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Resumen

El acelerado retroceso glaciar debido al actual calentamiento global conlleva nuevos desafios
para las comunidades vegetales altoandinas, especialmente durante el establecimiento de
nuevos bofedales. Existe una confusién de ritmo entre el tiempo necesario para la colonizacion
vegetal y el tiempo requerido para desarrollarse en ese tipo de ambiente, posterior al retroceso
glaciar (especificamente la formacién de suelos). Como resultado, hacemos la hipédtesis que las
nuevas comunidades sean diferentes de las existentes y empobrecidos en especies estrictamente
altoandinas. Este articulo propone y discute metodologias de investigacion para examinar las
modalidades de formacién de nuevas comunidades vegetales altoandinas, posterior al acelerado
retroceso glaciar en los Andes tropicales. Se utilizan cuatro cronosecuencias post-glaciales
recientes (cada una entre 0 y 38 afios después del retroceso glaciar) para estudiar los primeros
pasos de sucesion primaria bajo los efectos del calentamiento global. Para evaluar la vegetacién
se propone utilizar cuadrantes de 1 m? y realizar por lo menos 15 repeticiones en cada banda
de desglaciacion (cuatro bandas en cada cronosecuencia). Discutimos mediciones bioticas y
abidticas que permiten examinar los efectos 1) de los limites de dispersion de cada especie, 2)
del estrés abiotico (temperatura, humedad, viento) a lo largo del retroceso glaciar y 3) de la
presencia/ausencia de organismos nodrizas como plantas y costra bioldgica, sobre la sucesion
primaria. La comprobacién de estos métodos en campo nos permitio discutir la pertinencia de
cada unay de proponer métodos complementarios para estudios futuros en la misma tematica.
Palabras claves: Cambio climatico, Costra bioldgica, Ecosistemas alto-andinos, Organismos
nodriza, Sucesion primaria.
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Abstract

Accelerated glacial retreat consecutive to global warming represents a challenging situation for
alpine plant communities, especially high-Andean wetland communities (bofedales). Actually,
such migration is expected to require much more time than the timeframe available between glacial
retreat and the development of proper environmental parameters for colonization (especially
soil weathering/formation). Accordingly it is expected that new alpine communities will suffer a
strong re-organization, with impoverished high Andean species pool. This contribution provides
and discusses methods to examine the modalities of primary succession following accelerated
glacial recession in the Tropical Andes. We suggest using four post-glacial chronosequences (0-38
yrs after glacial retreat) to infer early patterns of primary succession after glacial retreat under
the effects of rapid warming. Vegetation can be examined with plots 1 m? in size, using at least
15 repetitions within each deglaciation band (four for each chronosequence). We describe a series
of biotic and abiotic measurements designed to estimate the effects of (1) dispersal limitation
of each plant species, (2) abiotic stress (temperature, water, wind), and (3) the presence/absence
of nurse organisms such as plants and the soil biological crust, on the earlier steps of primary
succession. Testing these methods in the context of the project BIOTHAW allowed us to discuss
the relevance of each of them and to propose complementary methods worth being tested in
future studies with a similar objective.

Key-words: Climate change, High-Andean ecosystems, Nurse organisms, Primary succession,
Soil biological crust.

Introduccion se presenta un contexto social critico, debido

a la diminucién de los recursos naturales
En los ambientes alpinos y arcticos (sensu  (mayormente hidricos) y a un aumento de
Korner 2003), bajo el efecto del calentamiento  ]a presién demogréfica (Buytaert et al. 2011).
global la velocidad del retroceso glaciar se Entrelos diferentes ecosistemas altoandinos, los
acelera, generando nuevos espacios virgenes,  “hofedales”, i.e. ecosistemas altoandinos semi-
propicios parala colonizacion vegetal. Se espera acuaticosazonales, albergan unabiodiversidad
que estas nuevas comunidades vegetales irdn  muy superior a la de los ecosistemas vecinos y
reemplazando las comunidades alpinas de proveenservicios ecosistémicos cruciales, como
menor altitud, las cuales estan amenazadas  recursos hidricos, forraje para ganaderia, o
por el calentamiento global (Gottfried et al.  almacenamientode carbonoenelsuelo (Squeoet
2012). Entender los patrones y mecanismos  gJ, 2006, Segnini et al. 2014, Dangles ef al. en este
responsables de la formacién de los nuevos  ngmero especial). Estos ecosistemas hiumedos
ecosistemas alpinos amayor altitud, constituye  est4n muy fragmentados dentro de una matriz
un gran desafio cientifico, relacionado con la ambiental seca, lo quelesrinde mas vulnerables
conservacion delabiodiversidad y losservicios  frente a los cambios climaticos (en inglés:

ecosistémicos que proveen al ser humano continental insularity; Anthelme et al. 2014b).

(Chen et al. 2011, Anthelme et al. 2014a). En los En comparacién con otros sistemas alpinos
Andes tropicales ese objetivo tiene ain mayor  fyeradelos tropicos, losecosistemasaltoandinos
importancia porque (1) los Andes tropicales  dentro de los tropicos podrian ser afectados de
son considerados como un “punto caliente” de  manera mas pronunciada por el calentamiento
biodiversidad en el mundo (Myers et al. 2000,  global que a latitudes mas bajas, debido a sus
Jorgensen et al. 2011) y (2) en estas regiones  ybicaciones a altitud superior (Kérner 2003,
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Bradley et al. 2006, Anthelme et al. 2014a). Entre
1975 y 2006, las superficies de los glaciares de
la Cordillera Real (centro) han disminuido en
48% (Soruco et al. 2009), una tendencia que
se confirma a escala de todos los glaciares
tropicales (Rabatel et al. 2013). Bajo estas
condiciones, lamayoriadelasespecies vegetales
altoandinas se ve obligada a poner en marcha
una migracion altitudinal para responder
a los efectos del cambio climatico y poder
aprovechar estos espacios libres, mientras que
unaminoriaseadaptaalasnuevaslimitaciones
ambientales o encuentra refugios ambientales,
localmente (Anthelme et al. 2014a). Dada la
gran velocidad del calentamiento, se espera
quelascomunidades de plantas migratoriasno
vayan a tener suficiente tiempo para instalarse
aaltitud mas alta, especificamente por el hecho
quenecesitanla presencia de suelosalpinos, los
cuales se desarrollan en varias décadas. De esta
forma, las plantas con menor habilidad para
migraramayoresaltitudes, serian amenazadas
por plantas mas competitivas (Herzogetal.2011,
Cuestaetal.2012, Gottfried etal.2012). El analisis
de esos patrones y mecanismos de sucesion
primaria (sensu Walker & del Moral 2003) se
puede hacer con varios tipos de métodos. Lo
ideal consiste en el monitoreo a largo plazo de
la distribucién de las especies a lo largo de un
gradiente altitudinal, lo cual permite obtener
datos de gran calidad, sin embargo, requiere
mucho tiempo para ser relevante (varias
décadas; Matthews 1992). Una alternativa es
utilizar los datos de retroceso glaciar para
definir bandas de desglaciacién y asi trabajar
alaescala de “cronosecuencias post glaciales”.
Este método reemplaza datos temporales por
datos espaciales de alta calidad (Walker et al.
2010, Cannone et al. 2008, Erschbamer & Mayer
2011). Sin embargo, este método solo se puede
aplicar teniendo datos precisos de retroceso
glaciar anivel decenal. Una tercera opcién seria
detrasplantar plantasa altitudes maselevadas,
sin embargo este método no toma en cuenta las
capacidadesde dispersion de cadaespecie (p.e.,
Cavieres & Sierra-Almeida 2012).
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El objetivo de este articulo es de proponer
un método basado en las cronosecuencias
post-glaciales para caracterizar los patrones
y mecanismos de sucesion primaria frente
a los efectos del calentamiento global. La
metodologia de trabajo debe comprobar
tres hipotesis: 1) la gran velocidad del
calentamiento agrava la limitacion de
dispersion, empobreciendo las nuevas
comunidades vegetales altoandinas; 2) el
estrés abiodtico particularmente importante
después delretroceso glaciar, particularmente
por la ausencia de suelo, tendria efectos
negativos exacerbados sobre el proceso de
colonizacién vegetal (Walker & Del Moral
2003); y 3) los mecanismos de protecciéon por
piedrasy rocas, de facilitacion planta-plantas
y costra bioldgica-plantas podrian jugar un
papel importante en la estructuracion de las
comunidades vegetales (Bertness & Callaway
1994, Breen & Levesque 2008, Cavieres et al.
2014). Sin embargo, a través de la tercera
hipotesis se plantea que la facilitacion planta-
plantas es casi-ausente por falta de plantas
nodrizas, las cuales necesitan mayor tiempo
para desarrollarse (Anthelme et al. 2014a).
Por otra parte, la costra bioldgica podria
tener ambos roles, tanto como facilitador y
como competidor. Intentamos describir de
manera sencilla pero detallada como se ha
logrado desarrollar estos métodos, para que
otras personas puedan replicar el protocolo
propuesto. Cabe la pena mencionar, que el
propdsito de este articulo es doble: ademas de
divulgarlas grandeslineas del estudio se trata
mayormente de difundir una metodologia y
las técnicas asociadas. En este sentido, esta
investigacion no trata acerca de los métodos
y las herramientas estadisticas descriptivas
tradicionales. Finalmente, se discuten los
limites denuestros métodosy como se podrian
mejorarlos, tomando en cuenta los limites
materiales como limites de presupuesto,
meteorologia u otros eventos que cada uno
puede enfrentar.
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Area y sitios de estudio

Los Andes tropicales alberguen el 99% de las
areas cubiertas por glaciares dentro de la zona
intertropical, principalmente arriba de 4.800 m
(Kaser 1999). E120% se encuentran en territorio
boliviano y el 71% en el Perti (Jordan 1985,
1991, Kaser 1999) y los tltimos 9% se reparten
entre Ecuador, Colombia y Venezuela. Para
optimizarlarepresentatividad delosresultados
y asi obtener una regionalizacion en los Andes
Tropicales, proponemos tomar en cuenta dos
paises andinos, Bolivia (Cordillera Real) y
Perti (Cordillera Blanca; Fig. 1). Recientemente
se realizaron estudios de balance de masa y
retroceso glaciar, mediante fotogrametria en
21 glaciares sobre la Cordillera Real en base a
fotografias aéreas de 1956, 1963, 1975(-1976),
1983, 1997 y 2006 (Soruco et al. 2009). En Pert,
la Cordillera Blanca se ubica en la region de
Ancash. La utilizacion y procesamiento de

informacion aérea, satelital y directa de los dos
Cordillerasha permitido obtener datos precisos
y regionales de retroceso glaciar durante los
ultimas décadas (Jordan 1985, Rabatel 2005,
Soruco et al. 2009).

Se sugiere realizar el seguimiento de cuatro
cronosecuencias post glaciales. Para disminuir
variaciones ambientales no deseadas en
nuestro disefio, los glaciares asociados a las
cronosecuencias pueden ser seleccionados
de acuerdo a caracteristicas similares (forma
de la lengua, superficie mediana, sustrato de
roca, pendiente baja a regular, entre otros).
En nuestro caso, los glaciares seleccionados
corresponden a: 1) el Glaciar Zongo (referencia
internacional WGS 84: D5150), 2) el Glaciar
Tarija (D4960) y 3) el Glaciar “10” (D5100),
ubicados en la Cordillera Real (Bolivia) y 4)
el Glaciar Yanamarey (E9654), ubicado en la
Cordillera Blanca (Pert).
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Figura 1. Localizacion de la Cordillera Blanca (Pert1) y de la Cordillera Real (Bolivia). a. Vista
general; b. localizacion del glaciar Yanamarey en la Cordillera Blanca; y c. localizacién de los
tres glaciares bolivianos en la Cordillera Real.
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Cronosecuencia post-glacial

Una cronosecuencia post-glacial permite
proveer espacialmente una sucesion vegetal
primaria a lo largo de varias décadas o
mas, utilizando una serie de bandas de
desglaciacion en orden cronologico (Time-
for-space substitution, Walker et al. 2010; Fig.
2). La mayoria de las investigaciones sobre
la colonizaciéon vegetal posterior al retroceso
glaciar, se desarrollaron con cronosecuencias
centradas entre 50 y 350 anos (F. Anthelme,
obs.pers. 2014). Sin embargo, los estudios
cuantitativos centrados sobre los primeros
pasos de la colonizacion (cronosecuencias de
0-50 afos) son poco frecuentes, exceptuando
la taxonomia microbiana (Schmidt et al. 2008,
Sattin et al. 2009, Bradley et al. 2014).

Proponemos utilizar cronosecuencias post
glaciales de 0-38 afios - zonas correspondientes
alas 400-900 primeros metros derretidos. Cada
cronosecuenciase componede cuatrobandasde
desglaciacionbien marcadas debidosaeventos
climaticos especificos: 0-7 afios, 7-16 afios, 16-30
anosy 30-38 afios (Fig. 3). Loslimites entre cada
banda fueron definidos por glaciélogos (analisis
defotografiassatelitales y aéreas, medidas GPS
directamente en el campo, reconocimiento de
morenas) y corresponden a los anos 1975-1976,
1983,1997,2006y 2013 (Fig. 3; Soruco et al. 2009,
Rabatel et al. 2013).

Glaciar
P

'y

Unidad floristica de base: el cuadrante

Elestudio delavegetacion serealizd utilizando
cuadrantes de aluminio. Cada cuadrante
tiene una dimension de 1 m? que se considera
como darea representativa de la diversidad
de comunidades herbdceas alto-andinas. El
cuadrante se subdivide en 100 sub-cuadrantes
de 100 cm?, mediante los mismos se obtiene una
mayor precision en cuanto a la estimacion de
los indices de vegetacién tomados en cuenta
(Fig. 4, mas detalles en Garcia ef al. en este
numero especial, Meneses et al. en este niimero
especial). En cada banda de desglaciaciéon de
cada cronosecuencia, proponemos realizaralo
minimo 15 cuadrantes separados por mas de
10 m de distancia, con el objetivo de disminuir
efectos de pseudo-replicacion (Hurlbert 1985).
Los cuadrantes seran geo-referenciados por
GPS. El nimero de cuadrantes depende de la
diversidad vegetal presente y de la superficie
de las bandas.

Para disponer delamejor representatividad
posible de la zona dentro de cada banda de
desglaciacion, la colecta de datos debe ser
realizada en sectores con sustrato compuesto
mayoritariamente fino (arena o gravas), que
permiten el establecimiento de la sucesion
primaria. Este razonamiento integra una
primera fase de definicion de zonas adecuadas
a la realizaciéon de cuadrante, por eso se

Migracion
altitudinal (T1)

Migracion
altitudinal (T2)

Figura 2. Una cronosecuencia post-glacial es el conjunto de una serie de bandas de
desglaciacion, presentes dentro del medio ambiente estudiado, la cual representa una sucesién
vegetal espacial (en inglés: Time-for-space substitution; Walker et al. 2010).
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Figura 3. Las lenguas de los cuatro glaciares estudiados (fuente: GoogleEarth), con
representacion de las lineas de desglaciacion utilizadas para dibujar cronosecuencias. Fuentes:
Jordan (1985, 1991), Soruco (2009) y Rabatel & Soruco (datos no publicados). Las lineas
utilizadas son: afios 1975-1976 (azul), 1983 (amarillo), 1997 (naranja), 2006 (Rojo) y 2014 (glaciar
actual). a. Glaciar Zongo (referencia WGS 84: D5150); b. glaciar Tarija (D4960); c. glaciar “10”
(D5100) y d. glaciar Yanamarey (E9654).

excluye las grandes zonas de substrato de
rocas grandes, precipicios y lagunas post
glaciares y rios. Luego, para reducir al minimo
el factor de exposicion (este-oeste-norte-sur),
que puede generar un efecto en los procesos
de colonizacién vegetal, los cuadrantes deben
beneficiar de exposiciones relativamente
similares a lo largo del dia. Mas alla de estas
limitaciones, los cuadrantes estan ubicados en
las aéreas restantes de manera aleatoria, asi
que el rol de los otros factores ambientales no
deseados sea reducido al maximo.

El conocimiento de la flora de cada
cronosecuenciaresulte posible porlabibliografia
existente (libros, articulos cientificos) o con la
ayuda de los especialistas de la flora local
cuando los datos no estan publicados. En el
caso de Bolivia se hizo en colaboracion con el
Herbario Nacional de Bolivia, permitiendo tener
listas de especies para cada sitio y estrategias
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dedispersion para cadaespecieencontrada. En
el caso de Pert;, hemos hecho la lista floristica
en colaboracién con la Universidad Nacional
Santiago Anttinez de Mayolo y ayudandonos
con una flora local (Kolff & Kolff 2005).

Patrones de sucesion primaria

En primer lugar, dentro de cada cuadrante
se debe identificar y localizar, segtn los sub-
cuadrantes, a cada individuo. Para esto se
asigna un determinado codigo a cada sub-
cuadrante (Al,...A10, B1...B10,...) (Fig. 4).
Ese protocolo permite 1) obtener un indice
de riqueza especifica y también otros indices
de diversidad a (e.g., Simpson, Shannon) por
cuadrante, 2) un indice de diversidad p a tres
niveles espaciales (entre cuadrantes de la
misma banda de desglaciacion, entre bandas
de desglaciacién y entre cronosecuencias) a
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Figura 4. Muestreo de un cuadrante de 1 m2, subdivido en 100 sub-cuadrantes de 100 cm2.
Glaciar Zongo, Cordillera Real, Bolivia. Los codigos de cada sub-cuadrante (A1, A2, A3,...,
A10, B1,...) permiten espacializar cada planta encontrada dentro del cuadrante.

través de la comparaciéon de la composicion
vegetal entre unidades de estudio (ver mas
detalles en Meneses et al. 2014), y 3) ver cuales
formas de vidas son los mejores colonizadores
(ver Ramsay & Oxley 1997 para una descripcion
detallada delas formas de vidasen ecosistemas
alto-andinos). Los datos obtenidos permiten
identificar cuales son las plantas las mas
representativas de cadabanda de desglaciacion,
y deestaforma se puedeidentificarlas especies
conmas capacidad de colonizacidn post-glacial.

Luego se propone medir, con regla, la
altura (distancia vertical del suelo a la punta
vegetativa de la planta), el largo (mayor
distancia horizontal entre hojas opuestas) y el
ancho (menor distancia horizontal entre hojas
opuestas) de cada individuo. Gracias ala suma
de los productos “ancho por altura y por largo’
de cada planta de un cuadrante se obtiene la
coberturavegetal relativaen cada cuadrante (%).
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Alternativamente, una estimacion rapida de la
cobertura vegetal se puede obtener sumandoel
numero de sub-cuadrantes, contando con una
cobertura cercana de 100% (agrupando dos sub-
cuadrantes de cobertura de 50% para tener uno
de 100%): cada sub-cuadrante conuna cobertura
vegetal de 100% representa uno por ciento de
la cobertura vegetal total del cuadrante.

Limitacion de dispersion

Gracias a la lista de plantas observadas en cada
sitioy aunbuen conocimiento delafloralocal se
puedehacerunalistadelosmodos dedispersion
de cada especie (principalmente anemocoras,
zoocoras e hidrocoras; Anexo 1). Esta lista,
permite estudiar los limites de la dispersion
durante la colonizacion vegetal a través de la
tasade cadatipo de dispersién observadaenlas
distintas bandas de desglaciacion. Por ejemplo,
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una tasa del 90% de especies anemdcoras en la
banda 0-7 afos y 80% en la banda 30-38 afios
reflejara que las primeras especies capaces de
colonizar corresponderian a las anemocoras,
sin embargo, poco a poco otras estrategias de
dispersién de especies se lograron instalar.

Estrés abiotico

En los ambientes tropicales alpinos como en
los Andes, el estrés abidtico sobre plantas
se define mayormente por las temperaturas
extremas, sequias, vientos fuertes y falta de
nutrientes a través de suelos poco desarrollados
(Anthelme & Dangles 2012). Bajo la hipotesis
que el estrés abiotico afecta las plantas en
areas recientemente derretidas es exacerbado,
proponemos primero estimar ese estrés a
través de 1) las medidas de altura de cada
individuo tomadas previamente, 2) unindicede
fertilidad (presencia de frutos y otros érganos
de reproduccién), 3) un indice de necromasa
relativa, gracias a la estimacién visual de la
tasa de tejidos muertos de cada individuo
(%) y 4) de indices fisioldgicos indirectos
tipo SLA (specific leaf area) y LDMC (leaf dry
mass content) que traducen la produccion de
biomasa de cada especie (Cornelissen et al.
2003; mas detalles aplicados a los bofedales en
Meneses et al. en este numero especial). Para
realizar una comparaciéon de varios estados
fisioldgicos, noesadecuado el estudio en comin
delos individuos juveniles y maduros, porque
podrian resultar de generaciones diferentes,
es decir de diferentes fases de colonizacion.
De esta forma, las mediciones de necromasa y
SLAdebenserrealizadassoloenlosindividuos
maduros.

En una segunda fase, proponemos
profundizar la relacién entre el estrés abidtico
y la distribucion de plantas a través de las
estrategias de Grime (1977). Segin Grime,
la distribucién de las plantas se explica por
tres estrategias generales de tolerancia (1)
al estrés abiotico (especies de tipo “S”, ver
parrafo previo), (2) a la competencia con otras
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plantas (“C”) y (3) a la perturbacion (especies
ruderales “R”). Inicialmente disefiadas para
describir estrategias de plantas en ambientes
templados, fueron mas tarde utilizadas con
éxito en ecosistemas alpinos (Caccianiga et al.
2006, Cerabolini et al. 2010). Disehamos una
metodologia para comprobar una hipotesis
de adaptacion de estrategias a lo largo de
la cronosecuencia (Fig. 5). A cada especie se
atribuye valoresdeestrategiasoseacoordenadas
(G S; R), ubicadas entre 0 y 1. Por ejemplo una
planta 100% estrés tolerante, no ruderal y no
competidora tiene por coordenadas (0; 1; 0).
Otra planta estrés tolerante, competidora y
ruderal tiene por coordenadas (0.33; 0.33; 0.33).
Una tercera planta, medio ruderal y media
competidora tiene por coordenadas (0.5; 0;
0.5). Esas coordenadas traducen la posicion
de cada especie en el triangulo de Grime, en
donde cada vértice del triangulo representauna
estrategia (Fig. 5). Gracias al dibujo de la linea
de baricentro de los tres puntos de porcentajes
obtenidos, se obtiene un punto central, el cual
determinalaestrategiarelativa de cadaespecie.
Asi, para cada banda de desglaciacion de cada
glaciar se calcula el promedio del porcentaje de
cada estrategia (tres porcentajes: C, Sy R), esto
paralatotalidad delosindividuos presentesen
dichasbanda. Ademas, los triangulos de Grime,
permiten analizar las estrategias vegetales a lo
largo de las cronosecuencias.

Patrones de facilitacion

Asociaciones entre plantas vasculares

En ambientes alpinos, la organizacion de
las comunidades vegetales estd sumamente
influenciada por interacciones positivas
entre plantas (facilitacion; Callaway 2007),
especificamente dentro de los tropicos
(Anthelme & Dangles 2012). Gracias a la
espacializacion por sub-cuadrantes de los
individuos se puede examinar asociaciones
espaciales entre plantas, las cuales traducen
en general interacciones positivas. Dos plantas
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Figura 5. Metodologia para la construccion de los triangulos de Grime (1977), ejemplo del
glaciar Zongo (Cordillera Real, Bolivia). Las esquinas del tridngulo representan estrategias de
plantas: C = Competidora, S = estrés tolerante y R = ruderal). Los circulos de diferentes colores

representan la ubicacién promedio de la comunidad vegetal entre estas estrategias después
de x afnos de deshielo. Cada uno corresponde al baricentro calculado con la tasa relativa de
cada estrategia (ejemplo: S1, C1 y R1 para el baricentro 0-7 afios). One-Way ANOVAs (***: P <
0,001; **: P<0,01; *: P < 0,05) permiten comprobar si diferencias entre bandas de deshielo en
cada estrategia son significativas (en este ejemplo, estrategias CSR estan significativamente
diferentes entre bandas).

se consideran como asociadas espacialmente Asociaciones entre plantas vasculares y
en cuanto sus partes aéreas estan en contacto. costra biolégica

Toda asociacion espacial entre plantas debe

ser identificada, especificando en lo posible = Segun la definicion de Breen & Levesque
si se trata de una interaccidn positivaono (i.e  (2008) los “micro-organismos pioneros como
cuando se observa que una de las dos especies  las cianobacterias, algas verdes, liquenes,
alojaba a la otra, e.g. entre Poaceae: una alta ~ musgos, hongos y bacterias heterétrofas son
Deyeuxianitidula (30 cm) quefacilitalapresencia  generalmente los primeros organismos que
de varias Belloa pickeringii de baja altura (1 ~ colonizan la superficie de areas virgenes de
cm). Esas medidas permiten calcular indices  toda viday pueden asociarse para formar una
de asociaciones y facilitaciones entre plantas = matrizorganica visibleenlasuperficie del suelo,
nodrizas o no, a lo largo de la cronosecuencia.  1llamada costrabiologica” del suelo (soil biological
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crust, SBC, por sus siglas en ingles). Bajo la
hipétesis que la SBC puede interactuar con las
plantas colonizadoras (Breen & Levesque 2008),
igualmente se tomo en cuenta cada asociacion
entre plantas y costra bioldgica del suelo, i.e
cuando un individuo se desarroll6 sobre una
alfombra de musgo y/o liquenes. De la misma
manera que se estima la cobertura vegetal en
un cuadrante se estima la cobertura de SBC,
adicionando los sub-cuadrantes que contienen
costra bioldgica.

Relaciones entre patrones y
mecanismos ecoldgicos

Lamedicion de variables ambientales abidticas
permite entender los patrones de distribucion
delavegetacionidentificada (verarriba) através
delosmecanismos ecoldgicosinvolucradosalo
largo delas cronosecuencias. Proponemos aqui
1) relacionar las formas de vida de plantas y el
estrés abiotico y 2) examinar el papel jugado
por la presencia de refugios bidticos (plantas,
SBC) y abidticos (rocas y piedras) sobre la
sucesion primaria.

Estrés abiotico

Proponemos estudiar variaciones de humedad
y de temperatura del suelo entre bandas
de desglaciacion. La humedad relativa
del sustrato sedimentario se puede medir
directamente con muestras de sustrato
sedimentario de aproximadamente 300-500 g
de sedimento fino por muestra. Como minimo
proponemos medir 12 muestras porbanda, esto
durante un maximo de dos dias de muestreo,
asegurando pequenas variaciones dehumedad
que podrian depender de la meteorologia.
El sedimento recogido se guarda en bolsas
“ziploc”, expulsando el contenido de aire para
noalterarlahumedad delamuestra. En primer
lugar, las muestras de suelos se pesan humedas
al dia siguiente del muestreo, en una balanza
electrénica (en nuestro caso: Balance TU-OI
FA-2104, Mhand, Fuzhou, China). En segundo
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lugar, las bolsas de suelo se guardan abiertas
para que se sequen al aire libre en un medio
ambiente abierto durante dos semanas (de
preferencia en dias secos). En tercer lugar, se
pesanlas muestras secas nuevamente. Se debe
hacer notar que es necesario registrar el peso
individual de unabolsa vacia, permitiendo de
esta forma, pesar el conjunto bolsa-sedimento
directamente, para no perder sedimento
al traspasar la muestra en recipientes.
Igualmente, la temperatura del suelo puede
ser registrada de manera precisa mediante 10
dataloggers (Onset HOBO: TidbiT v2) por cada
banda de desglaciaciéon y para cada glaciar.
Cada data logger se debe enterrar a 3 cm bajo
la superficie del suelo, lugar de intercambios
mayores entre el sustrato y el sistemaradicular
delasplantas. Ennuestro caso, los dataloggers
fueron instalados por un intervalo de 27 dias,
duracion suficientemente amplia para obtener
resultados representativos.

Efecto de organismos facilitadores

Para entender los mecanismos de facilitacion
y provecho por plantas, rocas o SBC nodrizas
se pueden realizar varias mediciones abidticas
(ver Yang et al. 2010, Anthelme et al. 2012). En
nuestro caso, nos ha interesado el efecto de
la SBC sobre la temperaturas del suelo, con
la hipotesis, que la presencia de SBC genera
un “efecto tampodn (buffering effect en inglés)”
sobrelas temperaturas. Enestesentido, 10 pares
de data loggers se utilizaron por cada banda.
Cada par de data loggers fue distribuido de
la siguiente forma: 1) uno de los data logger
fue enterrado a 3 cm debajo de la superficie
de la costra biologica y 2) el otro data logger
fue enterrado también a 3 cm debajo de la
superficie de un suelo sin ninguna presencia
de SBC, calificado como “suelo desnudo”. Se
utilizé una distancia de 30 cm para separar a
los dos data loggers, para asegurar ambientes
diferentes de medicion. También, se instalaron
los data loggers en lugares de baja pendiente y
con relieves idénticos.
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Limites y mejoras

Durante la comprobaciéon de los métodos
descritos lineas arriba, se encontraron algunas
limitaciones. En primer lugar, con el propdsito
de profundizar el estudio de composicion
del suelo, nos hemos dado cuenta que seria
relevante identificar los microorganismos
presentes en el sustrato, como hongos,
bacterias y cianobacterias, para medir la
biomasa microbiana, la respiracion y la
mineralizaciéon del nitrogeno por ejemplo.
Esos microorganismos son excelentes testigos
de una buena actividad bioldgica del suelo
(Winding et al. 2005) y participan en el
establecimiento de la costra bioldgica (SBC)
(Breen & Levesque 2008). Sin embargo una
alta concentracion de microorganismos podria
llevar aunamonopolizacién delosrecursos, asi
dejando un sustrato pobre para la colonizacion
vegetal (Schmidt et al. 2008, Sattin et al. 2009).
Estos datos permiten entender con mas
precisién los mecanismos de los patrones de
distribucion vegetal observados. Sugerimos
también estudiar la composicidn en nutrientes
del sustrato sedimentario la cual se espera
estar relacionada a la presencia o ausencia
de microorganismos (Sattin et al. 2009). En
el caso del presente estudio no se realizd por
falta de fondos, sin embargo serian datos muy
relevantes relativos a una posible variacion del
estrésabioticoalolargo delas cronosecuencias.

Para ir mas alla en la comprension de los
mecanismos de sucesion primaria, sugerimos
desarrollar experimentosin situ, contrasplantes.
Se trata de trasplantar las especies vegetales
pertenecientes a las comunidades cercanas
(colonizadores del medio ambiente antes de la
aceleracion del retroceso glaciar de 1974-1975),
crecidas en condiciones controladas desde
su germinacidon (ver por ejemplo Cavieres
& Sierra-Almeida 2012). En comparacién al
presente estudio que se enfoco en la poblacion
establecida, esta otra metodologia permitiria
entender de manera mdés completa las
dificultades de las comunidades vegetales a
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desarrollarse en esos ambientes, a través de un
mejor conocimiento delahistoria de vidadelas
plantas estudiadas (se conoce particularmente
edad y altura inicial de cada trasplante).

Los resultados preliminares obtenidos
demuestran que el papel jugado por la SBC
sobre la estructuracion de las comunidades de
plantas es crucial. Por lo tanto, sugerimos que
se tiene que desarrollar mas la investigacion
sobre la SBC con el objetivo de entender si la
SBC provee un mejoramiento del estado fisico
delasespecies durante la sucesion primariay si
luego tieneunrol de competidor (despuésde 30
anos de desglaciacion). Se tendria que estudiar
las caracteristicas de las plantas en presencia y
ausencia de SBC (altura, necromasa, contenido
en elementos N, Cu, K, Mg y Zn,...). Estas
mediciones deberian desarrollarse tomando
en cuenta los tipos de SBC (liquenes o musgos)
y la composicion del suelo, la cual podria ser
un factor de presencia de SBC. Los efectos de
otros organismos, como herbivoros domésticos
(Ilamas estan presente en nuestros sitios)
merecen ser tomado en cuenta igualmente.

Finalmente, este método de estudio de
colonizacion vegetal primaria merece ser
estudiado al nivel regional para validar los
resultados ampliando con diferentes sitios de
la Cordillera Real y de la Cordillera Blanca
en Pert. De la misma manera se deberia
relacionar cada estudio con la biodiversidad
circundante (bofedales y otras comunidades,
corredor vegetal u aislamiento) y conlos factores
biogeografico y meso climaticos.
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Anexo 1. Diversidad vegetal global, estrategias CSR y modo de dispersion de las especies
presentes a lo largo de las cuatro cronosecuencias post-glaciales utilizadas en nuestro protocolo
(lista cumulada). Leyenda: 1 = especies aparecidas durante los siete primeros afios; 2 = aparecidas
entre 7-16 anos; 3 = aparecidas entre 16-30 anos; 4 = aparecidas después 30 afios; C = especie
competidora; S = estrés tolerante; R = ruderal (segin Grime 1977). Modos de dispersion, A:
especie anemoécora H: hidrocora; Z: zodcora.

41



