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EFECTO DE DISTURBIOS ANTROPICOS
EN LAS INTERACCIONES BIOTICAS
DE UN PARAMO HUMEDO DE COLOMBIA

Diego Mauricio Trujillo-Motta, Germdn Amat-Garcia, Orlando 1 argas
RESUMEN

En un paramo humedo del Parque Nacional Natural Chingaza se establecié un gradiente de
disturbio por quema y pastoreo para el estudio de las interacciones entre el frailejon, Espeletia
killipii, dos gorgojos, Epistrophus cristulatus y Psendanchonus sp., y el coati de montana, Nasuella
olivacea.

E193% del total de larvas y el 79% del total de adultos de E. ¢ristulatus se localiza en la parte
supetrior del tallo y en el punto vegetativo de los frailejones. El 17.7% del total de larvas de
Psendanchonus sp. encontradas en los frailejones vivos se ubican en la parte inferior de los
tallos. El restante 82.3% de larvas de Pseudanchonus sp. se localizan en los troncos muertos de
E. killipii. Estos resultados permiten afirmar que los gorgojos explotan recursos diferentes,
lo que indica una marcada exclusién competitiva.

Se demostré indirectamente la interaccioén entre N. olivacea y E. cristulatus por medio de la
correlacion entre el nimero de dafios ocasionados por el coat a los frailejones y el nimero
de larvas y adultos de E. ¢ristulatus encontrados en estas plantas (7 > 0.5; p < 0.05).

Se concluy6 que los disturbios antrépicos por fuego y pastoreo favorecen el crecimiento de
las poblaciones de E. cristulatus (la relacion E. cristulatus - plantas vivas de E. killipii es direc-
tamente proporcional a la intensidad de los disturbios) debido a la reduccién en el nimero
de Pseudanchonus sp. (la relacion Psendanchonus sp. - plantas muertas de E. &z/ipii disminuye con
la intensidad de los disturbios).

Palabras clave: coati, disturbios, frailejon, gorgojos, interacciones, paramo.
ABSTRACT

We established a burning and grazing disturbance gradient in a humid paramo of the Parque
Nacional Natural Chingaza for the study of the interactions between the stem rosette, Espeletia
killipir, two weevils (Epistrophus cristulatus and Pseundanchonus sp.), and the mountain coati, Nasuella
olivacea.

93% of larvae and 79% of adults of E. cristulatus are located in the upper part of the stem
and in the vegetative point of the E. kz/pii. Instead, 17.7% of larvae of Pseudanchonus sp.
found in alive stem rosettes are located in the lower part of the stem. The remaining 82.3%
of these larvae are located in dead trunks of E. £#//jpii. These results allow to affirm that the
weevils exploits different resources.

We established indirectly the interaction between IN. o/ivacea and E. cristulatus by means of the
correlation among the number of damages caused by the mountain coatl to the stem rosette,
and the number of larvae and adults of E. eristulatus tound in these plants (r, > 0.5; p <0.05).
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We concluded that the burning and grazing disturbances allows the growth of the populations
of E. cristulatus (the relationship among larvae of E. cristulatus and alive stem rosettes is
proportional to the intensity of disturbances), since the number of Psexdanchonus sp. is reduced
(the relationship between larvae of Pseudanchonus sp. and dead stem rosettes decreased with
the intensity of the disturbances).

Key words: disturbances, paramo, interactions, stem rosette, weevils, mountain coati.
INTRODUCCION

La mayorfa de los disturbios producen un paisaje heterogéneo y un efecto de “parches”;
estos efectos pueden a su vez depender del estado de la comunidad antes del disturbio.
Puesto que la estructura en el interior de los parches cambia a través del tiempo en compo-
sicién de especies, edad, tamafio o estructura genética, las interacciones entre especies pue-
den también cambiar (Thompson 1985). Las interacciones pueden variar en su frecuencia,
sus mecanismos y por tanto en los resultados que finalmente determinan la estructura de la
comunidad.

Los disturbios afectan las densidades poblacionales de insectos, a menudo a través de
cambios en la condicién del hospedero o del habitat del insecto, de manera que las
interacciones y procesos se ven influenciados en diferentes niveles de organizacion (gre-
mio, poblacién, comunidad y ecosistema). Ademas, las respuestas de los insectos a cam-
bios ambientales pueden representar mecanismos regulatorios que contribuyen a la
estabilidad del ecosistema (Schowalter 1985).

Una practica agropecuaria comun en la regiéon paramuna es el pastoreo extensivo, a menu-
do combinado con quemas de la vegetacién natural para proveer al ganado vacuno de
rebrotes de pasto frescos y mas palatables (Verweij & Budde 1992, Laegaard 1992, Verweij
& Kok 1995). De acuerdo con diferentes autores, las quemas, el pastoreo y demds practicas
agropecuatias son las principales actividades humanas que determinan los patrones del desa-
rrollo en tiempo y espacio en el paramo (Pels & Verweij 1992, Vargas ez a/. en este volumen).

Ecolbgicamente el paramo es un sistema fragil y lento de recuperar después de perturbacio-
nes; por lo tanto, cualquier cambio tiene un gran impacto sobre estos ecosistemas. Sin em-
bargo, las actividades del hombre y los animales domésticos permanecen sin control y han
alterado el ecosistema de manera significativa. Presiones dafiinas impuestas por el hombre
(talas, quemas, cultivos, pastoreo, desecacion de turberas y construccion de carreteras) estin
amenazando los ecosistemas paramunos (Luteyn 1992, Rangel 2000).

En el presente estudio se analizan algunos aspectos de las relaciones tréficas de Espeletia
killipii Cuatrec. var. &illipi, un frailejon endémico del paramo en el Parque Nacional Natural
Chingaza (Colombia), con dos especies de gorgojos de la subtribu Epistrophina: Epistrophus
cristulatus Faust, 1892y Pseudanchonus sp.(Coleoptera: Curculionidae), y el coati de montana
Nasuella olivacea (Gray) 1865 (Mammalia: Carnivora).

E. cristulatus se encuentra en la parte superior del tallo (base de la roseta), principalmente
en el punto vegetativo de los frailejones vivos, llegando a ser un factor importante en la
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mortalidad de E. £z//jp7i. En consecuencia, estas dos especies presentan una estrecha relacién
planta-herbivoro. A diferencia de E. cristulatus, Pseudanchonus sp. es un gorgojo detritivoro
que se distribuye en los tallos vivos y muertos de E. &z/pii (Trujillo-Motta 2002). En esta
investigacion se analiza la interaccion entre estas dos especies de gorgojos y sus efectos sobre
la planta hospedera.

El coati es un omnivoro oportunista, cuya dieta incluye adultos y larvas de insectos del
orden Coleoptera (Rodriguez 1995, Rodriguez ez a/. 2000). Los rastros dejados por este
mamifero al buscar su alimento son muy caracteristicos, y se observan por toda el area de
estudio; estos incluyen los osaderos (hoyos en el suelo) y los dafios en las rosetas de los
frailejones. A partir de estas evidencias y de la distribucion de las dos especies de gorgojos,
que coinciden en los diferentes sitios, se puede afirmar que E. ¢ristulatus y Psendanchonus sp.
hacen parte importante de la dieta del coati.

Los disturbios antrépicos en el paramo ocasionan cambios en la estructura de las comuni-
dades animales y vegetales (Premauer 1999, Vargas 2002, Vargas e/ a/. en imprenta), por lo
tanto se espera que las interacciones entre las especies sean afectadas. Para corroborar esta
hipétesis se escogi6 un gradiente de disturbio antrépico por fuego y pastoreo en una comu-
nidad vegetal tipica del paramo humedo.

Bl gradiente de disturbio se localiza en los sectores de Buitrago y Valle del rio Tunjo del
paramo atmosféricamente humedo de Palacio en el Parque Nacional Natural Chingaza
(Cundinamarca, Colombia).

MATERIALESY METODOS
Area de estudio

El estudio se llev6 a cabo en el paramo de Palacio en los sectores conocidos como Buitrago
y Valle Tunjo (4°45°03” N, 73°50°50” W) del Parque Nacional Natural Chingaza (PN.N.Ch),
departamento de Cundinamarca. En el area de estudio se eligieron tres sitios de muestreo
con una altitud que varia entre los 3450 y 3500 m. A continuacién se describe cada uno de
los sitios escogidos:

1. Buitrago 1 (B1 o control): Altitud 3500 m. Ubicado a 500 m al suroeste de la estacion 52 del
sistema de conduccién de energia eléctrica, en el margen izquierdo de la carretera que con-
duce a dicho lugar. En este sitio no se registran evidencias de disturbios antrépicos por
fuego y/o pastoreo.

2. Buitrago 2 (B2): Altitud 3500 m. Se encuentra aproximadamente a 500 m al sureste de la
estacion 52, en el margen derecho de la carretera que conduce a este lugar. Este sitio presenta

evidencias de disturbios antrépicos como pastoreo ocasional y una ultima quema ocurrida
en 1991.

3. Valle Tunjo (1'T): Altitud 3450 m. Se localiza aproximadamente a 625 m al noreste de la
estacién 52. Este sitio presenta un régimen de disturbio ocasionado por pastoreo intensivo
y una ultima quema ocurrida en 1991.
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Los sitios se eligieron teniendo en cuenta un gradiente de disturbio, siendo este menor en Bl
y mayor en VT. Para la eleccion del gradiente se manejaron los siguientes criterios estableci-
dos por Vatgas e/ al. (en imprenta.): presencia/ausencia de ramoneo en el chusque (Chusguea
tessellata), quince clases de alturas de los bambusoides de chusque, distancia basal entre
bambusoides, presencia/ausencia de musgos, nimero de bofiigas y nimero de frailejones
(Espeletia killipii) adultos, juveniles y muertos. También se registré un dltimo fuego ocurrido
en febrero de 1991 que no pasé al margen izquierdo de la carretera donde se localiza el sitio
Buitrago 1.

Muestreos

Con el objeto de analizar la distribucién espacial de la planta hospedera y la incidencia de esta
distribucién en los patrones de herbivorfa del insecto fitbfago, se realizaron en cada uno de los
sitios (Buitrago 1, Buitrago 2 y Valle Tunjo) dos muestreos: uno en la época seca (enero-
febrero) y otro en la estacion lluviosa (junio-agosto) durante el afio 2001. Cada muestreo se
realizé a lo largo de un transecto de 80 m de largo por 5 m de ancho (400 m? dividido en 16
cuadrantes de 25 m* cada uno. En cada cuadrante se determiné el numero total de individuos
adultos vivos y muertos de E. &#//ipii y la longitud del tallo de cada planta viva (equivalente a la
distancia desde la superficie del suelo a la base de la roseta).

Se censaron los gorgojos de las dos especies (E. cristulatus y Pseudanchonus sp.) encontrados en
cada planta, teniendo en cuenta su estado de desarrollo (larva, pupa y adulto) y la parte del
tallo en donde se localizaron los individuos, para lo cual se midi6 la distancia del suelo al
punto en el que se hallaban éstos.

En cada uno de los transectos se registrd el numero de frailejones con algun tipo de dafio
ocasionado por el coatl. Este dafio se presenta generalmente en la parte superior de la
planta (roseta) y se caracteriza por la remocion de las hojas y de las bases foliares que estan

adheridas a los tallos de E. &zlzpii.

También se colectaron larvas, pupas y adultos de las dos especies de gorgojos y se preserva-
ron en alcohol al 70% para su posterior identificacién taxondmica.

Fase de Iaboratorio

Algunos ejemplares adultos de las dos especies de gorgojos se enviaron a Juan José Morrone,
profesor de la Universidad Nacional Auténoma de México (UNAM) y especialista de este
grupo, quien se encargd de su identificacién. El material identificado se monté en seco y fue
depositado en la coleccién de Entomologia del Instituto de Ciencias Naturales (ICN-MHN-
CO) de la Universidad Nacional de Colombia, Bogota D.C.

Se colectaron larvas vivas en los frailejones y se llevaron a camaras de observacion (frascos
transparentes con tapas perforadas) con las partes basales de las hojas de E. &illipii que
consumen en campo. Se hizo un seguimiento continuo de las larvas hasta que éstas alcanza-
ron su estado adulto, con el objeto de identificar plenamente todos los estados de desarrollo
de las dos especies de gorgojos.

Puesto que los frailejones adultos tienen diferentes tallas, la biomasa vegetal es un parametro
menos sesgado con respecto al nimero de individuos, para comparar las poblaciones de E.
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killipii presentes en los diferentes sitios que caracterizan el gradiente de disturbio. Se hizo una
estimacion aproximada de la biomasa de los frailejones adultos por medio de la ecuacién
de regresion reportada por Hofstede (1995), para los tallos desnudos (equivalentes al tronco
mas las bases foliares) de Espeletia bartwegiana: y = §1.6 + 14.6x ; siendo x la longitud de los
tallos. Por medio de esta ecuacién se obtuvo el peso de los tallos a partir de la longitud de
los mismos.

Analisis de datos
Distribucion de los gorgojos en los frailejones vivos

La distribucién vertical de las dos especies de gorgojos en los frailejones vivos se obtuvo a
partir de la relacién entre la longitud total del tronco de cada planta y la altura en la cual se
encontraba cada individuo en el tallo. La ubicacién de los individuos se organizé en tres
categotias, de acuerdo a su distribucién en el tallo: parte inferior (PI)= 0-33%, parte media

(PM)= 34-67% y roseta = 68-100%.
Efecto de los disturbios en Ia abundancia de los gorgojos

Se determiné la relacién entre el nimero total de larvas de E. eristulatus halladas en las
plantas vivas de E. &i//ipii y la biomasa estimada de estos frailejones. Se hall6 y se comparé
esta proporcién entre los sitios que caracterizan el gradiente de disturbio antrépico. En el
caso de los gorgojos detritivoros, se determind la proporcion entre el numero de larvas de
Psendanchonus sp. halladas en las plantas muertas de E. &z//ipiz y el ntmero de estos frailejones
en cada uno de los sitios de estudio.

Relacion entre E. cristulatus y los frailejones con dafios ocasionados por
N. olivacea

Para determinar la relacién entre la cantidad de larvas y adultos de E. eristulatus presentes en
los frailejones, y el nimero plantas con algin tipo de dafio ocasionado por el coati en cada
uno de los sitios, se estimaron los coeficientes de correlacién de Spearman (7). Estos coefi-
cientes se hallaron por medio del programa Statistica para Windows (StatSoft 1997).

RESULTADOS
Distribucion vertical de los gorgojos en los frailejones vivos

Las larvas de E. eistulatus estan ubicados principalmente en la roseta (93.3%) y en pocas
ocasiones (6.7%), en la parte media de E. &i/lipii. Todas las pupas de esta especie se localizan
en la roseta de las plantas, mientras que los adultos se distribuyen de la siguiente forma: 79%
en la roseta, 14% en la parte media y 7% en la parte inferior (tabla 1).

Por el contrario, la mayoria de larvas de Psezdanchonus sp. se ubican en la parte inferior (82%),
y en algunos casos (18%) en la parte media (PM) de los frailejones vivos. Las larvas y pupas
de esta especie se localizan en la parte inferior de los tallos de E. £z//ipii (tabla 2).
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E. cristulatus
Ubicacion
Larvas Pupas Adultos
ROSETA 93.3% 100% 79%
PM 6.7% 0 14%
PI 0 0 7%

Tabla 1. Distribucién vertical de E. cristulatns en los frailejones vivos. PM= Parte media; PI= Parte inferior.

o Pseudanchonus sp.
Ubicacion
Larvas Pupas Adultos
ROSETA 0 0 0
PM 18% 0 0
PI 82% 100% 100%

Tabla 2. Distribucién vertical de Pseudanchonus sp. en los frailejones vivos. PM= Parte media; PI= Parte

inferior.

Efecto de los disturbios en Ia abundancia de los gorgojos

De acuerdo con los resultados (tabla 3), 1a relacién entre el numero de larvas de Pseudanchonus
sp. y la cantidad de frailejones muertos disminuye a medida que se incrementa la intensidad
de los disturbios antrépicos. Por el contrario, la relaciéon entre el numero de larvas de E.
¢ristulatus y la biomasa estimada de E. &:lfipii es directamente proporcional a la intensidad de

los disturbios.

Relacion Gorgojos / Recursos Buitrago 1 | Buitrago 2 | Valle Tunjo
P.se.uc?.anchonus sp.-Detritos E. 1.93 155 111
killipii

E: c:ertulatus -Biomasa E. 1.92 323 495
killipii

Tabla 3. Relacion entre el numero de larvas de Pseudanchonus sp. y 1a cantidad de frailejones muertos; y entre el
. killipii,

numero de larvas de E. ¢ristulatus y la biomasa de E
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Asociacion entre E. cristulatus y los frailejones con dafios ocasionados
por N. olivacea

Los resultados de la tabla 4, muestran claramente que existe un alto grado de asociacion
entre las larvas de E. cristulatus y el nimero de frailejones con dafios ocasionados por los
coaties, puesto que los coeficientes de correlacion fueron significativos en todos los sitios
(p< 0.05). Con respecto a los adultos de E. ¢ristulatus (tabla 5), se encontré una correlacién
positiva entre las dos variables en Buitrago 1 y Buitrago 2 (p< 0.05), a diferencia de Valle
Tunjo, en donde las dos variables no estan relacionadas (p > 0.05).

Prueba Buitrago 1 Buitrago 2 Valle Tunjo
Spearman 0.525* 0.619* 0.669*
P 0.002 0.000 0.000

Tabla 4. Coeficientes de correlacion de Spearman entre el nimero de larvas de E. cristulatus y el numero de
frailejones con daflos ocasionados por N. o/ivacea en los tres sitios de muestreo. *Significativo al 5%.

Prueba Buitrago 1 Buitrago 2 Valle Tunjo
Spearman 0.641* 0.548* 0.309
P 0.000 0.001 0.084

Tabla 5. Coeficientes de correlacién de Spearman entre el nimero de adultos de E. ¢ristulatus y el nimero de
frailejones con dafios ocasionados por N. olivacea en los tres sitios de muestreo. *Siguificativo al 5%.

Por tltimo, se encontrd que la relacién entre los frailejones vivos con dafios ocasionados por
N. olivaceay el total de plantas vivas en los tres sitios de estudio es inversamente proporcional
a la intensidad de los disturbios antrépicos.

DISCUSION
Distribucion vertical de los gorgojos en los frailejones vivos

Los resultados sobre la distribucion vertical de los gotgojos en los frailejones vivos indican
claramente que las dos especies explotan recursos diferentes, por lo cual la competencia
interespecifica es poco probable. Esto corrobora las preferencias tréficas de cada especie:

1. E. cristulatus es un gorgojo herbivoro que se alimenta de tejidos vivos y blandos de E.
killipii como las partes basales de las hojas y el punto vegetativo.
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2. Pseudanchonus sp. es un gorgojo detritivoro que consume las bases de las hojas muertas que
quedan adheridas a los troncos de E. &z/ipii. Sin embargo, el consumo de esta necromasa se
realiza en la parte inferior de las plantas vivas y en los troncos caidos, en donde la humedad
es mas alta que en los estratos superiores (con respecto al gradiente térmico entre el suelo y
las partes superiores de las plantas de los paramos, véase Sturm 1994).

Efecto de los disturbios en Ia abundancia de los gorgojos

Los resultados obtenidos por medio de la relacién entre la abundancia de gorgojos herbi-
voros y la biomasa de sus plantas hospederas muestran que los disturbios favorecen el
establecimiento de E. eistulatus en los frailejones.

Los disturbios antrépicos por quema y pastoreo pueden favorecer el crecimiento de las
poblaciones de E. cristulatus al alterar la condiciéon de los frailejones, factor clave para el
establecimiento fisico de sus herbivoros, y la oferta de alimento, especificamente el nitrége-
no que se acumula en los tejidos vegetales (Mattson 1980, Ritchie 2000). Mattson (1980)
sugiere que diversos factores como el estrés por temperatura y humedad, el dafio de tejidos
por agentes bidticos y abidticos, y varias condiciones impuestas por la intervencién humana
(disturbios antrépicos), afectan la calidad y cantidad del nitrégeno en las plantas. Sin embar-
go, es probable que los frailejones sometidos a condiciones ambientales dificiles como bajas
temperaturas, frecuentes heladas, intensa radiacién solar, drasticos cambios de temperatura
dia-noche, humedad relativa baja, entre otras (Sobrevila 1986, Sturm & Mora-Osejo 1994,
Sturm 1994 y 1998, Rangel, 2000), tengan la capacidad de amortiguar los cambios en el
medio originados por los disturbios antrépicos, y por lo tanto no manifiesten variaciones
significativas en la concentracion y asignacion de elementos esenciales como el nitrégeno.

Esta suposicién esta sustentada por Hofstede (1995) y Sturm (1998), quienes mencionan
que la vegetacion natural del paramo es en cierta medida tolerante a practicas como la
quema y el pastoreo. Durante un fuego, Espeletia spp. usualmente pierden la cubierta de hojas
muertas externa y los anillos exteriores de hojas vivas, mientras que la capa interna densa y
htmeda de necromasa foliar y la porcién interior de la roseta son en gran parte preservadas
(Sturm 1998). Schowalter (1985) afirma que la vegetaciéon de ecosistemas como desiertos,
tundras y praderas, que estd adaptada a disturbios naturales como humedad y temperaturas
extremas, fuettes vientos y/o fuegos, también presenta adaptaciones que minimizan el im-
pacto de disturbios antrépicos.

Estos disturbios pueden afectar la cantidad y calidad de los nutrientes en los frailejones al
alterar la disponibilidad de nutrientes en el suelo. Sin embargo, investigaciones realizadas en
diferentes regiones paramunas (Hofstede 1995, O. Vargas & J. Premauer, datos no publ.)
muestran que los disturbios por fuego y pastoreo tienen un impacto minimo sobre la dispo-
nibilidad de nutrientes para las plantas.

A partir de lo mencionado anteriormente, se puede afirmar que los disturbios por fuego y
pastoreo no afectan la concentracion y asignacion de los nutrientes en los frailejones, por lo
cual el incremento de las poblaciones de E. eristulatus en los sitios con mayor incidencia de
disturbios por fuego y pastoreo, esta determinado por factores que seran discutidos poste-
riormente cuando se traten las interacciones entre todos los niveles troficos. Sin embargo,
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faltan estudios mds prolongados y detallados en el area de analisis, sobre los efectos de los
disturbios antrépicos en la concentracion de nutrientes en el suelo y en los tejidos de Espeletia
spp., y su relacién con la dindmica de las poblaciones de insectos herbivoros.

Relacion entre los gorgojos, los coaties y los frailejones

Las correlaciones obtenidas entre el numero de larvas y adultos de E. ¢ristulatus y el nimero
de frailejones con algtn tipo de dafio ocasionado por los coaties, corroboran la interaccién
existente entre los gorgojos herbivoros y los mamiferos predadores. A partir de estos resul-
tados se deducen dos aspectos importantes de la interacciéon predador-presa, los cuales se
discutirdn a continuacién: 1. Los coaties son muy eficientes en la busqueda de su alimento en
los frailejones, y 2. Los predadores no consumen la totalidad de las larvas halladas en las
plantas.

Decker & Wozencraft (1991, citado en Rodriguez ez a/. 2000) sugieren que los coatfes pre-
sentan algunas caracteristicas anatémicas que pueden ser adaptaciones a su dieta insectivora.
Entre éstas se encuentra su hocico alargado, asociado con un olfato sensible, el cual es
empleado por los coaties para buscar su alimento. Esta adaptacion explica la eficiencia de
N. olivacea para hallar las larvas endofiticas de E. ¢ristulatus.

Los resultados sugieren que E. eristulatus representa un recurso facil de explotar para los coaties
debido a la relativa abundancia y a la movilidad restringida de estos gorgojos en los frailejones.
Sin embargo, el hecho de que en la mayoria de plantas con alguna evidencia de dafio ocasiona-
do por el coati se encuentren larvas y adultos de E. eristulatus, permite suponer que algunos de
estos gorgojos no son detectados por N. okvacea al encontrarse muy ocultos dentro de los
tejidos vegetales, o que son individuos que posiblemente han “repoblado” las plantas des-
pués de la incidencia del predador.

Las larvas y adultos de E. eistulatus presentes en los frailejones con evidencias de dafios
ocasionados con mucha anterioridad (rastros en la parte media e inferior de los tallos),
probablemente corresponden a gorgojos que en el momento del ataque del coati se encon-
traban en sus primeros estados de desarrollo (huevos o larvas en instares iniciales), con tallas
muy pequefias (D. Trujillo-Motta, datos no publ.) que les permitieron escapar.

Los dafios ocasionados por N. olivacea a E. killipii inducen la mortalidad tnicamente a las
plantas afectadas por una gran cantidad de individuos, principalmente larvas, de E. cristulatus
(Trujillo-Motta 2002). A partir de estos resultados se sugiere que los coaties aceleran en
forma sinérgica la muerte de los frailejones cuando estos se encuentran gravemente afecta-
dos por los gorgojos herbivoros, es decir, cuando estos individuos han atacado el punto
vegetativo de las plantas. En circunstancias en las que el ndmero de E. cristulatus en los
frailejones es moderado (cuando los herbivoros no han alcanzado los anillos foliares inter-
nos de la roseta), los coatfes solamente “escarban” en la cobertura de hojas externas, produ-
ciendo un dafio mecanico minimo a las plantas.

Se puede afirmar, en consecuencia, que la presion ejercida por el mamifero predador sobre
E. cristulatus, actia como un factor regulador de las poblaciones de este gorgojo. Esto
beneficia indirectamente a las plantas vivas debido a la reduccién en el ndmero de sus
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insectos fitéfagos. Autores como Price ez a/. (1980) indican que el tercer nivel tréfico (en este
caso IN. olivacea) debe ser considerado como una parte de la “baterfa defensiva” de la planta
contra sus herbivoros. De acuerdo a varios modelos de interacciones troficas (véase Oksanen
et al. 1981 & Schmitz ez al. 1997), los predadores indirectamente benefician a las plantas por
la reduccién en el nimero de los herbivoros que se alimentan de éstas. Este efecto se conoce
como “cascada tréfica”, y parte de la suposicién de que todas las interacciones estudiadas
manifiestan un control de tipo “top-down” (véase Schoener 1989, Power 1992, Schmitz ez
al. 1997).

Como lo sugieten numerosos autores (Oksanen ef a/. 1981, Hunter & Price 1992, Power
1992, Ritchie 2000), los factores que regulan las poblaciones de insectos herbivoros de-
penden de la productividad ambiental. Los insectos en ambientes con recursos muy limi-
tados, estan sometidos a restricciones en los nutrientes de las plantas o a un efecto
“bottom-up” debido a que la produccién primaria es insuficiente para sostener el rapido
crecimiento de las poblaciones de insectos y las altas densidades de predadores. Por el
contrario, los ambientes ricos en recursos pueden mostrar altas tasas de predacién o
efectos “top-down”, porque una gran productividad vegetal promueve el rapido creci-
miento de las poblaciones de herbivoros que pueden sostener grandes poblaciones de
predadores.

Los paramos son biomas con una productividad primaria neta (PPN) baja (Cardozo &
Schnetter 1976, Luteyn 1992, Hofstede 1995, Sturm 1998) comparados con otros ambien-
tes terrestres (por ejemplo, bosques altoandinos o selvas de lluviosas, Rangel & Sturm 1994,
Sturm 1998). Entre los factores que determina la baja PPN de los paramos se encuentran: 1.
La disminucion constante de los nutrientes en el suelo por el lavado y arrastre superficial que
sucede con frecuencia en los pajonales y frailejonales propios de estos ecosistemas (Rangel
& Sturm 1994); 2. La baja disponibilidad de los nutrientes para las plantas, como conse-
cuencia de los jovenes suelos paramunos (Hofstede 1995); 3. Las bajas temperaturas pro-
medio (Hofstede 1995); y 4. Las bajas tasas de descomposicion de la materia organica
(Hofstede 1995). Esto indicaria por lo tanto que el sistema estudiado esta controlado prin-
cipalmente por factores “bottom-up”, y que los predadores juegan un papel secundario en
la regulacién de las poblaciones de consumidores primarios.

Sin embargo, el coatl es un predador omnivoro que puede disponer de otros recursos
alimenticios, lo cual permite que su densidad poblacional se mantenga en niveles estables
que controlen efectivamente a las poblaciones del gorgojo herbivoro. De acuerdo con Polis
& Strong (1996), la mayoria de la energia fijada por las plantas pasa a través de la cadena
detritica (cerca del 90%). Por lo tanto, se podtia esperar que los gorgojos detritivoros jue-
guen un papel primordial en el sistema estudiado, ya que éstos pueden servir de alimento al
mamifero omnivoro, permitiendo que las poblaciones de consumidores se incrementen o
se mantengan estables, aunque los niveles de gorgojos herbivoros se encuentren disminuidos
port la baja disponibilidad de nutrientes.

Como producto de este estudio se propone un modelo en donde las poblaciones de gor-
gojos herbivoros estan controlados por dos tipos de factores: 1. La reducida disponibilidad
de nutrientes en los paramos, es decir por factores “bottom-up”; y 2. La presion del predador
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omnivoro, cuyas poblaciones se mantienen estables por el suministro de nutrientes y energia
a través de los detritos principalmente (control de tipo “top-down”). Puesto que en el
sistema estudiado los disturbios antrépicos no afectan la disponibilidad de los nutrientes
para las plantas (véase la discusion relacionada con la abundancia de los gorgojos herbivo-
ros), el control “top-down” adquiere especial importancia en el mantenimiento del equili-
brio entre los herbivoros y las plantas.

El efecto de cascada tréfica ocasionado por el control “top-down” de los consumidores
primarios (herbivoros) se explica por la gran disponibilidad de recursos alternos que repre-
sentan los detritivoros para las poblaciones del predador omnivoro. Las bajas tasas de
descomposicién de la materia organica en los ambientes paramunos (Hofstede 1995, Sturm
1998), permiten que se acumule una gran cantidad de este material (detritos), lo cual repre-
senta un importante canal de energia que sostiene a las poblaciones de predadores omnfvoros
en niveles que ejercen una presion significativa sobre los herbivoros.

Puesto que los disturbios ocasionados por el pastoreo y las quemas afectan la disponibilidad
de los recursos para los organismos detritivoros (Trujillo-Motta 2002), se espera que a
medida que se incrementen los disturbios antrépicos disminuya la energia y los nutrientes
provenientes del detrito, que sostienen a las poblaciones de predadores omnivoros. Esto
reduce los efectos del control “top-down” ejercido por los coaties sobre las poblaciones de
gorgojos herbivoros, por lo cual la relacién herbivoros-frailejones vivos aumenta con la
intensidad de los disturbios por fuego y pastoreo.

La relacién entre los frailejones vivos con dafios por N. olivacea y el total de plantas vivas en
los tres sitios de estudio es inversamente proporcional a la intensidad de los disturbios, lo
cual confirma que la frecuencia de las interacciones entre los coaties y los gorgojos herbivo-
ros disminuye en los sitios mas disturbados. Estos resultados corroboran lo mencionado
por Polis & Strong (1996), sobre los efectos de los detritos (como un canal importante de
energia y nutrientes) en la activacion de las “cascadas tréficas™.

A partir de lo expuesto anteriormente se sugiere que los disturbios antrépicos por fuego y
pastoreo, alteran los factores que mantienen en equilibrio este complejo sistema, pues al
disminuir el nimero de predadores se favorece el crecimiento de las poblaciones de gorgo-
jos herbivoros, lo cual puede llegar a afectar en forma severa a los frailejones, reduciendo su
biomasa y, eventualmente, la tasa de renovacion vegetal. Esto confirma los modelos sobte
la dinamica poblacional de los insectos fitéfagos (véase Price ¢z a/. 1980), los cuales predicen
que los herbivoros en héabitats inestables o con niveles muy bajos de estabilidad (en este caso
Valle Tunjo) tienen grandes posibilidades de escapar de sus enemigos naturales en el espacio
y en el tiempo.

Sin embargo, también se podria esperar que las poblaciones de gorgojos herbivoros en los
sitios mas perturbados estén controladas por las restricciones en los nutrientes propias de
estos ecosistemas (control “bottom-up”), por lo cual tengan un crecimiento limitado que
nunca llegue a afectar severamente a las poblaciones de frailejones. Por ultimo, es importante
mencionar que se necesitan investigaciones mas prolongadas en el area de estudio, para
corroborar las hipotesis planteadas anteriormente.
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