

1,6

0,4

1,3

0,8
0,8

0,5

11 2

5,8

0,3

7,7

0,3

8,4
19
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Anexo 5. Presencia de especies en el censo inicial (I) y censo final (T) en parcelas control y
con tratamiento de corte de la vegetacion y remocion de suelo (CR) para comunidades de
pajonal y chuscal con y sin perturbacion.

Chuscal Pajonal
con perturbacion  sin perturbacion  con perturbacion  sin perturbacion

CR Control CR Control CR Control CR CR

Especies I F | F I F I F | F 1 F | F | F

x

Acaena elongata X
Achyrocline vargasiana

x

Ageratina gracilis
Agrostis boyacensis

x
X

Agrostis foliata

X X X X X X
X X X X

x
X

Agrostis trichodes
Altensteinia colombiana X X X X X

>

Anthoxantum odoratum X X

X
x
>
x

Aragoa abietina X

>
x
>

Arcytophyllum muticum X X X
Arenaria sp X

Azorella sp

Bacharis sp X X

Bacharis tricuneata X

X X X X

Bartsia santolinifolia
Bartsia sp X

Bidens triplinervia

X X X X X X

Blechnum loxense X X

Breutelia sp

>

Bryum sp

X X X X X
X X X X X
X X X X X

X
x
X
>

Calamagrostis effusa X

x
>
x
>
x
x
x
x

Calamagrostis planifolia

x
X
x
X
P
>
P

Campylopus sp X
Cardamine sp X

X

Carex sp

>
>
>
>

Carex peucophyla X

x

Carex pygmaea X X

X X X X

Castratella piloselloides X X X
Cerastium sp X

x
X
x
X

Chusquea tesellata X
Cladonia sp X X
Coniza sp

X X
X
X
X X X
>
x
>
X
>
>

Cortaderia sp
Cotula mexicana
Diplostephium phylicoides

X X X X

Drymaria sp
Elaphoglosum sp X
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Anexo 5. Continuacion.

Chuscal Pajonal
con perturbacién sin perturbacién con perturbaciéon sin perturbacién

CR Control CR Control CR Control CR Control

Especies I F I F I F 1 F I F I F 1T F 1 F

Eleocharis stenocarpa X

Eryngium humile X X X X

Espeletia killipii X X X X

Espeletia grandiflora X X X X X
Festuca sp X X X
fleischmania sp X X

Frullania sp X X

Galium sp X X X X X X

>
x
>

Gamochaeta sp
Gentianella corymbosa X
Geranium multiceps

Geranium santanderensis

X X X X

Geranium sibbaldioides

X X X X

Gnaphalium sp
Gramitis moliniformis
Halenia adpressa
Halenia asclepiadea

X X X X X X X X

Hieracium avilae
Hydrocotile ranunculoides X
Hydrocotyle bonplandii X

>
>

Hypericum goyanesis

x
x

Hypericum juniperum X X
Hypericum spl X X X

x

Hypericum sp2
Hypochoeris radicata X X X
Hypochoeris sessiliflora

Isolepis sp X

X
x
x

Juncus bufonius

Juncus sp

X

Lachemilla aphanoides
Lachemilla galioides
Lachemilla hispidula X

X X X X

Lachemilla moritziana

>
X X X X X X X
x

Lachemilla orbiculata X
Laestadia muscicola X X X X

x

Lautergia sp

>
x
>
>

Lupinus sp
Luzula racemosa X X X
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Anexo 5. Continuacion.

Chuscal Pajonal
con perturbacién sin perturbacién con perturbaciéon sin perturbacién

CR Control CR Control CR Control CR Control

Especies I F I F I F I F I F I F 1 F I F

Lycopodium jussiae X X X
Miconia sp X
Miconia chionophila X X X

Nertera granadensis X X

Niphogeton glaucescens X X X
Oreobulus sp X

Oreobolus goeppingeri X X X

Oreobulus goeppingerii

Oritrophyum peruvianum X X X

Oropogon sp X

X X X X X X

Paepalanthus dendroides X X
Paepalanthus karstenii X X

x
x
X
X

Paepalanthus lodiculoides
Paspalum bonplandianum X X X X X X X
Pentacalia vaccinioydes X X

X
X
>
x

Pernettya prostrata X

x
x
x

Plagiocheilus solivaeformis
Plantago sp X X X
Poa annua X X

>
x
x
x
x

Puya goudotiana X
Puya sp X X X X X X X

Ranunculus nubigenus X

x
X

Relbunium hypocarpium X

>
x

Rhynchospora macrochaeta X X

x
>
>
>
>

Rhynchospora sp2 X X
Rumex acetosella X X X X X
Scrophulariaceae ind X X X

Senecio Formosus X
Senecio subruncinnatus X X
Sibthorpia repens X X X
Sigesbeckia jorullensis X X X X

X X X
x

Sisyrinchium sp
Sphagnum sp X X X X X X X X X

Taraxacum oficinalis X

X
x

Thuidium sp
Trifolium repens
Trifolium sp X

X X X X X
P
X X X X

Valeriana sp
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