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Resumen

A lo largo de 18 meses se evaluaron
la estructura y la variacion
estacional de las comunidades de
lombrices de una sabana natural y
de un pastizal introducido, en un
Oxisol de Colombia. En cada uno de
estos sistemas se delimité un area de
90 x 90 m y cada mes se extrajeron
de ella al azar 5 muestras de 1 m? x
0.5 m y 10 muestras de 20 x 20 x

20 cm, en un disefnio de bloques
estratificados. La riqueza especifica
fue similar en las dos parcelas
estudiadas (siete especies), mientras
que el indice de diversidad H’
(Shannon y Weaner 1949) fue muy
diferente, es decir, 2.89 en la sabana
y 1.29 en el pastizal. Las diferencias
observadas en la estructura de la
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comunidad de lombrices respecto a
ambos sistemas son la explicacién de
estos resultados. La densidad
media anual de la sabana fue de
49.8 individuos/m? y oscil6 entre
10.8 y 135.8 individuos/m?; la
biomasa fue de 3.3 g/m? (método de
extraccion manual), con valores que
oscilaron entre 0.9y 11.5 g/m?. En
el pastizal introducido, la densidad
media anual fue de 80.1 individuos/
m?y fluctué entre 24 y

215.8 individuos/m?; la biomasa fue
mas de 10 veces superior y oscilé
entre 29.2 y 110.4 g/m?. Esto se
debio, principalmente, a la presencia
de una especie anécica de gran
tamano, Martiodrilus carimaguensis
Jiménez y Moreno, perteneciente a la
familia Glossoscolecidae, la cual
resulté favorecida al sustituir la
sabana nativa por el pastizal
introducido. Las especies endogeas
dominaron la comunidad de
lombrices de la sabana, donde el
88% de la biomasa total de lombrices
del pastizal era aportada por M.
carimaguensis. La densidad y la
biomasa total de las lombrices fueron
significativamente diferentes en los
dos sistemas estudiados (t-test).
Estos resultados indican una
respuesta clara de las lombrices a los
pastizales introducidos, un sistema
agropastoril que ha sido adoptado
progresivamente en las sabanas
humedas neotropicales.
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Introduccion

Las sabanas tropicales, cuya
extension es de casi 250 millones de
hectareas, constituyen uno de los
ecosistemas predominantes en
América del Sur. Las sabanas son,
por definicién, comunidades
vegetales con una capa herbacea
dominante y una capa arborea
discontinua, la cual puede constituir
el 10% o el 50% de toda la cubierta
vegetal (Johnson y Tothill 1985).

Los Oxisoles cubren un area del
tropico superior al 60%, y presentan
valores de pH y contenidos de
nutrientes bajos (Sanchez y Salinas
1983). Estos suelos son el resultado
de largos procesos pedogénicos que
han llevado al establecimiento de
una fauna tolerante al medio acido,
muy abundante y activa (Lavelle et
al. 1995). Los Llanos Orientales de
Colombia, cubiertos por sabanas
acidas, se dedican a sistemas
extensivos de pastoreo en inmensas
fincas cuya productividad animal es
baja; en algunas areas interviene el
hombre sembrando pastizales
introducidos a los que se aplican
fertilizantes (Fisher et al. 1995).

El nimero de especies de una
comunidad de lombrices es,
generalmente, menor después de
sustituir el ecosistema original, ya
que los recursos explotados por la
comunidad se vuelven uniformes y,
por tanto, la biodiversidad disminuye
(Lavelle 1986). En los suelos acidos
tropicales, los pastizales derivados de
selvas o de sabanas pueden
presentar biomasas altas de
macroinvertebrados del suelo
(Decaéns et al. 1994; Lavelle y
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Pashanasi 1989). Las especies
exoticas tienden a colonizar estos
nuevos habitat y a eliminar las
especies endémicas que no consiguen
adaptarse a las nuevas condiciones.
La gran cantidad de poblaciones
exoticas puede ser un factor de la
degradacion del suelo. Por ejemplo,
las poblaciones de Pontoscolex
corethrurus (Glossoscolecidae), una
especie de distribucién pantropical,
compactan el suelo y a veces
ocasionan problemas (Barros et al.
1996; Pashanasi et al. 1992; Rose y
Wood 1980).

Hay un gran vacio de informacion
sobre la composicién de especies y la
estructura de las comunidades de
lombrices en las sabanas tropicales.
So6lo unos pocos estudios han
considerado dicho tema: Dashy
Patra (1977) y Senapati (1980)
realizaron contribuciones importantes
al estudio de las lombrices de la India;
Lavelle (1978) y Lavelle et al. (1981)
estudiaron la fauna oligoquetolégica
de las sabanas de Costa de Marfil y
Meéxico, respectivamente.

El objetivo del presente estudio
fue evaluar el efecto que causan los
pastizales introducidos en la
estructura y en la abundancia de las
comunidades de lombrices de tierra
de la sabana. La investigaciéon se
realiz6 en la estacion experimental de
Carimagua, en los Llanos Orientales
de Colombia, donde investigan
CORPOICA y el CIAT. Un muestreo
preliminar de las comunidades de
macrofauna del suelo mostré una
respuesta espectacular de las
poblaciones de macroinvertebrados a
los cambios inducidos por el manejo
de la tierra (Decaéns et al. 1994). La
sabana natural, que posee una
comunidad vegetal muy diversa pero
poco productiva, es remplazada por
un sistema mucho mas productivo en
el cual se asocian dos especies cuya
produccion de forraje es de alta
calidad. La biomasa de lombrices en
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la sabana sin pastoreo fue de

en los Llanos Orientales de Colombia

4.8 g/m?, mientras que en el pastizal (4°37’ N, 71°19°O y 175 msnm). La

de graminea con leguminosa
incrementé hasta 50.0 g/m?
(Cuadro 4-1).

Con el fin de observar la
dinamica de las diferentes

poblaciones de lombrices de tierra,
se hizo también un muestreo de sus
comunidades durante los 18 meses

de este estudio.

Materiales y Métodos

Descripcion del sitio de trabajo

Se

El area de estudio se sitia en el
Centro Nacional de Investigaciones la toxicidad debida al Al, el bajo
Agropecuarias (CNIA) de Carimagua, contenido de P y las tasas bajas de

media anual de precipitacion y de
temperatura es 2280 mm y 26 °C,
respectivamente, y la época seca va de
diciembre a marzo (Figura 4-1). La
vegetacion esta dominada por sabanas
isohipertérmicas bien drenadas
situadas sobre Oxisoles infértiles, en
los ‘altos’, y sobre Ultisoles, en los
‘bajos’. Los primeros se caracterizan
por su acidez alta (pH en agua = 4.5),
una saturacion alta de Al (> 90%) y por
contenidos bajos de Ca, Mgy K
intercambiables (Lascano y Estrada
1989). Los factores quimicos que
contribuyen a la infertilidad del suelo
acido y los efectos que causan en el
crecimiento de las plantas son
bastante complejos; entre ellos estan

Cuadro 4-1. Biomasa total de lombrices (LB) y de macrofauna (MC) obtenida en diferentes ecosistemas
de Carimagua mediante el muestreo TSBF (Decaéns et al. 1994).

Ecosistema Biomasa LB Biomasa MC Biomasa LB
(g peso fresco/m?) (g peso fresco/m?) (%)
Pastizal introducido 51.1 62.5 82
Sabana nativa 4.8 15.3 31
Selva de galeria 4.7 13.6 35
Monocultivo anual 2.3 3.2 71
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Figura 4-1. Media mensual de temperatura y de precipitacion en Carimagua, durante 22 afios

(1973-1995).

FUENTE: Base de datos del CIAT.
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mineralizacion del N (Rao et al.
1993). Los suelos de la zona
estudiada se pueden definir como de
un Haplustox tipico, finos, caolinitico
e isohipertérmico (suelos franco-
arcillosos). Las especies vegetales
predominantes son Andropogon
bicornis, Gymnopogon sp., Panicum
sp., Trachypogon sp. y Axonopus sp.

Se evaluaron dos sistemas de
manejo que presentaban fuertes
contrastes: una sabana natural y un
pastizal de 17 anos en que se
asociaron una graminea africana
exotica, Brachiaria decumbens cv.
Basilisk, y una leguminosa herbacea
forrajera, la especie Pueraria
phaseoloides CIAT 9900 (el “kudzi”),
adaptadas ambas a las condiciones
de los suelos acidos. El pastizal se
estableci6 en un area ocupada antes
por la sabana, y se fertilizé con 44 P,
40 K, 14 Mgy 22 S en el momento
de la siembra y con 10 P, 9 K,

92.5 Ca, 9 Mgy 11.5 S cada 2 afios
(las cifras en kg/ha) en los 9 afos
siguientes (Lascano y Estrada 1989).
La carga animal en el pastizal fue de
1 animal/ha en la época seca y

2 animales/ha en la época lluviosa.
Las principales caracteristicas fisicas
y quimicas de los suelos donde se

hicieron los muestreos aparecen en
el Cuadro 4-2. No hay diferencias
significativas aparentes entre los dos
sitios muestreados respecto a sus
condiciones fisicas y quimicas, ya
que se localizan en la misma unidad
edafologica (IGAC 1974).

Muestreo de lombrices

Los muestreos se realizaron cada
mes en ambos sistemas desde marzo
de 1994 hasta septiembre de 1995,
excepto en junio de 1994. En cada
sistema se delimité un area o lote de
90 x 90 m que fue dividido en
parcelas cuadradas regulares de

10 x 10 m hasta obtener un ntimero
de 81 unidades de muestreo. La
extraccion de las lombrices se hizo
por combinaciéon de una recoleccion
manual directa de muestras de suelo
de 1 m? x 0.5 m de profundidad y del
lavado y tamizado de monolitos de
20 x 20 x 20 cm de profundidad
(Lavelle 1978). En cada lote (y
sistema) se tomaron al mes cinco
muestras al azar de 1 m?y

10 muestras de lavado y tamizado
(excepto en marzo de 1994, donde
éstas fueron 3 y 6, respectivamente).

Cuadro 4-2. Principales propiedades fisicas y quimicas de los sistemas estudiados (Analisis CIAT). Los

datos son medias + desviacién tipica (dt).

Propiedades del suelo

Sabana nativa

Pastizal mejorado

Carbono (%)? 3.44 £ 1.67 3.41+1.46
P (ug/g suelo; Bray II) 1.26 £ 0.38 2.91+2.22
P (ug/g suelo)® 3.85+0.85 4.82 +2.04
pH 3.97£1.55 4.97 +£0.07
Al (meq/100 g suelo) 2.42+0.12 1.90+£0.19
Ca (meq/100 g suelo) 0.36 £ 0.26 0.89 + 0.20
Mg (meq/ 100 g suelo) 1.22+£2.43 0.33£0.27
K (meq/100 g suelo) 0.32+0.68 0.71+1.37
H (meq/100 g suelo) 2.01+2.17 1.44 +2.44
N total (ng/g suelo) 1538.87 £ 250.77 1670.37 £ 116.03
P total (ug/g suelo) 184.75 + 8.74 226.75+ 12.83
Textura Arcillosa Arcillosa

a. Walkey-Black modificado (con calor).
b. Bray II modificado.
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La profundidad de muestreo
varié estacionalmente a causa de las
migraciones verticales de algunas
especies, como Martiodrilus
carimaguensis (Glossoscolecidae), la
cual se encuentra normalmente a
80 cm de profundidad durante la
época seca (Jiménez et al. 1998).
Con el fin de facilitar la separaciéon
de los diferentes estratos analizados
y evitar la migracién lateral de
algunas lombrices fuera del
monolito, se cavé una zanja
alrededor de éste. La muestra fue
subdividida en capas de 10 cm de
grosor y todas las lombrices fueron
recogidas manualmente, lavadas en
agua y fijadas en formol al 4% (10%
de la dilucién comercial). Las
lombrices fueron separadas segun
su especie y también en adultos,
jovenes e inmaduros, y fueron luego
contadas y pesadas en cada grupo
(el peso fresco en formol es, en
promedio, un 15% menor que su
peso vivo).

Calculo del peso de las
lombrices

Una de las desventajas del muestreo
de extracciéon manual es que gran
parte de los individuos,
principalmente los mas grandes,
quedan fragmentados, por lo que es
bastante dificil conocer su peso
individual. Se han buscado algunas
relaciones que permitan establecer el
peso completo de un individuo a
partir de algunas variables
biométricas de la parte anterior de
su cuerpo de lombriz. El diametro
preclitelar maximo se usoé para
estimar el peso total de los
individuos incompletos. La relacion
encontrada era o bien lineal o
exponencial, y se hacian las
correcciones pertinentes (Figura 4-2).

Medida de la humedad del suelo

En cada capa analizada manualmente
en el monolito de 1 m? se tomaron
muestras de suelo que fueron
introducidas en bolsas plasticas y
llevadas al laboratorio. De cada bolsa
se tomaron seis submuestras de
aproximadamente 100 g de peso
humedo y se secaron al horno durante
un minimo de 4 dias. El contenido de
agua en el suelo se calcul6 segun la
expresion:

[(Peso humedo del suelo — peso seco
del suelo)/Peso seco del suelo] x 100

Deposicion de heces
superficiales

Las heces superficiales depositadas
por la especie anécica de gran tamano
M. carimaguensis (Glossoscolecidae),
que tienen forma de torre y se
distinguen muy bien de las
deposiciones de otras especies, fueron
contadas en ambos sistemas con el fin
de calcular la densidad poblacional.
Las heces se retiraron de la unidad de
muestreo escogida poco antes de la
extraccion del bloque de 1 m? y se
clasificaron en diferentes categorias:
secas, frescas y frescas no recientes
(de mas de un dia). Cada mes, en dos
de las cinco muestras de 1 m? se
recogian todas las heces, se secaban y
se pesaban para evaluar su
produccion en ambos sistemas de uso
de la tierra.

Resultados

Riqueza especifica, diversidad y
equitatividad

En la regiéon de Carimagua se han
recolectado 21 especies de lombrices.
La riqueza en especies de los dos
sistemas estudiados fue muy similar:
8 especies en la sabana nativay 7 en
el pastizal (Cuadro 4-3). Andiorrhinus
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Peso (g)
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Peso (g)

(A) Andiodrilus n. sp. (B) Andiorrhinus n. sp.
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Figura 4-2. Calculo del peso fresco de algunas lombrices estudiadas en Carimagua (todas las

regresiones fueron significativas, P < 0.01); n. sp. = nueva especie.

Cuadro 4-3. Lista de las especies de lombrices de tierra encontradas en los dos sistemas de uso de la

tierra estudiados en Carimagua.

Especies® Familia SitioP Categoria Peso del adulto (g)¢
ecologica® Maéximo Medio
Andiodrilus n. sp. Glossoscolecidae SN, PI Endégea 2.50 1.3
Andiorrhinus n. sp. Glossoscolecidae SN, PI Endo-anécica 10.7 7.1
Andiorrhinus n. sp. 2 Glossoscolecidae SN Endo-anécica 4.9¢ —
Dichogaster n. sp. Octochaetidae SN, PI Epigea 0.03 0.02
Aymara n. sp. Glossoscolecidae SN, PI Epigea 0.10 0.06
Glossodrilus n. sp. Glossoscolecidae SN, PI Endégea 0.20 0.09
Martiodrilus Glossoscolecidae SN, PI Anécica 25 11.2
carimaguensis n. sp.
Ocnerodrilidae n. sp. Ocnerodrilidae SN, PI Endogea 0.013 0.006

a. n.sp. =nueva especie.

b. SN = Sabana nativa; PI = pastizal introducido.

c. Anécica: vive en el suelo pero se alimenta en la superficie; Epigea: vive y se alimenta sobre la
superficie del suelo; Endogea: vive y se alimenta en el suelo (segin Bouché 1972 y Lavelle 1981,
1983).

d. En formalina.

e. Solo un individuo.
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n. sp. 2 fue la tnica especie de la
sabana nativa que no se encontr6 en
el pastizal, aunque es muy rara en la
sabana pues soélo se registré en ella
un solo individuo durante todo el
periodo de muestreo. No aparecieron
especies exoticas en el pastizal y las
7 recolectadas provenian de la
sabana.

El indice de diversidad se calculo
mediante valores del promedio anual
de biomasa, ya que es éste el
procedimiento recomendado cuando
se dispone de esos datos (Barbault
1992; Ludwig y Reynolds 1988). El
indice de Shannon transformado que
se obtuvo para la sabana fue 2.89 y
el obtenido para el pastizal fue 1.29;
los valores respectivos de
equitatividad, H’/InS (Pielou 1975),
fueron 0.51 y 0.27.

La familia Glossoscolecidae,
endémica en el neotrépico, fue la
mas abundante; de ella se
encontraron 6 especies: Andiodrilus
n. sp., Andiorrhinus n. sp. 1,
Andiorrhinus n. sp. 2, M.
carimaguensis, Glossodrilus n. sp. y
Aymara n. sp. Se recolectaron dos
especies mas, pertenecientes una a
la familia Octochaetidae y la otra a la
familia Ocnerodrilidae.

La comunidad de lombrices de
Carimagua esta compuesta por
especies cuyo tamafio y funcion
ecologica son diversos; dos especies
son epigeas, cuatro endégeas y una
anécica. En los estratos profundos
del suelo, donde el contenido de MO
es menor, se encontraron ejemplares
de la familia Ocnerodrilidae en las
heces depositadas por individuos
grandes de M. carimaguensis en el
interior de galerias verticales. Esta
especie disgrega estas masas
compactas de heces en estructuras
granulares mas finas.

Densidad y biomasa

El valor medio anual de la densidad
y de la biomasa obtenidas en la
sabana fueron 49.8 individuos/m? y
3.26 g/m?, respectivamente,
mientras que en el pastizal la
densidad fue de 80.1 individuos/m?
y la biomasa de 57.1 g/m?, es decir,
mas de 10 veces el valor respectivo
en la sabana. Las diferencias entre
los sistemas en cuanto a la densidad
y la biomasa fueron significativas

(P <0.002yP<0.001) a causa,
principalmente, del notable
incremento que experimentan las
poblaciones de M. carimaguensis
cuando la sabana se sustituye por
un pastizal mejorado (Figura 4-3).

Las diferencias entre las parcelas
de los dos sistemas respecto a los
valores del promedio mensual de la
humedad del suelo fueron
significativos (P = 0.028, t-test). La
sabana natural estaba mas huiimeda
que el pastizal mejorado (Cuadro 4-4)
y los valores de densidad y de
biomasa estuvieron fuertemente
correlacionados (al 1% de
significacion) con la humedad media
del suelo, excepto los valores de
biomasa obtenidos en la sabana
natural (éstos lo estan a un 5%). Por
el contrario, las diferencias en
humedad del suelo a lo largo de los
estratos, entre ambos sistemas de
uso de la tierra, no fueron
significativas (ANOVA).

Los valores mensuales de
densidad y biomasa estuvieron
estrechamente ligados con la
humedad del suelo, y la presencia de
una época seca de 4 meses de
duracion disminuy6 drasticamente la
densidad poblacional. La densidad
minima de lombrices en la sabana
se obtuvo en febrero de 1995
(10.8 individuos/m?) y la maxima en
julio de 1994 (135.8). En el pastizal,
la densidad minima se obtuvo
también en febrero de 1995
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Figura 4-3.

Cambios mensuales (valor medio) de la densidad (A) y de la biomasa (B) de las lombrices
estudiadas en Carimagua (individuos/m? + dt; método de extraccion manual).

Cuadro 4-4. Humedad del suelo, HS (porcentaje respecto al suelo seco) de cada mes en la sabana y en

el pastizal durante todo el periodo de estudio. Cada dato es una media + dt.

Mes HS en sabana nativa HS en pastizal introducido
Marzo 1994 20.3+1.4 22.7£0.8
Abril 23.7£0.8 24.6 £ 0.5
Mayo 25.0 £ 1.0 24.5+0.7
Julio 25.8+1.3 25.1£0.5
Agosto 26.1 £ 1.1 25.3 £ 0.6
Septiembre 25.5+1.0 24.5+0.9
Octubre 23.5+1.0 23.5+0.7
Noviembre 26.2+1.4 24.7+1.1
Diciembre 23.3+1.0 22.7+ 0.5
Enero 1995 17.8 £0.8 18.0+ 1.0
Febrero 16.5+0.8 16.2+ 0.5
Marzo 20.7 £ 1.3 18.0+ 0.6
Abril 21.7 £ 0.6 19.0+ 0.7
Mayo 24.6 1.2 23.9+1.0
Junio 26.4 £0.9 26.4 £0.8
Julio 25.6 £ 1.0 25.7 £ 1.7
Agosto 25.2+1.0 23.3+0.5
Septiembre 249+1.1 22.8+0.2
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(24 individuos/m? y la maxima en
mayo de 1994 (215.8). La biomasa
en la sabana fue minima en marzo
de 1994 (0.74 g/m?) y maxima en
septiembre de 1995 (11.5 g/m?). En
el pastizal, la biomasa fue minima en
enero de 1995 (29.2 g/m?) y maxima
en mayo de 1994 (110.4 g/m?. En
el segundo ano de muestreo, se
observo un retraso en el inicio de la
actividad de las lombrices, ya que la
época lluviosa comenzo6 casi un mes
mas tarde de lo habitual. En
septiembre de 1994, la profundidad
de muestreo se increment6 para
seguir tras las migraciones
verticales de las poblaciones de

M. carimaguensis, que comienzan de
julio en adelante; en agosto de 1994,
la densidad y la biomasa fueron tal
vez subvaloradas puesto que,
probablemente, parte de la poblacion
habia comenzado ya a migrar hacia
los horizontes mas profundos.

Se encontraron también
diferencias en la estructura de la
comunidad de lombrices. En la
sabana nativa, la especie mas
abundante, en términos de biomasa,
fue Glossodrilus n. sp., una especie
endogea de tamafio mediano y
delgada, que vive a una profundidad
media de 7 cm; las especies
endogeas aportaron el 80% de la
biomasa total contabilizada. En el
pastizal, M. carimaguensis fue el
principal componente de la biomasa
(con un 88% del total) y las especies
endogeas, en este caso, s6lo
contribuyeron con el 12% a la
biomasa total de lombrices
(Figura 4-4). En el pastizal, s6lo tres
especies incrementaron sus
poblaciones significativamente en
comparacion con las de la sabana
natural, y ellas son: Andiodrilus n.
sp., Andiorrhinus n. sp. 1 y M.
carimaguensis (Cuadro 4-5).

Sabana
Endodgeas Epigea
83. 2%@2 4%
Anécica
14.4%
Pastizal
Endogeas
12.0%
Epigea
0.1%
Anécica
87.9%

Figura 4-4. Contribucién relativa anual de las
diferentes categorias ecolégicas de
lombrices a la biomasa total de
éstas. El tamafio de los circulos es
proporcional a la biomasa
obtenida.

Cuadro 4-5. Diferencias encontradas en la
densidad (letra normal) y en la
biomasa (letra cursiva) de la media
anual de lombrices por m? en los
dos sistemas de uso de la tierra

estudiados.
Especies Sabana Pastizal
Andiodrilus n. sp. 2.3 5.0
0.82 2.39*
Andiorrhinus n. sp. 0 0.6*
0 1.78*
Aymara n. sp. 13.1 6.6
0.25 0.15
Glossodrilus n. sp. 50.1 51.2
3.04 4.43
M. carimaguensis 0.2 18.2%
0.47 50.74**
Ocnerodrilidae n. sp. 14.9 22.6
0.08 0.13

* %% =P < 0.05, P < 0.001.

Deposicion de heces
superficiales

M. carimaguensis deposita, sobre la
superficie del suelo, heces grandes
con forma de torre que llegan a
medir hasta 10 cm de alturay 5 cm
de ancho. Esta especie de gran
tamarno, cuyos adultos miden, en
promedio, 9.3 mm de diametro y
194 mm de longitud, habita en
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galerias verticales que no son
permanentes.

La producciéon de estas heces
varié mucho de la sabana al pastizal
pues casi la totalidad de la superficie
de éste ultimo estaba cubierta por
ellas. Las heces frescas indicaban la
presencia de un individuo activo. Se
encontré una relaciéon significativa
(P<0.01) entre el nimero de heces
frescas y el nimero de individuos de
esta especie encontrados en los
primeros 10 cm del suelo durante la
época lluviosa (Figura 4-5). El
coeficiente r estuvo muy préoximo a
1, lo que indica que cada deposicion
fresca es depositada por un
individuo que esta activo en su
galeria.

La produccion de heces mostré
también fluctuaciones estacionales
muy notorias: fue maxima al inicio
de la época lluviosa y nula durante
la época seca (Figura 4-6). El
numero de heces frescas obtenidas
en el pastizal fue 11 veces mayor
que las halladas en la sabana
(Cuadro 4-6). Sin embargo, en el

- = = N
2 0 0 O

Abundancia (no./m?)

| 1 | 1 1 1 1 |
0O 2 4 6 8 10 12 14 16
Heces frescas (no./mQ)

Figura 4-5. Correlacién entre el nimero de
heces frescas y la abundancia de
individuos de M. carimaguensis en
un pastizal introducido (P < 0.01).
Los datos fueron obtenidos
durante la época lluviosa, desde
abril hasta diciembre de 1994.
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transcurso de un afo, desde octubre
de 1994 hasta septiembre de 1995, el
peso total de las heces recolectadas,
frescas y secas, fue de 31.3 t/ha en
la sabana y de 37.7 t/ha en el
pastizal.

Variacion estacional de la
actividad

Las sabanas tropicales se
caracterizan por una notoria
estacionalidad de las condiciones
ambientales. En Carimagua, la
humedad del suelo descendia a
valores que fluctuaban entre el
12.6% y el 16.5% (pF 4.2 = 15.4%) en
los primeros 10 cm de suelo (peso
seco) durante la época seca. El valor
minimo obtenido durante dicha
época en el pastizal fue 13.5%.
Durante la época de lluvias, los
valores mas altos obtenidos en la
sabana y en el pastizal fueron 34.7%
y 34.6% y los valores medios fueron
26% y 24.7%, respectivamente.
Respecto a las lombrices, tanto en las
sabanas naturales como en los
pastizales se observaron diferencias
en su actividad, segun la especie.
Todas las lombrices de tierra
estuvieron inactivas durante la época
seca, desde diciembre hasta marzo.
Puesto que el contenido de agua del
suelo también vari6 con la
profundidad, esto explica las
diferencias en el ciclo estacional de
las diferentes especies.

Andiodrilus n. sp. y Andiorrhinus
n. sp. 1, dos especies endogeas, no
presentaron, aparentemente,
ninguna estrategia o forma de
resistencia a la época seca.
Descendieron simplemente unas
decenas de centimetros en el suelo
(hasta la capa de 30-50 cm) y
entraron en una fase de quiescencia.
Muchos individuos murieron y los
supervivientes empezaron a
reproducirse al inicio de la época de
lluvias para poder incrementar sus
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24

Heces frescas (no./m?)

—O— Sabana nativa

JL

A S95
Meses

—e— Pastizal introducido

Figura 4-6. Numero medio mensual de heces frescas de M. carimaguensis en los dos sistemas

estudiados de uso de la tierra.

Cuadro 4-6. Numero de heces por m? y por mes de M. carimaguensis en dos sistemas de uso de la
tierra en Carimagua. Cada dato es una media + dt.

En pastizal introducido (no.)

Periodo de estudio

Epoca lluviosa Periodo de estudio

Condicién de las heces En sabana nativa (no.)
Epoca lluviosa
Secas 7.2+3.5
Frescas (recientes) 0.3+0.5
Frescas (no recientes) 0.1+£0.2
Total 7.6+3.6

6.4+ 3.4 20.4+7.9 17.4 £ 8.9
0.2+0.5 3.2+3.8 2.5+ 3.6
0.1+0.2 1.8+£2.1 1.4+£2.0
6.7 £ 3.6 25.4+10.3 21.2+11.9

poblaciones rapidamente. Gran
numero de ejemplares fueron
hallados muertos con el tegumento
completamente seco.

Glossodrilus n. sp. combiné dos
estrategias: la quiescencia de
individuos enrollados en una cavidad
mucosa y la producciéon de capullos
al final de la época lluviosa, en
noviembre. Al comienzo de las
lluvias todos los individuos que
estaban en quiescencia se activaron
y los capullos supervivientes
eclosionaron.

Martiodrilus carimaguensis
exhibié el comportamiento mas
sorprendente ya que presento
diapausa verdadera, pero con
patrones diferentes para los adultos

y para los juveniles. Estos ultimos
estuvieron activos durante sélo

4 meses, desde abril hasta julio,
mientras que los adultos
permanecieron activos hasta
diciembre, durante 8 meses. La
poblacién inici6 el periodo de
inactividad después de que los
individuos descendieron hasta una
profundidad de 60 a 100 cm (la
profundidad media en que se
encuentra la especie es de 30.1 cm) y
construyeron una camara de
estivacion, en la cual se enrollaron
tras vaciar su contenido intestinal.
La poblacién permanecié asi hasta la
siguiente temporada de lluvias. En
condiciones controladas de
laboratorio, no hubo respuesta
alguna cuando se introdujeron
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individuos inactivos en un suelo
humedecido hasta la capacidad de
campo, lo que indica la presencia de
un fenémeno de diapausa
fisiolégicamente inducida. Otra
caracteristica importante de la
lombriz que estiva es que,
generalmente, sella el final de su
galeria con varios tabiques formados
con heces para evitar la pérdida de
humedad del tegumento, la cual es
vital para mantener una tasa
minima de respiraciéon cutanea. La
combinacion de estos dos patrones
de comportamiento permite a la
especie reducir un riesgo de
mortalidad que seria alto, dadas las
condiciones tan desfavorables de la
época seca.

Los capullos de esta especie
anécica son ovales, de color marrén
claro y miden 25 x 15 mm; las
lombrices los depositan entre los
20 y los 50 cm de profundidad,
excepto aquellos adultos y juveniles
que se encuentren a mayor
profundidad durante su diapausa.
De cada capullo surgen dos
individuos de 760 mg de peso medio
cada uno (n = 33) los cuales, durante
el periodo de agosto a diciembre
descienden rapidamente a las capas
inferiores a inactivarse (Jiménez et
al. 1998). La relacion existente entre
el peso del capullo y el del adulto es
la mas alta obtenida hasta la fecha

en los estudios de las comunidades
de lombrices (Cuadro 4-7).

La pequena especie oligohtumica
de la familia Ocnerodrilidae (20 a
30 mm de longitud) se encontr6
inactiva a gran profundidad durante
toda la época seca. En la época
lluviosa se alimentaba de las heces
de M. carimaguensis, ingiriéndolas y
formando agregados mucho mas
pequenos. Esta especie se alimenté
también de otros recursos organicos,
por ejemplo, algunos nidos de
coleépteros de la subfamilia
Scarabeinae.

Discusion

Dos objetivos perseguia este trabajo:
uno, contribuir al estudio de las
lombrices de las sabanas de América
del Sur, y otro, investigar los efectos
del establecimiento de pastizales
introducidos en la comunidad de
lombrices que habita un suelo de
sabana cuya fertilidad se supone
baja. Se estudiaron estos efectos, en
especial, porque se sembraron
especies vegetales muy productivas
que aumentaban la disponibilidad de
la hojarasca y la MO del suelo
(Sombroek et al. 1993; Thomas et al.
1995).

Hay estudios sobre la ecologia de
las lombrices en los ecosistemas

Cuadro 4-7. Aspectos cuantitativos de la reproduccién de algunas especies anécicas de latitudes

templadas y tropicales.

Especies Categoria Pesodel Pesodel Fecundidad PC/PA Referencia
ecologica adulto, capullo,
PA (mg)  PC (mg)
Millsonia lamtoiana ~ Epianécica 32,000 320 3.1 0.01 Lavelle 1978
Lampito mauritii Epianécica (?) 1220 26 9.3 0.02 Senapati 1980
Allolobophora longa  Anécica 2150 60 8 0.03 Evans y Guild
1948
Lumbricus terrestris  Epianécica 5230 57.1 - - Evans y Guild
1948
M. carimaguensis Anécica 9580 1804 0.49 0.19 Este estudio
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tropicales que han considerado tanto
la funcién que cumplen las especies
endémicas como su capacidad de
adaptacion cuando los ecosistemas
naturales son sustituidos por la
accion humana (Fragoso 1993;
Lavelle 1978; Lavelle y Pashanasi
1989; Nemeth 1981; Senapati 1980).
En Carimagua se presenta una
situacion muy diferente de la
encontrada en muchos pastizales
neotropicales que han sustituido la
selva primaria: en éstos, la
comunidad de lombrices esta
dominada por una especie exética
que es endogea mesohtuimica
neotropical y pertenece a la familia
Glossoscolecidae, es decir,
Pontoscolex corethrurus Muller 1857.
Tal es el caso de Yurimaguas en Peru
(Lavelle y Pashanasi 1989), de
Florencia en Colombia (Jiménez, obs.
pers.), de Manaos en Brasil, de
Meéxico y Costa Rica (Fragoso y
Lavelle 1992) y de Ecuador (Lavelle,
com. pers.)

Los pastizales son similares a las
sabanas, en términos funcionales
(Lavelle et al. 1994). Cuando
aquéllos se establecen en areas
selvaticas de alta precipitacion,
aparecen, generalmente, especies
aloctonas de lombrices, por ejemplo,
P. corethrurus Muller 1857 y
Polypheretima elongata Perrier 1872.
Los pastizales establecidos en suelos
de sabana, ya estén conformados
sélo por gramineas o ya asociados
con leguminosas forrajeras, son mas
propensos a conservar la comunidad
nativa de lombrices que aquellos
establecidos en sitios cubiertos antes
por el bosque humedo tropical.

Aunque en Carimagua la
introduccién del pastizal mejorado
es, sin duda, una perturbaciéon del
medio, se conserva en él la riqueza
de especies de lombrices que poseia
originalmente la sabana, tanto si el
pasto esta solo en el pastizal o
asociado con leguminosas. Ahora

bien, la diversidad del pastizal es
menor que la de la sabana cuando se
calcula el indice H’ de Shannon
(Shannon y Weaver 1949) y no todas
las especies de la sabana resultaron
favorecidas por la adopcion del
sistema mejorado.

La drilosfera, uno de los cuatro
componentes de los sistemas
biologicos de regulacion del suelo
(Lavelle et al. 1993), desempena un
papel importante en los pastizales,
donde esta muy desarrollada y es
muy activa. Lee (1985) y Syers y
Springett (1984) resaltan los altos
valores de densidad y de biomasa de
lombrices que se han hallado en esos
ecosistemas. Kouassi (1987) estudio
la macrofauna endégea de las
sabanas y de los pastizales de Costa
de Marfil y encontr6 que las
lombrices fueron el principal
componente de la biomasa total de
ambos sistemas, con algunas
diferencias entre ellos:

— en los pastizales, la biomasa de
lombrices varié desde 6.5 g/m?,
en la época seca, hasta
70.9 g/m? en la época lluviosa;

— en las sabanas, la variacion
respectiva de la biomasa fue de
3.0y 26.3 g/m?.

El nimero de lombrices de la
sabana nativa de Carimagua, que se
encontré y estudio, es bajo si se
compara con el de otras sabanas
tropicales (Cuadro 4-8), pero la
biomasa del pastizal es alta
comparada con la de otros lugares
tropicales; sin embargo, estas
comparaciones deben hacerse con
cierta cautela ya que se emplearon
métodos diferentes de extraccion de
lombrices en esos lugares. En el
Cuadro 4-9 se comparan la densidad
y la biomasa de las lombrices de
Carimagua, asi como la contribucion
relativa de las diferentes especies a
ambos parametros (abundancia y
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Cuadro 4-8. Abundancia y biomasa de las lombrices en varios sitios de las sabanas tropicales.

Localidad Tipo de sabana Precipitaciéon Duracién del Superficie Profundidad Método de Densidad Biomasa Referencia
(mm) estudio (meses) muestreada (m?? (cm)® extracciéon (individuos/m? (g PF/m?)
Berhampur, Pastizales de 1250 18 11.3 20 EM 64-800 30.2 Dash y Patra
Orissa (India)  Cynodon dactylon e 1977
Hygrorhiza sp.
Sambalpur, Pastizal irrigado 1343 13 4.1 40 LT 17.4 41.0 Senapati 1980
Orissa (India) en pastoreo
Pastizal irrigado 1343 19 5.9 40 LT 24.7 56.0 Senapati 1980
sin pastoreo
Lamto Sabana herbacea 1183 24 288 + 23.04 60 EM, LT 188 38.0 Lavelle 1978
(Costa de Sabana arbustiva 1183 24 288 + 23.04 60 EM, LT 287 48.6 Lavelle 1978
Marfil) Sabana arbustiva 1276 12 288 + 23.04 60 EM, LT 400 35.9 Lavelle 1978
sin quema
Carimagua Sabana de 2280 18 88 + 7.04 50 EM, LT 58.0 5.0 Este estudio
(Colombia) Andropogon spp.
Pastizal en pastoreo 2280 18 88 + 7.04 50 EM, LT 96.9 62.1 Este estudio

a. Cuando se emplean dos métodos de extraccion diferentes, el segundo valor representa la capa superficial de suelo extraida en el lavado.
b. En Carimagua, la profundidad de muestreo varié estacionalmente hasta un maximo de 90 cm en la época seca.
c. EM = extraccion manual, LT = lavado-tamizado.
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Cuadro 4-9. Riqueza en especies, densidad, biomasa y relacion proporcional de lombrices epigeas, endégeas y anécicas en Carimagua y en otros sitios del

trépico.
Region Ecosistema Densidad, D Biomasa, B Especies Endoégeas Anécicas
(individuos/m?) (g/m?) (no.) D (%)° B (%)° D (%) B (%) D (%) B (%)
Carimagua Pastizal 96.4 62.2 7 1.9 0.1 79.8 12.0 18.3 87.9
(24-215.8) (29.2-110.4)
Sabana 57.8 5.0 8 6.8 2.5 92.8 83.2 0.4 14.3
(10.8-135.8) (0.7-11.5)
Tropico huimedo® Pastizal 310 59.7 6.5 0.75 1.75 99.25 98.25 0 0
(93-740) (0.6-153) (2-9)
Sabana 236 44.1 8 3.5 6.5 96.5 93.5 0 0
(187-286) (38-50.1) (8)

a. FUENTE: Fragoso (1992).
b. Porcentaje de la densidad total.
c. Porcentaje de la biomasa total.
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biomasa totales), con los valores
obtenidos en otros sitios del trépico
humedo.

Barois et al. (1988) y Lavelle y
Pashanasi (1989) han reportado
valores de biomasa de 1000 a
3000 kg/ha en los pastizales
mejorados. Ambas comunidades
estudiadas estaban dominadas por
poblaciones de una unica especie
exotica que aportaba del 80% al
100% de la biomasa total. En
Carimagua, en cambio, la biomasa
debida a las lombrices fue de
620 kg/ha y una especie anécica
contribuyé con el 88% del valor de
esa biomasa total.

La deposicién de heces de M.
carimaguensis estuvo limitada a la
época lluviosa, un resultado que
Gates (1961) y Madge (1969)
reportaron también para otras
especies tropicales de lombrices.
Segiin Edwards y Bohlen (1996), el
recuento de las heces superficiales
da una idea de la actividad de las
lombrices aunque no es, en
absoluto, un método valido de la
abundancia real y de la actividad
total de las lombrices. En este
estudio se demuestra que existe una
relacion muy estrecha entre el
numero de heces frescas depositadas
por M. carimaguensis en la superficie
del suelo y el nimero de individuos
que habitan en los primeros 10 cm
de suelo. Por tanto, la densidad de
poblacién puede calcularse, en
algunos casos, a partir del numero
de heces frescas. Evansy Guild
(1947) observaron también una
fuerte correlacion entre dos especies
de lombricidos, Allolobophora longa y
A. caliginosa. Por otro lado, Lavelle
(1978) indicé que el 1.7% y el 3.5%
del suelo total ingerido,
respectivamente, por Millsonia
anomala (Megascolecidae) y por
lombrices pequenas de la familia
Eudrilidae, se deposita como heces
superficiales.
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Aunque se encontraron grandes
diferencias respecto a la deposicion
de heces frescas de M. carimaguensis
en uno u otro de los sistemas
estudiados, el peso total de las heces
no fue muy diferente en ambos
sistemas. Cabria una explicacion
alterna para este resultado: o existe
quizas en el pastizal mejorado una
reingestién de las heces después de
la incubacién microbiana que ocurre
en ellas —lo que es considerado por
Swift et al. (1979) como un “rumen
externo”— o esa especie es mas
activa en la sabana y produce asi
mayor cantidad de heces por unidad
de biomasa. Lavelle et al. (1989)
mostraron, por su parte, que las
lombrices ingerian mayor cantidad
de suelo cuando se alimentaban en
suelos poco fértiles.

Es preciso investigar lo siguiente:
la mayoria de los pastizales del
neotrépico dan pruebas evidentes de
su progresiva degradacioén, y lo
contrario ocurre en Carimagua,
donde no hay hasta la fecha ninguna
prueba de esa degradacion. Este
interrogante permanece aun sin
respuesta y se sabe muy poco sobre
los procesos que contribuyen a la
sostenibilidad o a la degradacion de
los pastizales en el tropico (Fisher et
al. 1995). Por otra parte, hay que
considerar la posible contribucién de
las especies endémicas de lombrices
adaptables a los cambios que
acompanan el establecimiento de un
pastizal, con el fin de disehar
practicas agricolas que causen un
impacto dafiino minimo.
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CariTUuLO 5

Dinamica de Poblaciones y Estrategias
Adaptativas de Martiodrilus
carimaguensis (Oligochaeta,
Glossoscolecidae), una Especie Nativa
de las Sabanas Bien Drenadas de

Colombial

J. J. Jiménez*, A. G. Moreno*, P. Lavelle** y T. Decaéns***

Resumen

Martiodrilus carimaguensis
(Oligochaeta, Glossoscolecidae) es
una lombriz nativa, grande, de
habito anécico, gris oscura por el
dorso, que se encontr6 en las
sabanas acidas, tanto naturales
como perturbadas, de los Llanos
Orientales de Colombia. Desde abril
de 1994 hasta septiembre de 1995
(excepto en junio de 1994) se estudio
la dinamica de poblaciones de esta
especie en una sabana nativa y en
un pastizal introducido sometido a
pastoreo durante 17 anos, en que se
asociaron una graminea y una
leguminosa forrajera. La densidad y
la biomasa fueron mayores en el
pastizal que en la sabana. Se
encontraron también diferencias en
el niumero de heces frescas
depositadas sobre la superficie del

1. Publicado en Applied Soil Ecology 9(1-3),
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suelo: en el pastizal introducido
habia 38.4 x 10° de estas heces por
hectarea, o sea, 11 veces mas que lo
calculado para la sabana. Se hallo
una correlacion muy estrecha entre
el niumero de individuos de

M. carimaguensis y el de heces
frescas superficiales. Se encontraron
un patréon de adaptacion a la
estacion seca en la poblacion adulta
y otro diferente en la poblacion
juvenil de esta especie. Los adultos
son activos durante 8 meses,
mientras que los juveniles inician un
periodo de diapausa de 3 a 4 meses
antes del final de la etapa de
actividad de los adultos. La
distribucién vertical de la poblacion
de lombrices de tierra reflej6 también
los fuertes cambios estacionales del
ecosistema.

Palabras clave: dinamica de
poblaciones, estrategias
adaptativas, Glossoscolecidae,
Martiodrilus carimaguensis,
Oligochaeta, sabanas

Introduccion

La informacién disponible sobre la
biologia de las lombrices tropicales
es escasa (Dash y Patra 1977,
Lavelle 1978). Pocas especies han
sido estudiadas en detalle, tanto en
los ecosistemas de latitudes
templadas como en los tropicales; de
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ellas, la mayoria han sido
introducidas por el hombre, por
ejemplo, Pontoscolex corethrurus
Muller y Dichogaster bolaui
(Michaelsen). En la mayor parte de
las areas perturbadas, las
comunidades de lombrices locales
desaparecen cuando son remplazadas
por especies introducidas (Bohlen et
al. 1995; Lavelle y Pashanasi 1989;
Lavelle et al. 1987).

Ahora bien, poca atencion se ha
prestado al papel que hacen las
especies nativas que se adaptan bien
a las perturbaciones experimentadas
por los ecosistemas naturales. En
Carimagua, los pastizales
introducidos en las sabanas
naturales han conservado la
biodiversidad original de las
lombrices y su biomasa lleg6 a 51.1 g
PF/m? desde los 4.8 que tenia la
sabana nativa (Decaéns et al. 1994).
Esta clase de manejo que se le dio a
la tierra favoreci6 a una especie,
Martiodrilus carimaguensis Jiménez y
Moreno, cuya densidad y biomasa
aumentaron significativamente
(P < 0.001).

M. carimaguensis es una especie
anécica grande, perteneciente a la
familia Glossoscolecidae; tiene, en
promedio, 9.3 mm de diametro y
194.3 mm de longitud y un peso
fresco (en formalina al 4%) de 11.2 g
(n =29). El color del cuerpo del
adulto es gris oscuro por la parte
dorsal y gris claro por la ventral
(Jiménez y Moreno, en revision).

Materiales y Métodos

Sitio del estudio

La zona en que se hizo este estudio se
encuentra en la estacion
experimental Carimagua de CIAT-
CORPOICA (resultado de un convenio
entre el Centro Internacional de

Agricultura Tropical y la Corporacion
Colombiana de Investigacion
Agropecuaria), la cual esta asentada
en las sabanas isohipertérmicas bien
drenadas de los Llanos Orientales de
Colombia (4°37' Ny 71°19' O, a

175 msnm). Como medias anuales,
la precipitacion es de 2280 mm y la
temperatura de 26 °C; hay una
época seca entre diciembre y marzo.
Los suelos son de dos tipos:

Oxisoles de baja fertilidad en las
zonas altas de la sabana (los “altos”)
y Ultisoles en las zonas bajas (los
“bajos”). Los Oxisoles se
caracterizan por su acidez alta
(PH,0) = 4.5), una saturacion alta de
Al (> 90%) y un contenido bajo de los
cationes intercambiables Ca, Mg y K.
Los factores quimicos que
contribuyen a la infertilidad del suelo
acido y a la aparicion de los efectos
derivados de él en el crecimiento
vegetal son bastante complejos; entre
ellos estan la toxicidad debida al Al,
el bajo contenido de P y las tasas
bajas de mineralizacién del N (Rao et
al. 1993).

Se evaluaron dos sistemas
diferentes de uso de la tierra que
presentan contrastes: una sabana
natural (SN) sin ninguna
intervencion humana, en la que las
plantas Andropogon bicornis,
Gymnopogon sp., Panicum spp.,
Trachypogon spp. e Imperata sp.
dominaban la vegetacién, y un
pastizal mejorado (PM) de 17 afos en
que se asociaban la graminea
africana Brachiaria decumbens cv.
Basilisk y la leguminosa herbacea
forrajera Pueraria phaseoloides CIAT
9900 (“kudzi”).

Muestreo de lombrices

En cada sistema se delimité un area
de 90 x 90 m, que fue dividida en
cuadrados regulares de 10 x 10 m.
Durante 17 meses, las lombrices se
recogieron cada mes manualmente
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de 5 monolitos de suelode 1 x 1 x
0.5 m (segun Lavelle 1978), que
fueron extraidos en S cuadrados
escogidos al azar en cada sistema.
La profundidad de muestreo cambié
estacionalmente a causa de las
migraciones verticales de la especie
estudiada. La muestra se subdividia
en capas de 10 cm y todas las
lombrices recogidas en cada capa se
lavaban en agua y se fijaban en
formalina al 4%. En el laboratorio se
separaban los adultos (que tenian
clitelo y glandulas sexuales
asociadas) de los individuos jovenes
(sin clitelo ni glandulas); ambos se
contaban y se pesaban, lo mismo
que los capullos.

Deposicion de heces
superficiales

Como especie anécica,

M. carimaguensis puede depositar,
sobre la superficie del suelo, heces
de gran tamano con forma de torre
que pueden alcanzar 15 cm de
altura. En ambos sistemas de
manejo de la tierra se escogieron al
azar dos monolitos de 1 m?, y en
ellos se contaron estas heces
superficiales, facilmente
distinguibles de otras deposiciones, y
se clasificaron en dos categorias:
frescas y secas. Las heces se
secaron al horno a 60 °C durante
72 horas y se pesaron.

Resultados

Densidad y biomasa

La densidad media de las
poblaciones de M. carimaguensis
varié en la sabana desde

0 individuos/m? en noviembre de
1994 hasta 1.06 individuos/m? en
septiembre de 1995; en el pastizal
vari6 desde 11 individuos/m? en
septiembre de 1994 hasta
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23.2 individuos/m? en mayo de 1995
(Figura 5-1). Los valores mas altos
de densidad se registraron al
comienzo de la época lluviosa y el
incremento de la densidad en
octubre de 1994 se debi6 a la
eclosién de nuevos jovenes. La
densidad media en el pastizal
introducido y en la sabana nativa
fue, respectivamente, 17.9y

0.2 individuos/m?.

En la sabana, la biomasa oscilo
entre 0.24 g/m? (en marzo de 1994)
y 8.76 g/m? (en septiembre de 1995).
En el pastizal, la biomasa varié
desde 26.5 g/m? (enero de 1995)
hasta 94.8 g/m? (mayo de 1994).
Hubo una correlacién significativa
entre la biomasa media mensual y la
precipitacion, aunque sélo en el
pastizal introducido (r = 0.821;

P < 0.01). Los valores de biomasa
mas altos se obtuvieron al comienzo
de la época lluviosa, cuando toda la
poblacién estaba activa. Durante
julio y agosto, la biomasa descendio
porque los individuos juveniles se
inactivaron. Al final de la temporada
de lluvias, la biomasa se redujo en
un 50% porque los adultos
descendieron a cierta profundidad en
el suelo y se inactivaron tras vaciar
su contenido intestinal.

En la sabana nativa,
M. carimaguensis represento el
15.1% de la biomasa total de
lombrices y en el pastizal introducido
el 85.1%. Otras cinco especies
nativas, cuatro endégeas y una
epigea, aportaron el resto de la
biomasa.

No se encontré ninguna relaciéon
entre la densidad media mensual de
poblacién y la humedad del suelo; se
hall6, en cambio, correlacién
significativa entre la humedad del
suelo y la biomasa (r = 0.651;

P < 0.01) y entre dicha humedad y el
porcentaje de actividad de la
poblacién total (r = 0.673; P < 0.01).
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Figura 5-1. Valores de abundancia y biomasa (t d.t.) de Martiodrilus carimaguensis en la sabana

nativa y en el pastizal mejorado. PF = peso fresco.

Produccion de heces
superficiales

La producciéon media de heces
superficiales en el pastizal
introducido fue 11 veces superior a
la observada en la sabana nativa
(Cuadro 5-1). El peso total de las
heces recolectadas durante un ano
en la sabana fue de 31.3 Mg/ha,
mientras que en el pastizal fue de
37.7 Mg/ha.

Tanto el promedio mensual de
producciéon de heces frescas como la
produccion total (Cuadro 5-1) fueron
significativamente mayores (P < 0.01,
prueba de f) en el pastizal que en la
sabana, lo que muestra las
diferencias existentes en la densidad
de poblacién de M. carimaguensis
(Figura 5-2). La produccion de heces
frescas disminuyé en julio de 1994 y
en julio de 1995, cuando todos los
individuos jévenes habian
descendido algunas decenas de
centimetros para iniciar la diapausa

y s6lo los adultos permanecian
activos. Se observo, también, en el
pastizal una correlaciéon positiva
entre el nimero de heces frescas
sobre la superficie del suelo y la
densidad de individuos en los
primeros 10 cm de suelo (r = 0.907;
P <0.01).

Distribucion vertical

Los datos disponibles de la
distribucién vertical de M.
carimaguensis provienen soélo del
pastizal, ya que su densidad en la
sabana fue muy baja y no permitio
establecer un patrén claro en el perfil
de suelo (Figura 5-3). La poblaciéon
de lombrices se encontré a una
profundidad promedio de 30.1 cm,
con un minimo en mayo (13.5 cm) y
un maximo durante la época seca
(47.6 cm). Mas del 50% de la
poblacién total se localiz6 en los
primeros 30 cm; en la época lluviosa,
mas del 80% de los individuos se
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Cuadro 5-1. Produccién media mensual de heces de Martiodrilus carimaguensis por m? (valores * d.t.)
en los dos sistemas estudiados (sabana y pastizal).

Condicién Sabana nativa Pastizal mejorado

de las heces

Epoca lluviosa Periodo Epoca lluviosa Periodo
de estudio de estudio
Heces secas 7.15+3.5 6.38 £ 3.4 20.38+7.9 17.35+ 8.9
Heces frescas recientes 0.31 £0.5 0.23 £ 0.5 3.25+3.8 2.48 £ 3.6
Heces frescas no recientes?® 0.12+0.2 0.09 £ 0.21 1.77+£2.1 1.39£2.0
Total 7.58 £ 3.6 6.72 + 3.6 25.43+10.3 21.21+11.9

a. Deposicion fresca con la base seca.

24

20

Heces frescas/m?

A4 MJL A S O N

—O— Sabana nativa

D E F M A M J JL A 895
Meses
—e— Pastizal introducido

Figura 5-2. Valor medio mensual ( d.t.) de la cantidad de heces frescas de M. carimaguensis por m?.

encontraban proximos a la
superficie, donde el contenido de
materia organica era mayor. Los
capullos fueron depositados a una
profundidad de 20 a 50 cm.

Adaptacion a la época seca

Martiodrilus carimaguensis exhibio
un comportamiento interesante que
incluyé un fenémeno de diapausa
verdadera, aunque con patrones
diferentes entre los adultos y los
individuos jovenes. Estos ultimos
estuvieron activos sé6lo durante

4 meses, de abril a julio, de modo
que iniciaron la diapausa mucho
antes que los adultos: éstos, en
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efecto, permanecieron activos hasta
diciembre (8 meses). La inactividad
comenz6 cuando los individuos
descendieron hasta una profundidad
de 60 a 100 cm; cada uno de ellos
construy6 una camara de estivacion
al final de su galeria
semipermanente, en la que se
enrollaron tras vaciar su contenido
intestinal y suspendieron toda
actividad hasta el inicio de la
siguiente época lluviosa.
Generalmente, el final de la galeria
estaba sellado con varios tabiques
elaborados con heces para impedir la
pérdida de humedad del tegumento,
la cual es vital para mantener una
tasa minima de respiracion. El
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Figura 5-3. Distribucion vertical de M. carimaguensis en el suelo del pastizal mejorado en mayo (A),
julio (B), noviembre de 1994 (C) y enero de 1995 (D).

grado de actividad de las lombrices
durante todo el periodo de estudio se
muestra en la Figura 5-4. En el
segundo ano de muestreo hubo, al
parecer, un retraso en el comienzo
de la actividad, dado que la
precipitacion en abril de 1995

(155.7 mm) fue muy similar a la de
marzo de 1994; el 60% de la
poblacién, aproximadamente, estaba
activa. En mayo de 1995 toda la
poblacién habia recuperado de
nuevo su actividad.

Estrategia reproductora

En agosto de ese ano, después de
que los individuos jovenes quedaron

inactivos, los adultos comenzaron a
reproducirse y, un mes mas tarde,
los primeros capullos aparecieron a
una profundidad de 20 a 50 cm.
Los capullos recolectados en las
muestras de campo, que se
tomaron casi siempre en el pastizal,
se cultivaron en condiciones
controladas de laboratorio y se
hallé que su periodo de incubacion
maximo era de 48 dias. Este
tiempo de incubacion se considera
largo, si se compara con el de otras
especies tropicales, ya que éstas
estan sometidas a una minima
variacion ambiental a esa
profundidad.
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Figura 5-4. Actividad de la poblacién total de Martiodrilus carimaguensis en el pastizal mejorado (las
flechas indican meses en que los valores fueron subestimados).

Los capullos, que son
amarillentos y adquieren un color
marrén claro justo antes de la
eclosion, tienen forma oval (25 x
15 mm) y un peso medio de
1804 mg. Dos individuos (densidad
1.91 £ 0.3; n = 46) de 760 mg de
peso medio salieron de cada capullo
y descendieron rapidamente en el
suelo para entrar en diapausa.

La fecundidad (ntimero de
capullos por adulto y por ano) fue
baja (0.49), aunque la relacion entre
el peso del capullo y el del adulto fue
0.19, la mas alta obtenida hasta la
fecha, tanto en los ecosistemas
tropicales como en los de latitudes
templadas. En agosto de 1994 se
observo un solo punto maximo en el
numero de capullos (Figura 5-5),
justo después de que los individuos
jovenes descendieran a las capas
profundas del suelo y los adultos

iniciaran su periodo de reproduccion.

Discusion

Hay poca informacioén sobre la
dinamica de las poblaciones de
especies anécicas en lugares
comparables al de Carimagua. Los
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datos obtenidos por Lavelle (1978) en
las sabanas de Lamto (Costa de
Marfil) indican que la densidad de la
especie anécica Millsonia lamtoiana
(Omodeo y Vaillaud 1967) fluctué
entre 0.02 y 1.43 individuos/m?y la
biomasa entre 0.01 y 8.43 g PF/m?,
valores muy similares a los obtenidos
en este estudio.

Martiodrilus carimaguensis
presenta una distribucion espacial
que es agregada y en la que hay
parches de densidad alta que
alternan con parches de densidad
baja (Jiménez, informacién sin
publicar). Hay pruebas serias de que
los individuos de esta especie migran
verticalmente cuando perciben
condiciones ambientales
desfavorables, de modo que el grueso
de la poblacién ha llegado ya hasta
los 80 cm de profundidad antes de la
entrada del verano. La capacidad
que tiene esta especie de iniciar la
diapausa antes del comienzo del
verano y de construir galerias
profundas semipermanentes es la
razoén de que la sequia afecte menos
a sus poblaciones y de que éstas
puedan mantener su densidad
durante la época seca. La estivacion
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Figura 5-5.
pastizal mejorado.

de las lombrices se ha observado en
las zonas templadas (Anderson 1980;
Evans y Guild 1948; Nordstrom
1975), en Africa (Madge 1969) y en
Australia (Garnsey 1994), pero se
estudia por primera vez (con este
trabajo) en lombrices de tierra de la
familia Glossoscolecidae en América
del Sur.

La deposicion de heces
superficiales ha sido reportada por
Madge (1969) y Lavelle (1978) y hay
algunos informes sobre las heces
producidas por lombrices de tierra
en algunos agroecosistemas
(Bhadauria y Ramakrishnan 1989).
Watanabe y Ruaysoongnern (1984)
reportaron 24.5 Mg/ha al afo de
heces sobre la superficie —menos
que lo obtenido en Carimagua en
ambos sistemas— y de 15.7 a
40 Mg/ha aino en barbechos de Sy
15 anos de edad, respectivamente
(Bhadauria y Ramakrishnan 1989).

Cuando el contenido de N del
suelo es alto, la relacién C/N se
reduce en él y, cuando esto ocurre,
la densidad de las poblaciones de
lombrices de tierra disminuye (Kale y

Capullos de M. carimaguensis obtenidos por mes en cinco muestras de 1 m? tomadas en el

Krishnamoorthy 1981). Ahora bien,
los pastizales de Carimagua
introducen también C al suelo
(Fisher et al. 1994), de modo que la
relacion C/N es aqui mas alta y, por
consiguiente, puede relacionarse con
un aumento de la densidad
poblacional de las lombrices. La
relacion C/N es 25 en las sabanas,
tres veces mas que en los suelos de
latitudes templadas: en los
pastizales del trépico, con
leguminosas y sin ellas, es 30 y 35,
respectivamente (Fisher, com. pers.).
Es necesario que haya mas estudios
enfocados hacia el papel de la
actividad de las lombrices en el ciclo
del C y de los nutrientes.

Los pastizales mantienen
poblaciones de lombrices de tierra de
densidad y biomasa altas (Lee 1985;
Syers y Springett 1983). La
composicién de la hojarasca es el
primer factor que determina esta
caracteristica (Cuendet 1984; Mishra
y Ramakrishnan 1988). Esta
diferencia en calidad de la hojarasca
y la gran cantidad de deposiciones
del ganado, que son rapidamente
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incorporadas en el suelo por esta
especie de lombriz y por algunos
escarabajos, serian los factores
responsables del incremento de la
actividad de M. carimaguensis en los
pastizales mejorados.

Hay que tener en cuenta el
comportamiento anécico de M.
carimaguensis, que es de gran
importancia en relacioén con el ciclo
del C y de otros nutrientes. El
pastizal que contiene una
leguminosa necesita el nitrégeno
suministrado por ésta. Se ha
observado también que las raices de
la graminea y de la leguminosa
colonizan las heces situadas en el
interior de las galerias y que una
lombriz oligohtuimica pequena, de la
familia Ocnerodrilidae, se alimenta
de estas heces (Jiménez et al. 1994).
No hay datos, hasta la fecha, sobre
las interrelaciones que hay entre las
lombrices, las heces depositadas en
sus galerias y las raices que se
aproximan a a estas heces en el
perfil del suelo; tampoco los hay
sobre el papel de las lombrices en el
ciclo del C y de los nutrientes, en los
pastizales en que se asocian
gramineas y leguminosas. Los
autores creen que estos estudios
seran muy relevantes si pueden
demostrar que M. carimaguensis es
responsable, en parte, del
crecimiento de estas raices y que
estaria contribuyendo, por tanto, a la
acumulacion de C en el suelo.

Aunque en la sabana nativa es
baja la densidad de esta especie y
pocas las heces frescas halladas en
su superficie, el peso total de las
heces recolectadas en ella durante
un ano no difiere mucho del obtenido
en un pastizal mejorado. Es posible
que, en este ultimo sistema, la
intensa actividad de las lombrices se
traduzca en una reingestion de sus
propias heces después de que éstas
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han experimentado una incubacion
microbiana (Swift et al. 1979).

Finalmente, los pastizales
introducidos presentan una fuerte
actividad macrobiolégica y
microbiolégica que mejora sus
propiedades fisicas y quimicas, es
decir, los parametros de calidad del
suelo. En estudios desarrollados
recientemente en Carimagua, se ha
considerado la posibilidad de
manejar los agroecosistemas de
manera que las areas donde la
actividad de las lombrices es intensa,
o sea, los pastizales introducidos, se
sittien adyacentes a los cultivos
anuales para facilitar la difusiéon de
poblaciones de lombrices hacia ellos
con el fin de que los colonicen.
Lavelle et al. (1994) han logrado
avanzar en la comprension de las
actividades de la fauna del suelo
local y en el uso potencial de las
especies nativas en los
agroecosistemas tropicales; conviene
ahora sugerir que se hagan mas
estudios para considerar la
influencia de dicha actividad
biolégica en las propiedades fisicas y
quimicas del suelo.
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CariTuLo 6

Estrategias Reproductoras de Tres
Especies de Lombrices Nativas de las
Sabanas de Carimagua (Colombia)?

Resumen

Este trabajo presenta informacion
sobre la biologia de la reproduccion
de tres especies de lombrices de
tierra de la familia Glossoscolecidae,
que son nativas de los Llanos
Orientales de Colombia. La
dinamica estacional de la
reproduccion varié entre las especies
estudiadas que presentaban uno o
dos periodos de reproduccion por
ano. Las lombrices depositaban los
capullos a diferentes profundidades,
siendo la maxima 50 cm. La
relacion entre el peso del capullo y el
del adulto fue la misma (un 6%) en
dos especies de lombrices endogeas,
mientras que la relacién observada
en una especie anécica (alrededor de
16%) ha sido la mas alta obtenida
hasta la fecha para cualquier
lombriz del trépico o de las zonas
templadas.

Palabras clave: capullo, ciclos de
vida, distribucion vertical,
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estrategias reproductoras,
lombrices

Introduccion

Los estudios realizados sobre
diferentes aspectos de las estrategias
reproductoras de las lombrices de
tierra son los siguientes:

Stephenson (1930), Walsh (1936),
Evans y Guild (1948), Gerard (1967),
Satchell (1967), Bouché (1972),
Reynolds (1973), Nowak (1975),
Phillipson y Bolton (1977), Lavelle
(1971, 1978, 1979), Senapati (1980)
y Garnsey (1994), entre otros.

Bouché (1977) y Lavelle (1977)
establecieron una relacion muy
estrecha entre las estrategias
reproductoras y las categorias
ecologicas de las lombrices. Las
epigeas, que se alimentan y viven en
la hojarasca, sobreviven
generalmente al estrés ambiental
porque producen capullos. Las
endoégeas, que viven en el suelo y se
alimentan de él, presentan una
forma de resistencia llamada
quiescencia durante las condiciones
ambientales desfavorables y entran
rapidamente en la fase reproductora
cuando éstas son favorables.
Finalmente, las anécicas, que viven
en el suelo pero se alimentan en la
superficie, emplean dos mecanismos
para evitar la mortalidad de la
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poblacién: la diapausa, que puede
ser diferente para los adultos y los
individuos juveniles, y los capullos,
que aparecen al final de la época
lluviosa (Jiménez et al. 1998a).

Son relativamente escasos
actualmente los conocimientos
basicos sobre la biologia y la ecologia
de las lombrices de tierra de la region
neotropical del planeta, porque se
han emprendido muy pocos estudios
sobre este tema. Németh (1981)
estudio la fauna de lombrices de la
selva tropical de Venezuela, Fragoso
(1993) la de ambientes naturales y
perturbados del sur de México,
Feijoo (sin publicar) la de las laderas
del departamento de Cauca en
Colombia, y Munoz-Pedreros (1997)
la de Chile.

En un articulo previo (Jiménez et
al. 1998a) se dan algunos datos
sobre la estrategia reproductora de
Martiodrilus carimaguensis Jiménez y
Moreno (en revision). En este trabajo
se presentan, mas detalladamente, el
ciclo de vida y la dinamica
reproductora de tres especies nativas
de los Llanos Orientales de
Colombia, Andiodrilus sp.,
Glossodrilus sp. y M. carimaguensis.

Materiales y Métodos

Sitio del estudio

El sitio del estudio se halla en las
sabanas isohipertérmicas bien
drenadas de los Llanos Orientales de
Colombia, en la estacion de
investigacion Carimagua. El valor
medio anual de la precipitacion y de
la temperatura es 2280 mm y 26 °C,
respectivamente, y la época seca se
extiende de diciembre a marzo. Los
suelos son Oxisoles caracterizados
por su alta acidez [pH (H,0) 4.5],
saturacion de Al > 90%, y un
contenido bajo de los cationes
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intercambiables Ca, Mgy K. Se
evaluaron dos sistemas de uso de la
tierra que presentan fuertes
contrastes: la sabana nativa
herbacea y el pastizal mejorado en
que se sembro una asociaciéon de
graminea y leguminosa (Brachiaria
decumbens cv. Basilisk y Pueraria
phaseoloides CIAT 9900). La carga
animal de este sistema era de

1 animal/ha en la época seca y de

2 animales/ha en la época lluviosa;
ningun tipo de manejo se empled en
el primer sistema.

Muestreo de lombrices

El disefio experimental se basa en un
muestreo estratificado al azar. En
ambos sistemas de manejo se
delimité un area de 90 x 90 m, que
se dividi6é en cuadriculas regulares
de 10 x 10 m. Durante 17 meses
(desde abril de 1994 hasta
septiembre de 1995, excepto en junio
de 1994) se emplearon dos métodos
fisicos de extraccion de lombrices: la
extraccion manual de cinco muestras
de suelo de 1 x 1 x 0.5 m cada mes,
y el lavado y tamizado de

10 muestras de suelo de 20 x 20 x
20 cm cada mes (segun Lavelle
1978). Los monolitos fueron
divididos en capas de 10 cm de
grosor para determinar el patron de
distribucién vertical de las lombrices,
y todos los capullos recolectados en
cada capa fueron lavados en agua y
llevados al laboratorio. Los detalles
del muestreo pueden consultarse en
Lavelle (1978) y Jiménez et al.
(1998a, 1998b).

Incubacion de los capullos

Los capullos obtenidos en las
muestras de campo se pesaron y se
colocaron en placas de Petri sobre
papel de filtro himedo. Los cultivos
se rehumedecian todos los dias y se
pesaban los individuos que salian al
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hacer eclosién los capullos. La
temperatura del laboratorio se
mantuvo constante entre 26 y 28 °C.

Resultados

La copula nunca pudo observarse
porque ocurre, probablemente,
durante la noche, tiempo en que no
era posible salir de la estaciéon
experimental. Se evalud, por tanto,
mediante métodos indirectos.

Capullos: morfologia, tamano
y periodo de incubacion

Los capullos producidos por
Glossodrilus sp. eran blanquecinos y
esféricos (Cuadro 6-1) y tenian un
extremo puntiagudo y extendido. Su
tamano medio era de 3.0 x 2.2 mm y
su peso fresco in vivo de 6.2 mg.
Ninguno de los 79 capullos
recolectados en el campo pudo
eclosionar bajo condiciones
controladas de laboratorio, por lo
que el periodo de incubacion y el
numero y el peso de los individuos
recién salidos de ellos no han podido
determinarse para esta especie.

Los capullos de Andiodrilus sp.
eran también esféricos, blanquecinos
y algo transltucidos; su diametro
medio era de 5 mm y su peso fresco
78.9 mg. Un solo zigoto podia
observarse a través de cada capullo,
el cual tenia un periodo de
incubacién medio de 13 dias y un
peso fresco de 55.7 mg al momento
de la eclosion. Aproximadamente, el
50% del numero total de capullos
recolectados no eclosion6 en el
laboratorio. El 71% del peso total de
un capullo correspondia al peso de la
lombriz.

El capullo de M. carimaguensis
era amarillento, oval y de gran
tamano (23.6 x 14 mm) y su peso
medio alcanz6 los 1,808 mg. De
cada capullo salian dos embriones
(s6lo un capullo arrojé un solo
embrion) cuyo peso medio era de
760 mg (Figura 6-1). El periodo
medio de incubacion en esta especie,
contando todos los capullos, fue de
23.5 dias; en cada capullo, el 80%
del peso era aportado por los
embriones. La tasa de eclosion
de capullos en el laboratorio fue de
73.9%.

Cuadro 6-1. Principales caracteristicas biolégicas de los capullos de tres especies de lombrices de

tierra de Carimagua®.

Caracteristicas Glossodrilus n. sp. Andiodrilus n. sp. Martiodrilus
carimaguensis
Capullos estudiados 79 88 46
Morfologia Esférico Esférico Oval
Tamano (mm) 3.0x2.2 6 23.6x14
Peso fresco in vivo (mg) 6.2+14 78.9 £22.2 1808 + 414.5
(4.6-8.1) (80-130) (890-3020)
Periodo de incubacion (dias) — 12.8+6.3 23.3+12.9
(1-28) (1-48)
Individuos por capullo — 1.02+0.15 1.91+0.29
Peso de individuos al 5P 55.7+£22.9 760 +219.4
eclosionar capullo (mg) (20-120) (270-1760)
Peso adulto/peso capullo (%) 80.6 71 79.7
Tasa de eclosién en lab. (%) 0 48.3 73.9
a. Medias + desviacién tipica (minimo y maximo entre paréntesis). — = No fue determinado.

b. Datos de individuos hallados en el campo.
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Figura 6-1. Grafica encajada (box-plot) del
peso de los individuos recién
nacidos de Martiodrilus
carimaguensis en la que aparecen
la media (linea punteada) y los
percentiles 5% y 95%.

Dinamica estacional

La produccién de capullos en
Carimagua indic6 que las lombrices
tendian a producirlos tanto al
comienzo como al final de la época
lluviosa, cuando las fluctuaciones de
la humedad del suelo eran altas.
Glossodrilus sp. y M. carimaguensis
presentaron un solo periodo de
reproduccion anual, mientras que
Andiodrilus sp. exhibié una dinamica
estacional bimodal (Figura 6-2).

Glossodrilus sp. puso sus
capullos al final del periodo de
lluvias. En octubre de 1994 se
encontraron los primeros capullos en
la parcela de sabana y su numero
maximo se registré en enero de
1995, cuando toda la poblacion,
principalmente los inmaduros,
estaba inactiva. En el pastizal, en
cambio, los primeros capullos se
encontraron en septiembre de 1994 y
llegaron a un maximo en febrero de
1995. La mayoria de los capullos
eclosionan al inicio de la época
lluviosa. Esto explica la presencia de
los picos maximos en la curva de
aparicion de capullos, que se
observaron durante los meses de
verano.

90

Los capullos de Andiodrilus sp. se
encontraron en dos periodos
diferentes durante la temporada de
lluvias. En la sabana se recolectaron
capullos principalmente al comienzo y
en la mitad de la época htimeda.
Durante el segundo ano de estudio
aparecieron dos picos (en la curva de
abundancia) en los mismos meses,
aunque el namero de capullos
registrado fue mas bajo que el del
primer afio. En el pastizal se
encontraron mas capullos que en la
sabana. Los picos maximos de la
curva se observaron en mayo y
octubre de 1994, y en mayo-junio y
agosto del segundo ano.

Martiodrilus carimaguensis
deposité sus capullos al final de la
época humeda y el numero maximo
de éstos se registré en septiembre-
octubre. En el siguiente afio se
encontraron capullos en marzo, lo
que prueba que algunos de ellos no
eclosionan hasta la siguiente
temporada de lluvias.

Distribucion vertical

A partir del namero total de capullos
recolectados en cada capa se ha
calculado la profundidad media a la
que éstos fueron depositados

(Figura 6-3). Las especies Andiodrilus
sp. y Glossodrilus sp. se encuentran
cerca de la superficie del suelo, de
modo que la mayoria de sus capullos
se hallaban en los primeros 20 cm del
perfil. La profundidad media a la que
Glossodrilus sp. deposité los capullos
en la sabana y en el pastizal fue de
8.8 cm y de 12.4 cm,
respectivamente. Estos datos se
basan en el nimero de capullos
obtenidos por el método de lavado y
tamizado. Algunos capullos se
encontraron por debajo de los 20 cm
de profundidad en las muestras de

1 m?, lo que hizo necesaria una
correccion en el porcentaje de
capullos encontrados.
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Figura 6-2. Numero medio (N) de capullos recolectados cada mes en un area determinada (m?), en
ambos sistemas de uso de la tierra, que pertenecian a las especies (A) Glossodrilus sp.
(método de lavado y tamizado), (B) Andiodrilus sp. (muestreo manual) y (C) M.
carimaguensis (muestreo manual, sé6lo en el pastizal).
La distribucion vertical de los Tamarno del capullo vs. tamarnio
capullos de M. carimaguensis se del adulto

determiné solamente en el pastizal,
ya que se encontré un solo capullo
en el estrato de 20-30 cm de la
sabana, en julio de 1994. Los
capullos del pastizal se hallaron a
una profundidad media de 26 cm,
siendo la maxima 50 cm.

Cuanto mayor es el adulto, mayor es
el capullo que forma (Figura 6-4); sin
embargo, la relaciéon entre estas dos
variables (peso del adulto y peso del
capullo) fue la misma en dos
especies, Andiodrilus sp. y
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Figura 6-3.

Distribucién vertical media anual
de capullos en la sabana y en el
pastizal, de lombrices de las
especies (A) Glossodrilus sp.
(lavado y tamizado), (B) Andiodrilus
sp. (muestreo manual), y (C) M.
carimaguensis (muestreo manual,
s6lo en el pastizal).

Figura 6-4. Relacion entre el peso fresco
(escala logaritmica) de los capullos
y los adultos de 38 especies de
lombrices de tierra de la zona
intertropical (\) y de las zonas
templadas (0), y también de tres
especies de Carimagua (0)

(P < 0.01). Los datos fueron
tomados de Lavelle (1981) y de
Barois et al. (1996).

(Glo = Glossodrilus sp.;

And = Andiodrilus;

Mca = M. carimaguensis.)

Glossodrilus sp., cuyos adultos
tenian tamanos diferentes. En

M. carimaguensis, el 16% del peso del
adulto se invirtié en la formacion del
capullo (Cuadro 6-2).

Fecundidad

La fecundidad de las especies de
lombrices de tierra se ha establecido
a partir de los datos de campo
obtenidos entre julio de 1994 y junio
de 1995. Fue necesario emplear un
factor de correcciéon con el fin de
recalcular la densidad de la
poblaciéon de adultos de Glossodrilus
sp., ya que el 50% de esa poblacion,

Cuadro 6-2. Fraccion del peso del adulto invertido en la formacion del capullo de tres especies de
lombrices de tierra.
Especie Peso del adulto, Peso del capullo, PC/PA
PA (mg) PC (mg) (%)
Glossodrilus n. sp. 110.6 (n = 32) 6.2 (n =60) 6.2
Andiodrilus n. sp. 1340 (n = 26) 78.9 (n = 88) 5.9
M. carimaguensis 11,240 (n = 29) 1808 (n = 46) 16.1
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aproximadamente, no pudo
recogerse de los monolitos de 1 m?
cuando se hizo el muestreo manual
(Jiménez, informacion sin publicar).
La fecundidad mas alta, es decir, el
mayor numero de capullos
producidos por un adulto en un ano
se registré en Glossodrilus sp. Esta
especie produjo 9.9 y 13 capullos/
adulto al ano en la sabana y en el
pastizal, respectivamente.
Andiodrilus sp. y M. carimaguensis
presentaron valores mas bajos: para
la primera especie se calcularon
0.61 y 0.50 capullos/adulto al

afio en la sabana y en el pastizal,
respectivamente, y para

M. carimaguensis 0.25 en el pastizal;
de hecho, este valor era 0.49, o sea,
el producto de 0.25 por 1.91
individuos que contenia cada
capullo.

Discusion

Los factores que afectan la actividad
reproductora de las lombrices de
tierra son la temperatura y la
humedad del suelo (Evans y Guild
1948). Michalis y Panidis (1993)
concluyeron que ambos factores
regulan el patréon reproductor de
Octodrilus complanatus (Dugés) y
Reinecke y Kriel (1980) realizaron
observaciones similares en la lombriz
Eisenia fetida. En Carimagua, las
fuertes variaciones climaticas
estacionales restringen la postura de
capullos a sélo 8 meses del afo, ya
que en el resto del afio la comunidad
de lombrices esta inactiva. Se
encontraron en este estudio dos
estrategias diferentes y generales: la
deposicion continua de Andiodrilus
sp. y la deposicién al final de la
época lluviosa seguida de diapausa
de los adultos (en M. carimaguensis)
o de muerte de los adultos (en
Glossodrilus sp.).

El tamano del capullo no se
relaciona siempre con el del adulto

(Edwards y Bohlen 1996). Sin
embargo, Lavelle (1981) encontré
una clara correlacion positiva entre
el tamano de los adultos y el de los
capullos que éstos forman, en varias
especies tropicales y de latitudes
templadas. La fuerte inversion de
M. carimaguensis en su reproduccion
puede ser el resultado de una
estrategia adaptativa mas compleja.
El valor obtenido para esta especie
ha sido el mas alto hasta la fecha, lo
que explica su posicién en la

Figura 6-4: el punto mas alejado de
la recta principal de regresion.

La mayoria de los capullos que
no eclosionaron presentaron una
infeccion fungosa en su superficie.
Esta afeccion pudo ser la causa de
los valores bajos de eclosion
obtenidos en condiciones de
laboratorio, aunque no es posible
asegurarlo: bien pudieron ser estos
hongos el resultado de la inviabilidad
del capullo, como lo mencioné
Senapati (1980) estudiando las
lombrices de tierra de la India.

Existe una relacion entre el
numero de capullos producidos y su
localizacion en el suelo (Satchell
1967). Este autor concluye que las
especies de lombrices que viven en
ambientes que propician una
mortalidad elevada de sus individuos
presentan una tasa mayor de
producciéon de capullos. Pues bien,
Glossodrilus sp. fue la especie que
produjo, en este estudio, la mayor
cantidad de capullos, y éstos se
hallaban, principalmente, en los
primeros 10 cm del perfil del suelo.
Muchos de estos capullos no
eclosionaran y moriran, es decir, la
especie presenta una estrategia r
tipica (Pianka 1970). Por el
contrario, M. carimaguensis es una
especie que aplica la estrategia K, es
decir, produce mucho menos
capullos y es capaz de descender
hasta capas profundas del suelo
para pasar por una diapausa.
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CariTuLO 7

Distribucion Vertical de las Lombrices
de Tierra en los Suelos de los “Llanos”
de Colombia Cubiertos por Especies

Forrajeras'

Resumen

Durante 17 meses se estudio la
distribucién vertical de las lombrices
de tierra nativas en las sabanas
naturales y en las perturbadas cuyos
suelos son Oxisoles de los Llanos
Orientales de Colombia; el estudio se
hizo en una sabana y en un pastizal
de graminea y leguminosa que habia
sido pastoreado durante 17 anos.

Se encontraron diferentes patrones
de estratificacion vertical en todas
las especies evaluadas, y se observo
una fuerte migracién de las
poblaciones hacia los estratos mas
profundos del suelo durante la época
seca. Aunque las especies mas
grandes se encontraron a mayor
profundidad, la correlacion entre el
tamano de la lombriz y la
profundidad media a la que ésta se
encontraba no fue significativa

(P> 0.05). Los habitos de vida y las
estrategias adaptativas de la especie
mas pequena encontrada en los dos
sistemas de manejo estudiados,
Ocnerodrilidae n. sp., contribuyeron

1. Publicado en Biology and Fertility of Soils
32(6), p 463-473, por Jiménez y Decaéns.
Copyright © 2000 de Springer. Impreso con
permiso de la casa editorial.

* Unidad de Suelos y Nutricién de Plantas,
CIAT, AA 6713, Cali, Colombia.

** Laboratoire d’Ecologie Vegetal, UFR
Sciences, Université de Rouen, F-76821
Mont Saint Aignan Cedex, Francia.
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a estos resultados. Esta especie
endogea esta relacionada con las
acumulaciones organicas producidas
por una especie anécica y debera
valorarse, en futuros estudios,
respecto al papel que desempena en el
funcionamiento del ecosistema. Los
individuos adultos de la especie
anécica se localizaron a una
profundidad mayor que los inmaduros
(P<0.01). Hubo un efecto importante
de la humedad del suelo en la
distribucién vertical de las lombrices,
aunque las diferencias encontradas
en este parametro entre los
inmaduros y los adultos de la especie
anécica Martiodrilus carimaguensis
son también, probablemente, de
origen bi6tico. Este trabajo presenta,
ademas, datos nuevos sobre la
biologia y la ecologia de las especies
neotropicales estudiadas.

Palabras clave: distribucion vertical,
estrategias adaptativas, lombrices,
perturbacion, sabanas

Dedico este capitulo a
la memoria de mi tio Juan Lobato y
de mi tia Ramona Romero (J.J.J.)

Introduccion

La distribucion vertical de la fauna del
suelo es uno de los factores que
determinan la particion del nicho en
las comunidades de macrofauna y
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reducen la competencia tanto
interespecifica como intraespecifica
entre los taxones. Pocos estudios se
han realizado en la fauna del suelo
sobre diferenciacion del nicho
ecologico. Kaczmareck (1975) y
Curry (1978) estudiaron la amplitud
del nicho en los artrépodos del suelo,
Vegter (1983) la estudiaron en
algunas especies de Collembola
distribuidas a lo largo de un
gradiente de humedad, y Davidson
(1985) y Lynch et al. (1980) la
investigaron en hormigas granivoras.
Krishnamoorthy (1985) encontroé, en
las lombrices de tierra, un cierto
grado de diferenciacion del nicho en
relaciéon con la distribucion vertical,
observando el contenido de materia
organica y la humedad a diferentes
profundidades.

La distribucién de las lombrices
dentro del perfil del suelo esta
determinada por factores abi6ticos
(como la humedad y la temperatura)
y bioéticos (su comportamiento)
(Martin y Lavelle 1992). La humedad
del suelo es un factor esencial que
determina el grado de actividad y la
localizacion de las lombrices en el
suelo, ya que son animales de
respiracion cutanea (Lavelle 1983;
Lee 1985) que extraen agua del suelo
que ingieren (Barois y Lavelle 1986).

La distribucion vertical de las
lombrices ha sido menos estudiada
en los ecosistemas tropicales que en
los de latitudes templadas. Reddyy
Pasha (1993) estudiaron la
distribucién vertical de las lombrices
en pastizales semiaridos de la India;
Senapati (1980) en potreros bajo
pastoreo y sin pastoreo de la India;
Németh y Herrera (1982) en los
suelos acidos de una selva humeda
tropical de Venezuela; Lavelle (1978)
en diferentes tipos de la sabana de
Lamto (Costa de Marfil); y Fragoso
(1993) en ecosistemas naturales y
alterados del sureste mexicano. En
los ecosistemas tropicales,

caracterizados por una fuerte
estacionalidad, las lombrices migran
hacia las capas inferiores del suelo
para iniciar un estado de estivacion
de varios tipos, por ejemplo, la
quiescencia o diapausa (Fragoso
1985, 1993; Jiménez et al. 1998a;
Lavelle 1978).

Algunos autores han reportado
también las diferencias en la
distribucién vertical que presentan
los individuos inmaduros y los
adultos. Satchell (1955) encontré
que los adultos de algunas especies
de lumbricidos europeos se
encontraban a una profundidad
mayor que los inmaduros. Este
fenémeno ha sido observado también
por Gerard (1967) en pastizales de
Gran Bretafia, donde los adultos
maduros descendian a mayor
profundidad antes de entrar en
reposo. Piearce (1983) confirmé
también este proceso y hallé que los
estadios juveniles estaban mucho
mas cerca de la superficie del suelo
que los adultos, mientras que en el
norte de Espafia Mato et al. (1988)
encontraron este mismo patrén en
dos lumbricidos. En Tasmania,
Garnsey (1994) hallé que los
individuos juveniles se localizaban a
una profundidad menor que los
adultos al iniciarse la estivacion. Las
razones que explican, generalmente,
este patrén son dos: una, la
profundidad a la que son
depositados los capullos y, por ende,
a la que se encuentran los estadios
juveniles al eclosionar aquéllos; y
otra, la débil capacidad de
excavacion de los individuos
juveniles pequefios en comparacion
con la de los adultos.

La distribucion vertical de las
lombrices en el suelo se usa,
habitualmente, como criterio para su
clasificacion en categorias ecolégicas
(Bouché 1972; Lavelle 1981, 1988;
Lee 1959, 1985). El tamafo de la
lombriz es otro parametro que
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algunos autores han relacionado
con su distribucioén vertical, es
decir, que cuanto mayor es la
lombriz mayor sera la profundidad
a la que desciende (Piearce 1983).
Lavelle (1978) encontré una
relacion positiva entre la
distribucién vertical y el tamafio de
las lombrices en las sabanas de
Lamto (Costa de Marfil), y Fragoso
(1993) la observo en los suelos
acidos aluviales de Chiapas
(México).

Hay un interés creciente en la
descripcion de la biodiversidad del
suelo y en la comprension de los
procesos que explican el
funcionamiento de las comunidades
que lo habitan, tanto en los
ecosistemas naturales como en los
alterados por el hombre (Giller
1996). En las sabanas de
Carimagua, situadas en los Llanos
Orientales de Colombia, se han
llevado a cabo estudios que
persiguen estos objetivos en un
area donde no se habia realizado,
con anterioridad ningin intento de
conocer la fauna del suelo (Decaéns
et al. 1994, 1999a, 1999b; Jiménez
et al. 1998a, 1998b, 1999).

La descripcion de la
distribucién vertical de las
lombrices de tierra y su explicacién
son elementos necesarios para el
estudio de las poblaciones de éstas,
con el fin de poseer todas las
herramientas posibles para
manejar, en el futuro, el recurso
natural representado por dichas
lombrices. El objetivo de este
estudio fue establecer los patrones
estacionales de distribuciéon vertical
de la comunidad de lombrices de
tierra en una sabana nativa y en un
pastizal intensivo, localizados en las
sabanas isohipertérmicas bien
drenadas de Colombia. Se analizay
discute la relacion que hay entre
dicha distribucién, de un lado, y la
humedad del suelo y el tamafio de
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las diferentes especies de lombrices,
del otro.

Materiales y Métodos

Descripcion del lugar de
estudio

El estudio se realiz6 en la estacion
experimental de Carimagua (acuerdo
CIAT-CORPOICA) situada en las
sabanas isohipertérmicas bien
drenadas de los Llanos Orientales de
Colombia (4°37’ N, 71°19°0O y

175 msnm). Los valores medios
anuales de precipitacion y de
temperatura son 2280 mm y 26 °C,
respectivamente (datos del CIAT,
desde 1972 hasta 1995); hay una
época seca muy fuerte de diciembre
a marzo. Los suelos se han
clasificado como finos, caoliniticos,
isohipertérmicos, Haplustox tipico
USDA (suelo franco arcilloso), los
cuales se suponen de baja fertilidad.
Se caracterizan por su acidez

(pH = 4.5, en agua), su saturacion de
Al alta (> 90%) y por valores bajos de
los cationes intercambiables Ca, Mg
y K (Lascano y Estrada 1989).

Se estudiaron dos parcelas
diferentes:

- una sabana natural herbacea sin
pastorear, en donde ocurrié un
fuego accidental 2 anos antes del
inicio de los muestreos;

- un pastizal mantenido 17 anos
bajo pastoreo, en el cual una
graminea procedente de Africa
(Brachiaria decumbens cv.
Basilisk) se asoci6 con una
leguminosa herbacea (Pueraria
phaseoloides CIAT 9900) llamada
“kudza”.

El pastizal se fertilizé con las
dosis siguientes (en kg/ha): 44 de P,
40 de K, 14 de Mgy 22 de S durante
el establecimiento, y con 10 de P,
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9deK, 92.5de Ca, 9de Mgy

11.5 de S cada segundo ano, durante
los siguientes 9 afios (Lascano y
Estrada 1989). La carga animal en
el pastizal introducido era de

1 animal/ha en la época seca (el
“verano”) y 2 animales/ha en la
época lluviosa (el “invierno”).

Muestreo de lombrices

Tanto en la sabana como en el
pastizal se tomaron muestras de
suelo cada mes, desde marzo de
1994 hasta septiembre de 1995. En
junio de 1994 no fue posible hacerlo
debido a la ausencia de personal
disponible. En cada uno de los dos
sistemas de manejo se realizé un
muestreo estratificado al azar en un
area de 90 x 90 m dividida en
cuadrantes regulares de 10 x 10 m,
que fueron agrupados en cinco
zonas. Se aplicaron dos métodos
fisicos (segun Lavelle 1978):
extraccion manual en muestras de

1 m? x 0.5 m de profundidad, y
lavado y tamizado en muestras de
20 cm? x 20 cm de profundidad.
Cada mes y en cada sistema de
manejo se tomaron al azar cinco
muestras de 1 m? y 10 muestras de
lavado y tamizado (excepto en marzo
de 1994, cuando fueron 3y 6,
respectivamente). Las muestras
empleadas para el proceso de lavado
y tamizado se tomaron a ambos
lados de la muestra de 1 m?.

Alrededor de las muestras de
1 m? se excavd una zanja para evitar
la posible salida lateral de las
lombrices y para facilitar la
separacion de las diferentes capas de
suelo de 10 cm de grosor cada una.
La profundidad del muestreo vari6
estacionalmente porque algunas
especies, por ejemplo, Martiodrilus
carimaguensis (Jiménez y Moreno, en
revisién), migraban verticalmente;
esta especie presenta diapausa y
suele descender hasta 80 cm de

profundidad durante la época seca
(Jiménez et al. 1998a). Todas las
lombrices observadas fueron
recogidas, lavadas en agua y fijadas
en formalina al 4% (10% de la
dilucién comercial). En el laboratorio
se separaron segun su especie, se
contaron y se pesaron
individualmente los adultos (con
clitelo presente), los subadultos (sin
clitelo, pero con marcas sexuales
presentes), los inmaduros (sin clitelo
ni marcas) y los capullos.

Humedad del suelo

En cada capa de suelo muestreada
se tomaron, ademas, muestras del
suelo. El contenido de agua del
suelo (en porcentaje respecto al peso
del suelo seco) se calcul6 a partir de
seis submuestras obtenidas en cada
capa, que se pesaron (unos 100 g de
suelo humedo) y se secaron al horno
a 60 °C durante 4 dias como
minimo.

Comunidad de lombrices en la
sabana y en el pastizal

La comunidad de lombrices de la
sabana y del pastizal esta
constituida por ocho especies nuevas
para la ciencia. Todas ellas son
nativas, incluso las del pastizal, y
tienen tamanos y funciones
ecologicas diversas (Jiménez et al.
1998b). Aunque se mantiene la
riqueza especifica, el indice H’
(Shannon y Weaner 1949) disminuy6
(desde 2.89 hasta 1.29) cuando el
ecosistema natural fue remplazado
por el pastizal introducido; esta
disminucion se debié a una especie
anécica que contribuye con el 88% a
la biomasa total debida a las
lombrices (Jiménez et al. 1998b).
Aunque la densidad de las lombrices
es muy similar en el pastizal y en la
sabana (130.3 frente a 114.5
individuos/m?), la biomasa de
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aquéllas en el pastizal (59.4 g PF/m?)
supera en mas de 10 veces la
registrada en la sabana (4.8 g PF/
m?). Los patrones de distribucion
vertical se establecieron solamente
en seis especies: Andiodrilus n. sp.
(endogea mesohuimica), Andiorrhinus
n. sp. (endoanécica), Aymara n. sp.
(epigea), Glossodrilus n. sp. (endégea
polihtimica), M. carimaguensis
(anécica) y Ocnerodrilidae n. sp.
(endégea polihtimica).

Analisis estadisticos

El grado de correlacion entre algunas
variables, por ejemplo, entre la
relacion longitud/diametro (L/D) y la
relacion peso/diametro (P/D), de una
parte, y la distribucion vertical, de
otra, o entre la densidad o la
biomasa respecto a la humedad del
suelo, se obtuvo mediante un
analisis de regresion lineal simple (r
de Pearson). Se emplearon también
la prueba de t y el analisis de
varianza (ANOVA) con el fin de
establecer diferencias significativas
entre las medias. Finalmente, se
aplicé una prueba no paramétrica, el
ANOVA de Kruskal Wallis, para
comparar las variables bajo la
presunciéon de que el tamano de las
muestras era diferente. Se emple6 el
paquete estadistico SPSS en todos
los casos y se aplico el programa
(software) “SigmaPlot Jandel
Scientific” para la presentacion de
las figuras.

Resultados

Distribucion vertical de las
especies

La evaluacion del patron de
distribucién vertical de las
poblaciones de lombrices de tierra
permite definir las capas de suelo
explotadas por las diferentes
especies que integran la comunidad
de lombrices. La distribuciéon
vertical media anual de las especies
desde julio de 1994 hasta junio de
1995, en los dos sistemas de manejo
estudiados, se presenta en el
Cuadro 7-1. El sistema de uso de la
tierra no causo6 ningun efecto en la
distribucién vertical de las especies,
excepto en M. carimaguensis
(ANOVA, P < 0.001). La humedad
media del suelo, obtenida cada mes,
fue significativamente diferente entre
los dos sistemas de uso (P = 0.028,
prueba de 9; sin embargo, las
diferencias en el contenido de
humedad entre los estratos de suelo
de ambos sistemas no fueron
significativas (ANOVA, P > 0.05).

Tres especies se encontraron a
una profundidad media de O a
10 cm: Andiodrilus n. sp., Aymara
n. sp. y Glossodrilus n. sp.
Andiorrhinus n. sp. se encontré a
una profundidad media de 12 cm en
el pastizal; no se observaron
individuos de esta especie en la
sabana entre julio de 1994 y junio

Cuadro 7-1. Valor medio (cm) de la distribucion vertical en que se encontraron algunas especies de
lombrices de Carimagua. Los valores seguidos de diferente letra indican diferencias

significativas (ANOVA, P < 0.001).

Especies Categoria ecolégica Sabana Pastizal
nativa introducido

Andiodrilus n. sp. Endégea (mesohtimica) 9.5a 8.3a
Andiorrhinus n. sp. Endo-anécica ND! 12.1
Aymara n. sp. Epigea 10.8a 5.2a
Glossodrilus n. sp. Endodgea (polihumica) 10.3a 6.7a
Martiodrilus carimaguensis Anécica 39.3a 32.5b
Ocnerodrilidae n. sp. Endégea (polihtimica) 25.4a 22.7a

1. ND = no determinado.
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de 1995. Otras dos especies se
encontraron en las capas profundas
del suelo de la sabana y del pastizal
(los valores son respectivos a estos
sistemas): M. carimaguensis, a 39.3 y
32.5 cm bajo el suelo, y la pequena
lombriz de la familia Ocnerodrilidae, a
25.4 y 22.7 cm de profundidad media.

El porcentaje de la poblacion de
Andiodrilus n. sp. encontrado en cada

capa diferente del suelo, en ambos
sistemas de manejo, se ilustra en la
Figura 7-1,A. En la sabana, la
mayoria de la poblacion se localizé
en las dos primeras capas: 68.6% en
el estrato de 0 a 10 cm y 20.4% en el
segundo estrato; la maxima
profundidad a que llegaron fue

40 cm. En el pastizal, los valores
obtenidos fueron similares: un 74%
del total de la poblaciéon en los
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Figura 7-1. Valores medios anuales de la distribucién vertical de algunas especies de lombrices de
tierra en la sabana nativa y en el pastizal. (A) Andiodrilus n. sp., (B) Andiorrhinus n. sp.,
(C) Aymara n. sp., (D) Glossodrilus n. sp., (E) Martiodrilus carimaguensis,

(F) Ocnerodrilidae n. sp.
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primeros 10 cm y un 19.7% en la
segunda capa.

Andiorrhinus n. sp. no se
encontré en la sabana, por lo que la
distribucioén vertical de esta especie
esta representada por los valores
obtenidos en el pastizal
(Figura 7-1,B). Los pocos individuos
observados indicaron que casi el
80% del total de la poblacién se
encontraba en la primera capa, y que
la profundidad maxima que
alcanzaban era 60 cm.

En la sabana, Aymara n. sp. se
distribuyé por igual en las dos
primeras capas de suelo y soélo el
5.4% se encontr6 en la capa de 20 a
30 cm (Figura 7-1,C). En el pastizal,
casi toda la poblacion se encontré en
los primeros 10 cm de profundidad.

Glossodrilus n. sp. se encontro,
principalmente, en las capas mas
superficiales del suelo. Durante la
época seca, la maxima profundidad
en la que se observaron lombrices de
esta especie fue de 80 cm
(Figura 7-1,D). En la sabana, el 76%
de la poblacién se hall6 en el estrato
de 0 a 10 cm y los demas
porcentajes disminuian segun la
profundidad. En el pastizal, el
90.2% de los individuos se
encontraron en los primeros 10 cm;
algunos ejemplares aparecieron
hasta en la capa de 70 a 80 cm.

La distribucion vertical media
anual de M. carimaguensis se
muestra en la Figura 7-1,E. En la
sabana se encontraron solamente
9 individuos en un lapso de 1 ano;
por tanto, la comparacion de esta
distribucién vertical de la especie con
la del pastizal es tentativa. En el
pastizal, las capas de 0 a 10 cm y de
40 a 50 cm presentaron los valores
mas altos de poblacién, es decir,
21.3% y 19.2%, respectivamente.
Estos resultados reflejan la variacion
estacional de la distribucion vertical
de esta especie. Porcentajes de
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poblacién aproximadamente iguales
se observaron en cada una de las
capas restantes, hasta llegar a los
60 cm de profundidad (los valores
oscilaron entre el 11.2% y el 13.4%).
En las capas de 60 a 70 cm y de

70 a 80 cm se encontraron el 8.2% y
el 1.7%, respectivamente, de la
densidad total de la poblacion.

Respecto a la especie
Ocnerodrilidae n. sp., cerca del 95%
de su poblacién, en la sabana, estaba
distribuida homogéneamente hasta
los 50 cm de profundidad
(Figura 7-1,F). Menos del 5% del
total se encontré a una profundidad
mayor, cuyo valor maximo fue 80 cm.
En el pastizal, el 22.6% de los
individuos se hallaron en la capa de
0 a 10 cm y se obtuvieron valores
similares en las dos capas siguientes.
En las capas de 30 a 40 cm y de 40 a
50 cm se encontré el 10.5% y el 9.9%
de la poblacion total, respectivamente,
y s6lo el 5% entre los 50 y los 80 cm.

Tamano de la lombriz vs.
distribucion vertical

Algunos autores han establecido
relaciones entre algunas variables
biométricas de las lombrices de tierra
y su distribucion vertical en el perfil
del suelo (Fragoso 1993; Lavelle
1978). Piearce (1983) revelo la
existencia de una correlacion positiva
entre la longitud del cuerpo de la
lombriz de tierra y la profundidad a la
que excava el suelo.

Las relaciones L/D y P/D se han
correlacionado con la distribucién
vertical media anual (Figura 7-2). Sin
embargo, no se observaron
diferencias significativas (P > 0.05)
por la presencia de la especie
Ocnerodrilidae n. sp. Si esta especie
no hubiera estado presente en la
comunidad de lombrices, las
correlaciones habrian sido
significativas, ya que ella esta
asociada con los lugares donde el
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Figura 7-2. (A) Correlacién entre la longitud
relativa (L/D) de la lombriz y la
profundidad media en que se
hallan varias especies de la
sabana (@) y del pastizal (0);

(B) Correlacion entre el peso
relativo (P/D) de la lombriz y la
profundidad media en que se
encuentran varias especies de la
sabana (@) y del pastizal (0) (no
significativo. (And = Andiodrilus n.
sp.; Anr = Andiorrhinus n. sp.;
Aym = Aymara n. sp.;

Glo = Glossodrilus n. sp.;

Mca = M. carimaguensis;

Ocn = Ocnerodrilidae n. sp.)

contenido de materia organica es alto,
por ejemplo, donde se produce la
descomposicién de la hojarasca y de
las raices (T. Decaéns, datos no
publicados), con los nidos de especies
de coleopteros y con las galerias de M.
carimaguensis (Jiménez et al. 1998a).
Estas galerias penetran

profundamente en el suelo, de modo
que Ocnerodrilidae n. sp., a pesar de
su tamano, puede encontrarse a gran
profundidad. Por otra parte, las
especies de lombrices mas grandes no
estan localizadas, necesariamente, en
las capas mas profundas del suelo.

La clasificacién ecolégica de las
lombrices desarrollada por Lee (1959,
op. cit. en 1985) situia especies en la
hojarasca (litter’), en la capa
superficial (‘topsoil’) del suelo, y en las
zonas mas profundas (‘subsoil’) del
suelo:

- Aymara n. sp. es una especie de la
hojarasca con una relacion
L/D que oscila entre 33 en la
sabana hasta 29.0 en el pastizal;

- Andiodrilus n. sp. y Glossodrilus
sp. son especies superficiales cuya
relacion L/D es de 20 y 53,
respectivamente;

- Andiorrhinus sp. y Ocnerodrilidae
n. sp. son especies intermedias
entre la superficie y los estratos
profundos y su relacién L/D
oscila entre 22.9 y 32.4,
respectivamente, aunque la
inclusion de la Gltima especie en
dicha categoria ecologica no esta
muy clara;

- M. carimaguensis es una especie
superficial con una relacion L/D
de 20.7.

Las relaciones P/D oscilaron entre
7 x 107 en Ocnerodrilidae n. sp. hasta
0.90 en M. carimaguensis
(Cuadro 7-2).

Distribucion vertical de la
estivacion en M. carimaguensis

Martiodrilus carimaguensis es una
especie nativa perteneciente a la
familia Glossoscolecidae; sus
dimensiones medias, en estado adulto,
son 9.3 mm de diametro y 194.3 mm
de longitud, y su peso fresco es de
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Cuadro 7-2. Caracteristicas biométricas de la comunidad de lombrices estudiada en la sabana y en el
pastizal (cada dato indica la media + desviacién tipica).

Especie Longitud/Diametro Peso/Diametro Muestra (n) en:
Sabana Pastizal Sabana Pastizal Sabana Pastizal

Andiodrilus n. sp. 23.0+3.5 202+43 0.17+0.1 0.17 £ 0.1 31 52
Andiorrhinus n. sp. ND! 22.9+0.7 ND 0.39£0.2 ND 24
Aymara n. sp. 290.0+5.1 339%53  0.02+0.01 0.03 +0.01 64 23
Glossodrilus n. sp. 52.9+4.8 52.0+6.2  0.06+0.01 0.06 +0.01 68 99
M. carimaguensis ND 20.7 £ 0.6 ND 0.90 £ 0.4 ND 99
Ocnerodrilidae n. sp. 31.6+ 1.0 32.4+0.9 8.10°+0.002 7.10%+0.002 135 198

1. ND = no determinado.

11.2 g (en formalina 4%; n = 29). El Superficie del

color del cuerpo es gris oscuro en el suelo -

lado dorsal y gris claro en el lado 0-10 -

ventral (Jiménez et al. 1998a). Esta 6l 10-20]

especie es un anécico tipico (sensu < 20-30 ]

Bouché 1972) que ha dado pruebas e 30-40

claras de su migracion vertical en el z 40-50

suelo y que presenta diferencias, © 50-60

respecto al inicio de la diapausa, entre g 60-70

los estados juveniles y los adultos: © 70-80

mientras éstos comienzan la diapausa 80-90 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ |

al final de la época lluviosa, en 0O 50 100 150 200 250 300

noviembre o diciembre, los juveniles Total individuos (no.)

la inician 4 meses antes, en julio o en M Adultos y subadultos [[] Inmaduros

agosto (Jiménez et al. 1998a).

En general, se encontraron mas
lombrices en estivaciéon en la capa de
40 a 50 cm que en otras capas del
suelo, mientras que tanto los adultos
como los subadultos se localizaban en
la de 50 a 60 cm (Figura 7-3).
Prescindiendo del estado demografico
de toda la poblacién, se obtuvo una
relacion no lineal significativa entre el
peso de las lombrices en diapausa y
la profundidad a la cual se
encontraban (ANOVA Kruskal-Wallis,
P =0.011). Cuanto mas grande es la
lombriz, mayor es la profundidad a la
que se encuentra (Figura 7-4);
ademas, el peso medio de los
individuos en diapausa oscilé entre
1y 2.5 g (4 g fue el maximo), que es
bastante bajo si se compara con el
peso fresco del adulto. Esto se debe a
que la lombriz expulsa su contenido
intestinal antes de enrollarse en la
camara de estivacion.

104

Figura 7-3. Distribucion vertical de la
diapausa de acuerdo a la edad de
las lombrices, en la especie
M. carimaguensis en un pastizal.
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Figura 7-4. Relacién entre el peso medio de los

individuos de M. carimaguensis en
estivacion y la diferente
profundidad a que se encuentran.
(Las barras indican la desviacion
tipica; las cifras sobre las barras
indican numero de individuos).
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Distribucion vertical de los
capullos

Este patron de distribucion vertical
s6lo ha podido analizarse en tres
especies: Andiodrilus n. sp.,
Glossodrilus n. sp. y M.
carimaguensis. Los capullos de
Aymaran. sp. y Ocnerodrilidae n.
sp. no se recolectaron porque,
probablemente, fueron destruidos
por el método de lavado y tamizado.
El valor medio de la profundidad a la
que fueron depositados los capullos
se calcul6 a partir del total de éstos
que se recolectd en cada capa
(Figura 7-5).

La profundidad media a la cual
se depositaron los capullos de
Andiodrilus n. sp. fue de 6.5 cm en
la sabana y de 5.6 cm en el pastizal.
La mayor parte de los capullos se
hallaban en la capa mas superficial
del suelo (Figura 7-5,A).

La primera capa del suelo fue
también la mas utilizada por
Glossodrilus n. sp. para colocar sus
capullos; la profundidad media de
deposicion fue de 8.7 cm en la
sabana y 12.4 cm en el pastizal
(Figura 7-5,B). Estos datos se
refieren al nimero de capullos
obtenidos por el método de lavado y
tamizado; dado que algunos capullos
se encontraron por debajo de los
20 cm de profundidad en los
muestreos de los monolitos de 1 m?,
fue necesario introducir una
correccion en el porcentaje de
capullos encontrados. Por
consiguiente, se considera que, en la
sabana, el 95% del total de capullos
se hallaba en los primeros 20 cm de
profundidad y el 5% restante en la
capa de 20 a 30 cm. En el pastizal,
en cambio, el 85% de los capullos se
encontraron en la capa de O a 20 cm
y el 15% en la de 20 a 40 cm.
Probablemente, una pequena
fraccion del total de capullos estaba
por debajo de los 20 cm, pero no
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Figura 7-5. (A) Distribucion vertical media de
los capullos depositados por
Andiodrilus n. sp. en la sabana y
en el pastizal; muestreo manual de
lombrices. (B) Distribucién vertical
media de los capullos depositados
por Glossodrilus n. sp. en la
sabana y en el pastizal; muestreo
por el método de lavado y
tamizado. (C) Distribucion vertical
media de los capullos depositados
por M. carimaguensis en la sabana
y en el pastizal; muestreo manual
de lombrices.

pudieron ser recolectados en el
lavado y tamizado del suelo, método
con que se trataron las muestras.
En consecuencia, los datos de las
muestras de 1 m? se consideraron
validos.

105




El Arado Natural:...

En el caso de M. carimaguensis,
la distribucioén vertical de los
capullos s6lo se pudo determinar en
el pastizal. En la sabana se recolecté
solamente un capullo (cuarta
muestra de julio de 1994) en la capa
de 20 a 30 cm de profundidad; no se
representa, por ello, graficamente.
Los capullos se encontraron a una
profundidad media de 26 cm y a
50 cm como maximo. Mas del 50%
de los capullos se localizaron en la
capa de 20 a 30 cm (Figura 7-5,C).

Variaciones estacionales

Todas las especies analizadas se
ajustaron a un patréon de
distribucién vertical uniforme
durante la época lluviosa, en la que
una fraccion grande de individuos se
hallé en los primeros 20 cm del
perfil. En la época seca, las
poblaciones siguieron los cambios
que experimentaba la humedad del

suelo y se localizaron a mayor
profundidad. En ambos sistemas de
uso de la tierra se encontraron
diferencias significativas (ANOVA de
una via) en el contenido de humedad
de la capa de 0 a 10 cm entre la
época humeda y la seca (Figura 7-6).
Cuando se introdujo dicho sistema
como una covariable del analisis
estadistico, s6lo aparecieron
diferencias significativas (P < 0.05)
en las primeras tres capas (hasta la
de 20 a 30 cm, inclusive). La gran
variacion que experimenta la
humedad del suelo en las capas
superficiales explica estos
resultados. La humedad contenida
en todas las capas, hasta 50 cm de
profundidad, tanto en la época seca
como en la lluviosa, se muestra en la
Figura 7-7.

Se encontraron, sin embargo,
diferencias en la distribucién vertical
de los adultos y de los estadios
juveniles de dos especies, hacia la

407
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Figura 7-6. Variacién estacional de la humedad en la capa del suelo de 0-10 cm, en la sabana y en el
pastizal.
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Figura 7-7. Humedad del suelo en diferentes
capas del suelo en la época
lluviosa (julio de 1994) y en la
época seca (febrero de 1995), en la
sabana y en el pastizal estudiados.

mitad de la época de lluvias: M.
carimaguensis y Glossodrilus n. sp.

- Los individuos inmaduros de
M. carimaguensis descendieron
hacia las capas profundas del
suelo para iniciar la diapausa,
4 meses antes que los adultos
(Jiménez et al. 1998a). El patron
de distribucién vertical de
ambas especies se ilustra en la
Figura 7-8. Durante el primer
ano de muestreo, al inicio de la
época lluviosa, la mayor parte de
la poblaciéon de estas especies se
localiz6 en los primeros 20 cm
del perfil. Hacia la mitad de
dicha época, ademas de los
cambios ocurridos en el estado
demografico de las poblaciones,
se observo que, en las capas mas
profundas del perfil, habia un
numero importante de individuos
inactivos, especialmente de los
inmaduros, de M. carimaguensis;
los adultos de la especie, en

cambio, se mantenian todavia
activos en los primeros 20 cm.

Los individuos inmaduros de
Glossodrilus n. sp. comenzaron a
descender en el suelo de la
sabana en agosto de 1994, y su
numero aumenté con el tiempo
en las capas mas profundas. En
octubre de 1994, la poblaciéon de
Glossodrilus n. sp. estaba
constituida completamente por
adultos que preferian ubicarse en
la capade Oa 10 cm. En
cambio, la poblacion de

M. carimaguensis estaba dividida,
al parecer, en dos grupos: los
adultos aun se encontraban en
los primeros 20 cm y mas abajo
habia subadultos, individuos
inmaduros y capullos (ademas de
algunos adultos). En enero de
1995, no habia ningun estimulo
que hiciera retornar a su
actividad a la comunidad de
lombrices (Jiménez et al. 2000);
por ello, la poblacién de
Glossodrilus n. sp. estaba
compuesta sé6lo de capullos e
individuos inmaduros, cada uno
de los cuales estivaba en el
interior de una esfera
transparente de moco similar a
un capullo (J. J. Jiménez, datos
sin publicar) en el estrato de 20 a
40 cm. Algunos adultos y
muchos individuos inmaduros de
M. carimaguensis se encontraban
entonces a una profundidad que
variaba entre 20 y 80 cm.

Existio, al parecer, un retraso en
el cese de actividades de la
poblacién de Glossodrilus n. sp.
que se hallaba en el pastizal, en
comparacion con la encontrada
en la sabana. Cuando llego la
época de lluvias, todas estas
lombrices se ubicaron de nuevo
en el estrato de 0 a 10 cm. Sin
embargo, los individuos
inmaduros del pastizal
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un pastizal de Carimagua durante cuatro fechas de muestreo: M. carimaguensis (seccion
izquierda) y Glossodrilus n. sp. (seccién derecha); (A) abril 1994, (B) agosto 1994,
(C) octubre 1994, (D) enero 1995.
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estuvieron mas meses en ese
primer estrato del suelo que los
inmaduros de la sabana; al final
de la época lluviosa, toda la
poblacién de esta especie estaba
conformada por adultos.

Discusion

En general, la sustituciéon antrépica
de un ecosistema original por un
sistema diferente de uso de la tierra
causa un gran impacto en el
funcionamiento de dicho ecosistema.
Por ejemplo, las comunidades de
lombrices nativas son eliminadas o
drasticamente reducidas cuando los
ecosistemas tropicales son
remplazados tanto por monocultivos
anuales de alto nivel de insumos
agricolas o por pastizales de uso
intensivo (Barros et al. 1998; Fragoso
1993; Fragoso y Lavelle 1992). No
obstante, la conversion de la sabana
en pastizal introducido no presento
efecto alguno en la distribucién
vertical de la comunidad de
lombrices estudiada en Carimagua.

La falta de una clara relacion
entre las variables biométricas
empleadas, es decir, entre las
relaciones L/Dy P/D, y la
distribucién vertical de las especies
de lombrices no difiere respecto a los
resultados obtenidos en otros
estudios (Fragoso 1993; Lavelle
1978; Németh y Herrera 1982); en
éstos se reporta que las especies de
mayor tamafio se distribuyen en el
perfil del suelo hasta una
profundidad considerable. Los
resultados de este trabajo pueden
explicarse por el habito de vida de la
especie Ocnerodrilidae n. sp., una
lombriz polihtimica (sensu Lavelle
1981) muy pequena (5 x 102 g PF y
19.2 mm de longitud) que vive a una
profundidad media de 25.4 cm en la
sabana y de 22.7 cm en el pastizal.

Esta especie esta, al menos
parcialmente, asociada con las
galerias horadadas por

M. carimaguensis. Su distribucion
vertical dependera, entonces, de la
presencia de galerias llenas de heces
de la especie anécica. Ocnerodrilidae
n. sp. puede considerarse como una
especie que pertenece a un grupo de
lombrices de tierra adaptadas a
ambientes muy particulares y
especificos. Bouché (1972) propuso
el término de lombrices foledfilas’
(“pholéophiles”, en francés) para
aquellas especies epigeas que se
encuentran en las galerias de otras
especies. Saussey (1956), Bouché
(1970) y Piearce (1983) encontraron
que la lombriz epigea Dendrobaena
mammalis (Lumbricidae) habitaba las
galerias de la endogea Allolobophora
longa (Lumbricidae). Ocnerodrilidae
n. sp. seria un caso particular en el
que una lombriz endégea esta
asociada con las galerias construidas
por una lombriz anécica.

Las diferencias significativas
obtenidas (P < 0.05) en el contenido
de humedad de las tres primeras
capas estudiadas del suelo, cuando
el sistema de uso de la tierra se
incluy6 como covariable, tendrian su
origen en varios factores. Por
ejemplo, el tipo de vegetacion, la
cantidad de hojarasca sobre la
superficie del suelo, la distribucion
de las raices en el suelo y la
estructura fisica de éste, entre otros,
pueden afectar las propiedades
hidraulicas del suelo, como su
contenido de agua, en un sistema o
en otro.

Aunque la humedad del suelo
ejerce un efecto importante en la
distribucion vertical de las lombrices,
las diferencias encontradas entre los
adultos y los individuos inmaduros
de M. carimaguensis tienen,
probablemente, una causa biética.
La pronta entrada en diapausa de los
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inmaduros esta fisiolégicamente
inducida, ya que no hubo respuesta
en ellos cuando fueron introducidos
en un suelo humedecido hasta pF 2.8
(Jiménez et al. 1998a). La razén de
este comportamiento seria una
estrategia adaptativa de las especies
grandes que habitan la parte
superficial del suelo, con el fin de
evitar densidades altas de individuos
en las capas superiores durante el
periodo reproductor. Esto coincide
con Fragoso (1993), quien demostro
que la competencia interespecifica
por nutrientes en las capas
superficiales del suelo puede ser un
factor que determine tanto el tamano
como la distribucion vertical de las
lombrices endogeas.

Los resultados obtenidos en este
y en otros estudios sugieren, como
conclusion obvia, que los factores
ambientales influyen sobre el patréon
de distribucién vertical de las
especies de lombrices de tierra,
aunque hay factores de orden
fisiologico, en algunos casos, que
pueden responder por dicho
comportamiento. Los individuos
inmaduros de M. carimaguensis
descienden en el suelo, en mitad de
la época lluviosa, unas decenas de
centimetros para iniciar la diapausa.
Seria necesario emprender nuevos
estudios en el futuro para encontrar
las razones que expliquen este patréon
de comportamiento.

Lee (1959) clasifico la fauna
oligoquetolégica de Nueva Zelanda y
concluy6 que las especies de la
hojarasca presentaban una relacion
L/D que iba de 8 a 17, las de las
capas superficiales del suelo de 15 a
40, y las de las capas mas profundas
de 20 a 130. Lavelle (1978) obtuvo
valores similares en la familia
africana Megascolecidae. En
Carimagua, Glossodrilus n. sp. es
una especie del suelo superficial,
aunque es una excepcion ya que su
relacion L/D es 53 (larga y fina).
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Andiodrilus n. sp. y Glossodrilus
n. sp. son especies que viven cerca de
la superficie del suelo y que depositan
los capullos en los primeros 20 cm del
perfil, principalmente en la capa de
0 a 10 cm. Tras la eclosion de los
capullos, los individuos inmaduros de
ambas especies se localizan a esa
profundidad. A diferencia de ésta, M.
carimaguensis es una especie anécica
cuyos adultos depositan la mayor
parte de sus capullos en la capa de
20 a 30 cm; la profundidad media a
la que se encontraron los capullos fue
de 35 cm. Los individuos inmaduros
recién salidos de sus capullos al final
de la época lluviosa descienden en el
suelo para iniciar la diapausa
(Jiménez et al. 1998a).

Tener un cuerpo de gran tamaro
puede ser una adaptacion para
resistir la sequia y para soportar
largos periodos de escasez de
alimentos (Piearce 1983). Martiodrilus
carimaguensis es la especie mas
grande que haya sido encontrada en
las sabanas y en los pastizales de
Carimagua y la estrategia que
emplean sus individuos para superar
la época seca es una de las mas
sorprendentes descubiertas hasta la
fecha en los estudios sobre
comunidades de lombrices (Jiménez
et al. 1998a). Una relacion L/D alta
puede ser importante para lograr una
respiracion eficiente en un ambiente
anaerobico (Piearce 1983), como en el
caso de Allolobophora (sensu lato)
oculata oculata (Lumbricidae) o
Haplotaxis gordioides (Haplotaxidae).
En Carimagua, Glossodrilus n. sp.
presenta la mayor relacion L/D
encontrada, lo que podria representar
una ventaja frente a otras especies,
especialmente en Carimagua cuando
las lluvias fuertes inundan la
superficie del suelo de los Llanos
durante cierto tiempo.

Las especies de lombrices que
coexisten en los sistemas de uso de la
tierra estudiados en Carimagua, tanto
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en el nativo como en el de pasturas
introducidas, estan muy
especializadas; esto limita la
exclusion competitiva puesto que
hacen un uso diferencial de los
recursos. Aunque dos especies que
viven cerca de la superficie del suelo,
Andiodrilus n. sp. y Glossodrilus n.
sp., muestran un grado alto de
superposicion de nicho en la época
de lluvias respecto a su distribucion
vertical, debe reducirse, al parecer,
su competencia a lo largo de algaun
otro eje dimensional, por ejemplo,
por la diferencia de tamano de las
especies, por la variacion estacional
de su densidad poblacional, por las
estrategias adaptativas, y por el ciclo
de vida (J. J. Jiménez, datos sin
publicar). De este modo, las especies
explotan diferentes capas del suelo y
se alimentan de agregados del suelo
de diversos tamarfios y de detritus
organicos cuya tasa de
descomposiciéon es variable.

La estrategia adaptativa de M.
carimaguensis conduce a la
reducciéon de la amplitud temporal
del nicho. Los individuos inmaduros
descienden hacia las capas
profundas del suelo para comenzar
la diapausa 4 meses antes que los
adultos, quienes inician después su
periodo de reproduccion. Puesto que
los adultos invierten casi el 16% de
su peso en la formacion de los
capullos —el porcentaje mas alto
registrado hasta la fecha (Jiménez et
al. 1999)— tal cantidad de energia
debe provenir, al parecer, de
recursos organicos muy energeéticos,
como la hojarasca. Un numero
elevado de individuos, tanto
inmaduros como adultos, reunidos a
un tiempo en el mismo nicho,
reducirian este recurso alimenticio
enormemente e intensificarian la
competencia intraespecifica.

Tanto los factores abi6ticos como
los bidticos (no cuantificados en este
estudio) influyen en el grado de

competencia que hay entre las
especies de lombrices y permiten una
reduccién de ésta mediante la
particion de los recursos empleados.
La especie que no reduzca la
competencia en la dimension vertical
del suelo lo hara en una de las otras
dos dimensiones principales, o sea,
la temporal o la trofica (Giller 1984).

Por otro lado, las interacciones
bidticas crean patrones en la
particiéon de los recursos (Giller
1984). Martiodrilus carimaguensis es
capaz de producir diversas
estructuras biogénicas, por ejemplo,
galerias, camaras de estivacion y
gran cantidad de heces superficiales,
las cuales afectan tanto el ambiente
circundante (Decaéns et al. 1999b)
como a otros organismos del suelo
(Decaéns et al. 1999a) y al banco de
semillas del suelo (Decaéns et al.
2003). Por consiguiente, se debe
considerar el aspecto funcional de
esta especie que es, sin duda alguna,
un ingeniero del ecosistema (sensu
Jones et al. 1994), ya que moldea,
directa o indirectamente, los
recursos y los hace disponibles para
otras especies imprimiendo cambios
fisicos en los materiales biéticos o
abiéticos (Decaéns 2000; Decaéns et
al. 2001). Martiodrilus carimaguensis
elabora estructuras cuando se
alimenta, excava sus galerias y
deposita sus heces; las dos ultimas
pueden convertirse en un nuevo
habitat para otros organismos. No
solo la especie Ocnerodrilidae n. sp.
resulta favorecida por estos procesos,
sino también las raices, las cuales
encuentran cantidades considerables
de recursos troficos en dichas
estructuras. Una conclusién de este
capitulo seria, por tanto, que la
diversidad de obras de los ingenieros
del suelo propicia la diversidad en
otros niveles troéficos, lo que daria
origen a una comunidad de
biodiversidades encajadas (Lavelle
1996).
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CariTuLo 8

Distribucion Espacial de las
Lombrices en las Sabanas de Suelos
Acidos de los Llanos Orientales de

Colombial

Resumen

Mediante el computo de indices de
agregacion y empleando la
geoestadistica, se estudio la
distribucién espacial horizontal
(DEH) de las lombrices de tierra en
una sabana nativa y en un pastizal
de 17 anos de edad, en Carimagua
(Colombia). Los indices I, de
Morisitay b de Taylor se calcularon
a partir de los datos de campo
obtenidos en muestras de suelo de

1 m? (monolitos) durante 17 meses;
tanto los semivariogramas como los
mapas de densidad se obtuvieron en
tres fechas diferentes mediante un
muestreo rapido de 64 bloques de
suelo de 40 x 40 x 15 cm,
distribuidos regularmente en los
nodos de una red de 8 x 8 puntos (o
sea, 70 x 70 m).

En los dos sistemas de uso de la
tierra estudiados, se observo en las
lombrices la tendencia a una
distribucién contagiosa, es decir, su

1. Publicado en Applied Soil Ecology 17(3),
p 267-278, por Jiménez et al. Copyright ©
2001 de Elsevier. Impreso con permiso de la
casa editorial.

* Unidad de Suelos y Nutricion de Plantas,
CIAT, AA 6713, Cali, Colombia.

** Laboratoire d’Ecologie et Biologie des Sols
Tropicaux, IRD, 32 Av. Henri Varagnat,
F-93143 Bondy Cedex, Francia.

J. J. Jiménez*, J.-P. Rossi** y P. Lavelle**

DEH resulté agregada; se encontro,
ademas, una relacion multivariada
entre el tamano de las lombrices y
los indices de agregacién empleados.
El sistema de uso de la tierra no
afect6 la distribucién espacial de las
lombrices, las cuales pertenecian a
categorias ecologicas diferentes, eran
de tamano variado y tenian su
poblacién distribuida en parches de
varias decenas de metros. Los
semivariogramas obtenidos
reflejaban, en ocasiones, el tamano
de estos parches; en otras fechas de
muestreo no se obtuvo ningiin
patron espacial. La causa de esta
ausencia pudo ser la distancia que
habia entre los puntos de muestreo
(10 m), de modo que si se cambia la
escala de observacion podrian
aparecer patrones no visualizados
anteriormente. El objetivo de este
estudio fue, en primer lugar,
determinar la intensidad de la
agregacion espacial de los individuos
de algunas especies de lombrices de
la zona neotropical y, en segundo
lugar, observar el movimiento de los
parches de poblacién en las
dimensiones del area estudiada.
Este tipo de analisis espacial,
empleado junto con otros métodos,
puede ser muy util para establecer la
dinamica de las poblaciones de
lombrices de tierra en condiciones
naturales.
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Introduccion

Muchos estudios se han realizado
recientemente sobre la abundancia y
la distribucién espacial de diversos
taxones del reino animal que viven
en el suelo. El analisis
geoestadistico se ha empleado para
determinar la distribucién espacial
de microorganismos y de colémbolos
(Fromm et al. 1993), nematodos
(Delaville et al. 1996; Ettema et al.
1998; Robertson y Freckman 1995;
Rossi et al. 1996; Wallace y Hawkins
1994) y de lombrices de tierra (Poier
y Richter 1992; Rossi et al. 1995,
1997; Stein et al. 1992).

Aunque se sabe que la
distribucién de las lombrices en el
suelo es irregular y agregada (Guild
1955; Satchell 1955; Svendsen
1957), Phillipson et al. (1976)
trataron de cuantificar, por primera
vez, el patron espacial de las
poblaciones de lombrices, trabajo
que fue continuado mas
detalladamente por Boag et al.
(1994), Decaéns y Rossi (2001),
Fragoso (1993), Lavelle (1978,
1983a, 1988), Rossi (1998), Rossiy
Lavelle (1998) y Rossi et al. (1995,
1997). Estos estudios mostraron que
la fauna del suelo formaba,
generalmente, estructuras espaciales
a escala pequena (< 100 m)
(Robertson 1994).

El conocimiento actual de los
factores que controlan los patrones
de distribucion espacial observados
en la macrofauna del suelo, o que
influyen en ellos, es muy escaso. Se
presume que los factores abiéticos
explican, al menos en parte, la
estructura espacial que presentan
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los macroinvertebrados del suelo.
Ahora bien, varios estudios han
senalado la ausencia de relacion
entre los factores abiédticos y la
distribucién espacial de varios
taxones de invertebrados del suelo.
Por ejemplo, Rossi et al. (1997)
mostraron que la distribucién
espacial de la lombriz endogea
(familia Megascolecidae)
Polypheretima elongata Perrier era
independiente del gradiente de la
materia organica del suelo, su
recurso alimenticio. Ettema et al.
(1998) demostraron, en un estudio
sobre la dinamica espacio-temporal
de nematodos bacteriéfagos, la falta
de correlacion entre los nematodos y
los patrones de distribucion de su
recurso en el suelo, aunque
explicaron los resultados por la poca
edad de las parcelas estudiadas. Los
organismos parecen estar
distribuidos segun ciertos factores
abioticos expresados a una escala
determinada (por ejemplo, la textura
del suelo o la abundancia de
nematodos fitoparasitos [Wallace et
al. 193]), aunque Rossi y Quénéhervé
(1998) mostraron que estos tipos de
relaciones pueden ser, en algunos
casos, muy débiles. Los patrones de
distribucién espacial de estas
especies estan controlados,
generalmente, por muchos factores
que actuan a diferentes escalas
espaciales y temporales.

La cubierta vegetal es uno de los
factores que influyen en la
distribucién espacial de los
organismos del suelo, dando como
resultado un mosaico horizontal de
areas con gradientes diferentes de
disponibilidad de nutrientes y de
condiciones microclimaticas (Lavelle
1983b). Dicho patrén es,
probablemente, mas notorio en los
ecosistemas de sabana que en
cualquier otro, en razon de la fuerte
estacionalidad del medio, que afecta
tanto al gradiente de temperatura
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como al de humedad. Los sistemas
de uso de la tierra y las practicas
agricolas, por otro lado, afectan
directamente el patréon de
distribucién en parches de los
recursos del suelo (Robertson et al.
1993). A su vez, se supone que un
cambio en la heterogeneidad de un
recurso del suelo causaria un efecto
potencial muy fuerte en la estructura
de la comunidad vegetal y en la
distribucién de los organismos del
suelo (Tilman 1988). Asimismo, la
composicién de la comunidad vegetal
estaria determinada por el tipo de
practica agricola empleada y por el
estado de los nutrientes del suelo
(Miles 1985; Wardle y Lavelle 1997).
Mas aun, si la comunidad vegetal
influye, por ejemplo, en la
composicién de las termitas y las
lombrices (Lavelle et al. 1997),
deberia afectar también su
distribucién espacial. El impacto de
estos organismos en el
funcionamiento del suelo esta
condicionado, obviamente, por el
efecto per capita y también por la
localizacion espacial de los
individuos. Cuando se valoran los
efectos de los ingenieros del
ecosistema (sensu Jones et al. 1994),
lo anterior cobra una relevancia
especial.

El objetivo de este trabajo fue
analizar el efecto potencial que
ejerceria el cambio de sabana nativa
en pastizal mejorado —cambio
debido a la introduccion de
gramineas africanas y leguminosas
herbaceas tropicales destinadas al
pastoreo— en la distribucién espacial
de las lombrices de tierra y en sus
caracteres morfologicos. Se examiné
también la relacién existente, segiin
el uso dado a la tierra, entre la
distribucién espacial de las lombrices
y los parametros morfologicos de
éstas, asi como la utilidad de las
técnicas geoestadisticas para
describir convenientemente la
distribucién espacial de las

lombrices, dada la distancia que se
dejo en el terreno entre una muestra
y otra.

Se calcularon diferentes indices
de agregacion de las lombrices en
una sabana natural y en otra
perturbada, con el fin de determinar
el efecto de la perturbacion en la
distribucién espacial de sus
poblaciones. Ahora bien, los indices
de agregacion no consideran la
localizacion real de las unidades o
puntos de muestreo y, por tanto, no
suministran ninguna informacién
sobre la distribucion espacial de los
organismos a una escala superior a
la del tamano de la unidad de
muestreo (Rossi et al. 1995). Por
esta razon se intent6 caracterizar
plenamente la distribuciéon espacial
de las lombrices empleando dos
técnicas: el disenio de un esquema
de muestreo que sea explicito en
sentido espacial, y el analisis
geoestadistico aplicado al
procesamiento de los datos. Este
método permite valorar la coherencia
de los patrones de distribucion
espacial asi como la escala en que
éstos se manifiestan (Robertson
1994).

Materiales y Métodos

Descripcion del sitio de estudio

El estudio se llevé a cabo en la
estacion experimental de Carimagua
(del convenio CIAT-CORPOICA)
situada en las sabanas
isohipertérmicas bien drenadas de
los Llanos Orientales de Colombia
(4°37’Ny 71°19°0), a 175 msnm. El
valor medio anual de la precipitacion
y de la temperatura es 2280 mm y
26 °C, respectivamente, y la época
seca se extiende desde diciembre
hasta marzo. Los suelos de esa area
son de dos tipos: Oxisoles de baja
fertilidad en las zonas altas (los
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“altos”) y Ultisoles en las sabanas
bajas (los “bajos”). Los primeros se
caracterizan por su acidez (pH 4.5,
en agua), su alta saturacion de Al

(> 90%) y el valor bajo de sus
cationes intercambiables Ca, Mg y K.

La investigacion se realiz6 en dos
sistemas de uso de uso de la tierra
que contrastaban entre si:

- una sabana nativa donde no se
practicaban la quema ni el
pastoreo (manejo tradicional) y
cuyas especies vegetales mas
abundantes eran Andropogon
bicornis, Gymnopogon sp.,
Panicum spp., Trachypogon spp.
e Imperata sp.;

- un pastizal que llevaba 17 afos
sometido a pastoreo, en el que se
combinaban una graminea
africana (Brachiaria decumbens
cv. Basilisk) y una leguminosa
herbacea tropical (Pueraria
phaseoloides CIAT 9900)
conocida como “kudza”.

Historial biologico de las
lombrices

En las parcelas estudiadas, la
comunidad de lombrices estaba
compuesta por ocho especies nativas
que también se encontraron en el
pastizal introducido (Jiménez et al.
1998b). La mayoria de estas
especies pertenece a la familia
Glossoscolecidae, la mas abundante
en la regiéon neotropical: Andiodrilus
sp. (endogea mesohumica),
Andiorrhinus sp. (endoanécica),
Andiorrhinus sp. 2 (endoanécica?),
Aymara sp. (epigea), Glossodrilus sp.
(endogea polihtimica) y Martiodrilus
carimaguensis (anécica). Hay dos
géneros nuevos pertenecientes uno a
la familia Ocnerodrilidae (endogea
polihtimica) y otro a la familia
Acanthodrilidae (epigea) (Jiménez y
Moreno, datos sin publicar). Hay
grandes diferencias en la estructura
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de las comunidades de lombrices
encontradas en las parcelas de
sabana y de pastizal mejorado. En la
comunidad de sabana, las especies
endoégeas constituyen el 83.2% de la
biomasa de todas las lombrices, hay
alrededor de 3.26 g PF/m?, y
Glossodrilus sp. es la especie mas
abundante; en la comunidad de
pastizal, en cambio, las especies
endogeas solo representan el 12% de
la biomasa total de lombrices, hay
57.1 g PF/m?, y la especie anécica
constituye el 88% de esa biomasa
total (Jiménez et al. 1998b).

Muestreo de lombrices

En este estudio se emplearon dos
estrategias de muestreo:

¢ Muestreo mensual. Durante
17 meses (desde abril de 1994
hasta septiembre de 1995,
excepto en junio de 1994) se
realiz6 un muestreo estratificado
al azar en ambos sistemas de uso
de la tierra. Las lombrices se
recogieron manualmente de
cinco monolitos de suelo de
1x1x0.5m (Lavelle 1978) en
cada sistema y se llevaron al
laboratorio; en ellas se midieron
tres variables: longitud (mm),
diametro preclitelar (mm) y

peso (g).

¢ Muestreo espacialmente
explicito. En ambos sistemas
(sabana y pastizal) se tomaron
muestras en 64 puntos ubicados
en los nodos de una trama
regular de 70 x 70 m. En cada
punto nodal se extraia
rapidamente un monolito de
40 x 40 x 15 cm, que se
examinaba manualmente para
anotar las especies presentes asi
como su categoria demografica:
adultos (con clitelo y
protuberancias sexuales
presentes), individuos juveniles
(subadultos, con protuberancias
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sexuales presentes pero sin
clitelo visible), individuos
inmaduros (sin clitelo ni
protuberancias sexuales), y
capullos. El método, que seguia
el esquema de Rossiy Lavelle
(1993) debio ser adaptado a
causa del gran tamano de la
especie M. carimaguensis.
Finalizado el muestreo, todas las
lombrices fueron devueltas al
agujero del suelo (en el nodo) de
donde se extrajeron. Con el fin
de evitar que, en diferentes
fechas, se tomaran muestras en
los mismos puntos, las muestras
siguientes se tomaron siguiendo
el curso de una espiral cuyo
origen estaba representado por el
punto muestreado en la primera
fecha. Dado el tamano de las
parcelas estudiadas (varias
hectareas), la comparacion de
éstas con los puntos de muestreo
de las diferentes fechas hace que
éstos se consideren idénticos.
En los dos sistemas estudiados
(sabana y pastizal) se tomaron
muestras en tres fechas
diferentes: para la sabana
nativa, en noviembre de 1993,
noviembre de 1994 y mayo de
1995; para el pastizal mejorado,
en septiembre de 1993, octubre
de 1994 y junio de 1995.

Analisis de los datos

Indices de agregacion

En un primer intento de
determinar el patréon espacial de las
lombrices se computaron dos indices
de agregacion: el I, de Morisita
(1959) y el b de Taylor (1961).

Indice de Morisita. Es preciso
establecer un indice que no sea
sensible a la media de la densidad de
poblacién cuando se compara la
agregacion espacial de poblaciones
que presentan medias de densidad

muy diferentes. Morisita (1959,
1971) propuso un indice de
agregacion independiente de la
media de las muestras y del numero
total de individuos recolectados en
las muestras (}x). Ahora bien, este
indice esta muy ligado al numero
total de unidades de muestreo. El
indice se expresa asi:

wogen-s2) (8] -52)

donde n es el nimero de unidades
de muestreoy Z, el recuento de
individuos en la unidad i de
muestreo.

El indice de Morisita toma el
valor 1 cuando la distribucion es
aleatoria, un valor menor que 1 sila
distribucion es regular, y un valor
mayor que 1 sila distribucion es
agregada. Un analisis de chi-
cuadrado (x? permite decidir si la
distribucion agregada es significativa
o no lo es (Elliot 1971).

Indice de Taylor. La Ley
Exponencial de Taylor (Taylor 1961,
1984; Taylor et al. 1978) se basa en
la relacion empirica que se establece
entre la media m y la varianza s? y
se expresa mediante la siguiente
funcion exponencial:

2 b
S =am

Los parametros a y b son
parametros de poblacion. El
parametro b es una medida
intrinseca de la agregacion de la
poblacién y varia continuamente
desde cero, valor que toma en la
distribucién regular (s?= a, siendo
a<1), pasando por el valor 1 en la
distribucién al azar (s?= m, siendo
a= 1), hasta el valor « en la
distribucion muy agregada (Taylor
1961).

El parametro a es un factor
escalar que depende del tamano de
la unidad de muestreo (Elliot 1971,
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Taylor 1961). El exponente b se
usa como indice de agregacion; b se
considera independiente de la media
poblacional; de ese modo, es un
valor que mide la agregaciéon
independientemente de los cambios
producidos en la media de la
densidad poblacional (Taylor 1961,
1984; Taylor et al. 1988).

Los parametros a y b estan
determinados por la regresion lineal
existente entre la media y la
varianza de las muestras, una vez
ejecutada la transformacion
logaritmica de estas ultimas:

log s*=1loga+blogm

El indice de agregacion de la Ley
Exponencial de Taylor es propio de
cada especie (indice especifico,
Taylor 1961, 1988) y esta
relacionado estrechamente con el
ciclo de vida de varias especies de
lombrices encontradas en Africa
(Rossi y Lavelle 1998).

Analisis de Componentes
Principales

Con el fin de estudiar la relacion
existente entre varios parametros
biolégicos —por ejemplo, el peso del
adulto (PA), la longitud del adulto
(LA), el peso de los individuos
inmaduros (PI), la longitud de los
inmaduros (LI), la relacion entre la
longitud y el diametro (L/D), y la
relacion entre el peso y el diametro
(P/D)— de una parte, y la
distribucién vertical anual (DV) junto
con los indices de agregacion de
Morisita y de Taylor, de la otra, se
llevo a cabo un Analisis de
Componentes Principales (ACP)
(Webster y Oliver 1990). Para
conocer la influencia que ejercia el
sistema de uso de la tierra en dichas
variables (o sea, en los indices de
agregacion y los caracteres
biolégicos), cuyos valores se
registraron en las poblaciones de
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lombrices presentes en las parcelas
de pastizal y de sabana aqui
estudiadas, estas parcelas se
analizaron conjuntamente.

Geoestadistica

La Geoestadistica, también
llamada Teoria de las Variables
Regionalizadas (Matheron 1965,
1971), es una herramienta util para
describir la estructura espacial de
cualquier variable del suelo. El
aspecto central de la geoestadistica
es el semivariograma, o sea, la
funcién que describe la evolucion de
la semi-varianza en relacién con la
distancia entre los puntos de
muestreo (Webster y McBratney
1989). El semivariograma es la tinica
herramienta sencilla realmente
importante en la aplicacion de la
geoestadistica a la distribuciéon
espacial de las variables del suelo
(McBratney y Webster 1986). En la
teoria de las variables regionalizadas,
el parametro Y(h) es la semi-varianza
y se calcula a partir de la siguiente
expresion:

M (h) 5
y(h)=1/2M(h) ZﬂZ(xi) ~Z(x, +h)] }

donde M (h) es el niumero de pares
de muestras en cada intervalo de
distancia h (o sea, la distancia entre
dos puntos de muestreo), y Z (x)y

Z (x+h) son los valores de la variable
en dos puntos de muestreo
cualesquiera separados por una
distancia h.

El semivariograma es la grafica
de la relaciéon entre la semi-varianza
y la distancia; la forma de esta curva
indica si la variable depende
espacialmente o no, es decir, si hay
autocorrelacion espacial. Cuanto
mas parecidos sean los valores
separados por una distancia dada,
menor sera el valor de la semi-
varianza. Esta aumenta,
generalmente, al aumentar la
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distancia y al disminuir la similitud
entre los puntos de muestreo. Sila
variable no presenta una estructura
espacial, la semi-varianza fluctua
alrededor de la varianza de la
muestra y el semivariograma
obtenido sera ‘plano’.

Los valores calculados de la
semi-varianza se adaptan a un
modelo tedrico (McBratney y Webster
1986; Rossi et al. 1995; Webster y
Oliver 1990) que se ajusta al
semivariograma calculado a partir de
los valores obtenidos en las
muestras. En general, sélo se
emplean algunas funciones
autorizadas cuando el
semivariograma se ajusta a un
modelo; consultar a Rossi et al. 1995
y a Webster 1985 para una revision
del tema y de los modelos utilizados
habitualmente. Si existe
autocorrelacion espacial, el
semivariograma alcanza un valor
maximo (la varianza “sill” o ‘de
umbral’) cuando se llega a una cierta
distancia entre los puntos de
muestreo (el rango). EIl rango marca
el limite de la dependencia espacial o
de la autocorrelacion de la variable
analizada en el semivariograma.
Cuando las distancias son mayores
que el rango, la semi-varianza
permanece fija y genera asi una
meseta en el semivariograma. El
punto en que hay intercepcion del
semivariograma (punto de corte) es,
generalmente, un valor diferente de
cero llamado la varianza “nugget” (o
sea, minima, C,) que expresa la
variabilidad debida a patrones no
percibidos (y no determinados en el
semivariograma), es decir, los que se
presentan a una escala menor que la
distancia minima que separa los
puntos de muestreo. La varianza
maxima (“sill”) menos la varianza
minima (“nugget”) es la varianza
espacial (C). Este valor corresponde
a la parte de la varianza total que
puede ser modelada por la

estructura espacial (McBratney y
Webster 1986).

Los semivariogramas se
calcularon aplicando el programa
informatico VAR 5 (Yost et al. 1989),
que permite hacer una estimacion
del semivariograma y ajustar el
modelo mediante un procedimiento
modificado de diferencias minimas
cuadraticas (Cressie 1985).

Mapas de contorno

Los mapas clasicos de contorno
fueron trazados con ayuda del
comando “grafico de contorno” que
posee el programa informatico
Sigmaplot 4.0.

Resultados

Respecto al muestreo geoestadistico,
la densidad de las poblaciones de
lombrices vari6 segun la especie de
lombriz y segiin la fecha. En los dos
sistemas de uso de la tierra
estudiados, la especie mas
abundante fue Glossodrilus sp. En
la sabana nativa, su densidad media
varié de 18.9 individuos/m?
(noviembre de 1994) hasta 46.3
individuos/m? (noviembre de 1993);
en el pastizal mejorado, esa densidad
varié de 36.9 individuos/m? (1994)
hasta 102.5 individuos/m? (1995).
La especie epigea Aymara sp. se
registré solamente en el muestreo de
1995, en el cual su densidad fue de
7.81 y 13.5 individuos/m? en la
sabana y en el pastizal,
respectivamente. La densidad de M.
carimaguensis y de Andiorrhinus sp.
fue inferior a 1 individuo/m?, excepto
en el muestreo realizado en el
pastizal en 1995, cuando la primera
especie obtuvo 14.5 individuos/m?.
La densidad de las lombrices
pertenecientes a Ocnerodrilidae fue
también baja: en la sabana, su valor
oscil6 desde 2 individuos/m? en
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1993, hasta 7 individuos/m? en
1995, y en el pastizal, desde 6.6
individuos/m? hasta 18.8
individuos/m? en 1994 y 1995,
respectivamente. Finalmente, los
valores de densidad obtenidos para
Andiodrilus sp. oscilaron entre

1.97 individuos/m? (en 1993) hasta
2.7 individuos/m? (en 1995), en la
sabana, y desde 3.5 individuos/m?
(en 1993) hasta 6.2 individuos/m?
(en 1995) en el pastizal. Los datos
obtenidos sobre los diferentes
estadios demograficos de todas las
especies, tanto en la sabana como en
el pastizal, aparecen resumidos en
los Cuadros 8-1 y 8-2.

La distribucion espacial de las
especies de lombrices se manifesto
como agregada. Tanto el indice I,
como el b mostraron que todas las
especies estaban fuertemente
agrupadas en ambos sistemas, la
sabana y el pastizal (Cuadro 8-3).
Todos los coeficientes de regresion
fueron significativos a un nivel de
confianza del 1%, excepto en el caso
de M. carimaguensis (P < 0.05).
Respecto al indice I, las especies
Andiodrilus sp., M. carimaguensis y
Aymara sp. presentaron la mayor
agregacion en la sabana; en el
pastizal, esta agregacion alta se
registré en Andiodrilus sp.,
Andiorrhinus sp. y Aymara sp. Todos
los valores obtenidos fueron
significativos, es decir, diferentes de
1, segun la prueba de x2.

El ACP mostré una relacion
multivariada entre el tamano de las
lombrices y su agregacion
(Figura 8-1). El porcentaje de la
varianza total explicada por los dos
primeros ejes fue de 57.6% y 22.1%,
respectivamente. Las variables
biométricas y la distribucion vertical,
excepto la relacion L/D, definieron el
eje 1. El eje 2, por su parte,
discrimina la relacién L/D y los dos
indices de agregacion empleados. El
eje 1 separo las especies grandes que
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descienden en el suelo a bastante
profundidad (M. carimaguensis) de
aquellas mas pequenas que viven
cerca de la superficie, mientras que
el eje 2 separo6 las especies que
presentan una relaciéon L/D alta
(como Glossodrilus sp.) de aquéllas
que tienen una distribucién mas
agregada y una relaciéon L/D menor
(Andiodrilus sp.). El sistema de uso
de la tierra no tuvo un efecto
significativo en las variables, excepto
en la distribucion vertical anual
(prueba de t, P=0.0123). La
distribucién de las especies sobre los
ejes factoriales 1 y 2 (Figura 8-2)
indic6 que el sistema de uso de la
tierra no ejercié ninguan efecto
coherente, de modo que la
distribucién de las especies de
lombrices debe ser explicada por
factores biolégicos.

La estructura espacial de los
diferentes estadios demograficos de
la poblacién de lombrices sélo pudo
valorarse en algunos
semivariogramas. Esto significa que,
en la mayoria de los casos, la
distancia con que se separaron los
puntos de muestreo, es decir, 10 m,
fue muy grande y no permitio
establecer correctamente la
estructura espacial de la comunidad
de lombrices estudiada. Es probable
que los patrones de distribucion
agregados que indicaban los indices
se expresen, en la mayoria de los
casos, mas alla de la escala de 10 m.
Cuando los semivariogramas
obtenidos fueron significativos,
pertenecian, en su mayoria, al tipo
esférico (“spherical”) (Figura 8-3) e
indicaban que la variabilidad
espacial se expresaba en escalas que
variaban desde 27.1 m hasta
57.4 m (Cuadro 8-4).

Las poblaciones de lombrices
estuvieron distribuidas, en ambos
sistemas de uso de la tierra, en
parches de tamarfio variable de una
fecha de muestreo a otra. El tamafo
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Cuadro 8-1. Resumen estadistico de la abundancia de lombrices (N/m?) en los 64 puntos de muestreo pertenecientes a un esquema regular de red, en tres fechas y
en la sabana nativa.?

Especie Categoria Fecha 1 Fecha 2 Fecha 3
Media D.t. E.S. Media D.t. E.S. Media D.t. E.S.
Andiodrilus sp. Adultos 0.94 2.9 0.36 0.7 2.2 0.3 2.1 4.2 0.53
Juveniles 1.03 2.9 0.37 2.1 3.7 0.5 0.4 1.5 0.18
Capullos 0 0 0 0.4 1.8 0.2 0.5 1.6 0.20
Andiorrhinus sp. Adultos 0 0 0 1.6 12.5 1.6 0.09 0.75 0.09
Juveniles 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Capullos 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Aymara sp. Adultos 0 0 0 0 0 0 4.5 6.4 0.80
Juveniles 0 0 0 1.36 3.6 0.4 3.3 5.3 0.67
Capullos 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Glossodrilus sp. Adultos 19.3 19.6 2.5 14.3 17.2 2.2 0 0 0
Juveniles 27.0 29.8 3.7 4.7 6.1 0.7 30.45 25.9 3.2
Capullos 3.9 7.2 0.9 0.3 1.8 0.2 0 0 0
Martiodrilus Adultos 0 0 0 0.09 0.75 0.09 0.3 1.78 0.22
carimaguensis Juveniles 0 0 0 0 0 0 0.39 1.92 0.24
Capullos 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Ocnerodrilidae sp. Adultos 1.9 6.0 0.75 3.13 6.23 0.78 4.8 1.63 0.2
Juveniles 0.09 0.75 0.09 0 0 0 2.1 8.3 1.03
Capullos 0 0 0 0 0 0 0 6.1 0.76

a. Datos tomados en el muestreo explicito espacial. D.t. = Desviacion tipica; E.S. = Error estandar.
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Cuadro 8-2. Resumen estadistico de la abundancia de lombrices (N/m?) en los 64 puntos de muestreo pertenecientes a un esquema regular de red, en tres fechas y
en el pastizal mejorado.*

Especie Categoria Fecha 1 Fecha 2 Fecha 3
Media D.t. E.S. Media D.t. E.S. Media D.t. E.S.
Andiodrilus sp. Adultos 0.6 2.1 0.26 1.5 3.9 0.48 2.4 5.4 0.67
Juveniles 2.9 5.6 0.70 2.9 6.5 0.82 3.8 9.6 1.2
Capullos 0 0 0 0.9 3.0 0.37 1.9 4.2 0.53
Andiorrhinus sp. Adultos 0.56 1.76 0.22 0 0 0 0.4 1.5 0.18
Juveniles 0.84 2.36 0.29 0.2 1.0 0.13 0 0 0
Capullos 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Aymara sp. Adultos 0 0 0 0.2 1.05 0.13 10.5 12.7 1.6
Juveniles 0 0 0 0.3 1.28 0.16 3.0 5.8 0.7
Capullos 0 0 0 0.7 3.34 0.42 0.8 6.2 0.8
Glossodrilus sp. Adultos 6.9 9.4 1.18 34.3 22.0 2.7 0 0 0
Juveniles 59.7 54.2 6.78 2.5 6.4 0.8 102.5 68.4 8.5
Capullos 0.2 1.0 0.13 0 0 0 0 0 0
M. carimaguensis Adultos 0.94 2.20 0.27 1.8 4.6 0.57 6.0 7.1 0.89
Juveniles 0.09 0.75 0.09 0.1 0.7 0.09 8.5 10.4 1.30
Capullos 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Ocnerodrilidae sp. Adultos 0 0 0 6.44 10.6 1.32 14.6 17.7 2.22
Juveniles 0 0 0 0.2 1.62 0.20 4.2 8.2 1.02
Capullos 0 0 0 0 0 0 0 0 0

a. Datos tomados en el muestreo explicito en sentido espacial. D.t. = Desviacion tipica; E.S. = Error estandar.
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Cuadro 8-3. Indices de agregacién obtenidos para varias especies de lombrices de tierra en las parcelas
de la sabana y del pastizal.

Especie Indice de Morisita Indice b de Taylor Valor Error
Sabana Pastizal Sabana Pastizal mediodeb estandar
Andiodrilus sp. 2.903* 3.396* 1.889 1.704 1.797 0.131
Andiorrhinus sp. ND# 3.759* ND 1.801 1.801 ND
Aymarasp. 3.722* 3.505* 1.634 1.385 1.510 0.176
Glossodrilus sp. 1.833* 2.160* 1.476 1.615 1.546 0.098
M. carimaguensis 4.857* 1.137* 1.542 1.405 1.474 0.097
Ocnerodrilidae sp.  2.604* 2.234* 1.579 1.603 1.591 0.017

a. ND = no determinado.
Indica un valor significativamente diferente de una distribucién al azar (prueba de ‘chi”
cuadrado, x?).

*
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Eje 2 (22.1%)

Eje 1 (57.6%)

Indice b

Indice I a

Figura 8-1.

Mapa factorial del Analisis de

Componentes Principales (ACP)
ejecutado con algunas variables
biométricas y con los dos indices
de agregacion empleados.
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Figura 8-3. Semivariograma esférico obtenido
en la especie Andiodrilus n. sp. con
los datos recolectados en el
pastizal en junio de 1995.

Eje 2 (22.1%)
Glossodrilus sp.
(Sabana)
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(Sabana) — | »% ‘
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- >
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(Sabana)
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" _ | Andiodrilus sp.
Andiodrilus sp. "€ (Sabana)
(Pastizal) Andiorrhinus sp.
L] .
v (Pastizal)
Figura 8-2. Proyeccion de los objetos (las especies de lombrices de los dos sistemas, sabana y pastizal)

en los dos primeros ejes extraidos del ACP.
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Cuadro 8-4. Modelo de los semivariogramas y rango obtenido (en m) para cada especie durante todo el periodo del estudio.

Nombre de la especie  Estadio demografico Sabana nativa Pastizal introducido
1993 1994 1995 1993 1994 1995
Andiodrilus sp. Adultos -2 — Esférico — Esférico Esférico
44.7 28.7 54.5
Juveniles — — — — Esférico Esférico
27.1 30.3
Capullos — — — — — Esférico
32.1
Aymara sp. Adultos — — Esférico — — —
41.2
Juveniles — — Lineal — — —
Capullos — — — — — —
Glossodrilus sp. Adultos Esférico — — Lineal — —
37.2
Juveniles Esférico Esférico — — Esférico Esférico
29.8 36.2 57.4 41.8
Capullos Linear — — — — —
Ocnerodrilidae sp. Adultos — Esférico — — — Esférico
30.9 30.8
Juveniles — — — — — —
Capullos NDP ND ND ND ND ND

a. Semivariograma de varianza minima (“nugget”).
b. ND = no determinado.
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Figura 8-4. Mapas de contorno que muestran
la abundancia (N/m?) de individuos
juveniles de Glossodrilus sp. en el
pastizal, en dos fechas diferentes
de muestreo.

medio de los parches en que se
agregaron las especies de lombrices
fluctuaba entre 30 y 40 m, y a veces
era mayor. Por ejemplo, en
septiembre de 1993, casi todos los
individuos que constituian la especie
Glossodrilus sp. en el pastizal eran
juveniles (Figura 8-4). En dicha
figura se observan dos parches de
poblacién: uno de ellos es grande y
se localiza en el lado izquierdo de la
parcela (Figura 8-4,A) y el otro, un
poco menor que el primero, se
encuentra en la esquina superior
derecha. En junio de 1995, la
totalidad de la poblacion estaba
formada por individuos juveniles,

puesto que los adultos suelen
aparecer al final de la época lluviosa
(Jiménez et al. 1998b). Al parecer,
el parche de poblacién mas grande
se habia movido hacia la izquierda y
en la esquina superior derecha se
distinguian dos nuevos parches de
poblacién.

Discusion

Las lombrices son organismos que
adoptan una distribucion espacial
fuertemente agregada (Rossiy
Lavelle 1998). Los resultados de
este estudio coinciden con Piearce
(1982), quien encontré que, sin
considerar el indice de agregacion
empleado, las lombrices estaban
muy agrupadas en los suelos de las
costas noroccidentales de Inglaterra.
Los valores obtenidos aqui para el
indice b de Taylor fueron muy
similares a los obtenidos por Taylor
et al. (1978), quienes usaron los
datos de Gerard (1960). El valor alto
del indice b obtenido en este
estudio para la especie Andiorrhinus
sp. puede explicarse por la
abundancia de esta especie en los
dos sistemas estudiados. Hairston
(1959, citado en Lloyd [1967])
concluye que los valores de los
indices de agregacion son muy altos
para las especies poco comunes y
Andiorrhinus sp. es una especie
escasa en Carimagua (Jiménez et al.
1998b).

La evaluacién de los indices de
agregacion depende de la escala de
medicién empleada y se aplica a
todos los métodos que dan un valor
cuantitativo a la varianza espacial
de la distribucion de cualquier
organismo (Horne y Schneider
1995). Curtis y Mcintosh (1950) y,
posteriormente, Pielou (1969) y
Greig-Smith (1983) demostraron la
dependencia de los indices de
agregacion respecto a la escala
utilizada. Hurlbert (1990) concluyo,
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sin embargo, que dicha evaluacion
es una medida de la agregaciéon sin
interpretacion alguna. En este caso,
la comparacion de los indices de
agregacion entre las poblaciones s6lo
sera valida cuando se realice en la
misma escala espacial.

Martiodrilus carimaguensis es
una especie cuyos individuos se
encuentran activos en una misma
galeria, al menos durante la primera
semana después de iniciada la
deposicion de heces sobre la
superficie del suelo (Decaéns 2000;
Jiménez et al. 1998a). Esta especie
habita, de manera semipermanente,
galerias verticales en forma de U
(Jiménez y Decaéns, datos sin
publicar) y su comportamiento es
afectado por la estacionalidad
ambiental. Lo normal es que la
lombriz abandone la galeria cuando
ésta se satura de agua de lluvia, ya
que la inundacién ocasiona un
déficit de O, en el suelo (Jiménez et
al. 1998a). Es posible que este tipo
de comportamiento ocasione los
valores bajos del indice I, obtenidos
en el pastizal; es probable, también,
que la caracterizacion de la
distribucién espacial de las
diferentes categorias demograficas,
por ejemplo de los adultos y de los
individuos inmaduros, revele
diferencias aun no percibidas.

Los dos indices empleados en
este estudio fueron una herramienta
valiosa para determinar el patron
espacial y su correlaciéon con
parametros biolégicos, por ejemplo el
tamano de las lombrices. Este tipo
de relacion se estableci6é también en
el estudio realizado en una
comunidad de lombrices de la
sabana africana de Lamto (Rossiy
Lavelle 1998). Estos dos autores
encontraron también que las
especies mas pequenas presentaban
una fuerte agregacién. En
Carimagua, las especies de tamario
medio y grande arrojaron los indices
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de agregaciéon mas altos; por tanto,
estas conclusiones deben extraersse
con sumo cuidado y es necesario
estudiar otras comunidades de
lombrices para establecer los
patrones que definan la agregacion
de las especies. Una explicacion
plausible de esta diferencia puede
ser la ausencia de una lombriz
anécica, como M. carimaguensis, en
Lamto. Coincidimos también con los
autores mencionados en que este
tipo de analisis debe emplearse para
definir, de un modo mas preciso, las
categorias ecologicas de las
lombrices, especialmente si el indice
b es especifico de cada especie,
como sostuvieron Taylor et al. (1988).

Son varios los factores
responsables del poco éxito obtenido
en el analisis geoestadistico:

1. Densidad. La densidad de una
poblacién fluctua
estacionalmente a causa de las
condiciones ambientales. El
numero de lombrices al final de
la época lluviosa (1993 y 1994)
es un poco bajo en algunas
especies porque sus poblaciones
iniciaron ya el periodo de
inactividad.

2. Tamaio de las especies. El
muestreo se realizo
manualmente y no todos los
individuos son recolectados
cuando se aplica un método de
muestreo manual. En algunas
especies, como en Aymara sp.,
Glossodrilus sp. y Ocnerodrilidae
n. gen. n. sp., queda sin
recolectar casi el 50% de la
poblacién cuando se aplica este
método (Jiménez, datos sin
publicar).

3. Tamaiio de la unidad de
muestreo. Es posible que el
tamarno elegido no fuera
realmente el 6ptimo como para
recolectar individuos de la



Distribucion Espacial de las Lombrices...

especie anécica M.
carimaguensis, que son de gran
tamarfo y se retraen rapidamente
hacia el interior de la galeria
vertical.

4. Distancia entre las muestras.
Las poblaciones de lombrices
presentan una estructura
espacial agregada bastante clara,
al menos en la escala de la
unidad de muestreo; es
probable, por tanto, que la
distancia minima entre los
puntos de muestreo sea muy
grande y no permita establecer
un patrén claro de distribucion
espacial a una escala mayor que
dicho valor minimo. Los
resultados de este estudio
muestran que algunas especies
estan agregadas en parches que
tienen menos de 10 m de
diametro.

5. Estructura en mosaico. Martin
(1991) desarroll6 la hipétesis de
que la especie Millsonia anomala
Omodeo presentaba
subpoblaciones en diferentes
fases demograficas. Es probable
que los patrones observados en
la comunidad de lombrices
analizada en ambos sistemas de
uso de la tierra correspondan a
un mosaico espacio-temporal de
parches de poblaciéon. Esta
hipétesis, sin embargo, debe ser
demostrada en estudios futuros.

Los patrones de distribucion en
sentido horizontal de las lombrices
son dificiles de establecer, ya que
han sido descritos en varias escalas,
desde la local (Lavelle 1978;
Phillipson et al. 1976) hasta la
regional (Evans y Guild 1948;
Németh 1981) y la geografica
(Bouché 1972; Fragoso 1993). La
variabilidad de la distribuciéon
espacial horizontal de las lombrices
va desde 1 m (Rossi 1998) hasta

50 m (Poier y Richter 1992). La
especie endogea tropical
Polypheretima elongata Perrier se
distribuye en parches de poblacién
que miden de 20 a 30 m de
diametro, y presenta una notoria
oposicion entre el patron de los
adultos y el de los individuos
juveniles (Rossi et al. 1997).
Ninguno de los estadios demograficos
de esta especie present6 una
autocorrelacion con alguna variable
del suelo, por ejemplo la materia
organica o un gradiente en el
contenido de arcilla. En el estudio
antes mencionado, los autores
explican los patrones observados
basandose en procesos
demograficos, como la competencia
intraespecifica que conduce a un
descenso de la fecundidad en areas
donde hay una densidad alta de
adultos. El tamarfio de los parches
coincide con el que reportaron Rossi
y Lavelle (1998) y Rossi et al. (1997)
para algunas especies de la sabana
de Lamto (Costa de Marfil).
Asimismo, el limite establecido para
la distribucién espacial de las
lombrices de tierra en este estudio,
que es el de parches menores que
100 m, se ajusta al que describio
Robertson (1994).

La estrategia de muestreo
empleada en este estudio no fue muy
util al tratar de establecer, de
manera precisa, la distribuciéon
espacial de las lombrices empleando
el analisis geoestadistico, incluso
tras haber demostrado que las
especies estaban agregadas (los
indices de agregacion diferian de una
distribucion al azar). La agregacion
es una caracteristica de la poblaciéon
de lombrices de tierra, y fue facil
demostrarla empleando los dos
indices, I, y b; es necesario, sin
embargo, aumentar la resolucién del
analisis geoestadistico para mostrar
el patron de distribucion real de las
poblaciones.
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No se puede concluir, a partir de
los resultados obtenidos, que la
distribucién observada se debe a
factores dinamicos, internos o
externos, incluidos en la poblacién
de lombrices. Rossi et al. (1997)
establecieron la distribucién espacial
de P. elongata en las parcelas de
produccién comercial de flores de la
isla de Martinica, empleando
procesos internos contenidos en la
poblacién. En otro estudio, Rossiy
Quénéhervé (1998) no encontraron
ninguna relacion significativa entre
los nematodos, tanto de vida libre
como fitoparasitos, y varios
parametros de los suelos Vertisoles
del mismo lugar, excepto entre la
densidad del nematodo fitoparasito
Helicotylenchus retusus Siddiqui y
Brown y el contenido de arcilla de
dichos suelos, cuya correlacion fue
negativa.

La perturbacion de los sistemas
ecologicos es un factor determinante
en la estructuracion de éstos puesto
que crean un mosaico espacio-
temporal de parches. Moloney y
Levin (1996) sostienen que, en
general, el patréon espacial de una
perturbaciéon ha sido ignorado y sélo
se ha prestado atencion a la
comprension de los efectos
provocados por la tasa y la
intensidad de la perturbacién. La
estructura espacial de las
perturbaciones apenas ha sido
considerada en los estudios
realizados sobre ese tema.
Asimismo, la dinamica espacio-
temporal de las variables del suelo
en los sistemas perturbados, por
ejemplo la densidad de las lombrices,
no ha sido estudiada en
profundidad, excepto por Decaéns y
Rossi (2001), Jiménez (1999) y Rossi
(1998; datos sin publicar), quienes
suministran informacion sobre este
tema.

En este trabajo se ha resaltado la
utilidad de las diferentes
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herramientas estadisticas empleadas
en el analisis espacial de las
poblaciones de lombrices. Las
préacticas del uso de la tierra, por su
parte, no tuvieron un impacto claro
en esa distribucién, un hallazgo que
resulta interesante. Este resultado
apoya la hipétesis de que la
distribucién espacial de las lombrices
esta determinada por factores que
actian dentro de sus poblaciones,
aunque es necesario investigar mas
este punto. Con ayuda de un método
nuevo para detectar modelos de
distribucién espacial comunes en que
se consideran diferentes fechas de
muestreo (Jiménez et al., en revision),
se mostrara la estabilidad y la
distribucién opuesta que presentan
las diferentes especies de lombrices.
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CariTuLo 9

Diferencias en la Programacion de
la Diapausa y en los Patrones de
Estivacion de Algunas Especies de
Lombriz de Tierra del Tropico!

J. J. Jiménez*, G. G. Brown**, T. Decaéns***,

Resumen

La estivacion es un periodo de
inactividad que forma parte del ciclo
de vida de muchos organismos del
suelo. Gracias a la heterogeneidad
genética, fisiologica y ambiental de
las lombrices de tierra, su estivacion
ocurre de muchas maneras. En este
estudio se emplea el término
estivacion en el sentido de
inactividad de una poblacion de
lombrices de tierra en cualquier
época del afio. Se muestran aqui
también las diferentes estrategias de
estivaciéon encontradas en algunas
lombrices tropicales. Los resultados
obtenidos provienen de estudios
detallados de las comunidades de
lombrices de tierra encontradas en
las sabanas de Colombia y México,
en varios pastizales de este ultimo

1. Publicado en Pedobiologia 44(6), p 677-694,
por Jiménez et al. Copyright © 2000 de
Urban & Fischer Verlag. Impreso con
permiso de la casa editorial.
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Mont Saint Aignan Cedex, Francia.

t Proyecto de Laderas, CIAT, AA 6713, Cali,
Colombia.

A. Feijoo' y P. Lavelle**

pais, y en algunos agroecosistemas
de Tanzania. Aunque todas las
especies construian camaras de
estivacion en las que se enrollaban en
ciertas épocas del ano, tenian, sin
embargo, diferencias en sus patrones
de estivacién. Por ejemplo, las
lombrices de dos especies
neotropicales fueron halladas en el
interior de una esfera recubierta con
una secrecion mucosa; las de otras
dos de dichas especies no formaron
ninguna estructura mucosa, pero
sellaron el extremo de su galeria con
varios tabiques construidos con
heces; las de una especie africana
formaron su camara de estivacion
con granos de arena grandes que se
adherian al exterior de las lombrices
e impedian asi que éstas tocaran la
superficie interna de la camara.

Este capitulo presenta una
descripcion detallada, junto con los
dibujos correspondientes, de las
camaras de estivacion de cinco
especies de lombrices; trae ademas
un analisis completo de los procesos
que determinan el mecanismo de este
patrén de comportamiento en una
especie anécica de Colombia. El
comienzo de la estivacion fue
diferente para los adultos y los
individuos jovenes de dos especies
neotropicales de la familia
Glossoscolecidae: Glossodrilus n. sp.
y Martiodrilus carimaguensis. Los
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adultos de esta ultima especie, que
es nativa de las sabanas de
Colombia, inician el proceso de
diapausa después de horadar una
galeria profunda en el suelo al final
de la época lluviosa; los individuos
jovenes inician ese proceso 4 meses
antes. Varios autores han
establecido una relacion entre los
segmentos nuevos anadidos al
cuerpo de la lombriz y el periodo de
estivacion; en este estudio no se
hallé ninguna relacién de este tipo
en la Ginica especie que se estudio
con mas detenimiento.

Palabras clave: diapausa, estivacion,
estrategias adaptativas,
lombrices, sabanas

Introduccion

Algunos organismos vivos tienen
capacidad de entrar en una fase de
inactividad o en una especie de
letargo, cuando las condiciones del
ambiente son desfavorables. La
estivacion? es un periodo que forma
parte del ciclo de vida de muchos
organismos del suelo y se puede
definir como la capacidad que tienen
de suspender su actividad durante
periodos de tiempo variables. Casi
todas las especies de lombrices de
tierra emplean este mecanismo como
respuesta a las fluctuaciones
estacionales de la humedad y de la
temperatura del suelo. Durante esta
fase de inactividad, los individuos
permanecen en las capas profundas
del suelo inméviles y sin alimentarse;
pueden incluso experimentar la
reabsorcion de sus caracteres
sexuales primarios y secundarios.

De acuerdo con Bouché (1972,
1984) y con Olive y Clark (1978, op.
cit. Lee 1985), se distinguen tres

2. Los autores se refieren a la inactividad de
una poblacién animal en cualquier época del
ano.
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tipos de inactividad cuyos limites no
estan definidos claramente; puede
haber, ademas, varios estadios
intermedios que dependen del estrés
ambiental (Lee 1985):

1. Quiescencia. Este proceso
ocurre cuando cambian las
condiciones ambientales
favorables. Los individuos
retoman la actividad cuando las
condiciones que iniciaron el
proceso se vuelven favorables
para ellos. No construyen
camaras de estivacion ni se
enroscan, sino que permanecen
extendidos, por lo que pueden
experimentar una deshidratacion
muy severa. Pueden vaciar el
contenido intestinal, pero sus
caracteres sexuales no son
reabsorbidos.

2. Paradiapausa (= diapausa
facultativa, Saussey 1966, op.
cit.; Lee 1985). Este tipo de
letargo es inducido por la pérdida
de humedad del suelo. La
supresion de los factores que lo
inducen propicia el reinicio de la
actividad. Cada individuo
construye una camara de
estivacién y se enrolla en ella
después de vaciar su contenido
digestivo. Hay regresion de los
caracteres sexuales. En este
estado la deshidratacién de las
lombrices se reduce mucho.

3. Diapausa. Las condiciones
adversas inducen, a nivel
fisiolégico, la diapausa
obligatoria. Un factor ambiental
le da origen, pero su final (o sea,
el reinicio de la actividad) esta
determinado a nivel fisiolégico. A
diferencia de la paradiapausa, no
hay aqui respuesta de los
individuos cuando éstos se
someten a condiciones favorables
de un ambiente artificial, por
ejemplo, cuando las lombrices se
introducen en un suelo humedo
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hasta la capacidad de campo
(pF 2.8). Los individuos que
pasan por diapausa construyen
también una camara de
estivacion, pierden peso porque
vacian su contenido intestinal y
no sufren deshidratacion.
También se produce, durante
esta fase, una reabsorcion de los
caracteres sexuales y a veces la
regeneracion de algunos tejidos.

Muchos autores han descrito las
diferentes estrategias que presentan
las lombrices al comenzar su fase de
quiescencia o de diapausa (Abeloos y
Avel 1928; Bouché 1972, 1984;
Evans y Guild 1948; Lee 1951;
Morgan y Winters 1991; Satchell
1967; Saussey 1966). Sin embargo,
en pocos estudios se ha ilustrado el
patréon de formaciéon de las camaras
de estivacion. El objetivo del
presente trabajo fue, de un lado,
ilustrar graficamente las diversas
camaras de estivacion observadas en
varias especies tropicales de
diferentes familias en dos
continentes y, del otro, establecer los
detalles de los mecanismos de
estivacién (induccion), tanto
fisiologicos como edaficos, en una
lombriz anécica de las sabanas de
los Llanos Orientales de Colombia.

Materiales y Métodos

La estivacion de las lombrices de
tierra se establecié a partir tanto de
estudios detallados de sus
comunidades, que se realizaron
durante 18 meses en Carimagua
(Colombia) y en La Vibora (México),
como de observaciones de campo en
agroecosistemas cercanos a Gairo
(Tanzania) y en Isla, Tuxpan y
Carranza (México); esta investigacion
formé parte de tres proyectos
internacionales (financiados por la
UE, IFS y AECI). Las lombrices que
presentaron estivacion, asi como sus

camaras, se observaron durante un
muestreo manual de aquéllas a
diferente profundidad, en monolitos
de suelo de tamano variable
(Anderson e Ingram 1993; Lavelle
1978).

Sitio experimental en
Colombia

El trabajo principal de campo se
realiz6 en la estaciéon experimental
de Carimagua (CIAT-CORPOICA) en
los Llanos Orientales de Colombia
(4°37’ Ny 71°19’° 0O, 175 msnm). El
valor medio anual de la precipitacion
fue de 2200 mm y el de la
temperatura de 26 °C (en el periodo
1973-1995). La fuerte
estacionalidad ambiental se refleja
en una época seca de 4 meses de
duraciéon. Los suelos se clasifican
como Oxisoles y Ultisoles infértiles
(USDA 1975) y sobre ellos se
asientan sabanas herbaceas con
arbustos aislados y bosques de
galeria anastomosados; éstos
comprenden, principalmente,
palmas del género Mauritia y estan
asociados a los cursos de agua. Una
parcela de sabana natural y un
pastizal introducido de graminea y
leguminosa dedicado al pastoreo se
eligieron como sitios de muestreo.

Se tomaron muestras detalladas
de las comunidades de lombrices
durante 18 meses (desde marzo de
1994 hasta septiembre de 1995,
excepto en junio de 1994); en esas
muestras se combiné el muestreo
manual de bloques de suelo de
1m?x0.5m,yellavado y
tamizado de monolitos pequenios de
20 x 20 cm. Aunque la profundidad
habitual de muestreo fue de 50 cm,
ésta vari6 segun la época del afio a
causa de la migracién vertical de
algunas especies de lombrices
(Jiménez et al. 1998a). Los bloques
de suelo fueron divididos en capas
de 10 cm de espesor y todas las
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lombrices encontradas en ellas se
introdujeron en formol al 4% (segiin
la metodologia de Lavelle 1978). El
muestreo finalizaba cuando, en una
capa determinada (nunca antes de
50 cm) no se encontraba ninguna
lombriz. En algunos casos,
especialmente en la época seca, la
profundidad de muestreo llegé a

80 cm. Cada mes se extraian cinco
monolitos de 1 m? y 10 muestras
para lavado y tamizado, segiin un
disefio de bloques estratificado y
completamente al azar, para ambos
sistemas de uso de la tierra.

La comunidad de lombrices de
tierra de la sabana nativa y de los
pastizales introducidos estaba
constituida por ocho especies, todas
ellas nativas (Cuadro 9-1). La
riqueza en especies es similar en
ambos sistemas, pero hay una
especie en la sabana que no se
encuentra en el pastizal. Sin
embargo, los valores medios anuales
de la densidad y de la biomasa de la
comunidad de lombrices de la
sabana fue de 49.8 individuos/m?y
de 3.26 g pF/m?, respectivamente;
estos valores fueron mucho mas
bajos que los obtenidos en el pastizal
(80.1 individuos/m?y 57.1 g pF/m?,
respectivamente) a causa de la
abundante poblaciéon de Martiodrilus

carimaguensis en este ultimo sistema.
Esta especie contribuye alli con un
88% a la biomasa total de lombrices
de tierra (Jiménez et al. 1998b).

Sitios experimentales en
México

Estos sitios se localizan al oriente de
México, en el estado de Veracruz, en
la franja de la costa atlantica (35 a
80 msnm); presentan un clima
estacional humedo y caluroso, con
una precipitacion anual superior a
1200 mm. Hay, sin embargo, una
época seca de 4 a 6 meses,
interrumpida intermitentemente por
fuertes vientos procedentes del norte
y por lluvias suaves llamadas
“nortes.” En Isla y en La Vibora, los
suelos (un Ultisol y un Alfisol,
respectivamente) son de textura
arenosa o franco-arenosa, pobres en
materia organica (< 1.5% C), cuya
vegetacion original era,
probablemente, la de una sabana
herbacea y arbustiva. En ambos
lugares, la vegetacion actual consiste
en una graminea nativa que sirve de
pastura. En La Vibora, el muestreo
se realiz6 mensualmente (desde junio
de 1996 hasta septiembre de 1997);
se extrajeron manualmente bloques
de suelo de 25 x 25 cm?, hasta una

Cuadro 9-1. Comunidad de lombrices de las sabanas y de los pastizales de Carimagua y tamafno

maximo alcanzado por los adultos.

Especie Familia Categoria Peso adulto Longitud adulto
ecologica® @° (mm)°©

Andiodrilus n. sp. Glossoscolecidae Endodgea 1.3+0.3 109 £ 14.4
Andiorrhinus n. sp. 1 Glossoscolecidae Endo-anécica 7.1+2.1 188 £27.6
Andiorrhinus n. sp. 2 Glossoscolecidae Endo-anécica 4.94 -
Aymara n. sp. Glossoscolecidae Epigea 0.06 + 0.02 58.1+10.3
Glossodrilus n. sp. Glossoscolecidae Endégea 0.09 + 0.02 83.9 +10.7
Martiodrilus

carimaguensis Glossoscolecidae Anécica 11.2+2.1 194.3£24.3
Octochaetidae n. gen.  Octochaetidae Epigea 0.02+0.01 45.2+8.1
Ocnerodrilidae n. gen.  Ocnerodrilidae Endogea 6-10°+£2-10° 22.8+2.7

a. Anécica: vive en el suelo, pero se alimenta en la superficie; Epigea: vive y se alimenta en la
superficie del suelo; Endogea: vive y se alimenta en el suelo (segiin Bouché 1972 y Lavelle 1981).

b. En formol.
c. Los datos son medias + desviacion tipica.
d. Sélo un ejemplar.
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profundidad de 20 cm (Brown et al.
sin publicar). Todas las lombrices
encontradas se introdujeron en
formol al 4% y se llevaron al
laboratorio donde fueron pesadas.
Se encontraron siete especies, una
de ellas exdtica y el resto nativas;
tres de ellas eran nuevas para la
ciencia. En este capitulo se hara
referencia exclusivamente a los
ejemplares del género que pertenece
a la familia Glossoscolecidae (gen.
nov. 1). En Isla se tomaron
muestras en la época lluviosa
(septiembre a octubre) y en la seca
(mayo) de 1998 y 1999, mediante
calicatas rectangulares de 50 x

25 cm que tenian de 40 a 60 cm de
profundidad.

En Carranza y Tuxpan, los
suelos son Vertisoles cuyo contenido
de arcillas es alto (> 40%) y cuya
riqueza en C (> 2.5%) es mayor que
en los antes mencionados. La
vegetacion original del sitio fue un
bosque tropical semideciduo;
actualmente, éste se ha convertido
en un pastizal de la especie
introducida Digitaria decumbens.
Estos sitios fueron muestreados de
igual manera y en las mismas fechas
que los de Isla.

Otros sitios experimentales (en
Tanzania y en Colombia)

El sitio de Tanzania se encuentra
cerca del pueblo de Rubeho (SE), a
unos 900 msnm. La vegetacion
original era el bosque de Miombo y el
muestreo (metodologia TSBF;
Anderson e Ingram 1993) se realiz6
en un campo de girasoles en 1996.
El suelo es un Alfisol, de textura
gruesa y con valores de

C intermedios. El sitio, que se
encuentra en el lado oeste de una
cordillera orientada hacia el océano
(al este), cerca de Gairo, se
caracteriza por una época seca muy
prolongada. La precipitacion media

anual es de 700 mm que se
registran, en su mayor parte, entre
noviembre y febrero. Es bien
conocida aqui la gran diversidad de
cienpiés (o milpiés), pero se sabe
poco sobre la fauna relacionada con
las lombrices de tierra. Durante el
muestreo, el suelo estaba muy seco
(8% p/p H,0). Las lombrices de las
muestras se conservaron en formol
al 4%.

El sitio de Colombia se
encuentra en la cuenca del rio
Cabuyal (departamento del Cauca),
sobre las estribaciones de la
cordillera andina, a 1400 msnm.
Las muestras de lombrices de tierra
se tomaron en un bosque secundario
de mas de 40 anos, desde junio de
1995 hasta febrero de 1997. Los
valores medios anuales de
precipitacion y temperatura son
1500 mm y 21 °C, respectivamente,
y el régimen de precipitacién es
bimodal. Hay dos épocas secas: de
diciembre a febrero y de junio a
agosto, y dos épocas lluviosas: de
marzo a mayo y de septiembre a
noviembre. Los suelos se definen
como Dystropept 6xicos, provienen
de cenizas volcanicas, y son de
textura fina, bien drenados y
ligeramente acidos (pH = 5.3) (Feijoo,
datos sin publicar).

Estivacion vs. regeneracion (en
Colombia)

Se ha establecido una relacion entre
la estivacion y la regeneracion en

M. carimaguensis, una especie
anécica nativa que sobrevive a la
época desfavorable del ano mediante
la diapausa. Se probo la hipétesis
de que ciertas especies de lombrices
incrementan el niimero de
segmentos de su cuerpo durante este
periodo de inactividad. Se conto, por
ello, el nimero de segmentos nuevos
aniadidos a la regién posterior del
cuerpo de las lombrices, tanto en los
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adultos como en los individuos
subadultos o immaduros que habian
pasado por la estivacion.

Analisis de los datos

Los analisis estadisticos se realizaron
con ayuda del paquete SPSS 6.0. Se
calcularon las regresiones para
obtener las ecuaciones que mejor se
ajustaban a los datos. También se
empleé el ANOVA de una sola via de
Kruskal-Wallis (una prueba no
paramétrica) empleando el numero
de lombrices halladas a diferentes
profundidades en las muestras de
suelo.

Resultados

Camaras de estivacion

En las lombrices de tierra de
distintas especies que se
recolectaron durante la época seca
en el interior de las camaras de
estivacion se observaron diferentes
estrategias adaptativas orientadas a
evitar que se secaran los tejidos de
esas lombrices. Estos diversos
patrones de estivacion se muestran
en la Figura 9-1 (A-D):

A. Camara de diapausa de una
especie de gran tamaifio (15 a
30 cm de longitud) de las
sabanas de Colombia: M.
carimaguensis (Glossoscolecidae).

Cada individuo de esta especie
construy6 una camara al final de la
galeria en que habitaba de manera
semipermanente; se enrosco en la
camara después de vaciar su
contenido intestinal y suspendio6 su
actividad hasta el comienzo de la
siguiente temporada de lluvias. La
inactivacion se produjo después de
que la especie descendié hasta una
profundidad de 60 a 110 cm. Casi
siempre, el extremo de la galeria
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estaba sellado con heces que
formaban tabiques con el fin de
evitar la pérdida de humedad
corporal de la lombriz, humedad que
es vital para mantener una tasa
minima de respiracién. Hubo
diferencias en el comienzo de la
estivacion de los adultos y de los
individuos jovenes (Jiménez et al.

1998a).

B. Camara de estivacion de la
especie pequeiia (de 2 a 2.5 cm)
feofilica (“fedfila”) (Bouché 1972;
Lee 1985) perteneciente a
Ocnerodrilidae n. gen. y de la
especie epigea Aymara n. sp.
(Glossoscolecidae), halladas en
Carimagua, Colombia.

Los individuos de estas especies
formaron una camara de estivacion
al final de su galeria pero no la
sellaron, a diferencia de los de
M. carimaguensis.

C. Camara de estivacion de
Glossodrilus n. sp.
(Glossoscolecidae), especie de
tamaio pequeiio (de 8 a 10 cm)
de los Llanos Orientales de
Colombia.

Estas lombrices se rodean de
una esfera mucosa cuya estructura
es muy similar a la de un capullo,
aunque de mayor tamano (unos
5 mm de diametro); los capullos de
esta especie son muy pequenos,
ovales, y miden 3.0 x 2.2 mm
(Jiménez et al. 1999). La camara no
debe confundirse con un capullo
cuando se practica un muestreo.

D. Camara de estivacion de una
lombriz de tamafo intermedio
(de 10 a 15 cm) de Tanzania aun
no clasificada, y para
Chuniodrilus zielae Omodeo 1963
(Eudrilidae) de Lamto, en Costa
de Marfil.
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Figura 9-1. Diversas camaras de estivacion de varias lombrices tropicales. (A) Martiodrilus
carimaguensis (Carimagua, Colombia); (B) Ocnerodrilidae n. gen. (Carimagua, Colombia);
(C) Glossodrilus n. sp. (Carimagua, Colombia); D) especie no identificada de Rubeho,
Tanzania; (E) M. heterostichon (Cauca, Colombia).
Dibujos realizados por AG Moreno.
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Estas lombrices hacen que los
granos grandes de arena queden
adheridos a la superficie interna de
la camara para evitar,
probablemente, que se seque el
tegumento de su cuerpo, expuesto a
perder humedad hacia dicha
superficie interna de suelo. Hace ya
mas de un siglo, Darwin (1881) y
Hensen (1877) observaron
fenémenos similares. Esa superficie
interna esta recubierta con moco
(que le da un aspecto brillante) y
probablemente con arcillas que la
lombriz compactaria con la presiéon
de su cuerpo. Este recubrimiento
ayudé a evitar también la pérdida de
agua hacia el suelo seco circundante.

E. Camara de estivacion de una
lombriz de tamaiio intermedio
(de 8 a 12 cm de longitud), aun
no descrita, pero perteneciente a
la subfamilia Acanthodrilinae, de
Isla, México.

Esta especie form6 una camara a
una profundidad de 30 a 50 cm y la
us6 incluso al final de la época
lluviosa cuando el medio estaba tan
seco que podia inducir el proceso de
estivacion. Las camaras eran
estructuras discretas que podian
separarse facilmente del suelo
circundante y su interior estaba
recubierto con una capa mucosa y
arcillosa. Para construir esta
camara, la lombriz debié seleccionar
particulas arcillosas de un suelo de
textura franco-arenosa y depositarlas
luego de manera que formaran una
esfera completa, con la cual se
cubri6 para enroscarse en su
interior.

F. Camara de estivacion de un
género nuevo de lombriz de tierra
de tamaiio intermedio (de 8 a
12 cm) perteneciente a
Glossoscolecidae gen. nov. 1, de
La Vibora, México.

Esta camara puede considerarse
intermedia entre la que construye la
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especie de Isla y la del género nuevo
de la familia Ocnerodrilidae de
Colombia. La lombriz formé una
camara cuyas paredes internas,
recubiertas con moco (y
probablemente con arcillas) y
ligeramente compactadas, le
permitieron enrollarse como un
ovillo. La camara como tal quedaba
cerrada, aunque esta especie no
forma estructuras discretas como la
especie hallada en Isla.

G. Camara de estivacion de
Martiodrilus heterostichon
Schmarda 1861
(Glossoscolecidae), del
departamento del Cauca,
Colombia.

Esta especie endogea
oligohtimica construye una camara a
30 cm de profundidad (Figura 9-1,E),
como minimo, que usa incluso al
final de la época lluviosa si la
humedad del suelo desciende a
menos de 22% (p/p H,0), nivel al
que se induce la diapausa. La
camara observada era una
estructura discreta que podia
separarse completamente del resto
del suelo y estaba recubierta en su
interior con moco y particulas
arcillosas. Para construir esta
camara, la lombriz debié seleccionar
particulas arcillosas de un suelo de
textura franco-arenosa y depositarlas
luego de manera que formaran una
estructura globosa, con la cual se
cubri6 para enroscarse en su
interior. Cuando empieza la época
lluviosa, la lombriz abandona la
camara en cuyo interior hay heces, y
asciende hacia los primeros 20 cm
del suelo. Es muy comun encontrar
estas camaras llenas de heces, que
también se encuentran en las
galerias que abre la lombriz.

Patrones de estivacion

Se han observado diferentes
estrategias de estivacion en las
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especies de Carimagua, donde las
lombrices descienden a una
profundidad minima de 30 a 40 cm
para permanecer inactivas.

Andiodrilus n. sp. y
Andiorrhinus n. sp. no manifestaron
ninguna adaptacién al estrés
ambiental. Estas lombrices
descienden hasta una profundidad
de 30 a 60 cm y permanecen
quietas, extendidas en toda su
longitud. No construyeron ninguna
camara de estivaciéon y ninguno de
sus individuos se enroscé en forma
de ovillo; por ello, su superficie
corporal estaba totalmente seca y
no hubo respuesta fisica al estimulo
tactil, aunque recuperaron cierto
grado de movilidad al ser
humedecidas en el laboratorio.
Bouché (1984) clasific6 estas
especies como “hipohigroéfilas”, es
decir, las que permanecen en las
capas profundas y humedas del
suelo sin mostrar ningan letargo y
mueren cuando el contenido de
agua de su cuerpo desciende por
debajo del nivel critico.

La relacion entre el diametro
preclitelar y el peso fresco de estas
lombrices (valoracion preliminar en
Jiménez et al. 1998b; Jiménez et al.
2000), cuando se hallan en estado
inactivo, se obtuvo para las que
fueron halladas en las muestras de
febrero de 1994 (Figuras 9-2 y 9-3).
Dado un mismo diametro preclitelar,
el peso de un individuo inactivo fue
inferior al de otro activo, ya que
aquél se ha deshidratado y ha
vaciado su contenido intestinal. Se
puede decir que, en general, los
adultos de ambas especies pierden el
60% de su peso total durante la
estivacion (Figura 9-4). Se han
observado pérdidas similares en
lombrices de tierra del gen. nov. 1
(Glossoscolecidae) de La Vibora
(México); los individuos inactivos
recolectados fueron agrupados en
ocho clases de peso y siempre fueron
significativamente mas livianos que
los activos.

La estrategia adaptativa de las
especies Glossodrilus n. sp., Aymara
n. sp. y de un nuevo género de la

Peso (g)

1 2 3 4 5 6
Diametro preclitelar (mm)

e Activos 0O Inactivos

12

Peso (g)
o
T

r=0.939

0 1 1 |
3 4 5 6 7 8 9
Diametro preclitelar (mm)

e Activos o Inactivos

Figura 9-2. Diferencias entre los individuos
inactivos y activos de la especie
Andiodrilus n. sp. respecto a la
relacién entre su peso y su tamano
(P < 0.01). El peso de los activos se
expresa como peso fresco in vivo,
que es 18.8% mayor que el peso de
éstos conservados en formol.

Figura 9-3. Diferencias entre los individuos
inactivos y activos de la especie
Andiorrhinus n. sp.1 respecto a la
relacién entre su pesoy su
tamano (P < 0.01). El peso de los
activos se expresa como peso
fresco in vivo, que es 15.4% mayor
que el peso de éstos conservados
en formol.
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Figura 9-4. Relacién entre el porcentaje de
variacién de la pérdida de peso
fresco in vivo de los individuos
inactivos y activos y su diametro
preclitar, en dos especies:
Andiodrilus n. sp. y Andiorrhinus
n. sp. 1.

familia Octochaetidae fue la
paradiapausa. Los especimenes
inactivos de Glossodrilus n. sp.
estaban enrollados a una
profundidad de 50 a 60 cm en el
interior de una esfera mucosa que
podia confundirse con un capullo, ya
que, en apariencia, era similar a
éste, aunque su tamano y su peso
eran superiores (5 mm [0 y 0.04 g,
respectivamente) a los del capullo.
Los ejemplares inactivos de Aymara
n. sp. y Ocnerodrilidae n. sp. se
encontraron a una profundidad de
40 cm y de 70 a 80 cm,
respectivamente, en camaras de
estivacion parecidas a las de la
Figura 9-1,B.

La especie M. carimaguensis
present6 el comportamiento mas
sorprendente. Antes de iniciar la
fase de inactividad, los individuos
vaciaron su contenido intestinal,
sellaron el extremo de su galeria con
varios tabiques elaborados con sus
propias heces (4 a 5 tabiques) y
construyeron una camara esférica en
la que se enrollaron como un ovillo
compacto. Casi todos los individuos
en letargo recogidos en febrero de
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1994 murieron al ser introducidos en
placas Petri de 10 cm O recubiertas
con papel de filtro hiumedo, porque
absorbieron el agua y se rehidrataron
hasta estallar. Sélo sobrevivié un
adulto de 7.33 g de peso in vivo, que
permanecié inactivo en el laboratorio
desde el 16 de febrero hasta el 12 de
mayo.

Variaciones estacionales de la
actividad

La fuerte estacionalidad de
Carimagua y de La Vibora
determinaron los patrones de
actividad de las comunidades de
lombrices de tierra presentes en cada
uno de esos sitios. Ahora bien, en
Carimagua, el inicio del periodo de
estivacion puede ser diferente para los
adultos y para los que todavia no lo
son, en dos especies: Glossodrilus

n. sp. y M. carimaguensis. La
actividad de los individuos inmaduros
de Glossodrilus n. sp. fue, al parecer,
de mayor duracién en el pastizal que
en la sabana (Cuadro 9-2). En ambos
sistemas, los adultos y los subadultos
de Glossodrilus n. sp., es decir, los
estadios que constituyen la poblacion
al final de la época lluviosa,
permanecieron activos durante esta
época. La actividad de M.
carimaguensis siguié la estacionalidad
anual, no asi los individuos
inmaduros, los cuales se inactivaron
en julio de 1994 y en junio de 1995
(Cuadro 9-2). En abril y en mayo de
1994, todos los individuos inmaduros
estaban activos; iniciaron,
probablemente, la diapausa en junio,
pues so6lo el 6% del total estaban
activos en julio. Durante septiembre
y octubre de ese mismo ano, el
porcentaje de inmaduros activos
aument6 porque se incorporaron a
esa poblacion los que habian nacido
recientemente, cuya diapausa se
habria iniciado en ese lapso. En
noviembre ya no se encontraban
inmaduros activos, que reaparecieron
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Cuadro 9-2. Variacion estacional de la actividad de los individuos inmaduros (Inm) y no inmaduros
(N Inm) de Glossodrilus n. sp. en la sabana y en el pastizal y de los inmaduros (Inm),
subadultos (Su) y adultos (Ad) de M. carimaguensis en el pastizal.

Mes de Glossodrilus n. sp. M. carimaguensis
muestreo Sabana Pastizal Pastizal
Inm N Inm Inm N Inm Inm Su Ad
En 1994
Abril 100 -2 100 - 100 100 100
Mayo 100 - 100 - 100 100 100
Julio 100 - 100 - 6 100 100
Agosto 97 100 100 - 5 84 100
Septiembre 88 100 100 100 11 - 100
Octubre 19 100 100 100 12 18 90
Noviembre 7 100 91 100 0 0 70
Diciembre 8 100 53 100 0] 0 8
En 1995
Enero 0 0 0 - 0 - 0
Febrero 0 - ] - 0 - 0
Marzo 34 - 0 - 0 - 0
Abril 85 - 90 - 62 - 82
Mayo 100 - 100 - 100 100 100
Junio 100 - 100 - 96 100 100
Julio 100 - 100 - 43 - 100
Agosto 100 - 100 - 4 - 80
Septiembre 92 - 100 100 20 - 100

a. El signo - indica que no se recolecté ningun ejemplar durante el mes de muestreo; en el caso de
Glossodrilus n. sp., porque los adultos aparecen hacia el final de la época lluviosa.

al comienzo de la siguiente temporada
de lluvias. En abril de 1995, el 62%
de los individuos inmaduros estaban
activos de nuevo y al mes siguiente el
100%. Estos iniciaron su diapausa
en junio, de modo que la poblacién de
inmaduros activos descendi6 a un
3.8% en agosto. Hubo diferencias
significativas (P < 0.01, ANOVA
Kruskal-Wallis) en el peso medio de
los individuos que se hallaban en
estivacién, seguin la capa de suelo que
ocupaban (Figura 9-5).

En La Vibora, desde diciembre
hasta junio todos los individuos del
gen. nov. 1 se hallaban estivando a
una profundidad mayor que 15 cm,
generalmente, la cual dependia de la
profundidad del horizonte A. Durante
este periodo, la humedad del suelo
fue inferior al punto de
marchitamiento (pF 4.2, 4% H,O,
p/p). Los primeros individuos activos
se encontraron a finales de junio —en
conexién con la llegada de las
primeras lluvias— y su actividad

Superficie del
suelo
0-10 - 7
— 10-20—— A ———
g 66
L 20-30F A& —
§ 30-40 - %
@ 40-50 - o—%
S 50-60 ’—T
& 60-70 - —at
< 18
O 70-80 I —
80-90 -
T T O Y IO IR S |
0051152 253354455
Peso medio (g)

Figura 9-5. Relacién entre la distribucion
vertical en diferentes capas del
suelo (cm de espesor) y el peso
medio (+ desviacion estandar) de
los individuos de M. carimaguensis
en estivaciéon (ANOVA de Kruskal-
Wallis, P < 0.01). Los nimeros
sobre cada punto indican el total
de individuos encontrados en cada
capa.

continud hasta finales de diciembre
—o hasta el tiempo en que finalizaba la
época de lluvias.
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Estivacion vs. regeneracion en
M. carimaguensis

De todas las lombrices de tierra
encontradas en estivacion (790), s6lo
el 6.6% presento regeneracion; la
relacion proporcional equivalente
para los individuos inmaduros fue de
5.7% (Cuadro 9-3). No se
encontraron diferencias significativas
en el numero de segmentos nuevos
anadidos segun el estado de
desarrollo de la lombriz (Kolmogorov-
Smirnov, P = 0.85). Asimismo, no se
encontré ninguna relacion entre el
numero de segmentos nuevos de las
lombrices que estaban estivando y el
peso de éstas (Figura 9-6).

El porcentaje de adultos con
segmentos nuevos totalmente
formados estaria senalando una tasa
de ‘fragmentacion individual’ de las
lombrices totalmente desarrolladas de

M. carimaguensis. El valor 8.8%
corresponde a la pérdida de la parte
posterior del cuerpo por causas
naturales, por ejemplo, la
depredacion; cuando este valor se
aplica a los individuos subadultos, la
tasa mencionada es de 9.9% (18.7%
menos 8.8%, Cuadro 9-3). Este valor
es casi el doble del que se obtuvo
para los individuos inmaduros
(5.7%). Si se considera toda la
poblacién (790 individuos), los
adultos y los subadultos con
segmentos nuevos solo representan
el 1.8% de ese total, del cual
representan los individuos
inmaduros en iguales condiciones el
4.8%.

La relacion entre el namero de
segmentos nuevos afiadidos y el peso
de las lombrices en estivacion se
muestra en la Figura 9-7. La

Cuadro 9-3 Numero de lombrices de la especie M. carimaguensis (N) halladas en diapausa y que

presentaban regeneracion.

Lombrices en estivaciéon Regeneracion presente N2/N1 (%)
N1 % N2 %
Adultos 91 11.5 8 15.2 8.8
Subadultos 32 4.0 6 11.5 18.7
Inmaduros 667 84.4 38 73.1 5.7
Total 790 100 52 100
r 80
120 r=0.518
-~ r=0.114 < 701
© 100 [ e 2
= O = 60
%] L] g
2 80 P 5 50
g : ° o. . 5
i 60 °® i 40
o o 8 [
E’ o 30
£ 40 , T e 5!
£ cedth e E 20f
i b °® ® O
0 20 - ° - 3 . o® oo wn 10 - R
L] L] L]
0 | | | | | 0 . . . .
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Figura 9-6. Regresion entre el numero de Figura 9-7. Regresion entre el numero de

segmentos nuevos anadidos y el
peso de los individuos inmaduros
en estivaciéon de M. carimaguensis
(n.s., P> 0.05).
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segmentos nuevos anadidos y

el peso de los individuos
inmaduros (< 2 g) en estivacion de
M. carimaguensis (P < 0.05).
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regresion no fue significativa,
excepto cuando se consideraron las
lombrices cuyo peso era inferior a

2 g (P < 0.05). Estos datos indican
que los individuos de M.
carimaguensis agregaran nuevos
segmentos seguin su peso individual,
¥y que ese aumento sera mayor
cuando tengan un peso inferior a

28

Discusion

La estivacion de las lombrices se ha
estudiado en la zona templada de
Europa y en Australia (Anderson
1980; Evans y Guild 1948; Garnsey
1994; Gerard 1967; Nordstrom
1975); en regiones de Africa tropical,
para las especies Hyperiodrilus
africanus Beddard 1893 y Eudrilus
eugeniae Kinberg 1867 (Madge
1969); en Africa del Sur, para
Aporrectodea rosea Savigny y
Allolobophora trapezoides Eisen 1874
(Reinecke y Ljungstrém 1969); y en
India, para Octochaetona surensis
Michaelsen (Senapati 1980). En este
trabajo se estudian por primera vez y
en detalle las lombrices de tierra
neotropicales.

La duracion de la diapausa de M.
carimaguensis en el laboratorio fue
similar a la que present6 en
condiciones naturales (Jiménez et al.
1998b). Este patron fue observado
también por Saussey y Debout
(1984) en Aporrectodea giardi
Ribaucourt (Lumbricidae). Gates
(1961) reportod, por su parte, que
algunas especies asiaticas entran en
una fase de quiescencia antes de
que termine la época lluviosa, y
permanecen inactivas aunque sean
introducidas en un ambiente en que
la humedad les sea favorable; esto
indica, por tanto, la presencia de
una diapausa obligatoria.

Reinecke (1983) reporté también
que el inicio de la diapausa era

diferente para los adultos y para los
individuos inmaduros de la especie
surafricana Microchaetus modestus
(Glossoscolecidae), aunque no
identifico la senal que determina
esas diferencias. Gerard (1967)
encontré un patrén opuesto al
encontrado en este estudio en
algunos pastizales britanicos, donde
las lombrices de tierra, cuyo peso era
superior a 3 g, se encontraban
quiescentes y a mayor profundidad
que los individuos recién nacidos, los
cuales se mantenian activos y cerca
de la superficie del suelo.

Se pueden proponer, por tanto,
dos hipoétesis sobre la adicién de
segmentos en las lombrices de tierra
durante su periodo de estivacion:

- que las lombrices presentan el
mismo numero de segmentos
durante toda su vida;

- que algunos individuos
presentan, en cambio, un
numero variable de segmentos
durante su crecimiento y pueden
incrementar ese nimero en los
periodos de estivacion.

Si esta ultima hipoétesis resultara
cierta, indicaria una estrategia
adaptativa intraespecifica por la
siguiente razén: estas lombrices
podrian ingerir una cantidad mayor
de suelo que permitiria,
especialmente si los recursos
organicos son limitados —contenidos
de Cy N bajos, por ejemplo— como
ocurre en las sabanas de suelos
acidos, que se incrementara la
asimilacion de nutrientes en su
tracto digestivo.

Los adultos de Eisenia fetida
Savigny 1826 presentan un numero
de segmentos similar al de los
individuos recién nacidos (Sun y
Pratt 1931). Moment (1953) sostiene
que la adquisicién de nuevos
segmentos finaliza en el momento de
la eclosion y que, si ocurre una
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amputacion caudal, la lombriz
producira para repararla el mismo
numero de segmentos que tenia
antes. No obstante, el nimero de
segmentos de los adultos puede ser
superior al de los individuos recién
nacidos, como ocurre en las especies
Allolobophora terrestris f. longa
Savigny y A. nocturna (Evans y Guild
1947) y en A. terrestris f. typica
(Saussey 1971b).

Evans (1946) inform6 que
algunas especies adquieren
segmentos adicionales durante el
crecimiento (otras no los producen).
Abeloos y Avel (1928) y Saussey
(1971) han establecido relaciones
entre el periodo de estivacion de las
lombrices de tierra y su regeneracion
en la especie Allolobophora terrestris
f. typica, y Piearce (1983) en la
especie A. longa. En este ultimo
estudio no se encontré ninguna
relacion entre la regeneraciéon y la
estivaciéon en los individuos de una
de las especies investigadas con mas
detenimiento.

Hay que realizar mas estudios
para determinar si la regeneracion
durante la estivaciéon es una
estrategia que les permite a las
lombrices aumentar el numero de
segmentos o es, simplemente, un
mecanismo de remplazo de la parte
amputada. Es posible que ambos
procesos ocurran y esto explicaria la
ausencia de relacion en los adultos
de M. carimaguensis, aunque la
segunda hipétesis no ha sido
probada todavia. Por otra parte, los
individuos inmaduros, cuyo peso
oscilé entre 0.5y 1 g, tenian un
mayor numero de segmentos nuevos
que los que pesaron entre 1y 2 g.
Estos resultados podrian explicarse
por la extrema fragilidad de los
individuos inmaduros (Edwards y
Bohlen 1996), cuyas partes caudales
se rompen facilmente —o son mas
atacadas por algunos depredadores
invertebrados— cuando descienden a
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estivar, lo que no ocurre entre los
adultos y los subadultos.

La incorporacion de segmentos
nuevos implica, o bien un
crecimiento continuo (sin ninguna
amputacion) o bien una regeneracion
hipermeérica tras producirse una
amputaciéon caudal, como encontro
Saussey (1971b) en A. terrestris.
Omodeo (1962) afirma que la
regeneracion no se debe a una
reparacion caudal sino que es una
funcion normal del crecimiento. Hay
tres veces mas segmentos nuevos en
los adultos de A. caliginosa Savigny
que en los individuos inmaduros de
la especie. Seria muy extrafno que,
en este caso, les fuera amputada la
parte caudal a las lombrices antes de
llegar al estado adulto. Vedovini
(1968, 1969) sostiene también esta
hipétesis en otras cuatro especies:
Eophila dolifusi Tétry, E. dugesi
Rosa, A. caliginosa f. typica (Savigny)
y E. sanaryensis Tétry. Saussey
(1971b) demostré que hubo un
aumento caudal en 4 individuos de
un total de 27 a los que se indujo
artificialmente la diapausa.

La formacion de segmentos
nuevos en la region caudal de A.
terrestris ocurre siempre durante la
diapausa, en condiciones naturales
(Abeloos y Avel 1928). Saussey
(1971) demostré que los adultos de
A. terrestris f. typica tienen mas
segmentos nuevos que las lombrices
recién nacidas, aunque el porcentaje
de individuos que experimentaron la
regeneracion fue muy similar tanto
en los inmaduros (57.1%) como en
los adultos (55%).

La diapausa puede considerarse
una inversion realizada en un estilo
de vida alternativo que ofrece sus
propios beneficios, costos y
compensaciones, y no es tanto una
huida de las condiciones
estacionales desfavorables
(Bradshaw et al. 1998). Cuando el
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alimento disponible escasea, se
activa la diapausa en una gran
variedad de organismos (Beck 1980;
Gilbert y Schreiber 1998; Harper
1977); un efecto igual produce el
fotoperiodo en algunos insectos
(Tauber et al. 1986) y en algunos
acaros (Lees 1953). Tanto la
temperatura como el fotoperiodo dan
senales que inducen la diapausa en
las lombrices de tierra (Reinecke
1983; Saussey y Debout 1984). En
la lombriz paleartica anécica
Aporrectodea longa (Ude), los factores
que determinan el inicio de la
diapausa son la temperatura del
suelo, el estrés hidrico y el
fotoperiodo, o sea, cuando la
duracion del dia es superior a

15.3 horas (Heidet y Bouché 1991).
Morgan y Winters (1991) observaron
un aumento en las reservas
energéticas de lipidos antes de iniciar
la diapausa en la especie A. longa.
Quizas los adultos segregan una
sustancia inductora de la diapausa
que es la responsable de la pronta
entrada de los inmaduros en esta
fase. Una gran cantidad de esta
sustancia se produciria
especialmente cuando los individuos
inmaduros se inactivan en la mitad
de la época de lluvias. Esto
supondria, obviamente, un enorme
esfuerzo energético para aquellas
especies que viven en suelos donde
los recursos organicos son bajos.

Después de la produccion de los
capullos, los adultos de M.
carimaguensis descienden a las
capas profundas del suelo tanto
como lo permite su peso corporal
(Jiménez y Decaéns 2000). Esta
especie inicia la diapausa después de
que sus adultos pierden el 20% del
peso fresco, al final de la época
lluviosa. En aquellos sitios donde la
precipitacion es escasa o donde
existe una estacionalidad muy
definida, como en las sabanas
neotropicales, los mecanismos de

esta indole son, sin duda, esenciales
para mantener la densidad de las
poblaciones de lombrices a lo largo
del tiempo. Por tanto, la diapausa
desempena, al parecer, un papel
muy importante en el control del
ciclo de vida de M. carimaguensis.
En las lombrices de tierra, la
diapausa estacional constituye una
fase de regresion sexual, de ahorro
energético (Gallisian 1971) y de
crecimiento postcaudal (Saussey y
Song 1981). Forma parte no sélo de
la regulacion del ciclo de las
actividades trofica y sexual (Bouché
1984), sino también de la densidad
poblacional.

Es poco probable que las
condiciones abidticas sean las que
propicien el inicio de la diapausa; en
cambio, la evasiéon de la competencia
intraespecifica e interespecifica, asi
como la depredaciéon, pueden ser los
factores responsables de ese
comienzo. Se ha observado también
que estos procesos son importantes
en otros taxones, por ejemplo, en
algunas especies de copépodos
(Santer y Lampert 1995). Quizas la
explicacién posible del
comportamiento de M.
carimaguiensis respecto a la
diapausa se encuentre en la
necesidad de reducir la competencia,
en los habitos reproductivos, en los
factores ambientales y aun en la
escasez de alimento (disponibilidad
de hojarasca); sin embargo, todos
estos fenomenos deben ser
estudiados con mas profundidad en
investigaciones futuras.

La humedad del suelo es el factor
responsable de los patrones
estacionales observados en la
distribucién vertical de las
comunidades de lombrices de tierra,
aunque las diferencias observadas
entre los adultos y los individuos
inmaduros de M. carimaguensis
pueden tener también un origen
biotico. La diapausa anticipada de
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los inmaduros responde a una
induccién fisiologica (Jiménez et al.
1998b), pero no hay atn una
evidencia experimental sobre la
naturaleza de los factores que
desencadenan ese fenémeno. Ahora
bien, una explicacion plausible seria
la regulacién de la densidad de
poblacién de las lombrices, ya que se
ajusta especialmente a esta especie
que necesita 3 anos, al menos, para
alcanzar la madurez sexual
(Jiménez, datos sin publicar). La
estrategia adaptativa de las especies
mas grandes, que explotan las capas
superficiales del suelo para evitar
una concentracion elevada de
individuos de la misma especie, y
reducir asi la competencia intra-
especifica, podria ser la que regula
este tipo de comportamiento en M.
carimaguensis. El fotoperiodo, como
factor de induccién de la diapausa
en las lombrices (Begon et al. 1996;
Saussey y Debout 1984), puede
afectar a los adultos y a los
individuos inmaduros de modo
diferente. Cabe la observacion de
que esta diversidad de hipétesis y
respuestas requiere mas estudios,
principalmente de caracter
fisiologico, que permitan definir las
diferencias que existen entre los
esquemas o patrones de estivacion
de las lombrices de tierra.
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CariTuLo 10

La Dieta de una Lombriz Anécica de
las Sabanas Colombianas: Una
Cuestion Relacionada con las
Categorias Ecologicas!

Resumen

Se puede emplear una clasificacion
ecologica basada en una serie de
caracteres morfologicos para
describir las funciones que
desempenan las lombrices de tierra
en el suelo, las cuales, en realidad,
rara vez han sido verificadas. Se
estudiaron las mollejas de
Martiodrilus carimaguensis
(Glossoscolecidae) para determinar si
la morfologia anécica correspondia a
la dieta de la lombriz (ingestion de
hojarasca y material 6rgano-mineral
del suelo). Mediante la observacion
directa del contenido de la molleja de
13 adultos con una lupa binocular y
un microscopio de contraste de fase,
se determiné que el porcentaje (en
volumen) de fragmentos vegetales,
raices, materia organica (MO) amorfa
y particulas minerales era de 55, 6.3,

1. Publicado en Comptes Rendus de ’Académie
des Sciences, Séries III 324(8), p 733-742,
por Mariani et al. Copyright © 2001 de
Elsevier. Impreso con permiso de la casa
editorial.
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t Laboratoire d’Ecologie, UFR Sciences et
Techniques, Université de Rouen, F-76821,
Mont Saint Aignan Cedex, Francia.
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5.0y 35% (v/v), respectivamente. El
80% de los fragmentos vegetales
contenidos en la molleja eran
microscopicos y, en su mayoria,
estaban incorporados en la materia
organo-mineral de las heces de las
lombrices, que se conservaban bien en
sus mollejas. Las caracteristicas
predominantes de la dieta de

M. carimaguensis fueron la coprofagia
y la necrorizofagia. Ahora bien, las
heces producidas indicaban una gran
variabilidad en su dieta, hecho que
podria relacionarse con la adopciéon
transitoria de una dieta tipicamente
anécica durante ciertos periodos de
tiempo.

Palabras clave: contenido intestinal,
coprofagia, dieta, grupos
ecologicos, lombrices anécicas,
sabana, suelos tropicales

Introduccion

Las lombrices constituyen un recurso
potencial de gran interés en la
sostenibilidad de la agricultura, ya
que participan activamente en la
regulacion de las propiedades fisicas
del suelo, en la dinamica de la MO del
entorno y en el crecimiento de las
plantas (Lavelle et al. 1999). Las
técnicas de inoculacion con lombrices
de tierra, en condiciones naturales,
proporcionan beneficios, aunque su
costo es muy alto; son, por tanto, una
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inversion que soélo deberia hacerse en
cultivos de alto valor comercial
(Senapati et al. 1999). Estas
técnicas no son aplicables a los
cultivos mas extendidos, como los
cereales; por ello, el manejo indirecto
de las poblaciones de
macroinvertebrados del suelo parece
ser la solucién, ya que emplea una
serie de practicas agronomicas en un
contexto espacial. Ahora bien, una
etapa esencial de ese manejo es el
conocimiento sé6lido de los habitos
alimenticios de las especies de
lombrices elegidas, para comprender
y, en ocasiones, incrementar la
capacidad de carga de lombrices de
las areas cultivadas.

El régimen alimenticio de las
lombrices es un componente esencial
de su clasificacion funcional.
Bouché (1977) propuso una tipologia
basada en los caracteres
morfolégicos de las lombrices y en su
relacion con los habitos alimenticios
de éstas y, hasta cierto punto, con la
funcién que se supone que ellas
desempenan en el suelo. Las
lombrices epigeas, homogéneamente
pigmentadas y facilmente
reconocibles, viven entre la hojarasca
o justo en la capa de suelo situada
bajo ella, y se alimentan de restos
vegetales. Las lombrices endégeas
no tienen pigmentacion, presentan
un sistema muscular apenas
desarrollado y se alimentan,
principalmente, del suelo y de
algunas raices. Las lombrices
anécicas, cuya pigmentacion antero-
dorsal es muy notoria, presentan un
sistema muscular muy desarrollado
que esta en consonancia con su
actividad de introducir hojarasca en
el suelo. La informacion sobre los
habitos alimenticios de las lombrices
anécicas esta restringida a seis
especies solamente, ninguna de ellas
perteneciente a una region tropical
(Bernier 1998; Bolton y Phillipson
1976; Bouché y Kretzschmar 1974;

Ferriere 1980; James y Cunningham
1989; James y Seastedt 1986; Judas
1992; Kakajondo 1984; Piearce
1972). Considerando la visién del
manejo ecologico de los
agroecosistemas, es importante
establecer el alcance que tienen los
criterios morfologicos definidos por
Bouché (1977) como indicadores
acertados del régimen alimenticio de
las lombrices de tierra. Asimismo, es
necesario conocer tanto el origen
como el destino de la MO ingerida
por una lombriz, una vez que aquélla
ha pasado por su tracto digestivo.

La lombriz anécica Martiodrilus
carimaguensis (Glossoscolecidae) es
una especie nativa de las sabanas de
los Llanos Orientales de Colombia.
Sus individuos son de tamano
grande: 9 mm de diametro, 190 mm
de longitud y 11 g de peso fresco en
estado adulto (Jiménez et al. 1998a).
Se escogio esta especie para el
estudio porque adquiere, en los
pastizales introducidos, una biomasa
muy alta y porque es capaz de
colonizar con regularidad los cultivos
intensivos adyacentes (Decaéns et al.
1994; Jiménez et al. 1998b). La
lombriz forma galerias sub-verticales,
abiertas a la superficie del suelo,
donde deposita heces de gran
tamano (o turriculos) que pueden
resistir las fuerzas de desagregacion
durante varios meses (Decaéns
2000). Estos turriculos constituyen
una fuente de nutrientes asimilables
cuando estan frescos y una reserva
de MO una vez que se secan
(Decaéns et al. 1999¢). Varios
estudios han mostrado el efecto
positivo que estos turriculos ejercen
en la biomasa radical, asi como en la
densidad de algunos grupos de
macroinvertebrados epigeos y
anécicos (Decaéns et al. 1999b).
Cuando se excluy6 a M.
carimaguensis de pequenas parcelas
experimentales durante 18 meses,
los resultados fueron la
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compactacion del suelo, una
reduccién del contenido de C del
suelo y de la biomasa vegetal, un
incremento de la saturacién de Al y
un porcentaje mas alto de malas
hierbas (Decaéns et al. 1999a).

Materiales y Métodos

Sitio del estudio

Este estudio se realiz6 en la estacion
experimental de Carimagua
(CORPOICA-CIAT) situada en los
Llanos Orientales de Colombia
(4°37’N, 71°19’O) a 175 msnm. La
vegetacion dominante corresponde a
la de una sabana herbacea no
inundable. El valor medio anual de
la precipitacion y de la temperatura
es de 2280 mm y 26 °C,
respectivamente (datos del CIAT) y
hay una época seca muy definida de
diciembre a marzo. Los suelos son
Oxisoles bien estructurados, de poca
fertilidad, con una acidez [pH (H,0)
4.5] alta, y con una saturacion de
aluminio alta (mas del 90% del
complejo de absorcion del suelo esta
saturado con Al*); ademas, su
contenido de cationes
intercambiables (Ca*", Mg?* y K') es
bajo (datos del CIAT).

Las parcelas en que se
desarroll6 el muestreo pertenecen a
un ensayo agropastoril
multidisciplinario cuyo objetivo es
estudiar el efecto que ejerce la
intensificacion agricola en el
funcionamiento del suelo en las
sabanas de América del Sur. En
dicho ensayo se prueban numerosos
y diferentes agroecosistemas, desde
los cultivos anuales que requieren
aplicaciones altas de insumos hasta
los pastizales de uso intensivo; la
sabana nativa se toma como testigo.

Se escogieron, por tanto, dos
sitios para llevar a cabo este
estudio:
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¢ Una sabana natural que no ha
sido pastoreada, que se quema
cada afio antes del comienzo de
la época seca, y donde
Trachypogon vestitus Anderss,
Paspalum pectinatum Nees,
Axonopus aureus Beauv.,
Schyzachyrium hirtiflorum Ness,
Gymnopogon foliosus Nees e
Hyptis conferta Pohl ex Benth
son las gramineas mas
abundantes.

e Un pastizal introducido en que se
asocian la graminea al6ctona
Brachiaria humidicola Rendle y
las leguminosas Arachis pintoi
Krap. & Greg., Desmodium
ovalifolium Guill. & Perr. y
Stylosanthes capitata Vog.

En el pastizal introducido, las
gramineas desarrollaron un sistema
radical profundo, aunque sus
macollas se dispersen sobre la
superficie del suelo, en el cual
aparecen raices superficiales
espontaneas (Fisher et al. 1994). El
suelo del pastizal esta enriquecido en
C, es decir, tiene 3.7% frente a
2.83% de la sabana en los primeros
5 cm del perfil (Decaéns et al.
1999c). Durante la época lluviosa,
la carga animal es de 2 UA/ha en el
pastizal, mientras que en la sabana
nativa es de 1 UA por 2 6 3 ha
(1 UA = 250 kg). La capacidad de
carga del pastizal para mantener
lombrices es cinco veces mayor que
la de la sabana [1.6 individuos/m?
frente a 0.4 individuos/m? (Jiménez
et al. 1998b) que equivalen a 24 y
6 g/m?, respectivamente, de
biomasa].

Muestreo de las lombrices y de
la fraccion liviana de MO en el
suelo y en la hojarasca
Durante el mes de agosto de 1999,

se recolectaron individuos adultos en
cada parcela mediante la aplicacion
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directa de una solucién de formol
(0.2%) dentro de la galeria de la
lombriz. Estas lombrices se
guardaron luego en una solucién que
contenia, en partes iguales, formol al
4% y alcohol al 70% y, finalmente, se
conservaron en alcohol al 70%. Las
lombrices se midieron y se pesaron
después. Todas se recolectaron en las
primeras horas de la manana durante
2 semanas.

La hojarasca se obtuvo del interior
de dos superficies circulares de
0.377 m? cada una, concéntricas,
delimitadas por dos aros metalicos
situados alrededor de la galeria de la
lombriz. La superficie interior era un
circulo de 50 cm de diametro y la
exterior otro alejado de 50 a 70 cm de
la entrada de la galeria. La cantidad
de hojarasca recolectada hacia el
interior del primer circulo se
consideré hojarasca de la galeria,
mientras que la recolectada entre éste
y el circulo exterior se tom6 como
testigo. La hojarasca se lavo después
con agua para quitar las particulas de
suelo adheridas a ella y se sec6 en un
horno a 75 °C durante 2 dias.

Se recolectaron también muestras
de suelo con un cilindro de aluminio
de 10 cm de diametroy 15 cm de
altura, a 5 m de la galeria de donde se
habia extraido previamente la lombriz.
La MO del suelo —en este caso, la
fraccion ligera mayor que 0.125 mm—
se aislé mediante la técnica de lavado
y tamizado en cuatro clases segin el
tamano: > 2mm, 1 a2 mm, 0.5 a
1 mmy 0.125 a 0.5 mm. Cada clase
o subfracciéon se secé en un horno a
75 °C durante 2 dias y se peso.

Se hizo también una coleccioén de
referencia con las especies vegetales
mas abundantes en las dos parcelas
estudiadas; tanto la parte aérea como
las raices de las plantas recolectadas
fueron conservadas en alcohol al
70%.

Contenido de la molleja

Se aislo el contenido intestinal de

8 lombrices adultas del pastizal
introducido y de 5 de la sabana
nativa y se analiz6 ya sea bajo una
lupa binocular (magnificacion 40X)
cuando se trataba de materia
o6rgano-mineral mayor que 500 mm o
ya bajo un microscopio de contraste
de fase (magnificacion 630X) para
percibir los fragmentos 6rgano-
minerales mas pequefios (Bernier
1998). El material que, una vez
ingerido por la lombriz, esta menos
modificado es el que se encuentra en
la molleja (Ferriére 1980).

Las observaciones realizadas
bajo la lupa permitieron separar el
material vegetal, los fragmentos
minerales (contenido de Fe), los
agregados 6rgano-minerales (masa
o6rgano-mineral de textura fina con
elementos no identificables), el
carboén y las deyecciones
holorganicas (heces). La materia
vegetal macroscopica se clasifico
segun su origen (de raices, de parte
aérea y sin determinar). Fue posible
observar las estructuras 6rgano-
minerales porque habian sido
conservadas en etanol al 95%; éstas
se clasificaron como agregados bien
definidos procedentes de pequenas
bolas fecales depositadas por las
lombrices, como agregados
angulares, y como agregados sin
clasificar (debido, probablemente, a
la manipulacion y a la conservacion).
Bajo el microscopio se identificaron
la materia vegetal libre, el carbon, las
estructuras minerales, la MO amorfa
aislada y la incluida en complejos
organo-minerales, y la MO vegetal,
amorfa y mineral (Bernier 1980). El
porcentaje volumétrico de cada
categoria se calculé por el método de
conteo de puntos en una rejilla
transparente. Cada punto de la
muestra se seleccioné al azar porque
la imagen se enfoca primero en la red
y después en el portaobjetos. En
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ambos casos se contabilizan cerca
de 100 puntos por cada
portaobjetos analizado. Ahora bien,
este método puede sobreestimar la
proporcion de elementos alargados o
aplastados, lo que se compensa,
supuestamente, por la disposicion
relativamente aleatoria de estos
elementos sobre el portaobjetos. Se
registraron en 12 clases de tamano
los fragmentos que oscilaban entre
0.8 y 0.08 mm en el microscopio
(para todos los componentes,
excepto los amorfos) y entre 0.025 y
3 mm en la lupa. Estas dos escalas
de observaciéon se superponen
parcialmente porque las clases
comprendidas entre 0.025 y

0.05 mm y entre 0.05 y 1 mm son
comunes a ambas escalas. Las
pruebas de comparacién empleadas
inducen a elegir las observaciones
realizadas bajo el microscopio en la
clase de 0.025 a 0.05 mm, ya que
bajo la lupa ocurre una
subestimacién importante. En la
clase superior, en cambio, la
eleccion de las observaciones
realizadas bajo la lupa es arbitraria
porque las dos medidas no son
estadisticamente diferentes.

El contenido de la molleja que
es, generalmente, menor que 1 cm?,
se observo bajo la lupa, mientras
que en el microscopio se emple6 una
alicuota 6rgano-mineral extraida al
azar de numerosos agregados. El
porcentaje de fragmentos observado
en el microscopio fue corregido a
una prorrata de los valores de los
agregados observados en la lupa.

La coleccion de plantas de
referencia se emple6 para identificar
el origen de los fragmentos vegetales
que se observaron bajo la lupa, es
decir, si provenian de la parte aérea
o de la raiz.
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Analisis estadisticos

El procedimiento Box-Cox permite
transformar los datos para reducir la
asimetria y la kurtosis de las
distribuciones (Sokal y Rohlf 1995)
mediante el programa estadistico R
(Legendre y Vadour 1995). Se aplico
una serie de pruebas estadisticas no
paramétricas a algunas de las
variables analizadas, por dos
razones: las muestras eran pocas y
la presuncién de la homogeneidad de
las varianzas no se cumpli6
(Scherrer 1984). Se empleod la
prueba de U Wilcoxon-Mann-
Whitney para comparar las muestras
que provenian de las dos parcelas y
las clases (segiin tamafio) comunes
que se midieron en el microscopio y
en la lupa. Se emplearon las
pruebas de Wilcoxon de muestras no
pareadas para comparar algunas
variables (los porcentajes de
fragmentos de raiz y de parte aérea).
Se hicieron correlaciones no
paramétricas (de rango) con el fin de
explicar la variabilidad intergrupos e
intragrupos, entre la cantidad de
hojarasca, la fraccién liviana de la
MO, la masa corporal de los
individuos y las caracteristicas de las
mollejas.

Estas pruebas no paramétricas
se realizan con variables o pares de
variables y no emplean ningiin
criterio para manejar multiples
comparaciones partiendo de un
conjunto especial de datos. Ahora
bien, el riesgo de la primera especie
(a) para k pruebas simultaneas es
de 1- (1- a¥), lo que da un valor de
0.4 en lugar del nivel 0.05 para las
correlaciones entre las cinco
variables (Scherrer 1984). Para
ejecutar correctamente las pruebas
estadisticas se pueden seguir dos
caminos: (Legendre P., Université de
Montreal, com. pers.), o bien probar
la hipoétesis general incluyendo todas
las pruebas simultaneas tras
efectuar cada prueba sin correccion,
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o bien corregir el nivel de
significacion de cada prueba. En
nuestro caso, se ha probado la
hipoétesis global de la diferencia entre
la media multidimensional de los
dos grupos (parcelas o clases segiin
tamano) con la prueba (test) de
Mantel: ésta consiste en la
comparacion de una matriz que
contiene la similitud entre todas las
observaciones y una matriz modelo
que representa la division de las
observaciones en dos grupos
(Legendre y Fortin 1989; Legendre y
Legendre 1998). Esta prueba
equivale a un analisis de la varianza
multivariante no-paramétrica. Las
similitudes entre las observaciones
se calculan a partir del coeficiente
cuantitativo y simétrico de Gower
(Legendre y Legendre 1998, ecuacion
7.20 p. 259). Para las correlaciones
parameétricas no existe ninguna
prueba disponible; en este caso se
ha empleado la correccion multiple
de Bonferroni para pruebas
multiples, modificada por Hochberg
y que se desarrolla en dos etapas
(Hochberg 1998; Legendre y
Legendre 1998). En general, se trata
de probar la hipétesis nula en que,
del conjunto de pruebas simultaneas
realizadas al nivel d, hay al menos
una prueba significativa al nivel de
0/(ntmero de pruebas simultaneas).
Después, y para probar la hipotesis
nula en cada prueba, se ordenan

en orden creciente las k
probabilidades, se corrigen
empleando el factor k-i + 1 (donde

i es el nivel de probabilidad), y se
comparan con d.

Para la representacion de las
variables se escogieron la mediana,
los quartiles y la desviacion porque
representan mucho mejor la
distribucién cuando las variables no
se ajustan a una distribucion
normal. Por consiguiente, en el caso
de una fuerte asimetria en la
distribucion de los datos, la suma de

las medianas podria ser ligeramente
superior a 100.

Resultados

El contenido de las mollejas,
conservado en alcohol y observado
bajo la lupa, se mostré como una
masa organo-mineral de textura fina
(que se analizara luego bajo el
microscopio), en la que aparecieron
fragmentos macroscopicos de
naturaleza mineral y vegetal. Esta
masa organo-mineral puede estar o
bien claramente moldeada o bien
formada por un conjunto de granulos
que estan dentro de la molleja.
Estos se distinguen por su forma y
son, de hecho, agregados bien
definidos. Estos agregados fueron
moldeados por otros animales y el
alto contenido de suelo superficial
indica que se trata de deyecciones de
lombrices mas pequenas. Dentro de
la masa descrita se encontraron
también pequenos fragmentos de
carb6n. La estructura de la masa
era mas o menos desagregada, dada
la cantidad de fragmentos vegetales
de la muestra y el proceso de
manipulacién a que fue sometida.

Pese a la gran variabilidad
individual observada (Figura 10-1),
se pudo constatar que los agregados
o6rgano-minerales de los 13
individuos analizados (mediana =
77%) fueron predominantes; los
fragmentos vegetales y minerales
> 50 ym eran escasos, y presentaban
medianas de 14% v/vy 11% v/v,
respectivamente. Estos agregados
o6rgano-minerales contenian grandes
cantidades de fragmentos vegetales
< 50 um (44% v/v) y su contenido
total de MO fue mayor que el de los
constituyentes macroscopicos y
microscopicos juntos (Figura 10-1,B).
La MO liviana represento el 63% del
volumen total del contenido de las
mollejas, mientras que se obtuvo un
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Figura 10-1. Caracteristicas del contenido de una molleja que son comunes a las muestras de las dos
parcelas estudiadas. (A) Elementos macroscépicos (>50 pm); (B) Elementos microscopicos
(<50 pm), (C) Total; MO: materia organica. Los valores representan el minimo, el maximo,

los percentiles 25-75 y la mediana.

6.5% v/v para el valor de la MO
amorfa y un 30% v/v para el de los
minerales (Figura 10-1,C).

Las lombrices recolectadas en las
dos parcelas ensayadas habian
ingerido heces de otras lombrices mas
pequenas, a excepcion de una
lombriz del pastizal introducido.

Esos agregados pertenecian, en su
mayoria, a la clase de tamaro de

0.2 a 0.75 mm y constituian del 9%
al 71% del contenido total de las
mollejas (Figura 10-1, A). Estos
valores representaban una evaluacion
minima de la fraccién total de
agregados redondeados, porque el
reconocimiento de éstos dependia del
grado de conservacion de la muestra.
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Los fragmentos de raices
representaron el 5% v/v en los
13 individuos estudiados, siendo 4%
la mediana obtenida en el pastizal
introducido y 9% la obtenida en la
sabana nativa (diferencia no
significativa). Los fragmentos de
parte aérea fueron menos
abundantes (mediana global de
0.2 v/v, 2.5% en la sabana natural y
0% en el pastizal introducido,
Figura 10-2), aunque las diferencias
no fueron significativamente
diferentes. Sélo un individuo del
pastizal se diferencié por la cantidad
de fragmentos vegetales
macroscopicos encontrados en la
molleja (47% v/v), de los cuales el

El Arado Natural:...




La Dieta de una Lombriz Anécica...

35
30

25 -
20 -
15+

5k o

Relacion v/v (%)

0 T

L

Raices

Parte aérea Indeterminado

Figura 10-2. Naturaleza de los fragmentos vegetales macroscopicos en el conjunto del contenido de las
mollejas analizadas. Lectura del grafico: igual que en la Figura 10-1.

70% era de la parte aérea de las
plantas. Esta lombriz ejercité
también la coprofagia.

Como parte proporcional
importante, las deyecciones
holorganicas se hallaron solamente
en una lombriz del pastizal
introducido.

Hubo una diferencia significativa,
aunque débil, entre el contenido de
la molleja de las lombrices de la
sabana y de las del pastizal. En las
lombrices de la sabana (respecto a
las del pastizal) se observé una
cantidad mayor de complejos 6rgano-
minerales (18.5% frente a un 6%) y
de fragmentos vegetales (8% frente a
un 2%) y de minerales (6% frente a
un 2%); ademas, la MO amorfa tuvo
un valor alto en esos complejos y un
valor bajo en la hojarasca cercana a
las galerias de las lombrices (14 y
97 g/m? para la hojarasca testigo,
37y 78 g/m? para la hojarasca de la
galeria, en la sabana y en el pastizal,
respectivamente) (Figura 10-3).

La Figura 10-4 presenta los
datos relativos al peso de los
individuos, a la biomasa de la
hojarasca y a la fraccion liviana de la
MO. Entre las 16 variables
descriptivas empleadas, s6lo una,
que esta relacionada con el
contenido de MO en la molleja, tuvo

una correlacion significativa con la
cantidad de hojarasca testigo
(Cuadro 10-1); esa variable fue el
porcentaje volumétrico de los
fragmentos vegetales incluidos en los
complejos 6rgano-minerales
(r2=0.706, Cuadro 10-2).

No hubo correlacién alguna entre
la medicién bajo la lupa de las
caracteristicas de las mollejas y su
medicién bajo el microscopio,
mientras que la cantidad de hojarasca
testigo y la de hojarasca de galeria
revelaron una fuerte correlacion
(Cuadro 10-2).

La relacion entre la abundancia
de las particulas organicas y
minerales (en el contenido de la
molleja) y su tamano arrojé una curva
bimodal (Figura 10-5), en la cual se
aprecian dos granulometrias claras:
la mas fina que se haya observado en
el estudio (0.8 ym) y dos fracciones
gruesas (de 0.05 a 0.2 mm). La linea
vertical interrumpida que aparece en
la grafica separa las fracciones
observadas bajo la lupa de las
observadas al microscopio. Estas dos
escalas de observacion (lupa y
microscopio) corresponden,
probablemente, a una dieta real
compuesta por heces de otras
lombrices (MO fina incluida en la fase
mineral), por raices >500 um (que no
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testigo; (E) Hojarasca de galeria. Ver Figura 10-1 para interpretar el grafico.

estaban incorporadas en el suelo) y
por particulas minerales gruesas.

Discusion

Régimen alimenticio endégeo
polihumico o régimen anécico
por redefinir

Las mollejas analizadas contenian un

38.5% de MO liviana (8.5% de
fragmentos macroscopicos, de los
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cuales la mayoria eran de raices),
7% de MO amorfa y 54% de material
mineral. Estas cifras se obtuvieron
tras la conversion de los porcentajes
volumétricos en porcentajes
ponderados utilizando como factor
las siguientes densidades: 2.7,
2.2y 1 g/cm?® para las particulas
minerales, la MO amorfa y la MO
liviana, respectivamente (Bernier
1996; Christensen 1992). Se podria
considerar que la especie de

lombriz presenta un régimen
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Figura 10-4. Biomasa de los individuos y caracteristicas de los sistemas. (A) Masa de la hojarasca
(g/m?); (B) Masa de los individuos (en gramos) y de la MO liviana del suelo (mg/g suelo).
Ver Figura 10-1 para la interpretacion.

Cuadro 10-1. Lista de las 16 variables empleadas en las correlaciones y en la comparacién de las

parcelas estudiadas.

Observaciones bajo la lupa
(%, en volumen)

Fragmentos vegetales

Agregados

Minerales

Raiz, fragmentos macroscépicos

Parte aérea, fragmentos macroscépicos

Observaciones bajo el microscopio
(%, en volumen)

Fragmentos vegetales y bacterias, total
Minerales, contenido total

Fragmentos vegetales y bacterias en los complejos
organo-minerales

Minerales en los complejos 6rgano-minerales

MO amorfa en los complejos 6rgano-minerales
Complejos 6rgano-minerales, total

MO amorfa libre

MO amorfa total

MO total

Gramos, g

Peso de los individuos en alcohol

mg/g de suelo

Fragmentos vegetales del suelo

g/m’

Hojarasca testigo

Hojarasca de galeria

Cuadro 10-2. Correlaciones significativas entre
las variables descritas en el

Cuadro 10-1.
Hojarasca
de galeria
Hojarasca testigo 0.90%**
Complejos 6rgano-minerales -0.84*

* = prueba significativa al 5%; *** = prueba
significativa al 0.5%.

alimentario anécico si el 77% de los
fragmentos vegetales no son
microscopicos ni estan ya
incorporados en los agregados
organo-minerales. La identificacion
de la mayoria de estos agregados
como deyecciones de lombrices
implica que otras lombrices habian
incorporado este material al suelo.
En consecuencia, la ingestion
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mollejas de las lombrices de tierra (escala logaritmica).

directa de hojarasca no ocurre en la
dieta de M. carimaguensis (de O al
20% g/g, con una mediana de 0).

Solamente un individuo
analizado habia incorporado una
cierta cantidad de hojarasca y
presentaba, por tanto, un régimen
alimentario tipico de una lombriz
anécica. Los individuos recolectados
en ambos sistemas estudiados
compartieron las caracteristicas
predominantes de la dieta de
M. carimaguensis, es decir, la
rizofagia y la coprofagia; sin
embargo, la incorporacion de MO en
la fracciéon mineral fue mas clara en
las lombrices de la sabana, al menos
cuando se considero el proceso
digestivo a esta escala de
observacion.

Las lombrices endoégeas
polihtimicas produjeron heces que
fueron ingeridas después por
individuos de M. carimaguensis; esto
es lo que sugiere la alta proporciéon
de suelo y de material vegetal
contenidos en las heces. Estas heces
pudieron ser depositadas por tres
especies endogeas presentes en el
area de estudio: Andiodrilus sp.,
Glossodrilus sp. y la especie
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perteneciente a la familia
Ocnerodrilidae; asimismo, por los
estados juveniles de

M. carimaguensis dado su peso
medio y su diametro preclitelar en
estado adulto (Jiménez et al. 1998b).
Se ha observado, ademas, que la
especie mas pequena se alimenta de
las heces subterraneas depositadas
por M. carimaguensis (Jiménez et al.
1998a). Esta coprofagia colocaria a
M. carimaguensis al final de la
cadena trofica del suelo, mientras
que la ingestiéon de hojarasca, una
funcion asociada con las lombrices
anécicas, estaria situada en el inicio
de la cadena. En realidad, el
consumo de grandes cantidades de
deyecciones de lombrices junto con
hojarasca muestra la gran
complejidad de las cadenas tréficas
del suelo, cuyos niveles diferentes no
se han observado aun claramente
(Ponsard y Arditi 2000).

Es poco probable que los
individuos de M. carimaguensis
exploren el suelo en busca de heces
de otras lombrices, dadas la forma
de la galeria (probablemente en U) y
las frecuentes salidas de aquéllos a
la superficie del suelo (Jiménez,
Decaéns y Mariani, datos sin
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publicar). Hay ademas un ntiimero
relativamente alto de heces en la
superficie del suelo que fueron
depositadas por lombrices de
especies endégeas, como lo muestra
la cartografia superficial de las
estructuras biogénicas en la misma
parcela de sabana nativa del estudio
(Mariani, Decaéns y Jiménez, datos
sin publicar). De hecho, este
estudio revela que las heces
superficiales de Glossodrilus sp. y
de la especie de Ocnerodrilidae son
muy escasas, mientras que las de
Andiodrilus sp. cubren el 2.2% de la
superficie total del suelo, aunque la
heterogeneidad espacial presente es
bastante alta (132% CV). Ahora
bien, es necesario realizar estudios
sobre la composicion de la
hojarasca, del humus y de la
distribucién vertical de las heces,
para comprender los factores que
determinan la ingestiéon de una
masa 6rgano-mineral por parte de
M. carimaguensis y poder atribuirle
a esta accion un significado
ecologico. Si se confirma la
hipédtesis de la ingestion selectiva de
una masa organo-mineral en la
superficie del suelo, se habra
encontrado entonces un
comportamiento anécico tipico,
aunque con un sentido ecolégico
diferente. Este hecho seria la
consecuencia de la adaptacion de
una especie anécica a la ausencia
de hojarasca en las sabanas
durante la quema periédica de
éstas.

Variabilidad estacional del
régimen alimentario en
M. carimaguensis

El analisis de las heces superficiales
da resultados poco coherentes
frente a los datos obtenidos en este
estudio; ademas, se ha probado
claramente que M. carimaguensis
incorpora hojarasca a la masa
organo-mineral (Guggenberger et al.

1995, 1996). Ahora bien, esos
fragmentos de hojarasca pudieron
haber sido incluidos durante la
deyeccion de heces que hace la
lombriz en la superficie del suelo.

En realidad, estas heces contienen
dos tipos de fragmentos vegetales:
los primeros, grandes y rigidos,
indican que no fueron ingeridos por
la lombriz sino cubiertos,
probablemente, por las heces de ésta
en el momento de la deposicion; los
segundos son fragmentos muy finos
(de algunos mm), visibles después de
que las gotas de lluvia destruyen la
envoltura fina (cortex) de la
deyeccion (Mariani et al., datos sin
publicar) y que, probablemente,
pasaron por el intestino de la
lombriz. Otras deyecciones,
recogidas en las mismas parcelas y
en las mismas fechas que las de este
estudio, contenian mas fragmentos
de semillas que las muestras de
suelo (Decaéns et al. 2003). Como
resultado de lo anterior, la especie
M. carimaguensis estaria
seleccionando su alimento, lo que no
se confirmé en este estudio, que
trataba del contenido de sus
mollejas. Al analizar las secciones
finas cortadas en las heces frescas
de M. carimaguensis que se
recolectaron en el pastizal y en la
sabana nativa, se hall6 una gran
heterogeneidad en la distribucién de
los fragmentos vegetales finos dentro
de las heces (Decaéns 2000). Dicha
heterogeneidad se podria explicar
mediante la variabilidad observada
en el régimen alimenticio de las
lombrices de M. carimaguensis segiin
la escala de tiempo en que se
formaron las heces, es decir, en un
promedio de 3 dias y con un maximo
de 3 semanas (Decaéns 2000;
Decaéns y Jiménez, com. pers.).
Dada esta hipotesis, las lombrices de
M. carimaguensis podrian adoptar,
periédicamente, un régimen anécico
tipico.
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Conclusiones

Este estudio demuestra que la dieta
alimenticia de los individuos de

M. carimaguensis no contiene,
simplemente, una mezcla de suelo y
de hojarasca, ya que estas lombrices
pueden alimentarse también de
raices y de las heces de otras
lombrices. Hace falta un analisis
detallado del humus, de la hojarasca
y del contenido intestinal de las
lombrices, asi como un estudio del
ciclo nictameral, para lograr dos
objetivos: descubrir el agente que
incorpora la hojarasca a la parte
mineral del suelo y la forma en que
lo hace, y determinar el tipo de
relacion que existe entre M.
carimaguensis y las otras especies de
la macrofauna del suelo.
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