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RESUMEN

El comportamiento reproductivo de poblaciones de Espeletia spicata Sch. Bip. (Compositae), fue
analizado durante 8 afios consecutivos en parcelas permanentes, a 4200 m de altitud en la Cordillera
de M¢érida. La edad de la primera reproduccién ocurre generalmente a los 20 afios, prolongandose en
algunos casos, hasta los 50 afios. Los valores de fecundidad (25.000 - 30.000 semillas por individuo)
y frecuencia de reproduccién (0,33 afios ) no varian significativamente con el tamaiio de la planta. El
vigor vegetativo fue bajo en individuos que se estaban reproduciendo por vez primera y en los adultos
que no se reprodujeron en el intervalo estudiado. Esto sugiere que la reproduccién requiere de un nivel
minimo de desarrollo vegetativo. Dentro de la poblacién, la contribucién reproductiva relativa fue mas
alta para los individuos de tamario intermedio que son los que poseen las més altas tasas de sobrevivencia.
A nivel poblacional, la tasa de floracién y la produccién de ejes florales variaron entre afios consecutivos
desde 1 % a 77 %, y desde 1 eje floral a 1.600 ejes florales, respectivamente. A nivel individual, se
observé una secuencia reproductiva interanual irregular (en cada planta) y asincronica (entre plantas).
Esta alta variabilidad reproductiva puede relacionarse con limitaciones energéticas internas o como una
respuesta adaptativa a una cierta impredecibilidad interanual en la disponibilidad de recursos.

PALABRAS CLAVE: Espeletia spicata, Trépico frio, Paramo, Fecundidad, Frecuencia reproductiva, Patrones reproductivos
individuales, Compositae, Andes de Venezuela

ABSTRACT

The reproductive behaviour of populations of Espeletia spicata Sch. Bip. (Compositae), was studied
during eight years in pecrmancnt plots, at 4,200 m in the Cordillera de Mérida. The age at first reproduction
is between 20 and 50 years, more frecuently at 20 years, after the high juvenile mortality stage. The
values of fecundity (25,000-30,000 seeds by individual) and reproductive frecuency (0.33 years) do not
change with plant size. The vegetative vigor was low in individuals at the first reproduction and in
mature plants that do not reproduce in the studied interval. This suggests that the reproduction needs
a minimal level of vegetative development. Within the population, the relative reproductive contribution
was highest in indiduals with intermediate size which have the highest survivorship rates. At population
level, the flowering rate and the production of inflorescenses change between consecutive years from
1 % to 77 %, and from one inflorescence to 1,600 inflorescences, respectively. At the individual level,
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the intcrannual reproductive sequence was irregular (in each plant) and asynchronic (between plants).
This high reproductive variability could be related to internal encrgetic limitations or could be an adaptive

responsc to intcrannual impredictability in the availability of resources.

KLY WORDS: Espeletia spicata, Cold tropics, Paramo, Fecundity, Reproductive frecuency, Individual reproductive patterns,

Compositae, Venczuelan Andes.

INTRODUCCION

El comportamiento reproductivo en
especies de rosetas gigantes que han
evolucionado en condiciones tropicales
frias ha comenzado a ser estudiado
recientemente con enfoques muy diversos
(Estrada 1979, Monasterio 1979, Smith y
Young 1982, Young 1982, 1984, 198S,
Beck et al. 1984, Berry 1986, Miller 1986,
y Monasterio 1986a).

El conocimiento de los patrones
reproductivos en plantas longevas necesita
de estudios de largo plazo en condiciones
de campo. Se ha senalado la escasez de
informacién sobre variacién interanual en
los patrones de floracion de un gran
namero de individuos marcados dentro de
una misma especie (Bawa 1983). El
estudio de reproduccién en palmas de
bosque subtropical con una duracién de
tres a cinco anos (Piflero y Sarukhédn 1982,
Pifiero et al. 1982) es uno de los pocos
existentes hasta la fecha.

Este articulo presenta los resultados
de un estudio de 8 afos sobre varios
aspectos de la reproduccién en plantas de
Espeletia spicata Sch. Bip. (Compositae),
una especie de roseta gigante que se
encuentra en ambientes tropicales
criotérmicamente extremos de los Pdramos
Andinos y, cuya forma de vida se ha
denominado roseta arbdrea gigante
(Hedberg 1969), cauliroseta policdrpica
(Cuatrecasas 1979) y &arbol monocaule
policarpico (Monasterio 1979), siguiendo
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la clasificacion de Hallé y Oldeman
(1970).

Tamanos criticos a la primera
reproduccién, afios alternantes de alta y
baja reproduccién, y relaciones negativas
entre produccidon reproductiva 'y
crecimiento posterior, son fendémenos bien
conocidos en muchas especies de plantas
policarpicas (Harper 1977). Una gran
variedad de especies de rosetas gigantes
se reproducen a intervalos de varios anos
y muestran una estrecha sincronia
reproductiva dentro de sus poblaciones;
sin embargo se desconoce el como y el
porqué de tal sincronfa (Smith y Young
1987).

En este trabajo se analiza cémo
ocurre el despegue de la madurez
reproductiva. Se examinan los cambios de
la fecundidad y la frecuencia de
reproducién con respecto al tamaio, el
cual tiene mds influencia sobre la
reproduccién en plantas que la edad
(Werner 1975). Se estudia la relacién
entre el vigor vegetativo y la reproduccién
a fin de determinar si en esta especie un
mayor vigor vegetativo favorece o0 no a
la reproduccién. Otro objetivo de este
trabajo es determinar si plantas que se
reproducen més frecuentemente producen
menos semillas en cada evento
reproductivo, y viceversa. Se esperaria
confirmar esta hipdtesis si tenemos en
cuenta que existen compromisos internos
en una planta en la asignacién de recursos
a distintas funciones como crecimiento,
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mantenimiento y reproduccién (Samson y
Werk 1986). Por 1ltimo, se estudia la
contribucién reproductiva relativa de
distintos grupos de tamafos en la
poblacién, y los patrones reproductivos
interanuales a nivel poblacional e
individual. Una revisién de los patrones
de floracién con énfasis en plantas del
trépico de baja altitud es suministrado por
Bawa (1983), lo cual podria ser 1til con
fines comparativos para las plantas de alta
montana tropical.

METODOLOGIA

El sitio de trabajo estd ubicado a
4.200 m en el Pdramo de Piedras Blancas
(8° 52’ N, 70° 55’ O), Sierra de la Culata,
en la Cordillera de Mérida, Venezuela.
El tipo de vegetacion prevaleciente
corresponde al Pdramo Desértico
Altiandino, formado en su estrato superior
por rosetas gigantes de Espeletia, cuyas
poblaciones estdn establecidas con un
patron muy abierto y discontinuo, dejando
grandes 4reas de suelo desnudo
(Monasterio 1980). El estrato inferior esta
formado por varias especies de plantas en
cojin, pequenas rosetas y juveniles de
Espeletia (Monasterio 1986a).

La temperatura media anual producto
de 24 anos de registros en la estacién
climatolégica del Pico del Aguila, situada
a 2,5 km del sitio de trabajo, es de 2,8
°C, y la diferencia en la temperatura
media mensual entre los meses més frios
y mds célidos es de 2,7 °C. Las oscilaciones
térmicas diarias en el aire son de
aproximadamente 10 °C, y la precipitacion
media anual (800 mm) cae en su mayor
parte entre Abril y Noviembre
(Monasterio 1986a).
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Se realizaron dos tipos de muestros
los cudles se describen a continuacion:

1. Muestra Poblacional 1

En Noviembre de 1977 se
establecieron cuatro parcelas permanentes
de 10 x 10 m dentro de un circo glacial,
donde se registraron 238 individuos de E.
spicata a lo largo de un gradiente
altitudinal de 80 m, con una pendiente de
15° y exposicién suroeste. El tamafio de
cada individuo se estimé por la altura del
tronco y el vigor vegetativo mediante el
didmetro de la roseta.

La actividad reproductiva de los
individuos adultos fue evaluada en anos
sucesivos tomando en cuenta la ocurrencia
o no del proceso reproductivo y el nimero
de inflorescencias producidas. Los
individuos adultos se pueden distinguir de
los juveniles usando el criterio dc que la
condiciéon adulta se alcanza cuando la
planta se ha reproducido una o mds veces
en su vida. De este modo, los individuos
que presentaron restos de ejes florales
adheridos al tronco fueron considerados
adultos. Una categoria aparte dentro de
los adultos, estd integrada por aquellos
individuos que no muestran restos de ejes
florales pero que sin embargo tienen ejes
florales actuales presentes, es decir, son
individuos que se estin reproduciendo por
primera vez.

En esta muestra se analizé la
fecundidad, la frecuencia reproductiva y
las secuencias reproductivas a nivel
individual.

2. Muestra Poblacional 11

Se demarcaron cuatro franjas de 500
m adyacentes a las parcelas permanentes.
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En ellas se midieron 1.568 individuos,
registrdndose para cada individuo la altura
del tronco, el didmetro de la roseta, el
nimero de ejes florales actuales (si
estaban presentes), y la presencia-ausencia
de restos de ¢jes florales en el tronco: De
acuerdo a ello, en este muestreo realizado
en 1983, se detectaron tres ciclos
reproductivos anteriores (1981, 1982 y
1983). Esta muestra fué usada para
analizar la contribucién reproductiva
relativa de distintos grupos de tamafio en
la poblacién.

El inicio de la reproduccién en el
ciclo de vida fué analizado en las dos
muestras poblacionales (I y II) siguiendo
dos enfoques complementarios:

a. Usando la Muestra Poblacional I,
se identificaron los individuos que
florecieron por primera vez en el intervalo
1977-1984. Luego se determiné su
distribucién de frecuencia con respecto a
la altura del tronco.

b. Utilizando datos de la Muestra
Poblacional II, se calcularon las
proporciones de individuos “precoces” o
“tardios” sobre el total de individuos que
estdn en el intervalo de tamaiio en el que
ocurre por primera vez la reproduccién.
Se consideraron “precoces” aquellos
individuos adultos cercanos al limite de
tamaio inferior del intervalo, y “tardios”
a aquellos individuos todavia en condicién
juvenil que se encuentran cerca del limite

de tamafio superior del mencionado
intervalo.
Por otra parte, la actividad

reproductiva de los individuos adultos fue
evaluada siguiendo el siguiente
procedimiento:

La fecundidad fue estimada como
nimero de semillas producidas por
individuo reproductivo. Para ello se cont6é
el nimero de ejes florales producidos por
4

cada individuo reproductivo. Esta cantidad
se multiplicé por el nimero medio de
capitulos por eje floral en E. spicata que
es de 224 = 4,01 (n = 122). El producto
se multiplicé luego por el nimero medio
de flores femeninas por capitulo, que es
de 1624 * 12,9 , y por el porcentaje de
fecundacién que varia de un 60 %, en
afios de alta intensidad de floracién, a un
3 % en anos de baja floracién (Berry
1986). Este ultimo parametro fue
ponderado para cada afio (entre 1977 y
1984) de acuerdo a los cambios
interanuales en la tasa de floracién que
se presentan m4s adelante en este trabajo,
y siguiendo el criterio de la densidad de
individuos en flor usado por Berry
(1986).

A cada individuo adulto se le registrd
durante el lapso de estudio, en cudles afos
floreci6 y en cudles no (historia
reproductiva). Esta informacién permite
determinar dos variables importantes:

i) “Frecuencia Reproductiva”:
cociente entre el nimero de veces que
florece un individuo y el nimero de afos
del lapso de estudio. Esta variable puede
tomar 8 valores posibles, desde 0/8, 1/8,
2/8,...., hasta 8/8, debido a que cuando
el proceso reproductivo ocurre, dura un
ano.

ii) “Secuencia Temporal
Reproductiva Individual’: indica el modo
c6mo se distribuyeron los eventos
reproductivos de cada individuo en el
intervalo de estudio.

Para analizar la interaccién
“fecundidad - frecuencia reproductiva”, se
calculd el valor promedio de la fecundidad
para el conjunto de todos los individuos
adultos que mostraron una misma
frecuencia reproductiva. Luego se
graficaron dichos valores contra los valores
de frecuencia reproductiva.



ESTRADA Y MONASTERIO

A continuacién se indica c6mo se
analiz6 la relacién que hay entre el valor
promedio de la fecundidad cuando ocurre
la reproduccién por primera vez, y el valor
promedio de ese mismo pardmetro en el
resto del ciclo de vida:

(1) A los individuos que mostraron
la primera reproduccién durante el lapso
de estudio se les calcul el nimero de
semillas producidas en ese primer evento
reproductivo y luego se promediaron
dichos valores.

(2) Al resto de los individuos adultos
de la poblacién se les determiné el mismo
pardmetro anterior por cada evento
reproductivo. Luego se promediaron estos
valores para todos los eventos
reproductivos que ocurrieron durante el
lapso de estudio.

(3) Las medias de (1) y (2) fueron
analizadas para determinar si son
estadfsticamente diferentes (t Student).

La contribucién reproductiva relativa
de las distintas clases de tamafio de la
poblacién se estimé mediante varios
pardmetros indicadores como el niimero
y porcentaje de adultos reproductivos, el
nimero total de ejes florales producidos
en cada clase, el porcentaje de ejes
producidos por individuo reproductivo y
el porcentaje de ejes producidos con
respecto al total poblacional de ejes.

RESULTADOS

Madurez reproductiva: individuos
“precoces” y “tardios”

La madurez reproductiva en
individuos de E. spicata se alcanza en
forma variable, no existiendo sincronia
entre los individuos de la misma edad o
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tamaiio. El intervalo de tamafio en el que
se presenta por primera vez la
reproduccién es de 6 a 80 cm, de acuerdo
a los datos de la Muestra Poblacional II.
Estudios preliminares que estamos
realizando sobre la relacién tamafo-edad
sugieren que la tasa de crecimiento
longitudinal del tronco, para individuos
ubicados en dicho intervalo, oscila de 1
a 2 cm/afio aproximadamente. Esto
implica que la duracién del perfodo juvenil
en esta especie varfa desde 15-20 afios
hasta 45-50 afios, aproximadamente. Esta
variacién da lugar a la existencia de
individuos precoces y tardios con respecto
al inicio de la reproduccién.

La muestra poblacional de 1.568
individuos se compone de 61,3 % de
juveniles y un 38,7 % de adultos, como
se muestra en la Tabla 1. La mayoria de
los individuos que alcanzan la madurez
corresponden a los que recién han pasado
el umbral de tamafio de 20 cm de altura
del tronco, limite a partir del cual ocurre
un cambio de 28,6 % de adultos (entre
11 y 20 cm) a 63,5 % (en la clase de 21
a 30 cm). Sin embargo, después o por
encima de un tamaio de 40 cm, el cambio
en el nimero relativo de individuos
adultos entre grupos de tamaio sucesivos
es bastante menor. De un 88 % de adultos
en el grupo de 31 a 40 cm se pasa a un
97,4 % entre 41 y 60 cm.

Siguiendo el criterio expuesto en la
metodologia, hay un 5 % de individuos
reproductivamente precoces y s6lo un 1
% de tardios. Estas cifras no nos dicen
realmente si hay més individuos que se
reproducen tempranamente en relacién a
los tardios; s6lo nos indican la existencia
de individuos precoces y tardios en
fracciones bastantes bajas en la poblacién.
Sin embargo, a partir de los datos de las
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Tabla 1. Distribucién por clases de tamaiio de individuos juveniles y adultos de una poblacién de E.

spicata.

CLASES DE TAMANO

Altura del tronco TOTAL DE ADULTOS JUVENILES
(cm) INDIVIDUOS JUVENILES ADULTOS (%) (%)
0- 5 729 729 0 0 100
6- 10 80 76 4* 5 95
1 - 20 112 80 32* 28,6 71,4
21 - 30 148 54 94 63,5 37,2
31 - 40 134 16 118 88,1 12,7
41 - 60 195 5%+ 190 97,4 2,6
61 - 80 96 1** 95 99 1
81 - 160 74 0 74 100 0
TOTAL 1.568 961 607
(%) 100 61,3 38,7
* Precoces
** Tardfos

parcelas permanentes se determind que
17 plantas pasaron del estadio juvenil al
adulto entre 1977y 1984, es decir, tuvieron
su primera reproduccién. La altura del
tallo en estas plantas vari6 desde 5 cm
hasta 55 cm. El 47 % de ellas se ubicaban
en la clase de 5-15 cm, el 29 % entre 15
y 25 cm, el 18 % entre 25 y 35 cm, y el
restante 6 % entre 35 y 55 cm. Estos
resultados sugieren que el inicio de la

reproduccién ocurre con mas frecuencia
en fases tempranas que en fases tardias,
siendo més probable encontrar individuos
reproductivamente precoces que tardios.

Fecundidad en el ciclo de vida
La Tabla 2 muestra los valores

estimados de la fecundidad para distintos
grupos de tamafio en la poblacién

Tabla 2. Valores promedio (X) y sus respectivas desviaciones estandard (s) de fecundidad y frecuencia
reproductiva, para distintos grupos de tamaiio en una poblacién de E. spicata. n = nidmero de eventos
reproductivos ocurridos en cada clase de tamaiio, N = nimero de individuos adultos.

FRECUENCIA
CLASES DE FECUNDIDAD REPRODUCTIVA
TAMANO
(cm) X s n X s N
0- 20 25289 19.653 40 0,27 0,10 13
21 - 40 27248 17818 197 0,35 0,17 65
41 - 60 29408 19299 81 0,35 0,19 28
61 - 80 26299 18771 52 0,30 0,18 15
81 - 100 29631 21004 30 025 0,12 10 <-- (> 80 cm)
> 100 29793  6.166 5
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estudiada. Un andlisis de varianza
(ANOVA) indica que no existe una
diferencia significativa (F »y = 0,005, p
< 0,75, n = 404) por lo cual el niimero
de semillas producidas por individuo
reproductivo en E. spicata no es afectado
por el tamafio del individuo.

Frecuencia reproductiva en el ciclo
de vida

Con la informacién obtenida de la
historia reproductiva de 131 individuos
adultos durante 8 afios de registro, se
puede apreciar (Tabla 2) que no hay una
tendencia definida para individuos
pertenecientes a distintas clases de
tamafios, y ademds, la variabilidad en los
valores para cada una de ellas es
apreciablemente alta. Para toda la
poblaciébn de individuos adultos, la
frecuencia media de reproduccién es de
0,33 £ 0,16 afos (n = 154). Esto significa
que un individuo de edad-tamafo
promedio en la poblacién se reproduce a
una frecuencia de una vez cada tres afios.
Si tenemos en cuenta que un individuo
de E. spicata podria alcanzar una edad
estimada de unos 120 afios (Monasterio
1986a), se puede esperar un nidmero
méximo de 30 eventos reproductivos. Para
un individuo bastante longevo de E.
timotensis se han detectado 34 eventos
reproductivos (Monasterio 1986b).

Fecundidad y Frecuencia
Reproduccién

de

Enla Figura 1, se presenta la relaci6n
entre la fecundidad y la frecuencia de
reproduccién a nivel de la muestra
poblacional estudiada. Adema4s se muestra
el nimero de individuos que tienen una
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FIGURA 1. Relacién entre la fccundidad y la
frecuencia reproductiva en E. spicata. Las barras
representan el nimero de individuos en cada

frecuencia reproductiva y, la curva los valores de
fecundidad

cierta frecuencia de reproduccion. Se
puede ver que individuos con frecuencias
de reproduccién extremas, bajas o altas,
son poco numerosos y producen
relativamente menos semillas, mientras
que individuos con frecuencias de
reproduccién intermedias son mds
abundantes y tienden a producir mds
semillas. No obstante, hay que indicar que
no existe una variacién estadisticamente
significativa para los valores de fecundidad
entre individuos que exhiben distintas
frecuencias de reproducci6n (F, 0= 0,56,
p < 050, n = 335). Por tanto, en
poblaciones de E. spicata, la fecundidad
en un individuo dado parece no estar
afectada por la frecuencia con que se
reproduce.

La Tabla 3 compara la produccién
de semillas entre individuos con madurez
sexual diferente. Los datos indican que no
hay diferencias significativas entre lo
producido por un individuo en el primer
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Tabla 3. Comparacién de la produccién promedio (x) de semillas (fecundidad) entre individuos de E.
spicata que se reproducen por primera vez y aquéllos que se han reproducido dos o més veces. Datos
de la muestra poblacional I, durante el lapso 1977-1984. s = desviaci6n estsndar, n®* = nimero de
individuos reproductivos, n® = nimero de eventos reproductivos.

CLASES DE TAMANOS X s n
(cm)
INDIVIDUOS QUE SE REPRODUJERON POR PRIMERA VEZ
5-55 19.494 11.946 17°
INDIVIDUOS QUE SE REPRODUJERON DOS O MAS VECES
0-20 27.146 21.320 30°
21 - 40 27.463 17.945 191°
41 - 60 29.628 19319 80°
61 - 80 26.299 18771 520
81 - 100 29.631 21.004 300
> 100 29.793 6.166 5
TOTAL 27.927 18.698 388>

evento reproductivo y lo producido en los
eventos reproductivos posteriores, tomados
en conjunto (t, = 1,86, p > 0,05). Sin
embargo, el nivel de significacién
estadistica encontrado se acerca bastante
a la posibilidad (con un muestreo de datos
algo mayor) de que un individuo de E.
spicata muestre una acentuada tendencia
a producir menos semillas en su primera
reproduccién. Por ejemplo, en el Monte
Kenya de Africa ecuatorial, a 4.200 m,
otra roseta gigante, Senecio keniodendron,
produce menos semillas en su primera
reproduccién (Smith y Young 1982).

Reproduccién y vigor vegetativo

Se ha indicado que en E. spicata el
tamafio de la roseta foliar puede ser un
buen indicador del nivel de desarrollo o
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“vigor vegetativo” de la planta (Estrada
1983). Una roseta de més desarrollo
alberga un mayor nimero de hojas lo que
condiciona un aumento en el 4rea
foliar.

Los individuos que se reproducen por
primera vez muestran un tamafio de la
roseta (media = 57,75 cm = 11,05, n =
20) significativamente menor (t, = 3,29,
p < 0,01, n = 140) que el de individuos
que ya se han reproducido previamente
(media = 66,42 cm * 9,95, n = 120). En
otras palabras, las rosetas foliares no
alcanzan la estabilizacién de su desarrollo
sino un cierto tiempo despuws de la
emergencia de la madurez reproductiva
cuando la roseta adquiere un tamafio
relativamente constante.

- La Tabla 4 presenta los valores de
vigor vegetativo y su correspondiente
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Tabla 4. Valores promedios (X), y sus respectivas
desviaciones estdndard (s), del didmetro de la roseta
para individuos con cierta frecuencia reproductiva
en E. spicata. n = ntimero de individuos en cada
frecuencia reproductiva,

DIAMETRO DE

FRECUENCIA LA ROSETA (cm)
REPRODUCTIVA ~ X s n
0/8 5091 12,15 11

1/8 6438 826 13

2/8 6797 858 29

3/8 6894 740 31

4/8 68,07 896 29

5/8 69,88 8,18 8

frecuencia de reproduccién. El ANOVA
indica que existe una variaci6n significativa
(Fs. = 828, p < 0001, n = 120). El
anélisis a posteriori (Tukey-Kramer, Sokal

y Rohlf 1981) indica que no hay ninguna
diferencia en los valores medios del
tamafo de la roseta para individuos con
frecuencias reproductivas mayores o
iguales a 1/8. La variacién detectada es
producida solamente por el tamafio medio
de la roseta de los individuos adultos que
nunca se reprodujeron en el lapso
1977-1984 (frecuencia reproductiva de
0/8). Estos individuos resultaron tener
rosetas con un tamafo significativamente
menor (p < 0,001) al tamafo promedio
de la roseta de todos los otros individuos
adultos que, al menos se reprodujeron una
vez 0 més en el mismo lapso. Este mismo
fen6meno ha sido sefialado para otras
especies de roseta bianuales por Werner
(1975) y para rosetas gigantes por Smith
y Young (1982).

Comportamiento reproductivo de la
poblacién

Durante los 8 anos de observaciones
(1977-1984), en una muestra poblacional
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FIGURA 2. Comportamiento reproductivo de una poblacién de E. spicata. Las barras blancas indican

el porcentaje de adultos que florecen en cada afio. Las barras rayadas representan el nimero total de
ejes florales producidos por afio.

ECOTROPICOS Vol. 4 (1). 1991 9



COMPORTAMIENTO REPRODUCTIVO DE Espeletia spicata

inicial de 149 individuos adultos, se’
analizaron dos pardmetros indicadores del
comportamiento reproductivo (Figura 2).
Uno de ellos es la tasa de floracién, la
cual es estimada por el porcentaje de los
adultos de la muestra que florecen en la
poblacién cada afio. El otro, es la cosecha
reproductiva (ntimero total de ejes florales
producidos) en cada afio. Se puede ver
que en 1977 una proporcién pequeiia de
los adultos se reprodujeron con una baja
produccién de ejes florales. Al afo
siguiente (1978), hubo un incremento
importante en los dos indicadores
mencionados. En los afios subsiguientes,
la magnitud de la reproduccién baj6é en
1979 incrementidndose en 1980, llegando
a un miximo en 1981, similar al observado
en 1978. Los siguientes dos afios (1982-
1983) presentaron una actividad
reproductiva casi nula, para luego
aumentar apreciablemente en 1984.

Por otro lado, a nivel poblacional se
presentan fluctuaciones interanuales

adultos
. Fluctuaciones similares ocurren para el

apreciables en el porcentaje de individuos
que florecen (Figura 2).

nimero total de ejes florales producidos.
Por ejemplo, en 1983 s6lo un individuo
floreci6 en la poblaci6n censada y produjo
solamente un eje floral. Al afio siguiente,
el 50 % de los individuos adultos
florecieron produciéndose un total de 985
ejes florales. Esto indica que la produccién
de ejes florales a nivel poblacional puede
oscilar entre afios sucesivos en un factor
de hasta tres magnitudes. La produccién
de semillas puede variar més ain pues se
ha indicado que la tasa de fertilidad
natural (porcentaje de aquenios con
embrién) en E. spicata estd positivamente
correlacionada con la intensidad de
floraciéon (porcentaje de adultos que
florecen; Berry 1986, Estrada y Monasterio
1988).

La contribucién reproductiva relativa
de las distintas clases de tamaifio en la
Muestra Poblacional II se puede observar

Tabla §. Tabla vertical de vida y pardmetros reproductivos de E. spicata censo en 2.000 m. Datos
correspondientes a la Muestra Poblacional II (ciclo reproductivo 1981 - 1982).

TAGROADT N NWDE | RDRE D ADULTOS DEADULTOS NUMERODE PO INOMIDUO | TOTAL DE BES

(cm) TOTAL ADULTOS ADULTOS REPRODUC. REPRODUC. EJES FLORALES REPRODUC. DE LA POBLACION

[a] Bl [ [d=c/] [e] [f=e/c] [g] li=g/e] i=g/h]

0- 20921 36 39 2 72 284 10,92 5,68
21- 40282 212 746 147 69,3 1.735 11,80 3473
41- 60195 190 974 130 68,4 1.457 11,21 29,16
61- 80 9% 95 99,0 59 62,1 803 13,61 16,07
81-100 53 53 1000 34 64,1 588 17,29 11,77
101 - 120 18 18 1000 10 55,6 104 10,40 2,08
121 - 140 1 1 1000 1 100,0 7 7,00 0,14
141- 160 2 2 1000 1 50,0 18 9,00 036
rotaes 1568 607 408 4.99"

*Altura del Tronco (ADT)
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en la Tabla 5. El nimero de individuos
adultos (columna c¢) es mayor en clases
intermedias y menor para las clases
extremas. El mismo patr6n se observa
para el nimero de adultos reproductivos
(columna e), el nimero de ejes florales
producidos por clase (columna g) y el
porcentaje del total de ejes de la poblacién
‘(columna 1).

De los resultados anteriores se
destaca el hecho de que la mayor
contribucién reproductiva proviene de las
clases de edad-tamaiio intermedias. Estas
clases son las que poseen las tasas mas
altas de sobrevivencia (Estrada vy
Monasterio 1988), fenémeno también
observado para E. timotensis (Monasterio
1986b).

La relaciéon entre el tamano de la
planta y el porcentaje de individuos

MONASTERIO

adultos que se reproducen en cada ano
se muestra en la Figura 3. Si exceptuamos
del anilisis los anos 1982 y 1983 en los
que las tasas reproductivas fueron casi
nulas, podemos ver que durante los afios
1977, 1979, 1980, 1981 y 1984 el mayor
porcentaje de adultos que florecieron
correspondié aproximadamente a las clases
de tamaio intermedias, mientras que para
los individuos mds pequeiios y los mds
grandes los porcentajes de floracion fueron
relativamente menores. El ano 1978
representa, en el intervalo estudiado, una
excepcién a la tendencia descrita. De
cualquier manera, se pudo observar una
gran variacién interanual en la magnitud
de las tasas de floracién por clases de
tamaio. Esto puede tener relacion con la
secuencia reproductiva de cada individuo,
como veremos a continuacion.

% AR % AR % AR % AR
100 100p / 100 100
—~ I [
60 60t / 60 60}
20 20} - ’ )
"\ 20 20
‘/,/—'\.‘\_A—
0 40 80 120 0 40 80 120 0 40 80 120 O 40 80 120
altura del tronco (cm)
1977 1978 1979 1980
AR = Adultos Reproductivos
% AR % AR % AR % AR
1001 100¢ 100¢ 100r
d '\‘\ } |
60 ~ 60 60 60} /_
20 20 20 20 A%
(o] 40 80 120 0 40 80 120 O 40 80 120 O 40 80 120
altura del tronco (cm)
1981 1982 1983 1984

FIGURA 3. Variacioncs intcranuales cn el porcentaje de individuos reproductivos por clascs dc tamaiio,

en E. spicata.
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Patrones reproductivos individuales

Es evidente que en E. spicata la
poblacién en conjunto se reproduce
anualmente, aunque con fluctuaciones
extremas en su magnitud. De un total de
149 individuos adultos marcados que habia
a finales de 1977, se les sigui6 la historia
reproductiva a 118, que sobrevivieron
hasta 1984. Se detectaron 26 secuencias

20

reproductivas distintas, siendo més
comunes aquellas que corresponden a
individuos que florecieron en los afios
1978, 1980, 1981 y 1984 (Figura 4), como
era de esperarse pues estos afios fueron
de gran actividad reproductiva a nivel de
la poblacién (Figura 2). Posibles hip6tesis
que pueden explicar este fenémeno se
discutirdn méis adelante.

PROCESO REPRODUCTIVO

PRESENCIA ‘mﬂ

AUSENCIA I:l

2 [T
ié 10
2% 5
i ‘ ]H I
" ]

e I T
oo i [mh M
N

PATRONES REPRODUCTIVOS INDIVIDUALES

FIGURA 4. Patrones reproductivos individuales observados en una poblacién de 118 individuos adultos
de E. spicata durante 8 afios de registro (1977-1984).

DISCUSION

El inicio de la madurez reproductiva
en E. spicata se presenta generalmente
cerca de los 20 afios, aunque en pocos
casos puede prolongarse hasta los 50 afios,
indicando una alta variabilidad en la
duracién del periodo juvenil

12

Se ha sefialado que la reproduccioén
precoz tiene més ventajas cuando el riesgo
de muerte aumenta con la edad o tamaiio
(Gadgil y Bossert 1970) o cuando hay altos
riesgos de mortalidad en cualquier estadio
del ciclo de vida (Silvertown 1982). En
las rosetas gigantes de Espeletia los
mayores {ndices de mortalidad ocurren en
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los estadios de plantulas y juveniles muy
pequefios (Monasterio 1986b, Estrada y
Monasterio 1988).

Por otro lado, en plantas policdrpicas
el acortar el periodo juvenil permite dejar
mds descendientes, si no aumenta la
probabilidad de muerte, porque la planta
ha iniciado tempranamente Ila
reproduccién. Debido a los costos
vegetativos de la reproducci6n, una planta
que se reproduzca a un tamafio pequefio
puede experimentar un mayor riesgo de
muerte (Silvertown 1982). Hasta ahora no
se ha determinado con precisibn en
Espeletia el efecto de la reproduccién
sobre la probabilidad de sobrevivencia
futura. Sin embargo las observaciones de
campo durante 8 aios, indican que todos
los 17 individuos que iniciaron su fase de
vida reproductiva entre 1977 y 1984,
sobrevivieron y se mantuvieron vigorosos.
Otros fen6menos (stress hidrico,
inestabilidad mecénica) parecen tener més
importancia como agentes de mortalidad
en Espeletia (Goldstein et al. 1985).

Cuando las tasas de reproduccién no
varfan significativamente con la edad o
tamafio, tal como se ha demostrado en
este trabajo para E. spicata, el nimero de
descendientes puede ser maximizado
retardando la reproduccién hasta que la
planta alcance un tamaifio en el que sea
alta la probabilidad de sobrevivencia
(Silvertown 1982). Precisamente, el inicio
de la reproduccién en E. spicata se
presenta mas frecuentemente cuando el
tallo alcanza una altura minima de 5 a
10 cm (entre 15 a 25 afios de edad), en
una etapa del ciclo de vida cuando la
planta ha sobrepasado la fase de alta
mortalidad juvenil (Estrada y Monasterio
1988). En este momento es importante
recordar que una pequefia proporcién de
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los individuos que inician su vida
reproductiva en E. spicata lo hacen mas
tardiamente (40-50 afios), mostrando que
existe una apreciable variabilidad
intrapoblacional.

Debido a que una demora en el
tiempo de la maduraciébn reproductiva
debe estar acompafiada por un importante
aumento compensatorio en la
sobrevivencia (Willson 1983), la gran
variabilidad intrapoblacional en la edad-
tamaio de la primera reproduccién en E.
spicata debe estar relacionada con el
gradual aumento de la probabilidad de
sobrevivencia con el tamaiio hasta alcanzar
un msximo en las clases intermedias de
edad-tamaio (cerca a los 80 cm de
tamaio) (Estrada y Monasterio 1988). El
tamafio de 80 cm, representa el limite por
encima del cual ninguna planta de E.
spicata permanece en condicién
vegetativas, y es también en el que
comienza a disminuir la probabilidad de
sobrevivencia.

La fecundidad y la frecuencia de
reproducién en E. spicata no cambian
significativamente con el tamaifo. Este
resultado se contrapone a la idea de que
la fecundidad tiende a aumentar con el
tamafio en plantas perennes (Harper y
White 1974, Harper 1977), pero estd en
concordancia con la influencia del modo
de construccién modular sobre la
reproduccién (Watkinson 1988). Segiin
esta hipoétesis, dentro de las plantas
policarpicas hay diferencias marcadas en
la fecundidad entre aquellas con un solo
meristema apical (como E. spicata) y
aquellas con muchos meristemas; las
primeras muestran tasas reproductivas
relativamente constantes con respecto a
la edad o tamafio, mientras que las tltimas
muestran un incremento general de la

13
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fecundidad con la edad. El nimero y
posicién de las estructuras reproductivas
son rasgos dependientes del patron
arquitecténico en plantas (Tomlinson
1987). Sin embargo, en contraposicién a
Watkinson (1988), en E. timotensis, la
fecundidad, estimada como ndmero de
ejes florales, tiende a aumentar con su
tamano o edad relativa (Monasterio
1986a) y la produccion de semillas en tres
palmas tropicales, Pentaclethra macroloba,
Welfia georgii y Astrocarym mexicanum,
también aumenta con la edad (Sarukhdn
1980, Pinero y Sarukhdn 1982).

Las tasas reproductivas casi
constantes en el ciclo de vida de E.
spicata pueden tener una base adaptativa
en conexiéon con la alta sobrevivencia
relativa observada durante la mayor parte
de la vida reproductiva (Estrada y
Monasterio 1988).

La frecuencia de reproduccién en
plantas adultas de E. spicata puede estar
determinada por el intervalo de tiempo
de observaciéon (8 anos). Nada hay que
contradiga la posibilidad de que aquellas
plantas que en ese lapso mostraron
frecuencias altas de reproduccién pudieran
mostrar bajas frecuencias en intervalos
adicionales de tiempo, y viceversa. Esta
afirmacion estd fundamentada con el
resultado obtenido de que la frecuencia
de reproduccion no varia
significativamente con la edad-tamafio de
la planta.

Este trabajo muestra que hay una
tendencia neta a que la fecundidad y el
tamafio de la roseta foliar sean menores
en la primera reproducciéon y alcancen
luego valores mayores y poco variables en
el resto del ciclo de vida. Esto sugiere que
un mayor vigor vegetativo (estimado por
el tamano de la roseta) favorece una
mayor fecundidad en plantas de E. spicata.

14

Por ejemplo, algunas plantas adultas con
rosetas pequeiias (poco vigor vegetativo)
no se reprodujeron en el intervalo
estudiado.

Las consideraciones anteriores indican
que la reproduccién en esta especie debe
requerir de un cierto nivel minimo de
desarrollo vegetativo con suficientes
recursos almacenados que permitan
realizar el gasto energético que supone el
esfuerzo reproductivo en producir las
semillas y estructuras auxiliares que las
acompafan. Este tipo de limitaciones
energéticas ha sido sefialado para otras
especies de Espeletia en los pdiramos
andinos (Monasterio 1986a) y para rosetas
gigantes de Dendrosenecio keniodendron
en los paramos africanos (Smith y Young
1982).

La relacion entre el vigor vegetativo
y la reproduccién en E. spicata merece un
estudio mds preciso. Harfa falta medir la
influencia de la reproduccion sobre la
produccién foliar y el crecimiento.
Observaciones preliminares en troncos de
individuos muertos muestran ligeros
estrechamientos de su didmetro después
de los eventos reproductivos, lo cual
sugiere efectos negativos de Ila
reproduccién sobre la actividad vegetativa.
Este fenomeno ha sido ampliamente
observado (Harper 1977, Luken 1987,
Snow y Whigham 1989) y parece tener
relacibn con compromisos energéticos
internos entre los procesos de crecimiento
y reproduccién en especies policirpicas
(Samson y Werk 1986).

Una alta variabilidad interanual en
la tasa de floracion y el nimero total de
ejes florales producidos fue observada en
una poblacidn de E. spicata. La explicacion
a este fendmeno se debe buscar en el
comportamiento particular de cada
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individuo en relacién con el tipo de
secuencia temporal de sus eventos
reproductivos. Todo parece indicar, que
la poblacién de E. spicata no es la que
reacciona frente al ambiente en lo que
respecta a la reproduccién. La poblacién
es el marco donde se manifiestan las
consecuencias del comportamiento
reproductivo de sus distintos integrantes
individuales. Cada planta efectivamente es
la que esté recibiendo estimulos externos
e internos de acuerdo a los cuales se
desencadenard o no el proceso
reproductivo.

Las plantas de E. spicata mostraron
una secuencia reproductiva interanual
irregular (a nivel de cada individuo) y
asincrénica (entre individuos distintos). La
irregularidad temporal de los eventos
reproductivos en un individuo se traduce,
a plazos de decenas de afos, en una
frecuencia reproductiva casi constante con
respecto a la edad-tamafo, como vimos
anteriormente. La asincronia reproductiva
entre individuos puede permitir el
aumento de la diversidad de los
apareamientos en el tiempo entre plantas
vecinas (Bawa 1983).

Otras rosetas gigantes muestran un
comportamiento similar. En el Paramo
Desértico Altiandino, E. timotensis exhibe
ciclos polianuales de floracién (Monasterio
1986a). En el Monte Kenya (Africa),
Dendrosenecio keniodendron tiene una
floracién muy irregular con intervalos de
S a 28 aiios; en 1979 florecieron 50 %
de los adultos y en 1985 el 10 % (Beck
1986). Una probable explicacién estaria
en el efecto de la reproducién presente
sobre la probabilidad futura de
reproduccién (Smith y Young 1987) lo
cual favorecerfa la hipéGtesis de que la

limitacién de recursos energéticos es la
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causa principal que determina cuidndo una
planta policarpica volvera a reproducirse.
Sin embargo, parecen haber otras
posibilidades interpretativas a fenémeno.

Las yemas reproductivas en E. spicata
inician su actividad a mediados de la
estacion seca (Enero), S a 6 meses antes
de que comience la floracién y dispersién
de polen (Junio-Julio) y la posterior
maduracién de los frutos (Septiembre-
Octubre) durante la estacién lluviosa
(Estrada 1979). En esta estaciéon no hay
aparentes limitaciones fisiolégicas
relacionadas con la floracién (Berry 1986).
Sin embargo, hay una variabilidad
interanual del 12,5 % en los totales
anuales de precipitacién en el Paramo de
Piedras Blancas (Monasterio 1986b). Por
tanto, puede ser en cierto grado
impredecible para la planta reaccionar (en
cuanto a la inversién reproductiva)
durante la estacién seca cuando no hay
ninguna sefial ambiental que pudiera servir
de estimulo y que indique ¢c6mo va a ser
la disponibilidad de agua en el futuro
cercano, cuando se desarrolla las fenofases
de antesis, produccién de polen y
maduracién de frutos. Por consiguiente,
la gran variaciébn interanual en el
comportamiento reproductivo individual
en E. spicata pudiera ser tener significado
adaptativo frente a .una cierta
impredecibilidad interanual en la
disponibilidad de recursos, permitiendole
tomar ventaja de ocasionales ‘“‘afnos
favorables” (Lee y Bazzaz 1982).

La hipétesis de Janzen (1974) de
saciedad de predadores como explicacién
a eventos de floracién masiva parece no
ser aplicable a las especies de Espeletia
del Piramo Desértico, por no haberse
detectado hasta ahora ninguna actividad
importante de predacién de semillas de

15
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plantas de ese género. Solamente han sido
vistas ocasionalmente tres especies de aves
(Catamenia inornata, Spinus spinescens y
Phrygilus unicolor) alimentidndose de
semillas de Espeletia spp. (Vuilleumier y
Ewert 1978). Este punto merece un
estudio més detallado.

En conclusién, podemos decir que el
inicio de la reproduccién es muy variable
pero ocurre més frecuentemente cuando
la planta ha superado la fase de alta
mortalidad juvenil. La fecundidad y
frecuencia reproductiva casi constantes con
el tamafio, parecen relacionarse con el
patrén arquitect6nico conformado por un
solo meristema de crecimiento y, con la
relativa alta sobrevivencia durante la vida
reproductiva. La reproduccién requiere de
un nivel minimo de desarrollo vegetativo,
sin el cual pudiera tener efectos negativos
sobre el crecimiento vegetativo, lo cual
debe confirmarse en estudios posteriores.
La contribucién reproductiva relativa de
la poblacién estd dada por los individuos
de tamafo intermedio, que son ademds
los que poseen las més altas tasas de
sobrevivencia. El comportamiento
reproductivo poblacional e individual entre
aflos sucesivos, muestra una gran
variaciéon. Esto puede depender de
posibles limitaciones energéticas internas
en la planta como resultado de
compromisos en la asignacién de recursos
a distintas funciones, o ser una respuesta
adaptativa a una impredecibilidad
interanual en la disponibilidad de
recursos.
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