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RESUMEN

En este trabajo se analizan diversos aspectos de la estructura demogrifica, la sobrevivenda y las causas de
mortalidad en poblaciones de Espeletia spicata Sch. Bip. (Compositae), una roseta gigante del Altiandino de Venezuela.
Eldrea de estudio se encuentraa 4.200 m, en el Piramo de Piedras Blancas (8°52' N, 70°55° O), Sierrade La Culata,enla
Cordillera de Mérida. La informacién proviene de varios afios de observaciones en parcelas permanentes y de
muestreos intensivos mediante cortes transversales de la poblacién en un momento dado. las fases mds vulnerables del
ciclo de vida son las plintulasy juveniles, en las que se observé una gran morralidad; ésta se reduce enindividuos de edad
intermedia, que son los que muestran ademds los mds altos valores reproductivos; en las fases mas longevas se
incrementa de nuevo la mortalidad. Se discuten como posibles fuentes de mortalidad: heladas, solifluxion y défide
hidrico. Se presenta un modelo tentativo de flujo poblacional que trata de cuantificar algunos procesos claves dentrode
l2 dinimica poblacional, como la reproduccién(floracién, fertilizacién, desarrollo y maduracién de frutos, dispersion
de semillas), eventos en el banco de semillas (emetrgencia de plinculas), asi como el patrén de sobrevivenda de la
poblacién instalada.

PALABRAS CLAVE: Espeletia spicata, Demografia, Patrén de Sobrevivendia, Ciclo de Vida, Piramo Desértico
Altiandino, Compositae. Estructura Poblacional.

ABSTRACT

In this work we studied different aspects of the demographic estructure, survival and causes of mortality in
populations of Espeletia spicata Sch. Bip. (Compositae), 2 caulescent giant rosctte species in the Venezuelan Andes. The
study area was located 4t 4200 m in the Paramo de Piedras Blancas (8° 52' N, 70° 55’ W), Sierra de la Culata. The results
were obtained from several years of observations in permanent plots as well as from intensive samplings in wich cross
sections at 2 given moment were obtained. The most vulnerable stages of this spedies life cycle were seedlings and
juveniles, in which high mortality rates were observed. This rate decreased in individuals of intermediate age, which
were also the ones with the highest reproductive values; in the later stages morrallty again increased. Possible sources
of mortality (frost, solifluction, and water stress) are discussed. A tentative model of population flux is presented to
quantify some key processes within the population dynamics, including reproduction (flowering, fertilization, fruit
development and seed dispersal), events that take place in the seed bank (seedling emergence) and survival patterns of
the installed population.

KEY WORDS Espeletia spicata, Demogtaphy, Survival Patterns, Life History, Desert Paramo, Compositae,

Population Scructure. R
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INTRODUCCION

Los estudios de ecologfa de poblaciones de
plantas en ambientes tropicales frios son todavia
escasos. Sin embargo, se pueden mencionar los
realizados por Monasterio (1979, 1986a y
1986b), Smith (1981), Estrada (1979, 1983),
Guariguata (1985) y Azbcar (en prensa) sobre
varias especies de Espeletia en los 4ndes de Vene-
zuela, y los de Smith and Young (1982) en Senecio
keniodendron y Young (1984) enLobelia, ambos en
el Monte Kenya, en los Piramos Africanos.

Las especies de Espeletia del Piramo Altian-
dino representan un caso muy singular de adap-
tacién de especies a condiciones tropicales frias
(Monasterio 1986a), y muestran patrones adap-
tativos convergentes con Otros taxones que ocu-
pan hdbitats ecolégicamente similares en Africa,
Nueva Guinea y Hawaii (Hedberg y Hedberg
1979, Monasterio 1980a, Monasterio y Vuilleu-
mier 1986).

El presente estudio analiza algunos aspectos
de la ecologia poblacional de Espeletia spicata, una
roseta gigante de ciclo de vida largo que vive en
ambientes criotérmicamente extremos en la Alta
Monrafia Tropical de los Andes Venezolanos.
Para ello, se presentan y discuten observaciones
y resultados sobre pardimetros demogrificos (na-
talidad, redutamiento y mortalidad) y eventos
bio-reproductivos (floracién, fertilizacién, y via-
bilidad de semillas) con el propésito de in-
tegrarlos en un modelo global de flujo
poblacional que permita una cuantificacién de
los cambios numéricos que ocurren a lo largo de
distintos estadios del cido de vida de la
especie.

Este trabajo forma parte de un proyecto glo-
bal sobre la ecologia de las poblaciones de Espele-
tia (Monasterio y Estrada 1979) que se adelanta

en el Centro de Investigaciones Ecoldgicas de
Los Andes Tropicales. (C.LE.LA.T.)
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LAS POBLACIONES DE
Espeletia spicata

El 4rea de estudio estd ubicada a 4.200 m en
el Piramo de Piedras Blanaas, (8° 52’ N, 70° 55 O),
Sierra de la Culata, en la Cordillera de Mérida,
Venezuela. El tipo de vegetacién prevaleciente
corresponde al Piramo Desértico Altiandino
(Monasterio 1980b). Informacién proveniente
de 24 anos de registros en la estacién climatol6-
gica de Pico del Aguila, a 2,5 km del sitio de tra-
bajo, nos indica que la temperatura media anual
es de 2,8°Cyy la diferencia en la temperatura me-
dia mensual entre los meses mis frios y mds cili-
dos es de 2,7 °C. las oscilaciones térmicas diarias
son de aproximadamente 10°C, y la precipitacién
media anual, de 800 mm, cae en su mayor parte
entre Abril y Diciembre. Esto corresponde a un
Clima Tropical de Alta Montafia con régimen
unimodal (Monasterio 1986a).

Las poblaciones de E. spiata abarcan un ran-
go altitudinal entre 4.000 y 4300 m, ocupando
las laderas de los circos glaciales en posiciones to-
pogrificas intermedias, donde los individuos es-
tin separados por zonas con muy poca o ninguna
vegetacion en el estrato bajo (Fig. 1). Las plantas
de esta especie, con una densidad de individuos
que se aproxima a 0,8 por m? tienden a crecer
sobre substratos constituidos por gravas y pe-
quefios bloques angulosos.

Esta especie posee un inico tronco sin rami-
ficar, terminado en una roseta apical que presen-
ta muy poca variacién estacional en la biomasa
foliar. El follaje muerto permanece adherido al
tronco, recubriéndolo completamente hasta su
base (Monasterio 1980b), como se aprecia en la
Fig. 2.

DISENO DEL MUESTREO

En Noviembre de 1977, se establecieron
parcelas permanentes de 10 m x 10 m dentro de
un circo glacial (Fig. 3), donde se registraron 238
individuos de E. spicata alo largo de un gradien-
te altitudinal de 80 m con pendiente de 15°.



Flgura 1.- Rosunks dc E. spreata ocupando diversas
posiciones sobre laderas de un antiguo circo glacial, enel
Piramo de Piedras Blancas a 4.200 m

(Foto Carlos Estrada).

ECOLOGIA POBLACIONAL DE ROSETAS GIGANTES

Para cada individuo se determiné la altura total,
alcura del tronco, diametro de la roscta,
presencia-ausencia de restos de inflorescencias y
de inflorescencias en desarrollo o maduras. En
anos sucesivos, se obtuvicron datos tanto de
mortalidad (incluidos aqui hasta 1983) como de
paramctros reproductivos (hasta 1984). Para
cfectos de este trabajo, estas parcelas se¢ usaron
para determinaciéon de la tasa media anual de
mortalidad tamaio-especifica, micntras que la
informacién de cariceer reproductivo sc discute
en Estrada y Monasterio (1987).

Espeletia spicata tiene un ciclo de vida de
aproximadamente 120 anos (Monasterio 1986a).
Para obtener un registro temporal de los niveles
de mortalidad en la poblacién ¢s necesario ¢l se-
guimiento afo tras ano de sus individuos duran-
te, por lo menos, varias decenas de anos. Se ha
tratado de superar esta dificultad realizando un
muestreo que registre un corte transversal de la
poblacion ¢n el tiempo. Para cllo se demarcaron
cuatro franjas de 500 m? adyacentes a las parcelas
permanentes. En ellas se midieron 1.568 indivi-

Figura 2.- E. iprata sobre gravas y bloques angulosos ¢n ¢l Piramo de Piedras Blancas
2 4.200 m (Foto Carlos Estrada).
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Figura 3.- Ubicacién a pequefiay

mediana escala el Piramo de Piedras

Blancas (tomado de Schubert 1975).

duos, registfandose los mismos datos iniciales ya
mencionados para las parcelas permanentes. En
este muestreo s¢ detectaron tres ciclos reproduc-
tivos (1981, 1982 y 1983).

RESULTADOS Y DISCUSION

Un modelo de flujo poblacional

A partir de los datos obtenidos en las franjas
muestreadas sobre 2.000 m? se clabor6 una tabla
de vida que muestra los resultados del andlisis
transversal de una poblacién de E, spicata para el
ciclo 1981-1982 (Tabla 1). Esta informacién se
puede presentar, tal como lo hace Sarukhin
(1978), como un modelo tentativo de flujo de-
mogfafico (Fig. 4). Este modelo incluye flujos
numéricos que muestran cudl podria ser la na-
turaleza de los cambios cuantitativos a lo largo
del ciclo de vida que afectan 2 una cohorte inicial
de semillas producidas en ¢l cdo reproductivo
de 1981-1982, pasando por los subsiguientes es-
tadios de plintulas, juveniles y adultos.

Los compartimientos de la parte inferior de
la Fig. 4 contienen los nimeros absolutos de in-
dividuos correspondientes a diferentes clases de
tamafio de la muestra poblacional de 1.568 plan-
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tas (columnas 1 y 2 - Tabla 1). El conjunto de es-
tos compartimientos forman la Estructura de
Tamafios de la Poblacién. Inmediatamente por
encima de estos cuadrados estin los valores de

fecundidad (mediz de ejes florales por individuo
reproductivo), obtenida con los datos de las
columnas 3 y 4 de la Tabla 1.

La segunda serie de cuadrados por encima de
los anteriores contienen el nimero absoluto de
ejes florales producidos por el conjunto de los
individuos de cada grupo de tamafio. Esto da un
total de 4.996 ¢jes florales producidos. Como ca-
da eje floral produce en promedio 20,51 capi-
tulos, con variaciones estadisticamente no
significativas con respecto 2l tamaiio del indivi-
duo (Estrada y Monasterio 1987), y cada capi-
tulo 1624 flores femeninas (Berry 1986),
tenemos un total de 102.468 capitulos que pro-
dujeron 16,6 millones de flores femeninas.

El destino posterior de las flores femeninas
es presentado en las porciones superior € iz-
quierda de la Fig. 4 donde se observan otros
compartimientos que incluyen ya sea flores, se-
millas o pléntulas. Esto se analizardi mis
adelante.
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TABLA 1. Anilisis transversal y parimetros demogrificos de la poblacion de Espeletia spicata
correspondiente al muestreo de 2.000 m? en 1981-1982.

CLASE DE NUMERO NUMERO DE NUMERO FECUNDIDAD
TAMANO TOTAL DE INDIVIDUOS DE EJES (EJES FLORALES
(ALTURA DEL  INDIVIDUOS REPRODUCTIVOS FLORALES POR INDIVIDUO

TRONCO) , REPRODUCTIVO)

(cm) 4

0-20 921 26 284 10,92

21 - 40 282 147 1.735 11,80

41 - 60 195 130 1457 11,21

61 - 80 96 59 803 13,61

81 - 100 53 34 588 17,29
101 - 120 18 10 104 10,40
121 - 160 3 2 25 12,50
TOTALES 1.568 408 4.996

La poblacién como sistema ecolégico

Podemos considerar a las poblaciones de
E. spicata como sistemas naturales dinimicos que
interactdan en forma compleja y simultinea con
miltiples factores ambientales, y que se en-
cuentran en un estado de equilibrio en el espacio
y en el tiempo.

El enfoque sistemdtico aplicado a pobladio-
nes naturales implica considerarlas como unida-
des funcionales integradas por diversos compar-
timientos o subsistemas. Estos subsistemnas pue-
den mostrar grados variables de persistencia
espacio-temporal, asi como también modos dis-
tintos de interaccién ecolégica.

Bajo esta perspectiva analizaremos a conti-
nuacién el modelo poblacional propuesto para
E. spicara (Fig. 4):

En primer lugar tenemos un Subsistema 1 al
que podemos denominar como la Poblacién Ins-
talada que contiene individuos desde el estadio

ECOTROPICOS Vol. 1 (1). 1988

juvenil hasta los adultos mis longevos. Este sub-
sistema, como unidad ecol6gica, se caracteriza
por una permanencia temporal en un 4rea dadaa
escala de decenas de afios. A escalas de tiempo
mayores, por ejemplo de centenas de afios, el
subsistema poblacional mencionado va reciclin-
dose a s{ mismo, pudiendo crecer, extinguirse,
mantenerse estable o desplazarse gradualmente a
otras dreas. A escala de miles de afios, este subsis-
tema empicza a operar princpalmente como
unidad evolutiva.

En segundo lugar, un Subsistema 2 que
incluye a la reproduccién con la sucesién de sus
diferentes fenofases (floracion, fertilizacién, de-
sarrollo y maduracién de frutos, y dispersion de
semillas). Este proceso se desarrolla en la planta
y su escala temporal es de uno a dos aiios.

En iltimo lugar, un Subsisterna 3 que abarca
los procesos de dispersién y germinacién hasta el
primer afio de vida de las plintulas. En este caso
el escenario ecoldgico incluye el banco de se-
millas y los micro-habitats edificos en la interfa-
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Figura 4.- Modelo de flujo poblacional para E. spicata establecido a partir de los datos de la Tabla 1.

El tamafio de los cuadrados corresponde al logaritmo del mimero de individuos (flores, semillas, plintulas, juveniles y
adultos) contenidos en ellos. Los nimeros sobre las flechas y entre los cuadrados representan las probabilidades esperadas
de sobrevivencia entre un estadio y el siguiente. Para explicacién adicional, véase el texto.

se ambiental cercana a la superficie del suclo, con
una escala de tiempo asociada a la duracién o vi-
da media de latencia de las semillas viables en el

suelo antes de que germinen, mas el primer afio

después de la emergencia. Sobre este aspecto no
hay estudios detallados para E. spicata, pero si
para E. timotensis, otra especie relacionada del
Piramo Desértico, en la que la vida media de un
cohorte de semillas se ha estimado en unos cinco
afios (Guariguata 1985).

Los cambios demogrificos en la fase de tran-
sicién plintula-juvenil, o de establecimiento, no
han sido cuantificados hasta ahora.

Como hemos hecho énfasis en el caricter
tentativo _del modelo propuesto aqui para

30

E. spicata, hatremos brevemente una considera-
cién critica de sus limites y posibilidades:

Los valores numéricos que se muestran en
los distintos compartimientos y flujos en el mo-
delo (Fig. 4) son estimaciones hechas para un
ciclo determinado (1981-1982). Ademis, los
cicdlos temporales de reciclaje demogrifico entre
las tres partes del modelo son distintos, lo cual
hace que las estimaciones numéricas dentro de
cada una de ellas no sean completamente com-
parables con las de cualquier otra. Sin embargo,
este modelo sugicre los 6rdenes de magnirud
implicados en los cambios demogrificos que
ocurren a lo largo de distintos estadios del ciclo
de vida, como también permite analizar el siste-
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ma poblacional global a diversas escalas espacio-
temporales. ‘Actualmente se trabaja en un
modelo en el que los valores numéricos de los
distintos compartimientos puedan compararse
en tiempos similares.

Estructura Poblacional

Antes de iniciar el andlisis de la estructura
poblacional sefialaremos que la informacién de-
mogrifica para plantas tropicales con largos
ciclos de vida es escasa y dificil de obtener debi-
do a serios problemas tedricos y metodolégicos
(Hickman 1979, Sarukhin 1980, White 1980).

Uno de estos problemas es el de la correla-
cién entre tamafio y edad el cual no ha sido re-
suelto para E. spicata. Esto tiene que ver con el

hecho de que los efectos de ambientes pasados -

no necesariamente tienen el mismo peso para
plantas distintas (Evans 1972). Por esto se ha
dicho que “si un drbol es muy joven es probable
que sea pequefio, pero si €l es pequefio puede te-
ner cualquier edad” (Harper 1977). Como la
edad en plantas parece tener menos importancia
‘que el tamafio en caracteristicas tan fundamen-
tales como son la probabilidad de muerte, la
duracién del periodo juvenil y el comportamien-
to reproductivo (Harper y White 1974, Cook
1979) se ha optado por la interpretacién ecol6-
gica de la dindimica demogrifica de la poblacién

en términos del tamafio de sus individuos.

La estructura de las poblaciones de E. sprcata
estd dominada por individuos pertenedentes a
las categorias de tamafio mis pequefias. Un 60%
se agrupa en la categorfa menor a 20 cm de altura

del tallo, un 30% entre 21 y 60 cm, y un 10%

entre 61 y 160 cm (Fig. 5-a). Esta estructura de
tamaiios en forma de "] invertida” se ha atribui-
do a poblaciones que presentan una distribucién
de tamaiios estable integrada por distintos gru-
pos de edad (Silvertown 1982). El mismo patrén
en la estructura poblacional observado para
E. spicata se ha documentado para especies ar-
béreas en el trépico de baja altitud (Van Valen
1975, Enright 1982), en latitudes extratropicales

ECOTROPICOS Vol. 1 (1). 1988

en ambientes alpinos (Lorimer 1980, Knowles y
Grant 1983) y drticos (Hett y Loucks 1976, Lé-
gere y Payette 1981).

El primer grupo o clase de tamafio (0 2
20 cm) contiene individuos con un rango de ta-
mafios muy heterogéneo. Las contrastantes con-
diciones microclimiticas a lo largo del gradiente
vertical desde la superficie del suelo hasta unos
dos metros por encima del mismo en el Piramo
Desértico (Monasterio 1979) como en ambien-
tes alpinos extratropicales (Tranquillini 1964)
imponen presiones ambientales diferendiales
sobre individuos de distinto tamafio. En conse-
cuencia es interesante conocer como es la estruc-
tura de tamafios dentro de la categoria inicial de
0 a 20 cm. Los resultados indican que el 80% de.
los individuos en esa categoria son menores a
5 cm de altura del tallo, y de éstos caso la mitad
tienen menos de 0,5 cm (la altura del tallo, por
debajo de este limite, no es medible por el méto-
do adoptado). Esto se ilustra en la Fig. 5-b. Esta
tltima categoria de plantas menores de 0,5 cm
de tallo representa el estadio mis joven en el
dido de vida que ha sido censado directamente
en el campo en toda el drea muestral estudiada
(2.000 m?). Este grupo de tamaiio se ubica en la
critica fase transicional de establecimiento que
ocurre entre el estadio de plintula propiamente
dicho (s6lo con las hojas cotiled6neas) y aquellos
individuos juveniles que ya han alcanzado un ta-
mafio estable de su roseta foliar y, por tanto, con
una probabilidad relativamente mayor de alcan-
zar la condicién reproductiva.

La interpretaci6n de la estructura de tamafio
de la poblacién en términos demogrificos es po-
sible si se tiene en cuenta que los elementos de
una tabla de vida “horizontal” y los de una “ver-
tical” solo resultan equivalentes en poblaciones
que desarrollan una distribucién de edad estable
bajo condiciones de crecimiento constante
(Piclou 1977, Elseth y Baumgardner 1981).

Considerando la prolongada longevidad de
las especies de Espeletia del Piramo Desértico,

podria ser vilido suponer que, a muy corto plazo
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Figura 5.- a) Distribuci6n en grupos de tamadio de una poblaci6h de E. spicata. Piramo Desértico 2
4.200 m. b) Distribucién en grupos de tamafio para la categoria “0 a2 20 cm” de una poblacién de

E. spicata. Piramo Desértico a 4.200 m.

(5 2 10 afios) sus poblaciones se comporten de-
mogrificamente como si estuvieran en estado
estable y estacionario. Bajo esta suposicién, los
grupos de tamafio de la poblacién se pueden
considerar como elementos de una tabla de vida
vertical. Esto permitiria elaborar una curva de
sobrevivencia cuya pendiente sea proporcional a
la tasa de mortalidad tamafio-especifica.

La Fig. 6-a2 muestra la tendencia de sobrevi-
vencia para las poblaciones de E. spicata. Se des-
tacan tres intervalos o fases con tasas diferen-
ciales de mortalidad: las fases I y III con las tasas
mds altas y la fase II con tasas menores aunque
no despreciables. La fase I incluye en su mayoria
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a individuos juveniles y muy pocos adultos. La
fase II, redne a individuos adultos de tamafio in-
termedio, mientras que la fase IIT comprende los
adultos mis longevos.

Hay una notable subestimacién en el ni-

mero de individuos que debieran estar incluidos
en la fase I de la curva. Muy probablemente un

cierto numero de plintulas y juveniles menores

de 1-1,5 cm de altura total (incduyendo la roseta
foliar), no fueron registrados en el muestreo de
campo que cubrié un 4rea relativamente extensa.
Segin los resultados y predicciones de Azécar
(en prensa) sobre la emergencia y sobrevivencia
de plintulas de E. spicata suponemos que un ni-
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mero de 100.000 plintulas s un buen estimado
del numero real que emergicron en el sitio de es-
tudio en 1981. Al afiadir estas plintulas al total
de individuos realmente censados, se produce,
como era légico esperar, un incremento de la
pendiente en la Fase Iy una disminucién en la
Fase II. Esto se ilustra en la Fig. 6-b y sugicre ta-
sas aitn mds altas de mortalidad durante las eta-
pas tempranas del ciclo de vida y mds reducidas
en ctapas intermedias.

Registros reales de sobrevivencia en
E. spicata: Los niveles tedricos de sobrevivencia
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=7b) Y =451 -0,098(X) + 0,0012(X)?

deducidos de un corte transversal de la pobla-
cion muestral (Fig. 6-a y 6-b) son consistentes
con registros de mortalidad tomados de pobla-
ciones permanentes marcadas en el campo. Ob-
servaciones de nimeros de muertes ocurridas en
cada grupo de tamafio durante un lapso de
5,3 afios indican tasas anuales medias de mortali-
dad de un 4% para el conjunto de los individuos
de la primera clase de tamafio de 0 2 20 em (que
abarca un rango muy heterogéneo de tamarios),
de 1 2 2% para los grupos intermedios, y de 4 a
5% para individuos mayores de 100 am. A estos
resultados se les pueden afiadir los de Az6car (en
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prensa) para la sobrevivencia en los primeros es-
tadios de vida: la tasa de mortalidad para plin-
tulas emergidas de semillas recién producidas es
de un 94% hasta el primer aio de vida. Para las
plintulas que emergen un afio después de la pro-
duccién de semillas, la tasa de mortalidad hasta el
primer afio de vida alcanza un 99%.

Esta consistencia entre los valores espera-
dos y observados en la tasa de mortalidad, nos
sugiere que las suposiciones hechas para in-
terpretar el modelo en términos demogrificos
son bastante plausibles y, ademis, refuerza la
coherencia interna de sus valores y flujos
numéricos.

Posibles Causas de mortalidad

Plintulas: El proceso de solifluxién de las
particulas del suelo (Schubert 1975, Malagén
1982) produce una alta inestabilidad edificaa es-
cala del microhabitat ocupado por las plintulas,
convirtiéndose probablemente en un importan-
te factor de mortalidad para las mismas. El pro-
ceso de congelamiento-descongelamiento  del
suclo superficial, ocurre casi diariamente en el
Piramo Desértico y actia como un importante
factor selectivo sobre las poblaciones de Espeletza
sp (Monasterio 1986a).

Daiios fisiolégicos por heladas y/o marchi-
tamiento debido a desecamientos temporales (a
escala estacional o diaria) de la superficic del
suclo, podrian ser asimismo factores de mortali-
dad en plintulas (Tranquillini 1964, Billings y
Mooney 1968, Bliss 1971, Smith 1984, Monas-
terio 1986a).

El movimiento del suelo por solifluxién se
manifiesta de forma recurrente, todos los dias en
las primeras horas de la manana. Las heladas
ocurren casi diariamente, aunque su efecto sobre
las plintulas pucde variar segin la intensidad de
duracién (minutos u horas). Es de suponer que
durante la estacién himeda (Abril a2 No-
viembre) la posibilidad de que ocurran deseca-
mientos superficiales del suelo con el consi-
guiente riesgo de marchitamiento para las plin-
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tulas, se restringe a determinados dias soleados
durante algin momento cercano al mediodia.
Durante la estacién seca, ¢l riesgo de déficit
hidrico y marchitamicnto de plintulas debe ser
muy alto, manifestindose esta presion selectiva
casi diariamente y por periodos mis extensos en
el dia.

Hay que senalar que la dificultad en medir
el microambiente percibido por una plintula in-
dividual ha impedido un conocimiento preciso

. del porqué una planta sobrevive mientras otra

muere (Cook 1979).

Transicién plintula-juvenil: Los indivi-
duos juveniles muy pequeios podrian ser afecta-
dos por presiones selectivas semejantes a las que
actdan sobre las plinctulas (Monasterio 1986a).
Sin embargo, a medida que ellos van producien-
do nuevas hojas y desarrollando su sistema radi-
cal, de alguna manera se hacen menos suscepti-
bles a tales presiones. Es en estas condicioncs
cuando comicenza la fase de establecimiento. La
planta tiende a afincarse en el suelo, se hace me-
tabdlicamente carbono-independiente (por el
desarrollo de nuevas hojas) e inicia un proceso
de crecimiento y desarrollo acelerado (a escala de
los pequenos individuos) que le permitird evadir
las rigurosas condiciones microambientales cer-
canas 2 la superficie del suelo. Durante este pro-
ceso, el individuo juvenil tendri mayores o
menores probabilidades de sobrevivir depen-
diendo de las condiciones microtopogrificas que
le rodeen y de su particular constitucién genéti-
ca. Se puede producir asimismo un mejor balan-
¢ - térmico para la planta si ésta estd rodeada en
su inmediata vecindad por guijarros, bloques de
piedra, o incluso alguna pequefia hierba o arbus-
to (Geiger 1966). También influyen en un am-
biente térmico favorable la presencia en el suelo
de restos de hojarasca. Empiricamente se ha po-
dido constatar esto (aunque no experimental-
mentc todavia) por obscrvaciones de campo que
indican una mayor frecuencia de plintulas y ju-
veniles sobre substratos microespacialmente he-
terogéneos.
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Transicién juvenil-adulto: Factores como
una densa pubescencia foliar, la capa de hojas
marcescentcs alrededor del tallo y la médula del
tronco comienzan a desarrollarse en-el estadio
juvenil y ayudan en la regulacién del balance
hidrico de la planta (Baruch y Smith 1979, Smith
1979, Goldstein y Meinzer 1983, Meinzer y
Goldstein 1985). Se ha postulado y comprobado
experimentalmente que ¢l bajo nivel de “capaci-
tancia hidrica” (relacién entre el volumen de
médula del tronco y el drea foliar) (Goldstein et
al. 1985) y la falta de habilidad de ajuste osméti-
co a periédos de baja disponibilidad de agua enel
suelo (Goldstein « ¢ al. 1985, Orozco 1986) son
causas de mortandad relevantes en individuos
juveniles.

El cambio de alta mortalidad en la Fase I, a
mortalidad reducida en la Fasc II (Fig. 6) coinci-
de con la presencia gradual, de una médula mis
desarrollada, una gruesa capa de hojas marces-
centes adherida al tallo y la ubicacién de la yema
de crecimiento apical (protegida en el centro de
la roseta foliar) a niveles mds altos por encima
del suelo y por tanto en condiciones microclimé-
ticas mds atemperadas que las que prevalecen
cerca del substracto (Monasterio 1979).

A lo largo del ciclo de vida, la intensidad de
las presiones selectivas del ambiente parece al-
canzar su mds alto nivel sobre las poblaciones de
plintulas y juveniles poco desarrollados. Sélo
aquellos que sobreviven al intenso filtro ambien-
tal (solifluxién, heladas y déficit hidrico) tienen
alguna probabilidad de alcanzar la madurez
reproductiva y suministrar descendencia a la si-
guiente generacién.

Eventos reproductivos

Nos ocuparemos aqui de examinar una parte
del modelo de flujo poblacional que incluye las
fases transicionales de flores, semillas totales
producidas y semillas viables dispersadas (Fig. 4 -
Subsistcma 2), resaltando los rangos de variabili-
dad, en magnitud y frecuencia, inherentes a
dichos eventos reproductivos. La discusion que
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sigue estd basada tanto en resultados nuestros

como en evidencias suministradas por otros
autores.

Floracién: En la Tabla 1 los individuos que
mostraron las mds altas tasas de sobrevivencia se
agrupan en las clases de tamano II y 1II abarcan-
do 1/3 del total de la poblacién censada. Estos
individuos aportaron 2/3 del total de inflorescen-
cias producidas.

El modelo de flujo poblacional para E. spica-
ta muestra el ciclo reproductivo de 1981-1982
(Fig. 4). Aunque hay actividad reproductiva to-
dos los anos, la fraccién de individuos adultos
que florecen en la poblacién puede oscilar desde
un 1% hasta un 80% entre anos sucesivos (Estra-
da y Monasterio 1987). Se puede argumentar
que aumentando el tamafio de la unidad de tiem-
po sobre la cual vamos a comparar el desempeiio
reproductivo global de la poblacién, es posible
suponcr que las diferencias mostradas entre un
intervalo y otro se hicieran cada vez menos
importantes.

Mortalidad de inflorescencias: Durante el
ciclo reproductivo de 1978-1979 hubo una mor-
talidad de ¢jes florales del 13% (Estrada 1979).
En mayo de 1980 una alta proporcién de las
inflorescencias de ese afo fucron danadas irre-
versiblemente por dafios mecinicos producidos,
aparentemente, por un peso cxcesivo causado
por nevadas copiosas.

En 1981 florecieron 408 plantas que produ-
jeron 5.000 inflorescencias, de las cuales una cict-
ta fraccion puede haberse atrofiado. Si supo-
nemos una intensidad de dano similar a la de
1978 (13%) quedarfan entonces unos 4.350 ejes
florales. Estos llevan unos 90.000 capitulos o ca-
bezuelas que contienen alrededor de 20 millones
de flores femeninas.

Las nevadas como factor de variabilidad ex-
terno a la poblacién depende de cambios me-
tereoldgicos estocisticos pero predecibles en
su ocurrencia. -
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Fertilizacién - Viabilidad y dispersién de
semillas: Los niveles de fertilidad narural pare-
cen estar limitados por la cantidad de polen efec-
tivo en el ambiente (Berry 1986), el que depende
de la densidad de individuos en flor. Durante
1978, la tasa de floracién (porcentaje de adultos
totales en flor) fue de un 80% vy la tasa de fertili-
dad natural (porcentaje de aquenios con
embrién) se estimé en un 66% (Estrada 1979).
Durante los afios 1983 y 1984, las tasas de flora-
aén fueron de 1% y 50%, y las tasas de fertilidad
natural de 4,6% y 70,8% respectivamente (Berry
1986, Estrada y Monasterio 1987). Esta relacién
directa entre intensidad de floracién y probabili-
dad de fertilizacién acentda adn mis la variabili-
dad interanual en la producciéfi de semillas.
También pueden ocurrir variaciones intraesped-
ficas en los niveles de fertilidad natural dentro
de un mismo ciclo reproductivo. Un ejemplo de
esto es suministrado para E. timotensis; durante
1983 la fertilidad natural es una muestra de 25
individuos mostré un rango de 6 al 60% (Guari-
guata 1985).

La informaci6én sobre viabilidad de semillas
de Espeletia spicata indica una viabilidad cercana
al 65% de los aquenios con embriones desarrolla-
dos (Berry 1986).

Se estima que en los meses de la estacién seca
se dispersan unos dos tercios del total de se-
millas. Posteriormente la dispersién continda a
tasas menores extendiéndose por un lapso de
varios meses hasta quizds algo mis de un afo
(Estrada 1979).

Eventos en el suelo

Los procesos de importancia demogrifica
que ocurren en el escenario ecolégico del suelo
(Fig. 4 - Subsistema 3) incluyen los eventos en el
banco de semillas, la germinacibn y su
sobrevivencia).

Las observaciones sobre germinacion indi-
can que ésta ocurre casi continuamente todo el
afio. Sin embargo, s6lo una fraccén de semillas
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germina cada ano, lo que ha hecho pensar en la
existencia de mecanismos de latencia (Azécar, en
prensa). Este proceso se ha cuantificado también
para E. timotensis (Guariguaca 1985). Esto nos su-
giere que la dinimica interna del banco de se-
millas en el suelo podria estar actuando como un
“buffer” o estabilizador absorbiendo quizis
buena parte de la variacién introducida por la alta
intermitencia interanual en la oferta de semillas
(Estrada y Monasterio 1987).

A partir de un estimado de las semillas
variables en el suclo, Az6car (en prensa) deduce
una probabilidad de emergencia de plantulas de
E. spicata de un 5% y encuentra ademds que para
el segundo afio (después de la dispersion de se-
millas) la probabilidad de emergencia se reduce a
un 1%. La sobrevivencia en condiciones de cam-
po desde el estadio de plintula hasta el primer
afio de vida oscila de un 1 a 6%. Hadiendo un
balance, y tomando en cuenta los factores de
variacién implicados en distintos estadios del
cido de vida, podemos decir que la sobreviven-
cia global neta de las semillas hasta el estadio de
individuos de un afio de edad muestra una alta
variabilidad oscilando desde un valor de casi 0,1
al 0,03%.

Actualmente se trabaja en la elaboracién de
un modelo predictivo sobre la dinimica de
poblaciones de E. spicata. Para ello tenemos re-
gistros de reproduccién y mortalidad durante
varios afios para una poblacién inicial de unos
240 individuos. Una primera discusién del com-
portamiento reproductivo de esta especie
durante 8 2fi0s sucesivos se encuentra en Estrada
y Monasterio (1987). Estudios sobre tasas de
produccién foliar y crecimiento del tronco pet-
mitirdn establecer una reladén aproximada
entre el tamafio y la edad de la planta. Podemos
adelanrtar aqui que la probabilidad de que un in-
dividuo de un afo de edad sobreviva 10 afios
mis (hasta unos 3 cm de altura del tronco) se ha
estimado en un 1 2 5%. En el esquema que he-
mos propuesto aqui, la transicién que va desde
los individuos de 1 afio hasta el grupo que con-
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forma la primera clase de tamafio es todavia
incierta.

CONCLUSIONES GENERALES

1.- En el ciclo de vida de E. spicata, las presiones
selectivas del ambiente alcanzan su mis alto
nivel sobre las plintulas y los juveniles en sus
primeras fases de desarrollo.

N
Y

Un individuo adulto genera en un solo even-
to reproductivo, la capacidad de producir
entre 35.000 y 60.000 nuevas flores femeni-
nas, formdndose luego entre 15.000 y 25.000
semillas viables, de las que sélo tres de cada
mil logran sobrevivir hasta el primer afio
de vida. ;

Las poblaciones de E. spicata en el Altiandino
de Venezuela pueden considerarse como un
impactante ejemplo de éxito adaptativo en
ambientes criotérmicos tropicales. Entre los
rasgos del ciclo de vida terminantes de este
“éxito” podemos mencionar los siguientes:

b
s

a) El alto valor reproductivo de los indivi-
duos de tamafo intermedio en la
poblacién.

b) La existencia de mecanismos de latencia en
las semillas (Guariguata 1985), lo cual per-
mitirfa “dosificar” en ciclos polianuales los
riesgos de mortalidad sobre semillas y
plintulas.

¢) Las adaptaciones morfoecolégicas y anaté-
micas como la capa de hojas marcescentes
alrededor del tallo y la existendia de una
médula en el tronco de plantas adultas
pueden actuar como reguladores del
balance hidrico y, asi incrementar las pro-

babilidades de sobrevivencia.

d) La prolongada longevidad y la estrategia
policirpica en la reproduccién les permite
optimizar la inversién energética en la des-
cendencia futura, en un ambiente en don-
de la variabilidad interanual en el régimen
estacional de distribucién de las [luvias
puede ejercer una influencia fundamental
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sobre la frecuencia e intensidad de las pre-
siones selectivas claves como son el “stress”
criotérmico-hidrico y la inestabilidad me-
cinica de la superficie del substrato (por
solifluxi6n). Estas presiones actian sobre
la fase mds vulnerable del ciclo de vida: el
establecimiento de nuevos individuos a
partir de las plintulas.
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