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RESUMEN

Montrichardia arborescens, helogeéfito arborescente, domina los pantanos herbaceos litorales de Laguna
Grande (Estado Monagas). El peso y densidad de individuos, biomasa en infrutescencias, foliar y total en pie,
y produccién anual se determind en tres sitios de la laguna (brazo norte, Plato v Brazo Sur) durante la
temporada de inundacion y sequia. La media general del peso de los individuos fue de 1541.51 (267.66 g
seco) y vari¢ estadisticamente entre sitios. Dependiendo del sitio hubo efectos negativos, positivos o ningtn
efecto de la densidad sobre ¢l peso del individuo. La relacion biomasa en infrutescencia/ vegetativa fue menor
del 2% y vari¢ entre sitios. En general, la media de biomasa foliar fue de 205.08 (73 g seco/m?, la cual difiere
entre sitios y meses de muestreo. La media de la biomasa total en pie para todos los sitios fue de 8591 + 2831
g seco/m* y difiere entre sitios, pero no entre meses de muestreo. La produccién primaria neta fue 2716 g
seco/m*afio para el sitio semipermanentemente inundado (Plato), y varié de 4073 g seco/m¥afio a 3400 g
seco/m*/afio para los sitios estacionalmente inundados (Brazo Norte y Brazo Sur, respectivamente). La rela-
cién produccion anual/biomasa maxima fue de 0.39 en el brazo norte, 0.37 en el Brazo Sur y 0.24 en El Plato.
Probablemente, M. arborescens explota el clima tropical estable acumulando una alta biomasa viva en tallos de
larga vida, que representd entre el 83 y 90% de la biomasa total. Los pantanos dominados por M. arborescens
cubren casi el 80% de los humedales herbaceos de Laguna Grande, los cuales en base a los datos de biomasa y
produccion anual de esta especie, pueden ser descritos como altamente productivos, en donde esta especie
podria considerarse muy importante en los ciclos biogeoquimicos de estos ccosistemas,

ABSTRACT

Montrichardia arborescens. an arborescent helogeophyte, and dominates the herbaceous wetlands of Laguna
Grande (Monagas State. Venezuela). Weight individual and density, total biomass. infrutescences biomass
and leaves. and annual production in three sites of the lake (north arm, Plato and south arm) during the flood
season and dry was determined. The general mean of individual weight was .o41.51 £ 267.66 g dry and
varied among sites. Depending on the site there was negative effect, positive, or no effect of the density on
the individual weight. The proportion infrutescence biomass/ vegetative was lesser than 2%, and it varied
among sites. In general, the mean of leave biomass was 205.08 £ 73 g dry/m? and differ among sites and
sampling months. The mean of the total biomass for all the sites was 8591+ 2831 g dry/m?, and it differs
among sites, but not among sampling months. Net primary production was 2716 g dry/m?%year for the site
semipermantly flooded (Plato), and ranged of 4073 g dry/m?*year to 3400 g dry/m*year for sites seasonally
flooded (north arm and the south arm, respectively). The ratio annual production/maximum biomass was of
0.39 for the north arm. 0.37 for the south arm and 0.24 for the Plato. M. arborescens probably exploits the
tropical stable climate accumulating a high live biomass as long- lived shoots, which its represented 90% to
83% of the total biomass. M. arborescens dominated wetlands covers almost the 80% of the herbaceous
wetlands of Laguna Grande, and based on the data of biomass and primary production of this species, these
wetlands could be described as highly productive, where this species must be considered very important
contributors to the biogeochemical cycles.
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INTRODUCCION

Los datos sobre biomasa y produccidén primaria
neta (PPN) son esenciales para establecer mode-
los de energia y carbono, y flujo de nutrientes den-
tro del ecosistema (Bradbury y Grace 1983). El
conocimiento de la PPN, su control ¢ interacciones
con el ambiente fisico, es fundamental para eva-
luar la importancia de las plantas, principalmente
herbaceas, en los ciclos biogeoquimicos de los
ecosistemas (Junk y Piedade 1993). También, el
balance entre la produccién primaria y la descom-
posicion, donde y a quie tasa, determina la acumula-
cion de materia organica, y proporciona las bases
para distinguir cuando hay apreciable o despreciable
acumulacién de materia orgdnica en el ecosisterna.

Montrichardia  arborescens  (L.)  Schott
(Araceae), un helogedfito perenne, especie del
Neotrépico (Cock, 1990), v en Venezuela estd am-
pliamente distribuida; crece en humedales
lacustrinos y riparinos, en los cuales forman pobla-
ciones muy densas que se perpetian principalmente
por rizomas, y cuya caracteristica mas resaltante es
su adaptabilidad a condiciones donde la profundidad
del agua fluctia estacionalmente (Velasquez, 1994;

Gordon, 1996).

Montrichardia arborescens es importante en
la dinamica del proceso sucesional de la vegetacion
en humedales lacustrinos (Gordon, 1996), y consti-
tuye fuente de energia y materiales para otros ni-
veles tréficos de la comunidad, ya sea mediante el
proceso de descomposicidn, el cual estimula la pro-
duccion v suministra materiales organicos e inor-
ganicos a la cadena de detritus (Pefia, 2000), o a
través del consumo directo de sus frutos o otras
partes de la planta por algunas especies de peces u
otros animales. Por lo cual es un proveedor poten-
cial de sustrato y energia para los distintos organis-
mos dentro del ecosistema.

La biomasa, y produccién primaria neta (sus
fluctuaciones espaciales y temporales), ademas de
permitir el automantenimiento de las poblaciones de
plantas, es importante para soportar la estructura
tréfica de los ecosistemas. De alli como una conti-
nuacién a la contribucién a la ecologia de M
arborescens, esta segunda parte tuvo como objeti-
vos: 1. determinar el peso v densidad de individuos,

y establecer las relaciones entre estas variables, 2.
estimar la biomasa en pie, sus variaciones espacia-
les y temporales. 3. estimar la produccién primaria
anual de esta especie en distintos sitios de Laguna
Grande, Estado Monagas.

METERIALESYMETODOS

1. Descripcion del area de estudie

Ubicacion. Laguna Grande, situada en las cer-
canfas del pueblo de La Pica y aproximadamente
a 18 km de la ciudad de Maturin (Edo. Monagas),
ya 9 45 Ny 63°2' 30" O; es un embalse natural
originado por la interconexion fluvial de dos canales
naturales, situados al este de la ciudad de Maturin:
Morichales Brazo Nortey Brazo Sur. Estos después
de su union, conforman lo que se ha denominado
El Plato de la laguna, proporcionandole forma alar-
gada segiin un eje noreste. Ademads presenta un
canal natural de descarga conocido como Boca de
la Laguna (Fig. 1). El clima de la zona fue descrito
por Gordon (1998).

Vegetacion. En Laguna Grande, los pantanos
herbaceos se pueden diferenciar en dos tipos, uno
dominado por especies de las familias Cyperaceae
y Poaceae y otro por M. arborescens. En estos
humedales, !a composicion de la vegetacion, ha
cambiado en respuesta a diversos factores ambien-
tales, incluyendo la hidrologia, entrada de nutrientes
a través de las aguas domésticas de la ciudad de
Maturin, v escorrentia superficial de las tierras agri-
colas, lo cual ha traido como consecuencia que en
los altimos 15 afios M. arborescens haya cubierto
casi el 80% de los pantanos herbaceos de esta
laguna (Gordon, 1996) y los cuales se han expandido
a tasa de r= 0.0245 afio”! (Gordon, no publicado).

En los humedales dominados por M. arbores-
cens a lo largo del Brazo Sur y de EI Plato la
profundidad maxima de la lamina de agua se regis-
{ré en agosto, con valores de 80 y 92 cm, en tanto
que en el Brazo Nortela maxima se midi6é en octu-
bre (46em). En febrero (sequia), la lamina de
agua en ¢l Brazo Nortey Brazo Sur cac a un mini-
mo (Ocm); sin embargo, habia una tabla de agua
situada a pocos centimetros por debajo de la super-
ficie del suelo, mientras que en Plato se encontraba
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Figura 1. Diagrama de Laguna Grande, Estado Monagas.
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Figura 2. Variaciones estacionales de la profundidad del agua (cm) para cada sitio en los humedales herbéceos dominados por Montrichardia
arborescens.
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saturado. En abril-mayo de 1992, la profundidad
empieza de nuevo aumentar (Fig. 2).

Otras caracteristicas de los pantanos dominados
por M. arborescens se incluyen en la primera par-
te sobre la contribucion a la ecologia de esta espe-
cie (Gordon 2001).

Estimacion de la biomasa y produccion
anual.

En principio el mejor método para determinar la
biomasa y produccion primaria en plantas herba-
ceas acudticas v terrestres es el de las cosechas
(Milner y Hughes 1968; Junk y Piedade 1993). Sin
embargo, en el caso de M. arborescens esto no
fue posible, debido a los problemas que involucra
el muestreo de esta especie, ya que tiene tallos
gruesos (perimetro de 11-49 cm), que alcanzan
hasta 10 m de alto (Gordon 1998), por lo cual la
cosecha de los individuos se hace poco practico, y
al mismo tiempo implicaria la destruccion de la po-
blacién.

En razon de lo anterior, la biomasa se estimé a
partir de métodos indirectos (Hopkinson y col.
1980; Bradbury y Grace 1983), que incluyo corte
de 13 individuos escogidos al azar, a los cuales se
les midio la altura y el perimetro de los troncos a
1.50 m de alto; posteriormente se separd la frac-
cién del tronco de las hojas, y luego se secaron a
600C hasta peso constante. Los datos de perimetro
de los troncos se transformaron en areas.

Simultaneamente se colectaron 15 infrutescen-
cias maduras, a las cuales se les separd la frac-
cién del total de semillas. Posteriormente, la
fraccion de semillas vy los restos de la infrutescen-
cia se secaron a 60°C hasta peso constante, lo cual
permitiria estimar la proporcion de la biomasa des-
viada hacia la produccion de infrutescencias, y con-
secuentemente de semillas.

A través de un andlisis de regresion lineal, don-
de se incluyé como variable independiente la altu-
ra (cm) x édrea del tronco (cm?) de cada individuo,
y como variable dependiente el peso seco total, se
puede estimar a un nivel de confianza del 95%, el
peso seco total de los individuos a través de la
ecuacion de regresidn lineal: Y=760.34+0.0035x (al-

tura x area del tronco), R=0.92, R2 (coeficiente de
determinacion)=0.84. R2-ajustado=0.83 (P< 0.0001).

La biomasa foliar y total aérea (g/m?) se calculo
sobre la base del nimero de individuos/m* y el
peso de foliar y total de los individuos. La altura,
perimetro de los troncos a 1.5 m de alto, y niimero
de individuos adultos por sitio y mes de muestreo
se determin6 de acuerdo a la metodologia descrita
por Gordon (2001) en la primera parte sobre la
contribucién a la ecologia de M. arborescens.

La produccion anual de materia seca en pie se
puede determinar por diferentes métodos, entre
ellos, el de la suma de incrementos positivos de la
biomasa viva (Milner y Hughes 1968), el de la
suma de los cambios positivos de la biomasa muer-
ta y viva que hayan tenido lugar simultineamente
(Jackson y col. 1986), los cuales requieren de co-
sechas sucesivas, y el de la media de dos maxi-
mos de biomasa en pie para dos afios sucesivos
(Linthrurst v Reimold 1978). En aquellos casos en
los cuales no se tiene informacion sobre la biomasa
muerta, la produccién primaria anual, principalmente
en poblaciones de plantas acudticas, se puede es-
timar a partir de las diferencias entre la biomasa
maxima y la minima determinada a lo largo de un
periodo determinado (Bradbury y Grace 1983);
pero, este método se ha reconocido que subestima
Ja produccion, ya que se presume que no hay per-
didas por pastoreo y por mortalidad antes que se
haya alcanzado la méxima biomasa (Finlayson,
1991). No obstante, sera el utilizado en el caso de
M. arborescens, dada las dificultades practicas
para cosechar periddicamente la materia muerta y
viva.

Estadistica

Se realizd un andlisis de varianza de una via
con un nivel de confianza del 95%, donde las va-
riables independientes fueron sitics y meses, y las
dependientes biomasa total y de hojas, peso de los
individuos, altura y densidad de individuos adultos;
para éstos calculos se utilizaron los datos corres-
pondientes a 45 parcelas (3 parcelas por sitio -3
sitios, y por muestreo - 5 muestreos). Para deter-
minar si hay algin efecto de la densidad de sobre
el peso de los individuos, se calcularon coeficientes
de correlacion de Spearman (rs) y se realizaron
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andlisis de regresion lineal entre estas variables.
Para los calculos se utilizé el paquete Statistica ver
6.0.

RESULTADOS Y DISCUSION

Peso por individuo. La media del peso total
individuo fue relativamente similar para el Brazo
Sur 'y El Plato, pero menor en el Brazo Norte
(Fig. 3a), donde los valores difieren significativa-
mente (F, = 5.06; P < 0.05). Sin embargo, la me-
dia del peso total individuo, no difiere
estadisti-camente entre los meses de muestreos
(F,,.= 1.24; P< 0.301). La media de la densidad
de individuos decrecié en el orden Brazo Norte >
Plato > Brazo Sur (Fig. 3b), la cual difiere entre
sitios (FE,_ » = 6.76, P< 0.05).

Respecto a la relacion entre la densidad y el
peso de los individuos, resulté lo siguiente: en el
brazo norte, la media de densidad de individuos va-
ri6 3.8-13.2, y se observa que por encima de 8
indviduos/m? el peso de los individuos disminuye
donde el coeficiente de correlacion fue negativo y
ligeramente significativo (rs= -0.497. P<0.07); en El
Plato la densidad media varid entre 4 y 10 indivi-
duos m?, la cual al aumentar hasta 8 indviduos m?,
el peso de los individuos es mas o menos indepen-
diente de la densidad, donde el rs =-0.1657, no
significativo (P<0.22); en el Brazo Sur, la densidad
media varié entre 1.8-8 individuos/m? la cual al
incrementar el peso de los individuos aumenta, con
un coeficiente de Spearman rs =0.824 (P<0.001),
y una ecuacién de regresion lineal Y(peso)= 804.75
+ 129.79x densidad, R=0.81, R2=0.66, P<0.001

(Fig. 4).

En general para todos los datos, por encima de
8 individuos/m? (16% de los datos) hubo una corre-
lacion negativa y significativa entre la densidad y el
peso de los individuos (rs= -0.82, P < °03), con
una ecuacién de regresion lineal Y (peso) =
1818.26 - 69.46x densidad, R=0.88; R2=0.78; P<
0.008; R2=0.78; P< 0.008; entre la densidad media
5.5 y 8 individuos/m? en la cual estuvieron ubica-
dos la mayoria de los datos (51%), no hubo una
correlacién significativa con el peso de los indivi-
duos (rs= -0.28, P < 0.20); por el contrario por
debajo de 5.5 individuos/m? (33% de los datos)

hubo una correlacién positiva y significativa (rs=
0.80; P<0.001) entre la abundancia y el peso de los
individuos con una funcién lineal Y= 636.63 +
173.39x densidad, R= 0.84; R2=0.70 (P< 0.001).

Las plantas superiores generalmente responden
al estrés de la densidad mediante respuestas plas-
ticas, casi siempre alterando el riesgo de mortali-
dad, mediante las variaciones en la tasa de
nacimiento y mortalidad de sus partes (hojas, ra-
mas, flores, frutos, etc.). Muchos de los estudios de
los efectos de la densidad se han realizado en el
laboratorio o en situaciones controladas para plantas
genéticamente distintas, principalmente en especies
arbéreas y anuales (White 1980). Harper (1977) y
White (1980) citan varios ejemplos donde se
muestra que al aumentar la densidad, la produccion
total de materia organica seca al principio aumenta,
pero luego se mantiene constante. Sin embargo, al
comparar la densidad con el peso medio de los
individuos, este Gltimo decrece al aumentar la den-
sidad (Harper 1997); en algunos casos, al principio
el peso medio/planta se mantiene constante, pero
luego disminuye. A medida que incrementa la den-
sidad, las poblaciones estan compuestas por indivi-
duos més delgados y débiles (autoadelgazamiento),
el crecimiento puede declinar, numerosas plantas
mueren, y las que permanecen vivas pueden tener
escaso tiempo para explotar los recursos que dejan
las que murieron. En pocos casos se han reportado
efectos positivos de la densidad sobre el peso me-
dio de los individuos (Harper 1977).

En general se han hecho pocos trabajos sobre el
efecto de la densidad en especies perennes rizo-
matosas. v en las cuales se ha sefialado que la
regulacion de la poblacion puede ocurrir durante los
primeros estadios de desarrollo de los tallos (White
1980). En especies rizomatosas, la expansion de un
genet incluve varias fases: 1. una pionera de pro-
pagacion vegetativa: 2. una o mds de construccion
que trae como consecuencia incrementos en la
densidad de la poblacidon; 3. una madura en la cual
se alcanza la maxima densidad, 4. y finalmente una
degenerativa (Abrahamson 1980).

En el caso de M arborescens, los efectos de
la densidad sobre el peso de los individuos depen-
den del sitio. Gordon (1996) en base a la presen-
cia de ftrepadcras, arboles y hierbas perennes,
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Figura 4. Relacion entre la densidad (individuos/m2) y el peso seco total (g) por individuo parz cada uno de los sifios de muestreo.
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sefialé que en el proceso de sucesion de los
humedales herbaceos de Laguna Grande, aparen-
temente las comunidades dominadas por M.
arborescens situadas en el Brazo Norte son mas
viejas que las de El Plato y éstas a su vez que las
del Brazo Sur.

En el Brazo Sur, las comunidades de M
arborescens son mas abiertas, y los efectos positi-
vos de la densidad pueden atribuirse a que la po-
blaciéon estd en su fase de propagacién
{Abrahamson 1980), es decir aparentemente hay un
proceso de facilitacidn, quizas determinado por el
ambiente. En habitats abiertos, con suministro ade-
cuado de nutrientes y de luz, puede esperarse que
las especies desarrollen numerosos modulos, espe-
cialmente s{ son capaces de monopolizar los recur-
sos disponibles (White 1980) y pueden responder
positivamente a la disponibilidad del espacio. Asi-
mismo, en lugares donde la densidad es baja, como
es en el Brazo Sur (Fig. 3b), y es posible la expan-
sion clonal, la reproduccion vegetativa es mas ven-
tajosa, fa cual facilita la dispersidon local vy
ocupacidn del sitio por el genet. Respecto a los
otros sifios, en el Brazo Sur la densidad media de
semitias fue la menor (23-68 semillas/m?, media 36

4 M1

semitlas/m?).

ia poblacion en El Plato puede considerarse
que estd en una fase de construccidn {Abrahamson
1980), en el cual el pesc de los individuos es més
o menes independiente de la densidad, donde del
autoadelgazamiento por efecto de la’densidad o in-
terferencia mutua de tallos genéticamente similares,
puede evitarse a través de la inhibicién del desarro-
llo de las yemas laterales (White 1980); en este
sitio, la densidad media de semillas fue intermedia
(23-76 semillas/m2, media 41 + 25 semillas/m?).

Las comunidades dominadas por M
arborescens situadas en el Brazo Norte, en donde
se determinaron las abundancias més altas, y ma-
yormente hubo un efecto negativo de la densidad
sobre el peso de los individuos, en donde el peso
de los individuos fue menor (Fig. 32), podria consi-
derarse que la poblacion estd en una fase madura
a degenerativa (Abrahamson 1980), y en las cua-
les potencialmente puede rcurrir la invasion de
otras especies mas competitivas, o la reinvacion del
mismo o de otro genet; en este sitio hubo mayor

proporcion de especies arbdreas respecto al Plato y
Brazo Sur (Gordon 1996). Cuando la densidad de
la poblacion es alta, la producciéon de semillas po-
dria ser mas favorable, lo cual permite colonizar
nuevos y quizds mas favorables ambientes
(Abrahamson 1980). La densidad media de semillas
en el Brazo Norte fue la mayor (29-152 semillas/
m?, media 79 + 56 semillas/m?).

Si un individuo de M. arborescens pesa, inclu-
yendo la infrutescencia, un promedio de 1541g
seco, y el peso de la infrutescencia 184.14 g seco
(Tabla 1), lo cual en términos de porcentajes repre-
sentd un 11.95%. La relacion del peso foliar
(32+10.53g seco) respecto al total del individuo sin
infrutescencia y con infrutescencia fue de 2.36%, y
2.08%, respectivamente.

Tabla 1. Media y desviacién estandar del peso de la infrutes-
cencia, total semillas, hojas y total por individuo de

Montrichardia arborescens.

Media (DS)
Peso fresco total de la infrutescencia (g) 715.72 (411.86)
184.14 (58.25)

32420 (161.58)

Peso seco total de la infrutescencia (g)
Peso fresco total semillas (g)

Peso seco total semillas (g) 136.88 (78.36)
Peso seco total hojas (g) 3201 (10.53)

Peso seco total individuo (g) 1541.51 (267.66)

Sin embargo, dado que el peso total de los
individuos varié estadisticamente entre sitios, se cal-
culd la biomasa de infrutescencias sobre la base
de la densidad de individuos en infrutescencia por

el peso promedio de la infrutescencia, de lo cual

resultd: 135.80 = 101.40 g seco/m? para el Brazo
Norte, que difiere de la de El Plato (70.82 + 71.03
g seco/m?; P< 0.05) y la del Brazo Sur (6232 =
54.68 g seco/m? P< 0.03). Sobre estos datos, y
considerando el esfuerzo reproductivo como la re-
lacién entre la biomasa en infrutescencias y la
biomasa vegetativa (Klinkhamer y col. 1992; Hara
y col. 1993; Agren y Willson 1994), resulté que la
poblacién en el Brazo Norte invierte més en infru-
tescencias, dado que el porcentaje fue mayor
(1.60%), y relativamente similar para El Plato
(0.71%) y Brazo Sur (0.86%); es decir el esfuerzo
en reproducci¢n varfa entre sitios, probablemente
como resultado de las diferencias en la disponibili-
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dad de recursos (Agren y Willson 1994). Sin em-
bargo, la proporcién de biomasa desviada hacia es-
tructuras reproductivas depende de la edad y
tamaiio de los individuos y del tiempo (Kawano y
Miyake 1983; Begon y Col. 1990).

Generalmente, en especies herbiceas perennes
rizomatosas, el porcentaje en reproduccion es pe-
quefio (<15%), relativamente tienen semillas gran-
des, e individuos de gran tamafio (Begon y col.
1990), lo cual coincidiria con lo encontrado para M.
arborescens, dado que la proporcion en biomasa
reproductiva fue bastante baja (<5%), con semillas
relativamente grandes (1.66 = 0.46g seco) e indivi-
duos altos (4.65 = 1.01m) y con tallos gruesos.

Biomasa foliar y total.

El peso foliar por individuo fue de 32.01 g seco
(Tabla 1). Estimando la biomasa foliar por sitios
sobre [a base del nimero de individuos/m?, resultd
que en general, la media de la biomasa foliar fue
de 205.08 + 73 g seco/m? Pefia y col. (2000)
estimaron que la tasa de descomposicion de las
hojas de M. arborescens fue 0.0083 dia’, por lo
cual a partir de la biomasa foliar, tedricamente
anualmente se acumulan 96% de materia seca
foliar. Esta tendencia hacia la acumulacién de ma-
teria orgdnica puede explicar la presencia de
sustratos altamente organicos, con espesor de hasta
I m en algunos sitios de Laguna Grande, mas
especificamente en El Plato (Gordon, 1996). Sin
embargo, la tasa de descomposicion reportada por
Pefia y col. (2000) corresponde a condiciones de
laboratorio, donde el ambiente es muy distinto a lo
que ocurre naturalmente. La tasa de descomposi-
cién en ambientes naturales, depende entre otros
factores de la profundidad del agua y de sus varia-
ciones estacionales (periodos secos o no), tempera-
tura, nutrientes,

Comparando entre sitios, resulté que la media
de la biomasa foliar fue relativamente similar en el
Brazo Nortey El Plato; mientras que en el Brazo
Sur fue la mas baja (Fig. 5a); estos valores difie-
ren estadisticamente entre si (l*‘w: 6.76, P<0.05).
Respecto al tiempo vy sitios (Fig. 5b), la media de
la biomasa foliar varia significativamente 1
2.72, P<0.05), donde de acuerdo al test de compa-
racion de medias no hubo diferencias entre sitios

para los meses agosto y abril-mayo; en el Brazo
Norte, la biomasa foliar fue mayor en febrero y
difiere de la de agosto y de la de abril-mayo, y
también de la biomasa de El Plato en agosto, di-
ciembre, febrero y abril-mayo; asimismo fue distinta
a la del Brazo Sur para todos los meses.

En general, la biomasa total aérea de M.
arborescens, para todos los sitios durante el perio-
do de muestreo fue de 8591 + 2831 g seco/m?.
Comparando entre sitios, la media de la biomasa
total fue mayor en EI Plato, intermedia en el Bra-
zo Norte y menor en el Brazo Sur (Fig. 6a), los
cuales resultaron estadisticamente diferentes F,p=
3.54, P < 0.05). Las diferencias en la biomasa total
y foliar entre sitios pueden deberse entre otras ra-
zones a la disponibilidad de macro y micronu-
trientes. A pesar de que la biomasa total y foliar
en el Brazo Sur fueron las maés bajas (Fig. 5a y
Fig. 6a), sin embargo en términos de porcentajes la
biomasa foliar respecto al total, resultd relativamen-
te similar en los tres sitios, con valores de 2.81%
para el brazo norte, 2.24% para El Plato, y 2.11%
para el Brazo Sur.

Las plantas acuéticas y de humedales herbaceos
se consideran altamente productivas, con valores de
biomasa equiparables a los reportados a los del
bosque tropical lluvioso (Westlake 1963; Whittaker,
1978). Lo valores medios de biomasa total en pie
de M. arborescens, general (8591 = 2831 g
seco/m®) y por sitio (4805+£12431g seco/m* para
Brazo Norte; 5905£13944 g seco/m? para El Plato;
1866+1243 g seco/m? para Brazo Sur, Fig. 6a, b),
fueron mayores a los reportados para Cyperus
papyrus (2050 g seco/m?), Cyperus latifolia (2170
g seco/m?) y Typha dominguensis (1350 g seco/
m?) creciendo en un pantano herbaceo tropical
(Kenya - Africa) (Jones 1988) y los de Paspalum
Sasciculatum (5700 g seco/m?) en una varzea de
Brasil (Junk y Piedade 1994).

La biomasa total de M. arborescens (Fig. 6b),
no difiere entre los meses de muestreo y sitios
{’F]4;30= 1.00; P < 0.45), lo cual es el resultado de
la variabilidad dentro de cada sitio. Asi para el mes
de agosto, la biomasa total en el Brazo Norte
varié entre 4805-5653 g seco/m’, en El Plato entre
5905-7693 g seco/m® y en el Brdzo Sur de 1866 a
4278 g seco/m?. No obstante, el test de compara-
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cion de medias dio que la biomasa en El Plato para
los meses de octubre y diciembre difiere
significativamente de Ja del Brazo Norte en agosto
(P<0.05); asimismo difiere de la del Brazo Sur du-
rante los meses octubre, diciembre, y febrero; en
tanto que la biomasa de El Plato en diciembre y
abril-mayo difiere de la del Brazo Sur en abril-
mayo y diciembre; la del Brazo Norte en abril-
mayo difiere de la de El Plato en octubre y
diciembre.

Las pocas variaciones estacionales en la
biomasa total de M. arborescens quizas se debe a
que esta especie al producir comunidades cerradas
y de alturas de hasta 10m, podria considerarse que
se comporta como drbol; de alli que es factible
suponer que en vez de variaciones estacionales,
més bien se esperaria encontrar diferencias entre
sitios, como resultado de las caracteristicas de
cada sitio, tales como composiciéon quimica y hu-
medad del suelo. Asimismo, quizas el mejor méto-
do para determinar la dinamica del crecimiento y la
biomasa esta especie, hubiese sido medir cambios
en el perimetro de los troncos.

Producciéon anual.

Se han hecho varias revisiones sobre la produc-
cién primaria neta- de especies acudticas o de
humedales (Westlake, 1963. 1982: Bradbury v
Grace 1983: Kaul 1983). pero gran parte de la
informacion no es comparable con los datos obteni-
dos aqui. va que casi siempre son plantas herba-
ceas que no alcanzan la altura v didmetro de los
tallos de M. arborescens. Asimismo. en la mayoria
de los casos los datos de biomasa. productividad y
produccion anual no son comparables, debido a que
dependen de la especie estudiada y del método em-
pleado (Finlavson 1991).

De manera general. las plantas emergentes son
mas productivas que las sumergidas; sin embargo,
no siempre la produccion de materia seca en espe-
cies de plantas emergentes en ambientes tropica-
les y subtropicales es mayor que en los de la zona
templada (Westlake, 1963. 1982; Kaul 1985), en los
cuales con adecuado suministro de nutrientes se
equiparan a los tropicales; asimismo, la produccion
primaria  en plantas emergentes en humedales her-

baceos puede ser mas alta que la de sistemas culti-
vados (6000 g seco/m¥afio) (Mitsch y Gosselink
2000). La elevada produccion de materia organica
de los humedales herbaceos en el mundo se atribu-
ve al alto suministro de nutrientes, principalmente
en aquellos en los cuales hay cambios estacionales
en la profundidad del agua, y al bajo estrés hidrico
durante gran parte del afo (Bradbury y Grace
1983; Mitsch y Gosselink 2000).

La produccion anual de materia seca en pie de
M. arborescens estimado por la diferencia entre la
biomasa méaxima y minima a lo largo del periodo
considerado, varid entre 4073 g seco/m?afio para el
Brazo Norte, 2716 g seco/m?/afio para El Plato y
3400 g seco/m2/afio para el Brazo Sur. Estos valo-
res resultaron menores a los reportados para
Cyperus papyrus situado en el tropico africano, y
los de cuales estuvieron en el orden 8.400-10.600
g/m?/ano (Kaul, 1985); asimismo, fueron menores a
los de Echinochloa polystachya en una viarzea,
(Brasil) que alcanza hasta de 10000 g/m%afio, y la
cual se considera una de las especies mas produc-
tivas del mundo (Junk y Piedade 1993). No obstan-
te, los valores de producciéon anual de M
arborescens resultaron mayores a los reportados
para otras especies de plantas emergentes, ya sea
estén situadas zonas tropicales o templadas (Gordon
v Velasquez. 1989; Kaul, 1985; Unni y col. 1790,
Finlavson. 1991).

Los pantanos dominados por M. arborescens
cubren casi el 80% de los humedales herbaceos de
Laguna Grande (Gordon 1996), por lo cual sobre la
base de los datos de biomasa y produccion anual,
estos pueden ser descritos como altamente produc-
tivos, quizas debido al efecto de las aguas ricas en
nutrientes del cuerpo de agua adyacente (Gordon
1996), y donde esta especie deberia considerarse
de gran importancia en los ciclos biogeoquimicos de
estos ecosistemas. Sin embargo, la produccion
anual podria estar subestimada, debido a que no se
determiné la biomasa subterranea, la  materia
muerta, y el consumo por herbivoros durante el pe-
riodo de estudio. De acuerdo a observaciones de
campo, la caida de hojas ocurre a través de todo el
ailo; asi mismo, aproximadamente en un 20% de
las hojas se observo evidencias de herbivoria y ata-
que de patdgenos.
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Por otra parte, se ha considerado que el régi-
men de inundacién, incluyendo la profundidad y sus
variaciones estacionales, influyen en el crecimiento
y la produccién de materia organica de las especies
de plantas que componen a los humedales
(Bradbury y Grace 1983; Mitsch 1991; Mitsch y
Gosselink 2000), en lo cuales la produccién es ma-
yor en ambientes estacionalmente inundados, que
en aquellos que estan permanentemente secos o
inundados (Junk y Piedade 1993). Asi, en Eleo-
charis interstincta la biomasa maxima y produc-
ciéon anual fue mayor en sitios que se secan
estacionalmente en comparacién a los permanente-
mente inundados (Gordon y Velasquez, 1989). En
Taxodium distichium (arbol), la produccién de ma-
teria seca fue superior en ambientes periédicamente
inundados en comparacion a los sitios donde el
agua permanece estancada (Mitsch 1991). En
Hymenachne acutigluma v Oryza meridionales la
mayor biomasa aparecidé al final de la estacion
htmeda cuando la profundidad ha descendido
(Finlayson 1991). Similarmente, Paspalum fascicu-
latum alcanzé méximos de biomasa durante el lap-
so de aguas bajas (Junk y Piedade 1993).

LLos resultados encontrados aqui, coinciden con
lo antes planteado ya que la produccion anual de-
crecio en el orden Brazo Norte> Brazo Sur > Pla-
to. El Plato, respecto a los otros sitios, quizéds
es donde el ambiente es méas severo, debido a la
saturacion o inundacién del suelo casi permanente
durante el periodo de estudio (Fig. 2), trayendo
como consecuencia deficiencias en la concentracion
de oxigeno disuelto, presencia de formas reducidas
del carbono, nitrégeno, y de otras sustancias toxicas
(Mitsch y Gosselink 2000).

Relacion Producciéon anual/biomasa maxima
(P/B).

La productividad de un sitio puede ser examina-
da utilizando el cociente Produccién/Biomasa, el
cual es una medida del porcentaje de crecimiento
por afio, o eficiencia de produccidén de materia seca
(Mitsch 1991). EI P/B puede ser diferente entre
sitios v afios, debido entre otras razones a diferen-
cias en la estaciéon de crecimiento, emergencia y
mortalidad de los tallos (Westlake 1982).

th

En el caso de M. arborescens, la relacién
produccion anual/biomasa méxima (P/Bmax) fue de
0.39 para el Brazo Norte, 0.37 para el Brazo Sur y
0.24 para El Plato. Gordon y Velasquez (1989) en-
contraron en Eleocharis interstincta variaciones en
la P/B entre sitios, resultando mayores en aquellos
lugares donde el suelo estaba permanentemente
inundado, lo cual favorecia la acumulacién de mate-
ria organica. La P/B menor en El Plato indica que
los procesos de recambio de materia organica son
menores, al mismo tiempo permite explicar los altos
porcentajes de materia organica en el suelo (69%)
en comparacion con el Brazo Norte (58%) y Brazo
Sur (48%) (Gordon 1998); es decir que en El Plato
predominan los procesos de acumulacién sobre los
de produccion.

Por otra parte, Westlake (1982) report6 para la
zona templada, que las especies de plantas peren-
nes, con periodos de crecimiento bien definidos,
con poblaciones, y valores altos de biomasa esta-
bles, tienen una P/B baja; asi, Typha latifolia y
T. angustifolia, tenian una P/B menor que uno.
Por el contrario especies con altas tasas de recam-
bio tenian una P/B mayor. En el trépico, especies
de plantas con biomasa aparentemente constante,
pueden tener recambio elevado y una P/B alta;
mientras que otras, como 7. dominguensis en Afri-
ca, explotan el clima estable acumulando una gran
btomasa viva en tallos con larga vida, pero tienden
a tener una P/B baja.

En M. arborescens, ¢l cociente P/Bmax. fue
bajo (<1). La biomasa total aérea resulto elevada y
significativamente poco variable a lo largo del pe-
riodo de estudio, la cual gran parte se acumula en
los tallos. En promedio la biomasa de tallos, los
cuales quizas tienen larga vida, representd entre el
83 y 90% de la biomasa total.
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