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RESUMEN

En el presente trabajo comparamos comunidades de paramo dominadas por Espeletia schultzii en laderas con orientacion
opuesta en dos exposiciones y durante las épocas seca y lluviosa. Instalamos 30 unidades muestrales aleatoriamente en laderas
con exposicion Este y Oeste. En cada unidad muestral realizamos un censo floristico y estimamos la cobertura especifica
mediante el método del cuadrado puntual. Se hicieron registros de temperatura y radiacion en ambas orientaciones. En
las diferentes situaciones (orientacion y época), las especies dominantes son coincidentes: Espeletia schultzii, Hypericum
laricifolium, Acaena cylindristachia y Orthachne erectifolia. La cobertura de especies lefiosas es mayor en la ladera Oeste
que en la Este, ademas de otras diferencias en la composicion especifica y la estructura floristica. En la época hiimeda hubo
aumento del nimero de especies en ambas laderas: seis especies en la ladera Oeste y cinco en la Este. Ademas, hubo cambios
en la cobertura de algunas especies, aunque la mayoria son perennes. Concluimos que la exposicion y la estacionalidad son
factores modificadores de la estructura floristica de la vegetacion del paramo. En consecuencia, estos efectos tienen importantes
implicaciones en la definicion de estrategias para el muestreo y conservacion de los ecosistemas de paramo.

Palabras clave: Alta montafia tropical, Comunidad de plantas, Estacionalidad, Exposicion, Orientacion de la pendiente,
Vegetacion

ABSTRACT

We compared paramo communities dominated by Espeletia schultzii contrasting E and W facing slopes, and rainy and dry
seasons. Thirty sampling units were randomly established at each orientation. We determined all species present in each sampling
unit and estimated the cover of each species using the point intercept method. Additionally, temperature and radiation were
recorded at each orientation. In all the different situations (orientations and seasons), four species were consistently dominant:
Espeletia schultzii, Hypericum laricifolium, Acaena cylindristachia and Ortachne erectifolia. In addition to differences in
species composition and floristic structure, woody species cover was larger at the W facing than at the E facing slope. Species
number increased during the rainy season, six and five at the W and E facing slopes, respectively. In spite that most species are
perennial, some changed their cover between seasons. We conclude that slope orientation and seasonality modify the floristic
structure of the paramo vegetation. These effects should be considered when establishing sampling and conservation strategies
for paramo ecosystems.
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INTRODUCCION

La comprension de los procesos y factores que
determinan la dinamica de la vegetacion, y de
los ecosistemas en general, reviste especial
relevancia en los ecosistemas neotropicales de
montafia por la susceptibilidad de éstos frente
a los cambios que resultan de la actividad
antropica, por la especificidad de su biota y
por los servicios ambientales que prestan a la
creciente poblacion humana que coexiste con
estos ecosistemas (Azdcar y Farifas 2003). Su
indudable importancia por sus elevadas tasas
de endemismo, con 60% de especies vasculares
endémicas, y biodiversidad, con la flora mas rica
en géneros y especies de las altas montanas del
mundo (Luteyn 1992), y por las adaptaciones
morfologicas y funcionales de éstas a las
condiciones ambientales de alta montafa (Azdcar
y Rada 20006), pone en evidencia la necesidad de
comprender a fondo los procesos que modulan
la dinamica de estos ecosistemas, especialmente
considerando su fragilidad (Sklenar ez al. 2005).
El paramo es el ecosistema de alta montafia mas
importante de Los Andes del Norte y, de acuerdo
con Azbcar y Farifias (2003), es la region natural de
los Andes hiimedos ecuatoriales que ocupa el piso
altitudinal comprendido entre el limite inferior de
crecimiento arboreo continuo, 6 limite superior de
la selva nublada, y el limite inferior de las nieves
perpetuas. Este ecosistema esta distribuido dentro
de la zona humeda de los Andes Ecuatoriales entre
11° N y 8 S de latitud, formando un corredor
interrumpido entre la Cordillera de Mérida en
Venezuela hasta Perti (Azocar y Farifias, 2003).
El clima de los paramos se caracteriza por la
baja temperatura media del aire, cuyas mayores
variaciones son diurnas, acentuandose en la época
seca y con la altitud, con oscilaciones entre 0°C y
30°C (Sarmiento 1986). La baja temperatura, la
radiacion ultravioleta intensa, los cambios rapidos
en la insolacion, la sequedad fisiologica y el dafio
fisico por congelamiento, granizo y algunas veces
pornieve, son condiciones propias de este ambiente
(Azocar y Rada 2006; Sklenar et al. 2005). Por
otra parte, el clima del paramo no es homogéneo,
pues esta condicionado por la topografia y su
impacto sobre la radiacion incidente, la nubosidad,
el gradiente térmico altitudinal, los vientos locales
y laprecipitacion (Hofstede e al. 2003), generando
diferentes tipos de paramos (Azo6car y Monasterio
1980a; Farifias 1975).
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La vegetacion en la alta montafia del Norte de
los Andes, ha sido diferenciada para Venezuela
por Monasterio (1980) en dos tipos: El Piso
Andino, el cual corresponde a la franja altitudinal
entre 3000-4000 msnm, y, el Piso Altiandino, el
cual abarca desde los 4000 msnm hasta la linea
inferior de los glaciares. La primera es de poca
altura y elevada en cobertura, heterogénea en su
espectro de formas bioldgicas las cuales incluyen
arbustos, rosetas, cojines, hierbas, y graminoides,
formando diversos tipos fisondmicos (Monasterio
1980; Farifias 1975); la altima, en cambio, es mas
pobre en cobertura, pero puede presentar rosetas
cercanas a los 3 m de altura.

En el valle de Mucubaji, a 3550 msnm en el Piso
Andino, las especies vasculares se distribuyen en
el espacio siguiendo un gradiente de humedad en
el suelo y un gradiente de temperatura (Farifas
y Monasterio 1980). Las variaciones en la
composicion y cobertura de las especies en las
diferentes posiciones geomorfologicas de dicho
valle guardan relacion con la sensibilidad de
las especies al déficit hidrico, ademas, las tasas
fotosintéticas tienden a ser mayores en especies
que dominan los sitios con mayor disponibilidad
de agua (Pirela 20006).

La orientacion de la pendiente es un factor que
puede modificar localmente variables esenciales
para el funcionamiento de las plantas como la
cantidad y calidad de radiacion incidente, las
temperaturas y la frecuencia de heladas. En
condiciones tropicales, las laderas con exposicion
Este reciben mayor radiacion durante todo el
afio, como consecuencia de una mayor insolacion
durante las horas de la manana, en tanto que las
laderas orientadas hacia el oeste, que deberian
recibir mayor radiacion durante la tarde, no la
obtienen debido a la mayor nubosidad durante
estas horas vespertinas. A este respecto, Smith
(1977) en Mt. Wilhelm en Papua Nueva Guinea
en altitudes similares a las de nuestro estudio,
encontr6 que las especies tienden a alcanzar
mayores altitudes en laderas de exposicion Este
en contraste con laderas orientadas hacia el Oeste
y que las temperaturas maximas son mayores en
las primeras. Azocar y Monasterio (1980b) en el
Paramo de Mucubaji, en los Andes Venezolanos,
encontraron que la temperatura media en la ladera
de exposicion Oeste fue de 3,2 °C, mientras que
en la ladera con exposicion Este alcanzé 6,1 °C y
la diferencia en la minima mensual entre dichas
laderas durante la sequia puede llegar a 10 °C. Asi
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mismo, en la ladera Oeste el nimero de heladas
registradas en un afio fue de 230, alcanzando
apenas la mitad en la ladera Este. Todas estas
variaciones resultan sin duda de primordial
importancia en la diferenciacion del habitat y los
nichos ecologicos en los paramos.

Los posibles impactos de la exposicion sobre la
vegetacion en el paramo sugieren una diferenciacion
en cuanto a las formas de vida (Arzac 2008, Arzac
et al. 2011) y en la respuesta de las diferentes
especies (Farifias y Monasterio 1989, Farifias et
al. 2008). De hecho, la altura y forma de vida de
las especies guarda relacion con las formas de
resistencia al congelamiento, donde las especies
de mayor altura suelen presentar mecanismos
de aislamiento que evitan el congelamiento,
mientras las que crecen en contacto con el suelo
son tolerantes (Squeo ef al. 1991). Sin embargo,
el impacto de las diferencias de temperatura,
resultado de la exposicion de las laderas sobre
la estructura floristica de las comunidades que
en ella crecen, atin se desconoce. Por otra parte,

Pirela (2006) reporta diferencias en la estructura
floristica de la comunidad entre las épocas seca y
himeda en el paramo de Mucubaji. Resulta, por
lo tanto de interés analizar la respuesta diferencial
de la vegetacion en cuanto a la topografia y la
estacionalidad.

Mediante analisis de la vegetacion en las laderas
internas de las morrenas izquierda y derecha
del valle de Mucubaji, con exposicion Este y
Oeste, respectivamente, sometimos a prueba las
siguientes hipotesis:

1. Las diferencias de temperatura y frecuencia
de heladas entre laderas con exposicion Este
y Oeste, producto de la insolacién diferencial,
deben ejercer un efecto importante sobre las
especies de plantas en el paramo, toda vez que
las diferencias de temperatura se dan alrededor
de rangos criticos para muchas especies. En
consecuencia, la estructura floristica de la
comunidad de plantas debe diferir entre las
laderas con exposicion Este y Oeste.

2. Dado que las diferencias estacionales en

Figura 1. El valle fluvio-glacial de Mucubaji (Foto Farifias 2000).
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precipitacion 'y temperaturas minimas son
apreciables, que la disponibilidad hidrica es el
principal factor determinante de la composicion
de las comunidades y que la estructura floristica
de las comunidades varia entre la época seca y
la época htimeda, la composicidén y abundancia
relativa de las especies deben presentar cambios
estacionales diferenciales en laderas con
exposiciones Este y Oeste.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El paramo de Mucubaji se encuentra en la Sierra
de Santo Domingo, en la Cordillera de Mérida,
formando un valle fluvio glacial cuyo fondo
se encuentra a 3.500 msnm, 8° 47" 50,56” N y
70° 49'25,25” W. Mucubaji es un valle glacial
relleno con sedimentos de origen fluvial, que
forma parte del mayor nticleo de paramo existente
en Venezuela (Monasterio 1980), el nucleo
Norte del complejo Sierra Nevada. ElI complejo
morrénico de Mucubaji estd constituido por dos
morrenas laterales y una morrena terminal que
bordean la laguna de Mucubaji. La ladera interna
de la morrena lateral izquierda esta orientada al
Este, y la ladera interna de la morrena derecha
esta orientada al Oeste (Figura. 1). El valle tiene
una longitud aproximada de tres kilémetros y
presenta tres morrenas transversales que cortan
perpendicularmente al valle e indican el retroceso
glacial. Estas morrenas fueron depositadas en la
ultima glaciacion andina denominada Glaciacion
Meérida y poseen una edad que oscila entre los
18.000 y 10.000 afios (Schubert 1970).

Los suelos se desarrollan sobre depoésitos de la
era Cuaternaria caracterizados por till morrénico,
conformado por sedimentos heterométricos no
estratificados y por sedimentos fluvio glaciales
(Schubert 1980).

La temperatura media anual se encuentra
alrededor de los 5,9 °C (estacion MOP-MARNR-
ULA, Serial 3062, para los afios 1970-1983).
La precipitacion (basado en datos de la misma
estacion 1969-1995) tiene un patron biestacional
con una media anual de 932 mm concentradas
entre marzo y octubre (Figura 2), con el nimero
de meses secos variando entre cero y tres cuando
se consideran los afios individualmente. De
acuerdo al climadiagrama no se observa periodo
de déficit hidrico, sin embargo, Farifias (1975),
usando datos de humedad del suelo tomados por
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Azocar (1974), encontrdé que, en algunos afios,
el contenido de agua en el suelo cae por debajo
del punto de marchitez permanente por lo menos
dos veces en un afio.

Localmente, el topoclima del valle de Mucubaji
presenta caracteristicas particulares, entre las
que destacan las diferencias en temperatura de
las caras internas de las morrenas mencionadas
previamente, donde la ladera orientada al Este
presenta temperaturas medias superiores a
la ladera orientada al Oeste. Por otro lado, la
condicion de valle de alta montafia rodeado
por morrenas genera fendmenos de inversion
nocturna de temperatura, especialmente en la
época de menores precipitaciones, cuando la
incidencia de los vientos es baja y las noches son
despejadas (Azécar 1974). Como consecuencia
de este fendémeno, en el fondo de valle y parte
baja de las laderas no hubo supervivencia
de pinos en plantacion establecida hace
aproximadamente 50 afios (Figura 1).

En el paramo de Mucubaji la vegetacion
presenta una variacion local entre varios tipos
fisonomicos. En las partes humedas del fondo
del valle se implantan comunidades herbaceas
bajas dominadas por graminiformes y sobre las
morrenas se localiza el rosetal-arbustal (Farinas
y Monasterio 1980). Las familias botdnicas con
mayor cantidad de especies en el valle morrénico
de Mucubaji (rosetal-arbustal) son Asteraceae,
Poaceae y Cyperaceae (Vivas 1999). La vegetacion
presenta varios estratos, con una cobertura cerca
al 100%, encontrandose muy poco suelo desnudo
(Monasterio 1980).

Mucubaji se encuentra en el Parque Nacional Sierra
Nevada y es el area del parque que tiene mayor
afluencia anual de turistas, la cual continia en
aumento (Rincon et al. 2007; http://www.mucubaji.
com/index.html). Aunque el impacto de esta
afluencia no ha sido medido, es probable que éste
sea significativo en las areas con transito regular de
personas y caballos. El pastoreo vacuno es extensivo,
al igual que en el resto del paramo. Se estima que
el impacto del ganado es menor en las areas de
muestreo por estar alejado de los senderos y del
fondo de valle donde ocurren pastizales. Ademas, se
observa bajo impacto de ramoneo y escasa presencia
de deposiciones de estos animales.

Muestreos en el campo
En las laderas internas del valle de Mucubaji
seleccionamos dos areas de muestreo, una
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expuesta al Este (ladera Este), y otra en la ladera
del frente expuesta al oeste (ladera Oeste). Con
la finalidad de aislar el efecto ejercido por la
exposicion, se ubicaron las parcelas en sitios de
pendiente y altitud similares en ambas morrenas.
De esta forma se reducen posibles sesgos por
erosion y efectos de inversion nocturna de la
temperatura. En cada area de muestreo se ubicaron
30 unidades muestrales (UM) rectangulares
de 5m x 2m, usando numeros aleatorios como
coordenadas cartesianas. En cada UM aplicamos
el método del cuadrado puntual (Greig-Smith
1964, 1983) y elaboramos el correspondiente
censo floristico. Dentro de cada UM realizamos
98 cuadrados puntuales mediante una varilla
metalica de 4 mm de diametro, distribuidos
regularmente en la parcela, y en cada punto
registramos las especies que tocaron la varilla. El
numero de veces que una especie toca la varilla
permite obtener un estimado insesgado de su
cobertura (Greig-Smith 1964, 1983). Realizamos
dos muestreos: uno en marzo del 2007, al final
de la época seca, y el otro en octubre del 2007,
al final de la época humeda. Se colectaron las
especies y se depositaron en el herbario MER de
la Facultad de Ciencias Forestales y Ambientales
de la Universidad de Los Andes con los nimeros
Aranguren y Torres No. 39-66. Se empled la
nomenclatura vigente en Missouri Botanical
Garden (APG II) (http://www.tropicos.org/). Las
parcelas fueron marcadas y geo-referenciadas
mediante un sistema de geoposicionamiento
global (GPS) con Ila finalidad de facilitar su
localizacion y garantizar el muestreo en el mismo
lugar en las dos fechas mencionadas.

En ambas laderas, en sitios de pendiente y altitud
equivalentes colocamos dispositivos automaticos
para registro de temperatura y  radiacion
fotosintéticamente activa (RFA). Los sensores
de RFA se instalaron sobre una varilla a 1,2 m del
suelo. La temperatura se midié a ras del suelo.
Los sensores se programaron para registrar cada
cinco minutos estas variables ambientales durante
seis dias consecutivos en los meses de marzo y
octubre. Con la finalidad de descartar posibles
efectos de variaciones locales de humedad en las
laderas durante la época huimeda, en cada una de
las 60 parcelas se tomd una muestra de suelo.
Estas muestras fueron trasladadas al laboratorio
en envases apropiados para determinacion de
contenido relativo de humedad mediante el
método gravimétrico.
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Figura 2. Climadiagrama de Gaussen de acuerdo al método
modificado de Walter y Medina (1971) (Torres 2008).

Analisis de datos

Con los datos de los censos floristicos construimos
la curva de acumulacidén de especies, mediante
remuestreo por aleatorizacion (McCune y Mefford
1999) y con los datos de cobertura estimamos los
indices de diversidad de Shannon-Wiener (H),
Simpson (D) y Equidad de Pielou (E) usando el
programa P-CORD 4 (Pielou 1975, McCune y
Mefford 1999, Moreno 2001, Magurran 2004,
Villarreal et al. 2006). La diversidad de las
comunidades presentes en ambas laderas, en
época hiimeda, la comparamos a través del indice
de Shannon-Wiener calculado para el conjunto
de UM reunidas, aplicando la prueba t para dos
indices de diversidad (Hutchenson, 1970, Zar
1984, Villarreal et al. 2006).

La diversidad por unidad muestral la comparamos
mediante el contraste de las medias o medianas
de los diferentes indices de diversidad, segun el
caso. Para los valores de H', D y E utilizamos el
t no paramétrico de Mann-Whitney (Statistix 7) y
para la riqueza de especies utilizamos el test de la
mediana por tratarse de una variable discreta. Para
comparar la similitud floristica de ambas laderas
calculamos el indice de Serensen cuantitativo.
Con los datos de cobertura de las especies
construimos matrices de vegetacion (UM
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por especies) que exploramos mediante el
Andlisis de Componentes Principales (ACP)
partiendo de matrices de correlacion, dado
que nos interesaba observar la variacion de
la composicion floristica. Por otro lado, para
estimar el cambio de cobertura de la UM entre
las épocas de lluvia y sequia calculamos el ACP
partiendo de matrices de varianza y covarianza,

dado que este tipo de matriz permite resaltar
la variabilidad propia de cada especie. La
significacion estadistica de los autovalores del
ACP la estimamos mediante la aleatorizacion
de la estructura de las matrices (McCune y
Mefford 1999). Partiendo de los resultados de
los ordenamientos analizamos la disposicion de
las UM en ambas laderas en ambas épocas, y el
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Figura 3. Curso diario de diferencias (ladera Este menos ladera Oeste) en radiacion fotosintéticamente
activa (PAR) (A) y de temperatura del suelo (B) durante un dia nublado y un dia despejado.

66



TORRES, SCHWARZKOPF, FARINAS Y ARANGUREN

desplazamiento de las UM en ambas épocas en
cada ladera; en el primer caso fue mediante una
simple comprobacion visual, y en el segundo
mediante el calculo de la distancia euclidiana
entre la posicion de cada UM en ambas épocas.

RESULTADOS

En la Figura 3 se muestran las diferencias
en radiacion y temperatura del aire entre
exposiciones durante un dia nublado y un dia
despejado escogidos de entre los seis dias
registrados. La mayor radiacién y temperatura
en la ladera Este se evidencian por los valores
de A claramente superiores y positivos durante la
mafana del dia soleado. Por su parte, los A de
ambas variables para el dia nublado presentan
oscilaciones mucho menores y alrededor de cero.
Cabe destacar que los dos dias seleccionados
corresponden al patron tipico de nubosidad en
el valle de Mucubaji donde los llamados dias
soleados lo son hasta horas del mediodia.

En la ladera Oeste se encontraron 31 especies y
32 especies en la ladera Este (Tabla 1). La riqueza
y la diversidad entre las diferentes orientaciones
no mostraron diferencias estadisticamente
significativas, ni en conjunto. El nimero promedio
de especies por parcela por €pocas y exposiciones
oscilo entre 25 y 32 especies, pero las diferencias

no fueron estadisticamente significativas. La
similaridad en la composicion floristica entre
épocas en la ladera Oeste (0,85) es mayor que en
la Este (0,76).

Es notable el aumento de la cobertura en la época
himeda de algunas especies como Agrostis
trichodesy Lobelia tenera, asi como la disminucion
de la dominancia de E. schultzii con respecto a
H. laricifolium en la época seca (Tabla 2). Por
otra parte, algunas especies de baja cobertura
como Oxalis espiralis y Sisyrinchium tinctorium,
mostraron los mayores incrementos de cobertura
en la época himeda. También se evidencia en la
misma tabla que en ambas laderas el niimero de
especies que aumento la cobertura en la época
himeda supera unas cinco veces el nimero de
especies que aumentd su cobertura en la época
seca. También cabe destacar que de las ocho
especies arbustivas, tres estan en ambas laderas y
cinco solo estan presentes en la ladera Oeste.

Las Figuras4y 5 presentan resultadosdelos analisis
de componentes principales (ACP), mostrando la
segregacion de las unidades muestrales segiin su
orientacion y destacandose su desplazamiento con
relacion a las épocas himeda y seca. La Figura
4 muestra en ambos ordenamientos la separacion
entre las unidades muestrales de las laderas Este y
Oeste, en época seca y humeda, respectivamente,
donde las parcelas orientadas hacia el Este

Tabla 1. Valores de riqueza de especies, indices de diversidad del conjunto y promedio de similitud;
(d.e.) desviacion estandar. Los valores del indice de Shannon del conjunto y por unidad muestral no son
estadisticamente diferentes, a t .. [gualmente el complemento del indice de Simpson no mostré diferencias

estadisticamente significativas.

Ladera Oeste Ladera Este

Epocaseca Epocahumeda Epocaseca Epoca himeda
Riqueza 25 31 27 32
No. especies/UM (d.e.) 11,07 (1,89) 15,07 (2,18) 12,93 (2,07) 15,57 (2,47)
Shannon ladera 2,26 2,48 2,33 2,55
Complemento Simpson 0,86 0,88 0,86 0.87
Shannon promedio (d.e.) 2,23 (0,11) 1,98 (0,14) 2,02 (0,22) 2,17 (0,21)
gﬁ)‘;‘gg;ﬁiﬁfgfimp”n 0,83(0,02)  0,86(0,02)  0,82(0,06) 0,83 (0,05)
Serensen 0,85 0,76
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Especies Fv Lo LE Ii(])E
E. E. E. h/ E. E. E.h./ Epoca

seca  hum D seca  ham D hum.
Acaena cylindristachya Ruiz & Pav. Hie 13,70 21,80 0,59 4,30 5,90 0,37 15,90
Aciachne acicularis Leegaard Hie 4,30 490 0,14 3,60 320 -0,11 1,70
Agrostis trichodes (Kunth) Roem. & Schult. Hie 1,60 1,90 -0,30
Arcytophyllum sp Arb 0,10 0,10 0,10
Arenaria musciformis Triana & Planch. Hie 0,30 0,50 0,67 1,80 220 022 -1,70
Baccharis tricuneata (L. f.) Pers. Arb 230 0,60 -0,74 0,13 0,14 0,08 0,46
Bidens triplinervia Kunth Hie 0,90 -0,90
Bromus carinatus Hook. & Arn. Hie 0,50 220 340 -2,20
Calamagrostis pittieri Hack. Hie 0,14 7,40 220 -0,70 -2,06
Carex amicta Boott Hie 6,30 8,60 0,37 11,20 12,40 0,11 -3,80
Draba sp Arb 0,03 0,14 3,67 0,14
Espeletia schultzii Wedd. Ros 3420 4820 041 4230 4520 0,07 3,00
Gaultheria myrsinoides Kunth Arb 3,40 3,30 -0,03 2,30 2,80 0,22 0,50
Geranium chamaense Pittier Hie 0,60 1,50 1,50 -1,50
Geranium multiceps Turcz. Hie 7,00 9.40 0,34 6,80 7,60 0,12 1,80
Gnaphalium caeruleocanum Steyerm. Hie 0,07 0,50 6,14 0,10 0,20 1,00 0,30
Hesperomeles obtusifolia (Pers.) Lindl. Arb 2,00 260 030 2.60
Hieracium frigidum Wedd. Hie 0,20 0,07 0,13
Hypericum laricifolium Juss. Arb 23,50 24,40 0,04 26,00 33,30 0,28 -8,90
Hypochoeris setosa (Wedd.) Rusby Hie 0,20 1,60 7,00 0,50 090 0,80 0,70
Lachemilla hirta (L.M. Perry) Rothm. Hie 3,30 240 -0,27 7,60 740 -0,03 -5,00
Lachemilla polylepis (Wedd.) Rothm. Arb 0,80 0,10 -0,88 0,10
éiz;}flt;r.mlla verticillata (Fielding & Gardner) Hie 0.13 140 153 0,09  -140
Lobelia tenera Kunth Hie 1,00 0,07 0,93
Nassella mexicana (Hitche.) R.W. Pohl Hie 4,90 11,20 1,29 12,50 10,60 -0,15 0,60
Nassela sp Hie 0,10 0,10
Niphogeton dissecta (Benth.) J.F. Macbr. Hie 0,50 0.70 0,40 -0,70
Ortachne erectifolia (Swallen) Clayton Hie 20,20 11,60 -0,43 1940 17.40 -0,10 -5,80
Oxalis spiralis Ruiz & Pav. ex G. Don Hie 0,03 0,60 19,00 0,03 0,30 9,00 0,30
Poa petrosa Swallen Hie 1,30 2,90 1,23 0,80 1,30 0,63 1,60
Potentilla heterosepala Fritsch Hie 0,14 0,60 3,29  -0,60
Ruilopezia floccosa (Standl.) Cuatrec. Ros 0,60 0,80 033 -0,80
Ruilopezia floccosa (Standl.) Cuatrec. Hie 2,10 2,00 -0,05 230 3,80 0,65 -1,80
Senecio formosus Kunth Hie 0,03 0,20 5,67 0,30 0,34 0,13 -0,14
Stachys venezuelana Brigq. Hie 0,30 0,30
Sisyrinchium tinctorium Kunth Hie 0,90 6,70 6,44 0,07 2,30 31,86 4,40
Trisetum irazuense (Kuntze) Hitchc. Hie 4,30 1,20 3,10
Valeriana parviflora Miégev. Arb 0,24 0,24

Tabla 2. Porcentaje de cobertura de las especies en ambas laderas (LO y LE) y por épocas (secay humeda).
F. V. = forma de vida (Arb = arbusto; Hie = hierba; Ros = roseta) E. h/D representa el cociente de la cobertura
en época humeda y la diferencia entre épocas (E. him — E. seca). LO-LE E. himeda representa la diferencia en
cobertura entre las laderas en época htimeda.
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predominan en el sector izquierdo del plano,
mientras las parcelas de la ladera Oeste dominan
en el sector derecho en ambos ordenamientos.
Las parcelas de ambas laderas muestran cambios
apreciables en su posicion en el ordenamiento entre
las dos épocas (Figuras SA y 5B), en especial las
parcelas de exposicion Oeste, las cuales presentan
una distancia euclidiana media entre ellas de
19,53. En cambio, aquellas de exposicion Este
presentan una distancia euclidiana media de 6,17
con una diferencia estadisticamente significativa
(p<0,0001). Cabe destacar que no se observo
separacion de las parcelas en los ordenamientos
con relacion a su posicion en las laderas con
respecto al fondo del valle, descartandose un
posible impacto diferencial de la inversion
nocturna de la temperatura, en la zona donde se
realizaron los muestreos.

El contenido de agua en el suelo en la época de
lluvias fue superior en la ladera de exposicion Este
(81,4 % contra 55,3%; Kruskal-Wallis=19,67 p
<0,0001), diferencia que se debe principalmente
a la presencia de pequefios cursos de agua en
dicha ladera.

DISCUSION

Los resultados presentados en este estudio
(Figura 3) confirman los obtenidos por Azocar y
Monasterio (1979), acerca del efecto diferencial
que la mayor frecuencia de nubosidad durante
las tardes ejerce sobre la radiacion directa y la
temperaturay, en consecuencia, sobre lavegetacion
de las laderas con exposicion Este y Oeste en el
valle de Mucubaji (Azocar y Monasterio, 1980b).
Nuestro estudio muestra que no hay diferencia en
la riqueza de especies entre exposiciones. Smith
(1977) en Papua Nueva Guinea obtiene el mismo
resultado a la misma altitud (3500 m.s.n.m.),
mientras que a 3720 m s.n.m. las laderas con
exposicion Este son mas ricas en especies. Sin
embargo, nuestro estudio muestra diferencias en
la importancia relativa de las especies y, en menor
grado, en su composicion. De hecho, hay siete
especies que no estan presentes en la ladera Este
y cinco ausentes en la ladera Oeste, haciendo una
diferencia en composicion de 12 especies, es decir,
el 31% del total de las especies. Por otra parte,
hay una mayor riqueza de especies arbustivas en
la ladera de exposicion Oeste, evidenciada por
la presencia en dicha ladera de las ocho especies
arbustivas registradas, mientras solo tres de ellas
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se registraron en la ladera Este. Ademas, dos
de estas tres especies presentaron una menor
cobertura en la ladera Este. Estas diferencias son
la principal causa de la separacion de los censos
en los ordenamientos de acuerdo a la orientacion
de la ladera (Figura 4A y 4B). Estudios previos
indican resultados similares a los reportados en
este estudio, tal es el caso de Lazaro (2005) quien
encontr6 en el paramo de Mucubaji que cuatro
especies son sensibles a la exposicion, por lo
que son mas o menos frecuentes de lo esperado,
bajo la hipétesis de reparticion aleatoria, en
las exposiciones Este u Oeste. Por otra parte,
Farifas et al. (2008) mostraron que Hypericum
laricifolium es mas frecuente en la exposicion Este
y menos frecuente en la exposicion Oeste. Las
diferencias en cobertura y composicion pudieran
ser el resultado de la diferencia de temperatura
media entre laderas, cercana a 3 °C (Azbcar
1974, Azbécar y Monasterio 1980b), diferencia
que, tedricamente, pudiera corresponder a una
diferencia altitudinal de unos 500 m, si aceptamos
que el gradiente altotérmico en los Andes es de
0,6 °C por 100 m (Silva, 2002). En tres valles en
la alta montafia tropical de Papua Nueva Guinea
Smith (1977) encontrd que especies en su limite
altitudinal superior de distribucion predominan
en la ladera Este, mientras especies que alcanzan
altitudes mayores son mas frecuentes en las
laderas con exposicion Oeste y sugirio que ello es
consecuencia de la menor radiacion y, por ende,
menor temperatura en estas ultimas, resultado de
la frecuente nubosidad vespertina. Las diversas
evidencias mencionadas sugieren que este
fenémeno podria ser un patron caracteristico de
las altas montaias en el tropico.

Es de esperar que la ladera Este tenga un mayor
déficit hidrico durante la época seca, como
resultado de la mayor evapotranspiracion,
consecuencia de mayores temperaturas y
radiacion, presumiendo la similitud edafica por
su idéntico origen geoldgico y geomorfologico.
Sin embargo, el desplazamiento de las unidades
de muestreo de ambas exposiciones en el plano
de ordenamiento (Figura 5A y 5B,), fue mayor
en las unidades ubicadas al Oeste (distancia
euclidiana=19,53 al Oeste contra 6,17 en la
exposicion Este). Esto indica, contrario a lo
esperado, que los cambios estacionales de
precipitacion tuvieron un mayor efecto en la
morrena Oeste. Cabe recordar que la ladera Este
presentd mayor contenido relativo de humedad
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Figura 4. (A) Ordenamiento de ACP de las parcelas en época seca. (B) Ordenamiento de ACP de las
parcelas en época humeda. Cédigos se refieren a parcelas donde O y E corresponden a sus orientaciones.
Porcentajes indican % de varianza explicada por los respectivos ejes. Todos los ejes son significativos
(p<0,05), excepto eje 2 del grafico (A) (época seca) de acuerdo con prueba de aleatorizacion.
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Figura 5. (A) Ordenamiento de ACP mostrando los cambios de posicion estacionales de las parcelas en la
ladera Oeste. (B) Ordenamiento de ACP indicando los cambios de posicion estacionales de las parcelas
en la ladera Este. Las etiquetas corresponden al nimero de la parcela y las flechas indican como origen
la época seca y el destino la época humeda. Todos los ejes son significativos (p<0,05), excepto eje 2 del

grafico (B) (Este), de acuerdo con prueba de aleatorizacion.
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en el suelo producto de aportes freaticos no
observados en la ladera Oeste.

El efecto de la orientacion de la ladera sobre la
importancia relativa de los arbustos con respecto a
las otras formas de vida observado en este estudio
también fue reportado por Arzac (2008) para una
localidad cercana en los Andes Venezolanos.
Dicho autor comparo la vegetacion en laderas con
orientacion Noroeste y Oeste y encontré mayor
abundancia de lefiosas en la primera. Asi mismo,
Arzac et al. (2011) reportan una segregacion de
los arbustos de hoja mas pequena hacia las laderas
Oeste. En la alta montafia tropical en Ecuador,
Bader y Ruijten (2008) encuentran que la linea
superior del bosque se sitia a mayor altitud en
las laderas con exposicion Oeste, comparada con
las laderas de exposicion Este. En este caso la
mayor cantidad de radiacion recibida por la ladera
de orientacion Este limitaria el establecimiento
de especies lefiosas del bosque preparamero,
las cuales son mas sensibles a la alta radiacion,
como se ha demostrado para Ecuador y Venezuela
(Bader et al. 2007; Puentes 2010). También en
los Andes Venezolanos se sugiere que los bordes
de bosque mas sombreados, producto de la
exposicion, favorecen el avance de las especies
lenosas en el limite superior del bosque (Rodriguez
et al. 2011). Queda abierta la interrogante si en
el paramo las especies arbustivas solo presentes
en la ladera Oeste también estan limitadas en su
establecimiento por la radiacion. Otros factores
como temperaturas Optimas de fotosintesis y
requerimientos de temperatura y radiacion para la
reproduccion merecen ser considerados en futuros
estudios sobre este tema que adquiere especial
relevancia pues las especies lefiosas del paramo
enfrentan barreras para la colonizacion en zonas
perturbadas, requiriendo asistencia para garantizar
su conservacion (Llambi et al. En prensa).

La fenologia de las especies afecta de manera
sensible la estructura floristica de la comunidad
del paramo andino. Por un lado, el aumento en
la deteccion de 6 y 5 especies en las laderas O y
E, respectivamente y, por otra parte, los cambios
importantes en la cobertura de algunas especies
(Tabla 2), contribuyeron al cambio estacional
de la estructura de la comunidad reflejado en
los respectivos ordenamientos para cada ladera
(Figura 5, A y B). Aunque las diferencias en la
estructura floristica entre laderas y épocas del afio
en el paramo de Mucubaji son evidentes, también
es necesario destacar que las especies dominantes
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no cambian, prevaleciendo E. schultzii, H.
laricifolium, A. cylindrostachia y O. erectifolia.
De las anteriores, las tres primeras aumentan
su cobertura en la época himeda mientras la
ultima disminuye su cobertura en dicha época.
Sus coberturas son similares entre laderas, con la
excepcidn de 4. cylindrostachia, que tiene mayor
cobertura en la ladera Oeste. Sin embargo, a pesar
delarelativa estabilidad de la comunidad en cuanto
a las especies dominantes y, a pesar de que la
mayoria de las especies del paramo son perennes,
los cambios de cobertura de las especies a lo largo
del afio limitan la comparabilidad de muestreos
realizados en diferentes épocas del afio.

Nuestros resultados también ofrecen informacion
importante para la definicion de criterios para la
conservacion de la biodiversidad del paramo, pues
se ha puesto en evidencia el papel de la topografia
en la heterogeneidad espacial de las comunidades
vegetales y la sensibilidad de las especies menos
abundantes a cambios ambientales estacionales y
locales.
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