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RESUMEN

El desplazamiento de las gramincas nativas por otras de origen africano es caracteristico de
algunas sabanas neotropicales. En las sabanas antropdgenas de la Cordillera de la Costa en Venezuela,
Melinis minutiflora tiende a desplazar a las comunidades nativas dominadas por Trachypogon plumosus.

Como parcialmente responsables de este mayor poder competitivo de M. minutiflora se encontrd
una mayor tasa de crecimiento y una mayog proporcién de asimilados dedicados a la sintesis de
biomasa y 4rea foliar. Estas y otras caractcristicas permiten a M. minutiflora desplazar a T. plumosus
y a la mayoria de las espccies herbiceas nativas en los habitats més favorecidos hidrica y
nutricionalmente. Por otra parte, las bajas tasas de crccimiento y los altos indices raiz/vastago, entre
otras caracteristicas, permiten a 7. plumosus sobrevivir en los habitats menos favorables donde
posiblemente sea competitivamente superior a la especie introducida.

PALABRAS CLAVES: Crecimiento, fenologia, reparticién dc biomasa, Melinis, Trachypogon, gramineas, sabanas, Venezuela.
ABSTRACT

The displacement of native grasses by others introduced from Africa is common in many
neotropical savannas. In the derived savannas of the Coastal Cordillera in Venezuela, Melinis
minutiflora is displacing the native plants in the communitics dominated by Trachypogon plumosus. The
higher competitive capacity of the former is due partially to its higher growth rate and allocation of
assimilates for synthesis of leaf biomass and area. These and other characteristics allow M. minutifliora
to displace T. plumosus only in the habitats with better water and nutrient availability. The slower
growth rate and higher root/shoot ratio in T. plumosuis might cxplain the survival of this grass in the
less favourable habitats of the savanna where it scems to be competitively superior to the introduced
species.
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INTRODUCCION

Extensas dreas de la Cordillera de la
Costa en Venezuela (entre los 600 y los
1500 m) se encuentran cubiertas por
comunidades sabaneras que son el resul-
tado de deforestaciones y quemas recu-
rrentes desde el tiempo de la Colonia
(Tamayo 1943; Beard 1953; Blydenstein
1967; Vareschi 1969). Al igual que en las
sabanas llaneras, la estacionalidad de la
precipitacion, la oligotrofia de los suelos
y las quemas anuales son las limitantes
mds importantes para la vida de las
plantas en las sabanas de la Cordillera
de la Costa. La flora nativa de estas
sabanas es, en parte, el resultado de
fuerzas selectivas relacionadas con las
limitantes antes mencionadas por 1o que
las estrategias de supervivencia y repro-
duccién de las especies presentes deben
tener un claro valor adaptativo bajo estas
condiciones ambientales.

Desde la Colonia estas comunidades
han sido invadidas por gramineas forra-
jeras de origen africano que fueron intro-
ducidas originariamente para mejorar la
producciéon animal (Parsons 1972). Fre-
cuentemente, las especies africanas des-
plazan parcial o totalmente a las grami-
neas nativas lo que parece ser una ca-
racteristica comdn en sabanas neotropi-
cales (Parsons 1972; Baker 1978). Un
ejemplo de lo anterior es el desplaza-
miento de la graminea nativa Trachypo-
gon plumosus (Humb. & Bonpl.) Nees
por Melinis minutiflora Beauv. (capim
melao 0 “molasses grass”) en las sabanas
de la Cordillera de la Costa.

Una comunidad natural se mantiene
en equilibrio dindmico gracias a los

procesos competitivos intra e interespeci-
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ficos que determinan el nicho de cada
especie. Para que una nueva especie
invada una comunidad establecida es
necesario que se cumplan, al menos, tres
condiciones: (i) que ocurra una apertura
en la comunidad permitiendo la entrada
de la especie invasora; (ii) que la especie
invasora se encuentre preadaptada a las
condiciones de su nuevo habitat y, (iii)
que una véz establecida, la especie inva-
sora compita exitosamente desplazando a
las especies nativas.

En el caso de las especies africanas
se cumplen las dos primeras condiciones
ya que, a causa del fuego, existen fre-
cuentes aperturas en la comunidad nati-
va.*También, la mayoria de las especies
invasoras estin adaptadas a la sequia
estacional, al fuego y a una considerable
presion de herbivoria (McNaughton
1985). En cuanto a la tercera condicion,
los mecanismos de competencia interes-
pecifica pueden ser fenoldgicos (uso del
tiempo), fisiologicos (eficiencia en la
obtencién y reparticion de recursos como
carbono, agua y nutrientes) y de estrate-
gias reproductivas. Todos estos mecanis-
mos estin determinados genéticamente
pero pueden variar, dentro de cierto
margen, de acuerdo a la plasticidad feno-
tipica de la especie y a las presiones
bidticas y abidticas del ambiente.

Mediante el andlisis comparativo de
las tasas de crecimiento, fenologia y
reparticion de biomasa, que son algunos
de los componentes del nicho relevantes
en las relaciones de competencia interes-
pecifica (Harper 1977), nos proponemos
obtener algunas respuestas a la pregunta
“(Porqué M. munutiflora desplaza a T.
plumosus en las sabanas de la Cordillera
de la Costa?”
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AREA Y ESPECIES ESTUDIADAS

El 4rea de estudio estd ubicada en
la colinas que rodean el Parque Zool6-
gico de Caricuao en Caracas (10° 22° N
y 66° 69’ O) a 1100 m sobre suelos poco
profundos, rocosos y de pH 4cido con un
bajo contenido de los principales nutrien-
tes minerales en los primeros 20 cm de
profundidad. Sin embargo, es posible
encontrar cierta variacién en los suelos
dependiendo de la pendiente y del grado
de erosién (Tabla 1).

El clima es biestacional con respecto
a la precipitacién con la época de lluvias
entre Mayo y Noviembre. Sin embargo,
Ja variacién en la cantidad y distribucién
de la precipitacién es alta. Por ejemplo,
Febrero es, generalmente, un mes seco
pero durante 1981 recibié aproximada-
mente 100 mm de lluvia con las conse-
cuencias que se discuten mdas adelante.
La variacién en los promedios mensuales
de temperatura del aire es baja. Una es-
tacion climatoldgica cercana a la zona de
estudio (El Caribe, Zona I - MARNR)
reporta una temperatura minima pro-
medio de 18,7° C en Enero y una tem-
peratura mdxima promedio de 22,9°C en
Mayo.

En las sabanas estudiadas la cober-
tura vegetal disminuye a medida que la
profundidad de los suelos disminuye y
aumenta la pendiente. La comunidad
vegetal nativa, que hasta hace pocos afos
era quemada durante la sequia, estd
compuesta por una 50 especies de
graminoides, hierbas y arbustos de las
familias Graminae, Cyperaceae, Compo-
sitae, Labiatae, Fabaceae y Melastoma-
taceae, principalmente (Baruch 1984).
En esta comunidad T. plumosus es
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dominante formando macollas densas y
perennes de 30 a 100 cm de altura. Se
cree que esta especie sea de origen
neotropical aunque también se ha repor-
tado de Suréfrica y su valor forrajero es
bajo (Bogdan 1977). Su metabolismo
fotosintético es de tipo C4 y su rango de
distribucién altitudinal abarca desde los
100 m. en los Llanos hasta los 1500 m.
en la Cordillera de la Costa. Es posible,
sin embargo, que las poblaciones al-
titudinales de esta especie sean ecotipos.

Melinis minutiflora es también una
graminea perenne de tipo C4 originaria
de Africa que fué introducida en Vene-
zuela como forraje a través de Brasil y
Colombia (Mondolfi 1956). Sus hojas son
pubescentes y secretan una sustancia
aromdtica de olor rancio. Crece forman-
do masas densas de vastagos entremez-
clados que alcanzan hasta 1 m de espe-
sor. Este tipo de crecimiento cerrado
excluye a otras especies resultando en
asociaciones practicamente mono-
especificas. En Venezuela, M. minutiflora
se encuentra por encima de los 600 m y
tiende a ocupar los habitats con suelos
marginalmente mds fértiles y profundos
en la Cordillera de la Costa (Herndndez
et al. 1984).

MATERIALES Y METODOS

Se realizaron cosechas mensuales
entre Julio 1980 y Agosto 1981 de 25
individuos de 7. plumosus y 50 de M.
minutiflora 10 que permitié obtener un
coeficiente de variacién cercano a 15 %
en el peso seco de la biomasa total. Las
muestras fueron llevadas al laboratorio
donde las raices y rizomas (biomasa
subterrdnea) se cortaron y lavaron y el
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vastago fué separado en hojas verdes,
estructuras secas, culmos (tallos), y es-
tructuras reproductivas. Las muestras
separadas fueron secadas en estufa a 80°
C por 24 horas y pesadas. El area foliar
fué calculada mediante el trazado de 20
hojas por especie sobre papel relacionan-
do luego el peso y el 4rea del papel. Esta
relacién se extrapold a la masa total de
hojas verdes. La inversién anual en re-
produccién se estimé como el indice
entre el peso de las estructuras repro-
ductivas y el peso total del individuo.

Los parametros del crecimiento
como la tasa de crecimiento relativo de
la biomasa total (TCR), del peso foliar
(TCRPF), del area foliar (TCRAF) y la
tasa asimilatoria neta (TAN) fueron cal-
culados para cada periodo mensual
empleando las ecuaciones en Kvet et al.
(1972).

Para las determinaciones fenolégicas
se marcaron 30 individuos por especie de

didmetros basales y alturas similares. El
registro fenolégico se realizé quincenal-
mente en base a las fases de gemacion
(aparicién de los brotes reproductivos),
floracién, fructificacion y dispersién de
semillas.

En los casos pertinentes los andlisis
estadisticos se realizaron con una prueba
de t (Sokal y Rohlf 1969) considerandose

significativos aquellas comparaciones
donde p < 0,05.
RESULTADOS

Un ecotono muy marcado separa la
comunidad de la sabana nativa de la
asoesiacion de M. minutiflora que forma
manchas densas en los lugares de menor
pendiente, suelos mds profundos y mar-
ginalmente mejores en cuanto al conte-
nido de materia orgdnica, N y P (Tabla
1). Cuando el drea es compartida con M.
minutiflora, T. plumosus (y otras especies
nativas) se encuentra generalmente sobre

TABLA 1.- Anilisis fisicoquimico de los suelos debajo de la asociacion de M. minutiflora y debajo de
la comunidad nativa de las sabanas estudiadas (7. plumosus). La profundidad del mucstreo, realizado

en Diciembre 1980, fue entre 10 y 20 cm. Para el

pH, matcria orgénica y nutricntcs mincrales sc

presentan los valores correspondicntes a dos mucstreos. Datos de Herndndez (1981) y Montilla (1981).

Variable T. plumosus M. minutiflora
Arcna (%) 511 43,0
Limo (%) 219 27,5
Arcilla (%) 27,0 245
pH 51-53 51-53
Mat. Org. (%) -18 26-29
N (%) 0,06 - 0,07 0,07 - 0,08
P (ppm) 10,5 - 10,5 17,5 - 17,5
Ca (ppm) 100 - 310 125 - 180
Mg (ppm) 13 - 41 22 - 26
K (ppm) 40 - 80 25 - 35
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suelos rocosos, poco profundos y con un
contenido menor de materia orgdnica, N
y P. Este patron de distribucion se repite
en varios lugares de la Cordillera de la
Costa (Baruch 1984).

Tanto el desarrollo vegetativo como
el reproductivo estdn relacionados con el
ciclo local de precipitacion. La floracion
en 7. plumosus ocurrié a mediados de la
época de lluvias (Fig. 1) y su fase repro-
ductiva fué relativamente larga comen-
zando en Julio y en Diciembre el 25 %
de los individuos marcados estaban ain
en fase de dispersion de semillas. Con el
adelanto de las lluvias en 1981, el co-
mienzo de la fase reproductiva también
se adelantdé un més aproximadamente.
Un adelanto similar fué observado en

otras gramineas nativas (Herndndez
1981).
Melinis  minutiflora florecid6 més

tardiamente, en Octubre 1980 comenzd
el proceso y a mediados de Noviembre
todos los individuos marcados se encon-
traban en fase reproductiva (Fig. 1)} En
esta especie se observé un segundo even-
to reproductivo después de las luvias de
Febrero 1981. Sin embargo, aunqué el
100% de los individuos muestreados flo-
recieron, la biomasa de las estructuras
reproductivas fué Dbastante menor que
durante el evento reproductivo principal.
Panicum maximum, otra graminea intro-
ducida en el drea de estudio tuvo un
comportamiento reproductivo similar
(Montilla 1981). El periodo reproductivo
de M. minutiflora fué mas corto que el
de T. plumosus y la sincronizacion de
cada uno de los eventos fué también mas
uniforme en la graminea introducida ya
que casi la totalidad de la poblacién se
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encontraba simultineamente en una fase
reproductiva determinada.
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FIGURA 1. Fcnolases reproductivas de las
cspecies estudiadas. W= gemacion o aparicion de
los brotes reproductivos; X= [oracién; Y= [ructi-
ficacién; Z= dispersion dc semillas. El cje Y
indica cl porcentaje de la poblacién marcada en
cada ctapa rcproductiva,

Ambas especies tuvieron una bio-
masa total similar cuyas fluctuaciones
estuvieron asociadas al ciclo anual de
precipitacion (Fig. 2). En 1980, el pico
de biomasa en ambas especies coincidié
en Noviembre mientras -que en 1981 el
crecimiento comenz6 casi dos meses
antes en M. nunutiflora debido al ade-
lanto de las lluvias durante ese afo.
Posiblemente esta haya sido la razén por
la cual la biomasa total de M. minutiflo-
ra superé ampliamente a la de T. plumo-
sus durante el comienzo de la verdadera
temporada de lluvias de 1981 (p <
0,001). Debido a que 1981 fué un afo
himedo, los picos de biomasa en ambas
especies fueron mayores que el ano
anterior. Sin embargo, es necesario con-
siderar el crecimiento acumulativo en las
gramineas perennes.
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FIGURA 2. Variacién anual de la biomasa total por individuo (g peso seco) de M. minutiflora (linea
punteada) y de T. plumosus (linea continua). Las barras verticales indican una desviacion standard. El
histograma representa la precipitaciéon mcensual (mm) durinte el periodo de estudio. (Los datos corres-

ponden a la Estacién El Caribe del Ministerio del Ambiente).

Los culmos y las estructuras secas
que permanecen adheridas a la planta
representaron los mayores compartimien-
tos en el inventario de la biomasa total
en ambas especies (Figs. 3 y 4). Durante
la sequia los vdastagos secos alcanzaron
valores entre 40 y 50 % de la biomasa
total. La proporcién de culmos presentd
pocas fluctuaciones a lo largo del ano en
ambas especies.

La inversién en biomasa foliar
durante la época de lluvias fué significa-
tivamente mayor en M. minutiflora lle-
gando a valores cercanos al 35 % mien-
tras que en 1. plumosus apenas llegd a
20 % (p < 0,001). Sin embargo, las fluc-
tuaciones de biomasa foliar fueron pro-
porcionalmente menores en la graminea
nativa ya que durante la sequia esta se
redujo al 10 % mientras que en M.
minutiflora la biomasa foliar lleg6 a solo
el 5 % de la biomasa total. Durante la
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FIGURA 3. Variacién anual del porcentaje del
peso seco total de las diferentes estructuras de la
planta dc M. minutiflora. Bajo el rubro de raices
se incluyen todas las estructuras subterraneas.
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FIGURA 4. Variacién anual del porcentaje del
peso seco total de las diferentes estructuras de la
planta de¢ 7. plumosus. Bajo cl rubro de raices se
incluyen todas las estructuras subtcrrincas.
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mayor parte del periodo de muestreo la
proporciéon de biomasa dedicada a es-
tructuras subterrdneas (raices y rizomas)
fue significativamente mayor en T.
plumosus  que en M. minutiflora. Esto
resulté en un indice de biomasas subte-
rrdnea / aérea muy superior en T.
plumosus que aumenté atin mds durante
la sequia (p <0,001) (Fig. 5).

La mayor biomasa foliar de M.
minutiflora durante la época de lluvias y
su menor indice peso / drea foliar origi-
naron valores significativamente mayores
de drea foliar por planta en esta especie
(p < 0.001) (Fig. 6). Sin embargo, las
fluctuaciones de drea foliar también fue-
ron mayores en M. minutiflora.

A pesar que los valores maximos de
TCR fueron similares en ambas especies,
los maximos valores de TCRPF vy
TCRAF {ueron mayores y ocurrieron
mds temprano en M. minutiflora que en
T. plumosus (Tabla 2). Lo anterior es
causa que los maximos de TAN hayan

(x1078

INDICE RAIZ/ VASTAGO

1980

FIGURA 5. Variacion anual del indice raiz / vistago (x 102 en M. minutiflora (linca puntcada) y
en T. plumosus (linca continua). Las barras verticales indican una dcesviacién standard. Bajo

el rubro dc raiz sc
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incluyen todas las cstructuras subterrincas de la planta.
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FIGURA 6. Variacién anual de la superflicie foliar por individuo (cm?) en M. minutiflora (linea
punteada) y en T. plumosus (linea continua). Las barras verticales indican una desviacion' standard.

TABLA 2. Algunos pardmetros del andlisis de crecimiento en M. minutiflora y en T. plumosus
indicando el periodo cuando ocurrieron los valores maximos y minimos.

Parametro M. minutifiora T. plumosus
Crecimiento relativo max. (Feb-Mar) 0,0088 (Abr-May)  0,0085
peso total (TCR)

(g g! dial) min, (Nov-Dic) -0,0087 (Dic-Ene)  -0,0154
Crecimiento relativo max. (Feb-Mar) 0,0236 (Abr-May)  0,0132
bimasa foliar (TCRBF)

(g g! dia?) min. (Nov-Dic) -0,0297 (Nov-Dic)  -0,0153
Crecimiento relativo max. (Ene-Feb) 0,0284 (Feb-Mar)  0,0209
drea foliar (TCRAF)

(cm? cm? diat)” min, (Dic-Ene) -0,0459 (Ene-Feb)  -0,0224
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sido aproximadamente el doble en la
especie introducida que en la nativa
(4,71 vs. 2,72 g m? dia'). Los valores
minimos de las diferentes tasas de cre-
cimiento relativo fueron menores en M.
minutiflora y ocurrieron entre Noviembre
1980 y Enero 1981.

Durante el mes pico (Octubre 1980)
la inversion anual en reproduccién de T.
plumosus fué de 24 + 7 % de la biomasa
total mientras que M. minutiflora dedic6
una proporcion significativamente menor
a la reproduccién, 14 + 3 % en Diciem-
bre 1980 (p < 0,001).

DISCUSION

La reproduccion de T. plumosus, a
mediados de la época de lluvias, es ca-
racteristica de muchas gramineas de la
sabana (Sarmiento y Monasterio 1983) y
estd relacionada con la presencia de
suficientes recursos para la reproduccién
ademds de poseer claras ventajas adap-
tativas en cuanto aleja a los propdgulos
de la sequia y de los efectos del fuego.
Cierto grado de flexibilidad en la repro-
duccion fué observado en esta especie ya
que el adelanto de las lluvias en 1981
adelant6 también la floracion. Es posible
que la acumulacién de biomasa, que
también se adelantd, haya mediado esta

" respuesta reproductiva. Lo anterior pare-

ce ser una caracteristica en comin con
las gramineas de zonas templadas
(Dickinson y Todd 1976) y representa un
mecanismo adaptativo ya que integra el
ciclo reproductivo con las variaciones
ambientales.

El comportamiento reproductivo en
M. minutiflora es diferente al de la mayo-
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ria de las especies nativas ya que florece
a finales de la época de lluvias al igual
que otras gramineas introducidas de
origen africano como Hyparrhenia rufa y
Andropogon gayanus. En H. rufa se ha
asociado la floraciéon con fotoperiodos
cortos (Daubenmire 1972) por lo que
cabe la posibilidad que M. minutiflora
tambien sea una planta de dias cortos.
La irregularidad de las lluvias en 1981
puso en evidencia el “oportunismo” con
que M. minutiflora respondio a ese pulso
adicional de agua con un pico reproduc-
tivo secundario ausente en 7. plumosus.
Esto permite inferir la existencia de re-
servas utilizables para la reproduccion
atin en la temporada mds desfavorable
del ano. Es posible que el fotoperiodo
también haya jugado un papel importan-
te en esta segunda floracion de M.
minutiflora ya que este es similar duran-
te los meses de Noviembre y IFebrero a
los 10° de latitud Norte.

Debido a que la sequia ocurre inme-
diatamente después del perfodo repro-
ductivo de M. minutiflora permite inferir
la existencia de mecanismos de latencia
que retarden la germinacién de la semi-
lla hasta el comienzo de las lluvias de
manera similar a lo observado por Silva
y Ataroff (1985) en varias gramineas de
los Llanos Occidentales en Venezuela.

La relativamente corta duracién del
periodo reproductivo en M. minutiflora
podria estar asociada a una reduccidn de
la predaciéon y a la ventaja de culminar la
reproduccion antes de la sequia. Por otra
parte, los 5 - 6 meses que dura el perfo-
do reproductivo en T. plumosus son ca-
racteristicos de las gramineas dominantes
en los Llanos (Sarmiento y Monasterio
1983). Sin embargo, las implicaciones

9
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ecoldgicas de la duracién del periodo
reproductivo no han sido atin estableci-
das.

Si bien el crecimiento de las espe-
cies estudiadas es continuo, la magnitud
del mismo varia con el ciclo de precipi-
tacion. La reduccién de la biomasa viva
y la productividad durante la sequia es
una caracteristica comin de las grami-
neas perennes de la sabana (Walter
1969; Monasterio y Sarmiento 1976; San
José y Medina 1977; Bourliere y Hadley
1983). Esto representa un periodo de
latencia o semidescanso cuando solo
algunas hojas jovenes y los meristemas
permanecen vivos sobre el suelo. Debido
a que la sequia no es tan intensa ni larga
en las sabanas de la Cordillera de la
Costa, la reduccién de biomasa foliar no
es tan evidente y severa como en los
Llanos, al menos en T. plumosus.

La reduccién de la biomasa aérea y
de la tasa de crecimiento relativo de la
biomasa y drea foliar fué mayor en M.
minutiflora que en T. plumosus. Esto
pudo haber sido causado por un uso mds
rdpido e intensivo del agua disponible en
el suelo como consecuencia de la mayor
conductividad estomdtica y drea foliar y
del mayor potencial hidrico al que cesa
la asimilacién de carbono en M.
minutiflora (Baruch et al. 1985). Un caso
similar ocurre al comparar T. plumosus
con la graminea introducida H. rufa en
los Llanos. En esta Gltima la biomasa
foliar también disminuye muy rdpida-
mente al comienzo de la sequia (Baruch
datos no publicados).

Por otra parte, con la llegada de las
lluvias la tasa de crecimiento fué tam-
bién mayor en M. minutiflora, especial-
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mente en el compartimiento foliar. Esto
puede ser atribuido a la mayor tasa foto-
sintética en esta especie que (bajo con-
diciones Optimas) es un 13 % mayor que
en T. plumosus (Baruch et al. 19895).
Ademds, la mayor dedicaciéon de asimi-
lados para la formacion de superficie
foliar sin duda contribuye positivamente
a las mayores tasas de crecimiento en M.
minutiflora. Sin embargo, la superioridad
de la graminea introducida solo se mani-
fiesta bajo condiciones 6ptimas de sumi-
nistro de agua (Cabrera y Baruch 1984)
lo que parece ser una caracteristica co-
min en gramineas de origen africano
(Christie 1975; Baker 1978).

*La alta tasa de crecimiento de M.
minutiflora solo bajo el mejor estado
hidrico (y posiblemente nutricional) pue-
de ser una de las causas que esta gra-
minea desplace a las nativas solo en los
habitats mds favorables de la Cordillera
de Costa como se evidencia por los
suelos mds profundos y fértiles ocupados
por esta especie y que no lo haga en los
Llanos donde la sequia es mds pronun-
ciada y los suelos son mds pobres en
nutrientes. Por otra parte, la menor tasa
de crecimiento de T. plumosus ofrece la
ventaja relativa de no imponer severas
demandas nutricionales a los suelos de
su habitat lo que es considerado como
parte de un complejo de adaptaciones a
suelos poco fértiles (Chapin 1980).

La proporcién de biomasa seca (6
necromasa) es alta en ambas gramineas y
se ha propuesto que la retencién de ese
material seco representa una estrategia
de conservacién de nutrientes importante
en suelos oligotréficos (Monasterio y
Sarmiento 1976). Sin embargo, la re-
translocacién de nutrientes de los Orga-



CRECIMIENTO, FENOLOGIA Y BIOMASA EN GRAMINEAS

nos muertos ain adheridos a la planta a
los tejidos vivos no ha sido comprobada
experimentalmente en gramineas tropi-
cales. Por otra parte, la considerable can-
tidad de materia orgénica muerta en des-
composiciéon presente sobre el suelo de-
bajo de la asociacion de M. minutiflora
puede representar una fuente importante
de nutrientes y permite retener mas agua
en el suelo (Baruch datos no publicados).

Los culmos constituyen otra de las
estructuras importantes por su contribu-
cién a la biomasa total en ambas grami-
neas y presentaron pocas variaciones
anuales como corresponde a una estruc-
tura de sostén. La proporcién de culmos
es mayor en M. minutiflora lo que podria
ser interpretado como el resultado de
una mayor competencia intraespecifica
para la ocupacion del espacio disponible
en la densa asociacion que forma esta
especie (Gaines et al. 1974).

En los ambientes donde la sequia es
periddica, la biomasa subterrdnea y su
relacién con la superficie transpiratdria
son pardmetros importantes en la super-
vivencia de la planta. Proporcionalmente,
la biomasa subterrdnea de 7. plumosus
es mayor que en la especie introducida
lo que puede incidir en el aprovecha-
miento de un mayor volumen de suelo
por unidad de biomasa aérea. Lo ante-
rior se refleja en el mayor indice de
biomasa subterrinea / biomasa aérea en
T. plumosus especialmente durante la
sequia. Valores elevados de este indice
son comunes en gramineas de la sabana
tropical (Sarmiento y Monasterio 1983)
y, ademds de su importancia en la eco-
nomia hidrica , esti relacionado con la
retranslocacién de sustancias de reserva
y nutrientes a los 6rganos subterrdneos
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durante la sequia (Baruch datos no
publicados).

Otras especies introducidas como P.
maximum e H. rufa tienen valores del
indice de biomasa subterrdnea / aérea
relativamente bajos y similares a los de
M. minutiflora (Montilla 1981; Gallardo
1983; Marin 1985) mientras que la gra-
minea nativa Axonopus canescens tiene
indices elevados similares a los de T.
plumosus (Hernandez 1981). Esto ltimo
parece caracterizar a las especies nativas
que tienden a mantener una mayor pro-
porcién de recursos en estructuras subte-
rréneas lo que es comin en plantas de
ambientes donde la temperatura, agua o
nutrientes son limitantes (Chapin 1980) y
se ha propuesto como estrategia de
conservaciéon de recursos (Grime 1979).
Por otra parte, especies de alta producti-
vidad como las gramineas introducidas
tiene mayores balances de biomasa aérea
lo que ha sido considerado como estra-
tegia de tipo competitivo (Grime 1979).

Existen divergencias respecto al sig-
nificado exacto de la inversi6n anual en
reproduccién en especies perennes con
reproduccién sexual y vegetativa siendo,
sin embargo, el mds aceptado el que se
emplea en este trabajo (Thompson y
Steward 1981). La alta inversién anual
en reproduccion de T. plumosus (24 %)
no parece ser justificada ya que los por-
centajes de germinacién en esta especie
son sumamente bajos y resulta muy difi-
cil encontrar plantulas de esta graminea
en el campo, observacién corroborada
por otros autores (Silva y Ataroff 1985).
La reproduccién en T. plumosus es prin-
cipalmente asexual en base a rizomas
subterrdneos que se parten y originan
individuos separados.
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La inversién anual en reproducciéon
de M. minutiflora es significativamente
menor que la de la especie nativa (14 %)
pero el porcentaje de germinacion de sus
semillas es mucho mayor (Baruch datos
no publicados). Esto, junto al menor
peso de la semilla de la graminea intro-
ducida contribuye al alto potencial de
invasién y al rapido establecimiento de
M. minutiflora. Igualmente, es importan-
te considerar la actividad alelopdtica de
los extractos de hoja de M. minutiflora
(Baruch datos no publicados) para expli-
car el alto potencial competitivo de esta
graminea y la baja diversidad de sus
asociaciones.

La alta tasa de crecimiento y el uso
intensivo de los recursos ambientales y
su alto potencial de reproduccién sexual
(a pesar que la inversién anual en repro-
duccién es baja) de M. minutiflora per-
miten considerar a esta especie como
poseedora de estrategia tipo -r mientras
que T. plumosus con su baja tasa de
crecimiento y de reproducciéon sexual
efectiva serfa un estratega de tipo K
dentro del continuum r - K de estrategias
de supervivencia y reproducciéon (MacAr-
thur y Wilson 1967).

En conclusion, los resultados de este
trabajo evidencian que la graminea intro-
ducida emplea los recursos de manera
“oportunista” mientras que la nativa ha-
ce un uso mds “conservador” de los re-
cursos de su medio. En consecuencia se
origina un tipo de coexistencia con se-
paracién de habitat donde la especie na-
tiva no es desplazada totalmente ya que
encuentra refugio en los habitats menos
favorables donde es competitivamente
superior a la graminea introducida.
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