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RESUMEN

Se analizalainfluenciadelos periodos de descanso sobre ladistribucién vertical delafitomasaderaicesy raicillasy sobrelas
tasas de colonizacion de las micorrizas arbusculares (MA) y las proporciones de raicillas con pelos radical es en dos paramos
andinos venezolanos, climéticay ecol 6gi camente contrastantes. L os resultados muestran que en €l paramo de Gavidia, climética-
y edéficamente menostensionado, lafitomasaderaicesy raicillasseacumulaenlacapade0- 10 cm, mientrasqueen el paramo
de Apure, mastensionado, ladistribucion vertical delafitomasaradical es méasuniforme, ganando mas en profundidad, debido
aparentemente, aun mecanismo natural de proteccion contrael frioy ladesecacion. Latasa de colonizacion MA en Gavidiay
Apureaument6 alo largo de lasucesion a mismo tiempo que disminuy6 laproporcién deraicillas con pel osradical es. Ademas,
enApure, latasade colonizacién MA (48 a81 %) fue mayor que en Gavidia(26 a77 %), mientras que laproporcion deraicillas
con pelos radicales fue menor en Apure (2 a31 %) que en Gavidia (3 a54 %). Por primeravez, aescalamundial, se descubre
que el funcionamiento entrelos pelosradicalesy las micorrizas arbuscul ares es excluyente durante lasucesi6n de unaformacion
vegetal.

Palabras clave: periodos de descanso, sucesion, raices, micorrizas arbusculares, pel os radicales, paramo, Andes, Venezuela

ABSTRACT

The effect of fallow periods on the vertical distribution of root and rootlet phytomass, on arbuscular mycorrhiza (AM)
colonization rate and on the proportion of rootlets showing root hairs are analyzed in two climatic and ecologically contrasting
Venezuelan Andean paramos. The results show that at Gavidia, a less climate and soil stressed Andean paramo, root and
rootlet phytomass accumulate at 0 — 10 cm, while at Apure, a more stressed paramo, the distribution of root and rootlet
phytomass is vertically more uniform, what perhaps is due to a natural defense against cold and desiccation. The AM
colonization rate at Gavidia and Apure increased along the successional period, whereas in the same sense diminished the
proportion or rootlets showing root hairs. In addition, at Apure, the AM colonization rates were higher (48 a 81 %) than in
Gavidia (26 a77 %), while the proportions of rootlets showing root hairswere smaller in Apure (2 a31 %) than in Gavidia (3
a54 %). That root hairs and arbuscular mycorrhizae are functionally excluding organs during a plant formation succession is
reported by the first time worldwide.

Key words: fallow periods, succession, roots, arbuscular mycorrhizae, root hairs, paramo, Andes, Venezuela
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INTRODUCCION

El estudio del sistemaradical delasplantas, a
pesar de ser crucial para entender el
funcionamiento de ecosistemasy agroecosistemas,
ha sido tradicionalmente relegado en ecologia,
debido principalmente a las dificultades
metodol 6gicasqueimplica. Si bienlasraicillasson
los Grganos por excelencia para la captacion de
aguay nutrientes, muchas plantas han desarrollado
simbiosis con microorganismos que les permiten
aumentar la eficiencia de captacion de algunos
nutrientes, reduciendo lainversién en asimilados,
lo cual constituye una importante ventaja
adaptativa. El estudio del sistema radical esta
entonces intimamente vinculado al delassimbiosis
gue acttan potenciando la funcion de las raices.
En este sentido, las micorrizas arbusculares (MA)
constituyen la simbiosis mas importante de la
naturaleza pues se encuentran asociadas a las
raices de masdel 60 % delasfanerégamas (Trappe
1987). En algunas regiones tropicales el grado de
asociacion es alin mayor y puedellegar aincluir a
mas del 90 % de las plantas vascul ares presentes
en bosques (Ferrer y Herrera 1985) o paramos
(Montilla, resultados no publicados).

La micotrofia, grado en que las plantas
vasculares dependen de las micorrizas
arbusculares, puede ser obligatoria, facultativa o
inexistente. También se ha mencionado (Baylis
1972, 1975) que las plantas producen trestipos de
raicillas: magnolioides (gruesas, carnosas y en
general sin pelos radicales), intermedias y
graminoides (en genera finasy con abundantes
pelosradicales). En general, se haaceptado (Baylis
1972, 1975, Siqueiray Franco 1988, Brundrett 2002)
gue las faner6gamas micétrofas obligatorias
presentan raicillasmagnolioides o intermedias, que
las facultativas presentan raicillas intermedias o
graminoides y que las no micotrofas presentan
raicillas solo del tipo graminoide. Esto quieredecir
gue, en general, a medida que aumenta la
abundancia de pelos radicales disminuye la
micotrofia, y por tanto, el funcionamiento de ambos
organos (pelos radicales y micorrizas) seria
excluyente.

Por otra parte, el estudio de |as asociaciones
micorrizicas no solo ha demostrado tener gran
interés para entender el funcionamiento de los
€ecosi stemas, sino que también tiene un importante
potencial agronémico en el disefio de sistemas
agricolas sustentables.
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En el presente trabajo nos planteamos
profundizar en el estudio de la biomasa radical y
de su grado de colonizacion micorrizica en
€cosistemas y agroecosistemas de paramo, con la
doblefinalidad de entender mejor el funcionamiento
de estos ecosistemasy de generar informacion que
pueda ser utilizada en la implementacion de una
agricultura paramera mas sustentable. Estudios
previos sobre la fitomasa radical realizados en
paramos andinos han demostrado que, a igual que
en otros ecosistemas (Fialay Herrera 1988), la
fitomasa de raices es particularmente abundante
en las capas més superficiales del suelo (Barnola
y Montilla 1997). Sin embargo, aun no ha sido
realizada una investigacioén més profunda acerca
de ladistribucion vertical delafitomasaradical y
sus componentes en paramos andinos, y tampoco
han sido caracterizadas las diferencias existentes
en paramos climéticamente contrastantes, 1o cual
seriainteresante parael manejo agricolasostenible
de los mismos. Por otra parte, se han realizado
algunos esfuerzos previos para conocer el papel
delasimbiosis micorrizicaenlos pdramos andinos
y sus sistemas de reemplazo agricola tanto
tradicional (con bajosinsumaos) como convenciona
(con altos insumos). En este sentido, Montilla et
al. (1992) hizo referencia a importante papel de
las micorrizas en la recuperacion del
funcionamiento original del rosetal-arbustal
paramero durante |os periodos de barbecho a que
son sometidas las parcelas agricolas después del
cultivo de papa u otras especies.

El andlisis de la sucesion ecoldgica en el
paramo ha despertado el interés de numerosos
investigadores, los cuales han buscado entender
los procesos y mecanismos implicados en la
sucesion vegetal y los cambios concomitantes a
nivel del suelo (Ferwerda 1987, Llambi y Sarmiento
1998, Abadin et al., 2002). Sin embargo, ha
resultado particularmentedificil identificar variables
ed&ficas querespondan a tiempo sucesiona debido
por una parte a la lenta respuesta de las variables
edaficasen estas escalas detiempo'y por otraparte
ala gran heterogeneidad espacia de las parcelas
estudiadas (Sarmiento y Bottner 2002).

En el presente trabajo se realiza por primera
vez en Venezuela un andlisis minucioso de
distribucion de lafitomasa de raicesy raicillas en
paramos andinos, con el fin de conocer ladindmica
de este compartimiento a lo largo de la sucesion
secundaria. También se estudialadinamicade los
pelos radicales y las micorrizas arbusculares alo
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largo de la sucesién. Como hipétesis de trabajo se
planted que alo largo de la sucesion, €l grado de
colonizacién micorrizicadebe aumentar, amedida
gue la vegetacion sucesional comienza a ser
dominada por especies caracteristicas del
ecosistema natural, las cuales deben presentar
mecanismos més eficientes para la captacion de
nutrientes que les permitan ser competitivasen este
tipo de suelos pobresen nutrientesy deciclaelento.
Consecuentemente con el aumento de la
colonizacion micorrizicapensamos que debe ocurrir
unadisminucién delacantidad de pel osradicales,
baséndonos en las consideraciones sobre exclusion
funcional expuestas anteriormente.

MATERIALES Y METODOS

Sitios de estudio

Lascolectasde suelo parael presentetrabajo
fueron realizadas durante la época seca, a finales
de Noviembre de 1991, en dos paramos
ecol6gicamente contrastantes de los Andes
venezolanos, el Paramo de Gavidiay el Paramo de
Apure.

El Paramo de Gavidia se encuentra al
nordeste de la Sierra Nevada de Mérida, dentro
del Parque Nacional Sierra Nevada (8° 40' N y
70° 54" W). Laagriculturase dedicaprincipalmente
a cultivo de papa en parcel as que posteriormente
se dejan en barbecho durante 5 amas de 10 afios.
El cultivo de papa se redliza utilizando una dosis
promedio defertilizante mineral (NPK) de 1,8t ha
1 (Sarmiento 1995). El sitio de muestreo se
encuentraa 3300 msnm, con una precipitacion de
1300 mm distribuida en forma bimodal, con una
época seca entre noviembre y marzo. La
temperaturamediaanual esde 8,4 °C. Lascolectas
fueron realizadas en parcelas con pendientes de
20 a 25 %, sobre las que se desarrollan suelos de
tipo inseptisol, poco profundosy con pedregosidad
elevada. El andlisisdel suelo del sitio apareceenla
Tabla 1. La vegetacion natural de la zona es un
rosetal-arbustal caracteristico de la formacion
“Paramo Andino” (Monasterio 1980), con
predominio de Espeletia schultzii Wedd e
Hypericum laricifolium Juss. Las parcelas
estudiadas fueron las siguientes: P1, P6 y P12,
parcelas con 1, 6 y 12 afios en sucesion; PN,
parcela de paramo natural; PD, parcela de cultivo
de papa después de la cosecha y PT, parcela de
cultivo detrigo en pleno crecimiento.

El Paramo de Apure se ubicaen unazonade

ECOTROPICOS 15(1):85-98 2002

extremo aislamiento geogréfico, en la parte mas
alta de la cuenca del rio Nuestra Sefiora, en la
vertiente sudeste de la Sierra Nevada de Mérida.
También esté incluido en su totalidad dentro del
Parque Nacional Sierra Nevada (8° 31 Ny 71°
01" W). Losagricultores se dedican principal mente
al cultivo de trigo en parcelas que son dejadas en
descanso por periodos de hasta 40 afios. Una
diferenciaimportante con el Paramo de Gavidiaes
gueno seutilizan fertilizantesminerales. El sitiode
estudio se encuentra a 3600 msnm, con una
precipitacion bimodal entre 900 y 1000 mm. La
temperaturamedia anual esde 6 °C. Al igual que
en el pdramo de Gavidia, €l patron biestacional de
laprecipitacion presentaunaépocalluviosaque se
extiende desde abril hastaoctubrey unaépocaseca
de noviembre a marzo. Las colectas fueron
realizadas en parcelas de pdramo con pendientes
muy acentuadas, de 40 a 60 %, en las que se
desarrollan suelos detipo entisoles, poco profundos
y de pedregosidad muy elevada (De Robert 1993
a y b). Estas parcelas se encuentran
altitudinalmente por encimade lafranja dedicada
a cultivo del trigo (De Robert 1993 ay b). El
andlisisdel suelo del sitio apareceenlaTablal. Al
igual que en el Paramo de Gavidia, la vegetacion
predominante es del tipo rosetal-arbustal con
predominio de Espeletia schultzii e Hypericum
laricifolium. Las parcelas estudiadas en este
paramo fueronlassiguientes. P1, P6y P12, parcelas
con 1, 6 y 12 afios en sucesion; PN, parcela de
paramo natural; PT1, parcela de trigo en pleno
desarrolloen e primer afio de cultivo; PT40, parcela
de trigo en pleno desarrollo, sometida a cultivo
durante 40 afios; y PBT, parcela abandonada
después de 40 afios de cultivo de trigo.

Procedimiento de muestreo

Lafitomasaderaicesy raicillas, el porcentaje
de raicillas con pelos radicales y la colonizacion
micorrizica arbuscular fueron analizados a partir
delacolectade5monolitosdesuelode10x 10cm
de superficie, colectados a azar en cada parcela.
Al momento del muestreo los monalitos fueron
divididos de acuerdo con su profundidad, de0 a10
cmy 10 a20 cm.

Procesamiento de las muestras

Para |a caracterizacion quimica del suelo se
realizaronlossiguientesandlisis: pH (estimado en
mezclasuelo: agual:2 v/v), porcentajede carbono
organico (CO, Walkey-Black), porcentaje de
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Tabla 1. Caracteristicas fisico-quimicas de los suelos en las parcelas de los paramos de Gavidiay Apure. TEX.,
textura; FA, textura franco-arenosa; F, textura franca; CO, carbono orgénico; Nt, nitrégeno total; C:N, relacion
carbono:nitrégeno; P, K, Mg, Cay CIC, fosforo asimilable, potasio, magnesio, calcio y capacidad de intercambio
cationico, respectivamente. Todos los valores, presentados como mediay desviacion estandar, son promedio de 5
réplicas para cada una de las parcelas. Las muestras de las parcelas P1 y PBT de Apure, no fueron colectadas.

SITIOSY
PARCELAS TEX,  pH CO (%) Nt (%) C:N P (ppm) meq/100 g
K Mg Ca cic
GAVIDIA
P1 Fa 503+005 978+028 064+004 1543+066 2500+408 058+008 057+026 192+052 9,500,49
P6 Fa 508+006 939+071 062+006 1507+038 1633+309 053+006 088+019 255+041 11,00+1,90
P12 Fa 504+006 947+083 069+006 1370+045 17,006294 050+007 080£024  246+059 9,29+1,02
PN Fa 522+016 950+074 065+008 1457+069 333+047 046+007 135+024 288+032 10,77+233
PD Fa 502+002 653+081 050+005 1303+024 2333+579 045+003 0,74+038 231+079 857+038
PT Fa 500+006 929+08 059+002 1563+124 2500+963 048+014 095+031 2594040 10,17+0,91
APURE
P6 F  502+010 584+095 039+007 15204043 633+236 027006 062+006 134+028 6,43+0,69
P12 F  512+022 6,14+072 038+006 1610+058 800+216 038+011 075+030 201+054 7,04+191
PN F 513+009 770+029 046+004 1670+09 533+125 027004 060+016 162+049 680+022
PT (1) F 494+006 7,05+052 040+003 1750+0,9 733%125 037004 053+002 149+008 6,07+103
PT(40) Fa 497£029 282+009 023+001 1240+021 633+287 026+006 047+031 122+027 639+185

nitrogenototal (Micro-Kjeldhal), fésforo disponible
(Olsen), capacidad deintercambio cationico (CIC,
extraccion con acetato de amonio) y bases
cambiables (K, Mgy Ca, absorcion atomica).

Paraseparar lasraicesdel suelo, lasmuestras
fueron lavadas cuidadosamente con agua corriente
sobre un tamiz con mallade 0,425 mm. Lasraices
fueron separadasy secadas en estufaa 70 °C hasta
peso constante. Posteriormentelasraicillasfueron
separadas del resto delasraicesy pesadas. Fueron
consideradas como raicillas (r) las raices finas
terminalesno lignificadasy comoraices(R), € resto
de raices lignificadas y més gruesas.

Caracterizacion de las micorrizas
arbusculares (MA)

Para la cualificacién de la colonizacion
micorrizica (% CM) y los porcentgjes de raicillas
con pelos radicales (% PR), las raicillas fueron
ablandadas y aclaradas en KOH & 10 %, durante
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1 ha90 °C. A continuacion fueron lavadas y
acidificadas en HCl 1N para finalmente tefiir con
Azul deTripanal 0,05 % enlactoglicerina(Phillipsy
Hayman 1970). Los porcentajes de colonizacion
micorrizica arbuscular y pelos radicales fueron
edimados utilizando € método deinterceptosdelineas
descrito por Giovannetti y Mosse (1980), utilizando
placas plésticas con reticulos de 0,5 pulgadas
grabadosen el fondoy realizando las observaciones
en microscopio estereoscdpi co con aumento de 50 x.

Analisis estadistico

Los resultados fueron procesados
estadisticamente mediante ANOVA y en |os casos
donde se obtuvieron valores significativos paraF,
las medias fueron comparadas utilizando laprueba
de Newman Keuls. Debido a las grandes
diferencias de fitomasa radical (raices, raicillas,
raices totales) entre las capasde0al10y 10a 20
cm, los valores obtenidos paraambas capasfueron
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Figural. Distribucién vertical delasfitomasasderaices(R) de0-10cm (A) y de10- 20 cm (B) endistintas parcelas
de los paramos de Gavidia y Apure durante la época seca. Los andlisis estadisticos se presentan para las
profundidades A (letras mayUsculas sobre las barras) y B (letras mintscul as sobre las barras) por separado. En
ambos casos, las barras con letras igual es no son significativamente diferentes (p < 0,05).

procesados estadisticamente por separado. En los
demés casos (% CM y % PR) las medias de todas
las capas fueron comparadas a unisono.

RESULTADOS

Caracteristicas fisico-quimicas
de los suelos estudiados

Con excepcion de la textura y las bases
cambiables, los suelos de los paramos naturales
(PN) de Gavidiay Apure son bastante parecidos
(Tablal). Sinembargo, a comparar ambos paramos
naturales, resalta el hecho de que las bases
cambiablesen A pure son aproximadamente lamitad
paracas todosloselementos, incluyendolosvalores
deCIC, y esto evidenciaquelafertilidad esmucho
menor en Apure, o que con seguridad tiene una
gran influencia sobre el funcionamiento del
ecosistema. Al comparar €l resto de las parcelas
en ambos paramos, se observa también que las
mayores diferencias estan dadas por | os contenidos
de carbono, nitrégenoy fésforo, que son realmente
menores en Apure con respecto a Gavidia. La
diferenciatambién es bastante notoria en cuanto a
los menores contenidos de bases cambiablesy la
capacidad deintercambio catiénico en lasparcelas
de Apure.

No se observan tendencias sucesionales
claras en ninguno de los pardmetros edaficos
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analizados, con excepcion del fésforoy el pH. La
concentracion de P asimilable en Gavidia presenta
valores mayorestanto en laparcelade papadejada
(PD) como en la de trigo (PT), lo que
probablemente se deba a la fertilizacién quimica.
El valor estambién mayor en la parcelade un afio
(P1), sin embargo posteriormente los valores
disminuyen hastaalcanzar un minimo en el paramo
natural de Gavidia (PN). En cuanto al pH se
observa un aumento sucesional, con [os maximos
valores, tanto en Gavidia como en Apure, en las
parcelas de pdramo natural y los valores menores
en las parcelas cultivadas.

Distribucion vertical de la fitomasa radical
En el Paramo de Gavidialafitomasaderaices
de0al10cm no presentd diferencias significativas
a lo largo de la sucesion, siendo Unicamente
significativaladiferenciaentre el cultivo de papa
recién cosechado y las parcelas tardias de la
sucesion (Figura 1). Entre 10 y 20 cm no se
encontraron diferencias significativas entre ninguna
de las parcelas estudiadas. La fitomasa de raices
fue notablemente mayor de0 a10 cmquede 10 a
20 cm en todas las parcelas. Por su parte, las
raicillas tienden a aumentar con el tiempo
sucesional, pero las diferencias s6lo son
significativas cuando se comparan laparcelade 1
ano con la de paramo natural (Figura 2). Sin
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Figura 2. Distribucion vertical delasfitomasasderaicillas(r) de0- 10cm (A) y de 10- 20 cm (B) en distintas parcelas
de los paramos de Gavidia y Apure durante la época seca. Los andlisis estadisticos se presentan para las
profundidades A (letras mayUsculas sobre las barras) y B (letras minUsculas sobre las barras) por separado. En

ambos casos, las barras con letras igual es no son significativamente diferentes (p < 0,05).
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Figura 3. Porcentgjesderaices (R), raicillas(r) o total deraices(Rr), enlacapade0- 10 cm conrespecto alostotales

correspondientesde R, roRr de0- 20 cm.

embargo, S es notorio que tanto en la parcela de
papa dejada (PD) como en la de trigo (PT), la
fitomasa de raicillas de 0 a 10 cm es
significativamente menor que la encontrada en el
paramo natural. En cuanto alafitomasaderaicillas
de 10 a 20 cm, se observa que sdlo el valor de la
parcela de 12 afios de descanso fue
significativamente mayor.
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En €l caso de Apure, no se observo ninguna
tendencia sucesional en la fitomasa de raices, la
cual entre 0y 10 cm solo fue significativamente
mayor en el paramo natural (Figural). Unresultado
similar se obtuvo paralos valores de fitomasa de
raicesde 10 a20 cm, pero en este caso, sélo fueron
diferentes significativamente el resultado paraPN
y los obtenidos para PT40 y PBT. En Apure, la
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Figura4. Porcentgjesderaicillas(r) con respecto al total deraices (Rr) enlascapasde0- 10cm (A), 10-20cm (B),

y enel total de0- 20 cm (AB).

diferenciaentrelafitomasaderaicesde0al0cm
con respecto a la existente de 10 a 20 cm no fue
tan notoria como en Gavidia. Por otra parte, la
fitomasa de raicillas si presenté un claro aumento
alo largo de la sucesién en ambas capas (Figura
2). Enlaparcelade 1 afio (P1) y en las parcelas de
cultivo (PT1, PT40y PBT) fuesignificativamente
menor que en las parcelas con 6 afios 0 méas de
descanso. Lafitomasaderaicillas de 10 a 20 cm,
tendi6 a ser mayor en las parcelas en descanso y
se obtuvo un valor significativamente mayor en el
paramo natural. Losvaloresdefitomasaderaicillas
de 10 a 20 cm en las parcelas cultivadas fueron
parecidos y significativamente menores que los
obtenidos paralas parcelasde barbecho P12y PN.

La Figura 3 muestra la concentracion de
raices (R), raicillas (r) o €l total de raices (Rr) en
la capa superficial del suelo (0 a 10 cm) con
respecto a perfil estudiado (0 a20 cm). Se observa
gqueenlacapamassuperficial del suelo de Gavidia
(0 a 10 cm) se concentran mas del 90 % de las
raices (R), del 74 al 87 % delasraicillas (r), y en
general, del 82 al 90 % detodalafitomasaradical
(Rr) distribuidade 0 - 20 cm.

Sin embargo, al analizar el resultado
correspondiente aApure, se observaque lasraices
engeneral tienden adistribuirse mésen profundidad,
yaquelafitomasaradical existente enlacapamas
superficial (0 a10 cm) representa sdlo 50 a 78 %
delasraices(R), 47 a67 % delasraicillas(r),y 53
a7l % de lafitomasatotal de raices (Rr).
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Un comportamiento similar se observa al
analizar las proporciones de raicillas (r) en cada
capa (Figura 4). En el caso de Gavidia, la
concentracion superficial de las raices (R) estan
grande que en las capas méas profundas|asraicillas
alcanzan unamayor representatividad dentro dela
pobre fitomasa total de raices existentes de 10 a
20 cm. Esto no sucede en el paramo de Apure,
donde, en general, las proporciones de raicillas se
mantienen casi constantes al aumentar la
profundidad.

Micorrizas arbusculares y pelos radicales

En el paramo de Gavidia las tasas de
colonizacién por MA tienden aaumentar amedida
gue avanzala sucesion del barbecho en el sentido
P1-P6-P12-PN (Figura5). En general, los valores
de % CM no fueron diferentes significativamente
al comparar las profundidadesde0al1l0y de10a
20cm. A suvez, losvaloresde % CM tendieron a
aumentar significativamente al aumentar la edad
del barbecho, sobretodo, al comparar |os barbechos
dely 6 afios (PLy P6) y € de 6 afios con el
paramo hatural. Los valores de % CM obtenidos
paralas parcelascultivadas, fueron delosméshbajos
y diferentes significativamente delos obtenidos en
€l paramo natural.

En el caso de Apure (Figura 5) el aumento
de los % CM a aumentar la edad del barbecho,
fue menos notorio, pues solo se observaron
diferenciassignificativasal comparar PLy PN. En
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son significativamente diferentes (p < 0,05).

este caso, tampoco se observaron diferencias
debidas alos cambios de profundidad.

Al contrario delo ocurrido con losvaloresde
% CM, en ambos paramos se observé que las
proporciones de raicillas con pelos radicales
tendieron a disminuir al aumentar la edad del
barbecho (Figura 6). En Gavidia, se observé que
en P1laproporcion deraicillas con pelosradicales
fue significativamente mayor de 0 a 10 cm al ser
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comparado con €l valor para 10 a 20 cm. En los
restantes pares de valores (P6, P12, PN), los%PR
tendieron a ser mayores de 10 a 20 cm, pero €
aumento fue significativo sdlo en el paramo natural
(PN). Las proporciones de raicillas con pelos
radicales en las parcelas de papa dejada (PD) y
trigo (PT) fueron significativamente mayores que
las encontradas en | as parcelas de 12 afios (P12) o
paramo natural (PN).
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estandar de cada variable.

En Gavidiay Apure, la disminucion de los
valores de % PR tendi6 a ser significativa al
aumentar la edad del barbecho, sobre todo al
comparar P1 y PN (Figura 6). En cuanto a los
valores de % PR en Apure, las parcelas de
barbecho se dividieron en dos grupos, el primero,
integrado por Pl y P6, con valores
significativamentemayores, y € segundo, integrado
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por P12 y PN, con valores significativamente
menores. En este Ultimo paramo, las parcelas
cultivadas tendieron a mostrar valores superiores
de % PR, sobre todo PT1 y PT40-A, donde los
resultados fueron significativamente mayores. En
Apure, no se observaron diferenciassignificativas
al comparar losvaloresde %PR de0al0y de 10
a20cm.
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Relacion entre pelos radicales
y micorrizas arbusculares

La Figura 7 muestra las curvas de regresion
correspondientes a las relaciones entre las tasas
decolonizacion MA y las proporcionesderaicillas
con pelos radicales en los paramos de Gavidiay
Apure. Paraesteandisis, fueron utilizadaslasmedias
y desviaciones estandar correspondientes a 12
muestras para Gavidiay 14 para Apure (5 valores
réplica para cada muestra).

Como se observa en ambos casos, |os
coeficientes de regresion (R?) obtenidos son altos
y corresponden a valores de coeficiente de
correlacion (R) dtamentesignificativosparap < 0,01:
0,89y n-2=10, en Gavidia; y 0,81y n-2=12, en
Apure. En ambos casos se demuestra que las tasas
de colonizacion MA disminuyen exponencialmente
al aumentar las proporcionesderaicillas con pelos
radicales.

Es interesante destacar el hecho de que los
rangos de variacién delosvaloresde % CM y %
PR en Gavidia son mucho méas amplios que en
Apure. En Gavidia, losvaoresde % CM varian en
genera entre20y 80 %y los de % PR, entre Oy
60 %. Por su parte, las variaciones en Apure son,
paralosvaloresde % CM, entre 40y 80 %, y para
los valores de % PR, entre 0y 30 %.

DISCUSION

Efecto de la profundidad y comparacion
entre sitios

La disminucién pronunciada de la biomasa
radical con laprofundidad observadaen el paramo
de Gavidiacoincide conlo reportado en numerosos
ecosistemas herbéceos (Fialay Herrera 1988) e
incluso con lo observado en otras formaciones
vegetales que nada tienen que ver con e paramo
andino (Herreraet al. 1988, Fialay Herrera1988).
Blaschke (1991) también encontré en arbustales
de los Alpes de Bavaria, Alemania, una mayor
concentracion delafitomasaradica enlosprimeros
5 cm de suelo, no obstante, en este caso la
proporcion de raices en la superficie fue mucho
mayor que laobtenidaen Gavidia

Ladisminucién de lafitomasaderaices (R)
y raicillas (r) no estan pronunciadaen el Paramo
de Apure, donde presenta unadistribucién vertical
mas homogénea. L os ecosi stemas estudiados por
Fialay Herrera (1988) incluyeron pastizales y
sabanas, que de DiciembreaAbril estan sometidos
a una fuerte sequia, pero con temperaturas no
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tan bajas como en los Andes venezol anos. Debido
aesto, suponemos que ladistribucion vertical mas
uniformedelasraicesy raicillasen Apure se debe
alaaccion combinadade dostensionesimportantes,
lafalta de aguay las bajas temperaturas.

Tanto en el pdramo de Gavidiacomo en el de
Apure la colonizacion MA tendié, en general, a
disminuir un poco a aumentar la profundidad del
suel o, aunque esta disminucién no fueimportante.
Este resultado concuerda con los reportados por
Herrera et al. (1988) para un bosque tropical y
con los datos obtenidos por Barnola 'y Montilla
(1997) para un paramo andino venezolano, pues
en ambos casos se encontré que las tasas de
colonizacion MA disminuyeron a aumentar la
profundidad del suelo. No obstante, es necesario
destacar que mientras que en el paramo de Gavidia
los porcentajes de colonizacion variaronde 26 a 77
%, en el de Apurelavariacion fuede48a81 %, lo
gue evidencia que las tasas de colonizacion MA
en Apure llegan a ser, en general, mayores que en
Gavidia, lo cua seexplicariapor lamenor fertilidad
y lamayor sequia de los suelos en Apure, lo cua
favorecelasimbiosis.

En ecosistemas de bosques tropicales,
Herrera et al. (1988) encontraron que las
proporciones de raicillas con respecto al total de
raices, varian siempre entre 18 y 33 %, mientras
gue en sabanas y pastizales tropicales estas
proporciones varian entre 60 y 80 %, debido a
predominio de sistemasradical esgraminoides. En
Gavidialaproporcion deraicillasvarid entre 35y
86 %, con una media de 52 %, mientras que en
Apurevario entre 23y 54 %, con unamediade 38
%. En este sentido, los resultados de ambos
paramos evidencian que se trata de ecosistemas
intermedios (arbustivo-herbaceos) donde también
las proporciones de raicillas con respecto a la
fitomasa total radical son intermedios al ser
comparados con otros ecosistemas de sabanas y
pastizales o con ecosistemas forestal es.

En cuanto alas proporciones deraicillas con
pelos radicales tampoco fueron obtenidas
variaciones conspicuas dependientes de la
profundidad en ninguno delossitios estudiados. No
obstante, las proporciones obtenidas parael paramo
de Apure (2 a 31 %) fueron, en general, bastante
menores que las obtenidas para el paramo de
Gavidia(3a54 %). El hecho dequeenlasparcelas
P6, P12y PN de Apure aumentaalgo laproporcion
de raicillas con pelos a aumentar la profundidad
pudiera estar relacionado con la mayor humedad
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existente en las capas inferiores, pues en ellas,
después del descanso, ya el substrato se ha
estabilizado, cosa que probablemente no sucede
en las parcelas recientemente laboreadas (P1, PD
y PT).

Tendencias sucesionales

Las unicas propiedades del suelo que
presentaron una tendencia sucesional fueron el
fosforo en el Paramo de Gavidiay el pH en ambos
sitios, 1o cual corroboralo observado por Llambi'y
Sarmiento (1998) y Abadin et al. (2002) paraotras
parcelas en el Paramo de Gavidia. La menor
concentracion de fosforo asimilable en el paramo
natural en Gavidia se puede explicar por la
fertilizacion minera y e proceso defijacion orgénica
del dicho elemento amedida que aumentalaedad
del barbecho. Ladisminucion del pH enlasparcelas
cultivadas ha sido interpretada por Abadin et al.
(2002) por laestimulacion delamineralizacion de
laMOS, € efecto delafertilizacién nitrogenada, la
altanitrificacion observada en suelos de pa&ramo y
la gran dominancia de iones que generan acidez
(H*y Al*®). Ladisminucion del pH pudiera estar
relacionadacon lapérdidadelafertilidad yaquela
acidez del suelo modula la disponibilidad de
nutrientesy latoxicidad de algunos elementos del
suelo.

Los cambios sucesionales de la fitomasa
radical no fueron muy pronunciadosy Unicamente
en el Paramo de Apure se presentaron valores
significativamente mayores en el paramo natural.
Esto coincide con lo encontrado en el Paramo de
Gavidia por Montilla et al. (2002), quienes
estudiando cuatro parcelas de diferentes edades
sucesionales tampoco observan diferencias
significativas en la biomasa subterréneaentre O y
20 cm, a pesar de que la biomasa aérea aumenta
por un factor de 10 durante los primeros 12 afios
de la sucesion. Estos autores interpretan que la
vegetacion debe hacerse progresivamente mas
eficiente en la captacion de agua y nutrientes,
requiriendo en consecuencia menos raices por
unidad de biomasatotal. Estamayor eficienciabien
podriadeberse, a menos parcialmente, alamayor
colonizacion micorrizica a medida que avanzala
sucesion.

Las menores fitomasas de raices y raicillas
encontradasen lasparcelasP1, P6y P12 de Apure
(Figuras 1y 2), que en todos | os casos son menos
de lamitad de la encontrada en la parcela PN del
mismo paramo, quizas tienen su causa en los

ECOTROPICOS 15(1):85-98 2002

procesos sucesionales de recuperacion més lenta,
debido alastensionesimperantes, yaque en estos
estadios la recuperacion del barbecho al parecer
no cuenta ni con suficientes individuos ni lo
suficientemente robustos, como paragarantizar una
buena producciénradical.

La tendencia sucesional méas claramente
observada en este trabajo fue el aumento de la
colonizacion micorrizicacon laedad del barbecho.
Esto indica que las plantas presentan mecani smos
maés efi cientes de captaci on de nutrientesamedida
gue avanza la sucesion. Este resultado concuerda
conloreportado por Abadinet al. (2002) quienes
observan queel ciclajedel N tiende ahacerse cada
vez mas cerrado a medida que transcurre la
sucesion.

Exclusién pelos radicales-micorrizas

Sobre este tema, existen muy pocostrabajos
enlaliteraturamundial, y losresultados obtenidos
hastael momento son contradictorios (Allen 1991).
Mientras que algunos trabajos mencionan que a
aumentar ladependenciay/o tasas de colonizacion
de las micorrizas, disminuye la abundancia de
pelosradicales (Chilversy Daft 1981), otros han
mencionado que ambos érganos pueden o no ser
excluyentes (Muthukumar et al. 1996). Schweiger
et al. (1995) realizaron una investigacién muy
completa sobre el funcionamiento excluyente de
ambos 6rganos en las cinco especies de herbéceas
mas importantes en un pastizal, concluyendo que
efectivamente la dependencia micorrizica
arbuscular disminuye a medida que en las
herbaceas aumentan las proporciones y longitud
de los pelos radicales. En bosques tropicales se
ha confirmado que el funcionamiento excluyente
delospelosradicalesy las micorrizas puede 0 no
presentarse y que éste es un proceso
aparentemente dependiente de | os ti pos biol 6gicos
de plantas—éarboles, arbustos, hierbas—incluidos
en el andlisis (Herreraet al. 2002). Estos autores
observaron, a analizar 58 especies de &rboles,
arbustos, lianas, gramineas y otras herbéceas
(incluyendo helechos), que el funcionamiento de
ambos érganos es excluyente, si todos los tipos
biol 6gi cos son procesados a unisono, o si solo se
incluyen en el andlisis a las gramineas y otras
herbaceas. Sin embargo, para arboles, arbustosy
lianas, analizados por separado, lospelosradicales
y las micorrizas arbusculares no parecen ser
funcional mente excluyentes.

En ecosistemas de paramo, Montilla et al.
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(1992) encontraron que a medida que aumenta la
edad del barbecho disminuyen las proporcionesde
raicillas con pel osradicales, mientras que lastasas
de colonizacién MA aumentan. Este es el Unico
reporteaescalamundial acercadel funcionamiento
excluyente de los pelos radicales y micorrizas
arbusculares durante la sucesion vegetal. En otro
trabajo realizado en el pdramo El Banco, Mérida,
Venezuela, Barnolay Montilla(1997) encontraron
gue en formaciones parameras funcional mente
contrastantes | astasas de col onizacion micorrizica
disminuyen en el sentido rosetal-arbustal — pastizal
estacional — pastizal himedo, mientras que en €l
mismo sentido aumentan las proporciones de
raicillas con pelos radicales. Ambos resultados
demuestran que, en los paramos andinos
venezolanos, el funcionamiento entre los pelos
radicales y las MA es excluyente. Tal resultado
pudieraestar determinado por lamayor abundancia
de plantas micétrofas obligatorias en el rosetal-
arbustal, o por las condiciones de anaerobiosismas
frecuentes en el pastizal himedo, o por ambas
causas. El ecosistema de rosetal-arbustal cuenta
con una importante participacion de gramineas 'y
herbaceas. Suponemos que dadas sus
caracteristicas, | ostipos biol 6gicos participantes son
los responsables de que el funcionamiento
excluyente de los pelos radicales y las micorrizas
hayasido tan notorio.

Sobre la base de estos resultados, y teniendo
en cuenta las mayores tasas de micorrizacion (%
CM) y las menores proporciones de raicillas con
pelosradicaesen @ paramo de Apure, pareceldgico
pensar que el rosetal-arbustal de este Ultimo sitio
pudiera ser mas dependiente del funcionamiento
micorrizico arbuscular que el existenteen el paramo
de Gavidia. Tal hipotesis concordaria con la
reportada antes acerca de que a medida que
disminuye lafertilidad de los suelos se hace méas
relevante el papel de las micorrizas arbusculares
(Sieverding 1991).

Las propias caracteristicas de los paramos,
rel ativamente mas himedo en Gavidiay més seco
en Apure, causan aparentemente una disminucion
mas gradual en €l primero, y més abrupta en el
segundo, donde, a parecer, la mayor aireacion
pudiera ser tal vez la causa de las mayores tasas
de colonizacién MA y menores proporciones de
raicillas con pelosradicales. Resultados similares
a estos han sido reportados por otros autores
(Herrera et al. 1988).

En cuanto a las causas que justifican
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biol 6gicamente la exclusién funcional de ambos
Organos, poco se ha escrito en la literatura. Se
conoce que, en general, nuMerosas especies que
producen raicillas con muy pocos pelosradicales,
pelos muy cortos o ningun pelo, son altamente
dependientesdelasmicorrizasarbusculares (Baylis
1972, 1975).

De acuerdo con nuestra experiencia, la
division de las especies vegetal es, segln su grado
de micotrofia, en obligatorias, facultativas y no
micotrofas, es ssimplista. En realidad, existe una
tendenciageneral aquelahipttesisde Baylis(1972,
1975) sea real. Sin embargo, algunas plantas
productoras de raicillas magnolioides (carnosas y
sin pelosradical es) muestran un crecimiento normal
s son cultivadas bajo condiciones nutricionales
apropiadas (Gisela Cuenca, IVIC, Caracas,
Venezuela, comunicacion personal ; y observaciones
personales). Otras especies, con raicillas
graminoides, como lacafiade azlicar, muestran una
altadependenciamicorrizica, apesar de presentar
proporcionesatasdepelosradicalesen susraicillas
(observaciones personales). E incluso, entre los
helechos, que siempre presentan altas proporciones
de pelos radicales, que ademas son muy largos,
hemos observados que al gunas especies presentan
micorrizas arbusculares y otras no (Ferrer y
Herrera 1988).

Debido a todo esto, consideramos que aun
es muy temprano para aseverar hipotesis
generales acerca del funcionamiento excluyente
entre los pelos radicales y las micorrizas
arbusculares, a pesar de que, en general, puede
aceptarse que el caso se presenta, con mayor
frecuencia, entrelas herbaceas. Aun asi, creemos
gue durantelacoevolucion entrelasraicillasy las
micorrizas de las plantas terrestres las presiones
de seleccion hicieron que las Ultimas tuvieran o
no la opcién de asociarse simbioticamente a los
hongos debido aquelaasociacion eranutricional
e hidricamente mas ventajosa desde el punto de
vistafuncional.

El presente trabajo demuestra, de manera
concluyente, que a menos en dos paramos andinos
venezolanos el funcionamiento de los pelos
radicalesy las micorrizasarbuscul ares esreal mente
excluyente, y que al aumentar la edad de los
periodos de barbecho lavegetacion que seimplanta
tiende aestar compuesta por especies con menores
proporcionesde pelosradicalesen susraicillas que
alavez presentan mayores tasas de colonizacion
micorrizicaarbuscular.
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