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La evolucion de la investigacion
ecologica en los paramos de Venezuela:
multiples visiones de un ecosistema
unico

Luis D. Llambi, Lina Sarmiento y Fermin Rada
Instituto de Ciencias Ambientales y Ecoldgicas, Facultad de Ciencias, Universidad de los Andes
(ULA), Mérida 5101, Venezuela.

La investigacion ecolégica en los paramos venezolanos tiene mas de 50 anos de desa-
rrollo. A partir de los trabajos pioneros entre los anos cincuenta y setenta, se ha venido
consolidando un conjunto de lineas de investigacion que han permitido ir construyendo
una visién mas completa de la estructura, funcionamiento y dinamica de esta vegetacion
Unica en el planeta. En el presente trabajo, discutimos de manera sintética los enfoques
de investigacion y avances mas importantes en nuestra comprension de: a) las caracteris-
ticas distintivas del medio ambiente paramo como ecosistema de la alta montana tropical
himeda; b) las estrategias adaptativas de las plantas frente a los principales factores de
estrés en el paramo; c) la estructura y dinamica de poblaciones de frailejones y lenosas;
d) los cambios en la diversidad y estructura de las comunidades a lo largo de gradientes
topograficos y altitudinales y el papel de las interacciones planta-planta; e) los flujos de nu-
trientes, energia y agua; f) la resiliencia y respuesta del paramo frente a diferentes tipos de
disturbio (pastoreo, agricultura); g) el desarrollo de los sistemas de uso de la tierra, el ma-
nejo y la conservacion de los paramos; y h) la respuesta de los paramos en escenarios de
cambio ambiental tanto en el pasado (durante el cuaternario) como en el presente y futuro
(cambio climatico global). Finalmente, discutimos brevemente algunos vacios importantes
de la investigacion desarrollada hasta ahora en este ecosistema en Venezuela, asi como
los que consideramos los principales desafios que enfrentan los estudios ecolégicos en
los paramos de cara al futuro.

Los paramos de los Andes son uno de los paisajes mas grandiosos de nuestro planeta.
Volkmar Vareschi

En el corazén ecuatorial, envueltos en un mar de nubes y de hielos, yacen los paramos.
Maximina Monasterio

Introduccion

Los ambientes de altitud en el tropico han despertado el interés de los investigado-
res debido a la originalidad que representa la presencia de condiciones extremas de
frio en el tropico. En estos ambientes, de reciente aparicién en el tiempo geoldgico
y de distribucién altamente insular, modelados por la acciéon glacial y periglacial,
sujetos a una alternancia diaria de altas y bajas temperaturas, envueltos en nubes o
sujetos a radiaciones intensas, los organismos han desarrollado estrategias adaptati-
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vas Gnicas e interesantisimos procesos de especiacion y convergencia evolutiva que
todavia estamos intentando desentranar. Por otra parte, el impacto de la agricultura,
la ganaderia, la forestacion y el turismo, asi como el rol de estas areas como provee-
doras de agua, plantea retos particularmente importantes de manejo, conservacion,
restauracion y adaptacion al cambio climaitico. Para sus habitantes, el piramo es un
mundo magico poblado de arcos y encantos, es proveedor de servicios ecosistémicos
y plantea desafios Gnicos a los investigadores, pero el mayor desafio es conservarlo
para el disfrute y el éxtasis de las generaciones futuras.

Han transcurrido casi cinco décadas desde que se iniciaron los estudios continua-
dos y sistematicos en los pairamos venezolanos, lo que los sitta entre los mejor cono-
cidos del planeta. Es por tanto un buen momento para hacer una revisiéon de lo que
sabemos sobre este apasionante ecosistema y delinear las prioridades de investigacién
y accién para el futuro. Varias generaciones de investigadores se han sucedido en
abordar de forma simultanea o secuencial una multiplicidad de temas que abarcan
los diferentes niveles de integracidon de la ecologia. Nuestro objetivo es sintetizar
el estado actual del conocimiento de los piramos venezolanos, comenzando con
sus condicionantes ambientales, continuando con los mecanismos adaptativos de las
plantas, los aspectos poblacionales y reproductivos, la ecologia de sus comunidades
y el funcionamiento de los ecosistemas. Asimismo, se realiza un anilisis del cam-
bio climitico pasado y futuro que pone de manifiesto la naturaleza especialmente
dindmica de estos ecosistemas y se reseflan las investigaciones mas recientes sobre
respuesta a disturbios antropicos, uso de la tierra, agroecologia y conservacion. Para
terminar, se invita a continuar con la investigacidn en los paramos venezolanos se-
nalando algunos de los vacios y prioridades de investigacion.

Desarrollo historico de la ecologia en los paramos venezolanos

Una revision bibliografica realizada en septiembre de 2012 arrojé 269 publicacio-
nes referidas total o parcialmente a la ecologia, biologia, condicionantes ambientales
y uso de la tierra en los paramos venezolanos, sin incluir tesis, informes u otro tipo
de literatura gris. En una linea de tiempo vemos que, si bien algunos trabajos pio-
neros se publicaron antes de la década de los 60, es a partir de los 70 que empiezan
a realizarse de forma continuada y creciente (Figura 1). El interés, lejos de disminuir
ha ido creciendo, a juzgar por el nimero de publicaciones récord de la Gltima déca-
da. Geograficamente, los estudios se han desarrollado en una treintena de paramos
distintos que cubren los diferentes estados andinos, ya sea en forma puntual o en
estudios a lo largo de gradientes altitudinales. Sin embargo, la mayor parte de los
estudios se han concentrado en el piramo de Mucubaji (sierra de Santo Domingo),
los paramos de Piedras Blancas y El Banco (sierra de la Culata), Gavidia, La Aguada
y San José (Sierra Nevada) y en el ramal de Guaramacal en Trujillo (Figuras 2y 3).

Tematicamente, podemos distinguir varios periodos en el estudio de los paramos
venezolanos. Una primera fase, que hemos denominado pionera o exploratoria, co-
mienza en el siglo XIX y se prolonga hasta la década de 1960. En esta fase cabe des-
tacar la exploracion geologica, geomortfoldgica y glaciologica realizada en las expe-
diciones de Sievers (1888, 1908) y un poco después por Jahn (1925, 1931a), en la que

describen el relieve glacial y comienzan a resefiar el temprano fenémeno del retro-
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Figura 1. Linea de tiempo del cambio en el nimero de articulos cientificos

el de Pannier (1969) sobre

publicados sobre diferentes aspectos de la ecologia de los paramos de Ve- germinacién de Espeletia

nezuela para diferentes periodos durante el siglo XX y la primera década del
siglo XXI. En el primer panel se presenta el total de articulos sumando todas
las areas tematicas para cada periodo.

schultzii, que representa uno
de los primeros en ecofisio-
logia de especies del para-
mo. Este periodo cierra con
la publicaciéon de La flora del paramo de Vareschi (1970), que allané el camino para los
estudios de vegetacion en el paramo y constituye en la actualidad el trabajo mas citado
realizado en los paramos venezolanos.

A partir de la etapa pionera se desarrolla, entre las décadas de los setenta y ochenta,
un periodo de estudios mas detallados que podria denominarse como una fase des-
criptiva o de consolidacion, en la cual el énfasis se sittia en describir los condicionan-
tes ambientales y los tipos de vegetacién. En este periodo continian en forma mas
detallada los estudios de geologia glacial, geomorfologia y cronologia (ej. Schubert
1970, 1974, 1979), se inician los trabajos de paleoecologia (ver revision en Salgado-
Labouriau 1991), se describen las principales formaciones vegetales de los paramos
andinos y la respuesta de la vegetacidn a los factores del ambiente (Monasterio 1980a;
Farifias & Monasterio 1979), se profundiza en el anilisis del clima y microclima (ej.
Azdcar & Monasterio 1980a) y de los suelos (Malagdn 1982; Pérez 1984, 1985, 1986).
Los estudios de Wagner (1973, 1978, 1979, 1980) permiten conocer la historia de la
ocupacién humana en la zona de Mucuchies y el uso del paramo por los aborigenes.

Luis D. Llambi, Lina Sarmiento y Fermin Rada

175



9°00'00.00"N

8°00'00.00"N
|

72°0000.00"0 71°00'00.00°0 70°00'00.00°0
| | |

endé

@ Valera

N uara acal

ﬁ,,

Mérida @

Leyenda

@ San Cristobal Unidades ecologicas Sistemas ecologicos

Paramo andino [l Arbustales y frailejonales altimontanos paramunos
Bosques de Polylepis Il Bosques altimontanos norte-andinos de Polylepis
_ Bosque preparamero [T Bosques altimontanos norte-andinos siempreverdes
Paramo andino (pajonal) @ Pajonal arbustivo altimontano paramuno
Paramo Altiandino [ \atorrales edafoxerdfilos en cojin altoandinos paramunos
- Desierto subnival ] egetacion geliturbada y edafoxerdfila subnival paramuna
Ciudades y poblados.

Figura 2. Mapa de distribucion de los principales ecosistemas altoandinos de la cordillera de Mérida. Se sefialan con circu-
los rojos las principales localidades donde se han realizados estudios ecolégicos en el paramo (el tamafo del circulo esta
en relacion al nimero de trabajos publicados sobre cada area). Se presenta la leyenda de Sistemas Ecolégicos del Mapa
de Ecosistemas de los Andes del Norte y Centro (Josse et al. 2009) y su homologacién con la leyenda de unidades ecol6gi-
cas del estado Mérida (Ataroff y Sarmiento 2003). Fuente: Modificado por E. Chacén-Moreno a partir de Josse et al. 2009.

La investigacién en paramo se ve potenciada por la creaciéon en la Universidad de Los
Andes (ULA) del Grupo de Ecologia Vegetal, en el atio 1969, actual instituto de Ciencias
Ambientales y Ecologicas (ICAE), que convierte al piramo en uno de sus ecosistemas
focales, bajo el liderazgo de Maximina Monasterio. A poco mas de cuarenta anos de su
fundacion, el ICAE estd involucrado en aproximadamente la mitad de las publicaciones
existentes sobre los paramos de Venezuela. Un primer hito en la consolidacion de los
estudios de esta zona fue la realizacién en Mérida, en 1979, del seminario internacional
«El1 Medio Ambiente Paramo», organizado por Maria Lea Salgado-Laboriau, del Instituto
Venezolano de Investigaciones Cientificas (IVIC), y que dio origen al libro del mismo
nombre. Poco tiempo después, en 1980, aparece el ya clasico libro titulado Estudios ecolo-
gicos en los paramos andinos, editado por Monasterio, el cual ha sido desde entonces, refe-
rencia obligada y fuente de inspiraciéon para los estudiosos del paramo.

A esta fase descriptiva le sigue, a partir de mediados de la década de los ochenta,
una fase mas funcional, que se enfoca en dilucidar los mecanismos adaptativos de
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Figura 3. Paisajes parameros en la cordillera de Mérida, Venezuela: a) Rosetas gigantes de Coespeletia timotensis en el para-
mo desértico de Piedras Blancas; b) Parcela en etapas tempranas de sucesion secundaria (dominada por la invasora Rumex
acetosella y el tabacote morado, Senecio formosus) y area de paramo no cultivado (dominada por rosetas de Espeletia schultzii
y el arbusto Hypericum laricifolium) en Gavidia; c) vista panoramica del valle de Mucubaji, resaltando las morrenas glaciares
laterales y los humedales del fondo del valle; d) Zona de transicién bosque-paramo, sector La Aguada de la Sierra Nevada.

las plantas a las peculiares condiciones del ambiente paramero y que generd un
numero importante de publicaciones (seccion 3). Esta linea de ecofisiologia de
paramo ha sido muy fructifera en el tiempo y continia muy activa en la actuali-
dad, alcanzando su apogeo, en cuanto al nimero de publicaciones, en la década
de los 80 (Figura 1). La linea de ecologia de poblaciones y ecologia reproductiva
tiene también su apogeo en esta fase de estudios funcionales (seccidon 4), aunque
posteriormente disminuye el nimero de publicaciones en estos temas (Figura 1).
Aspectos sobre la hibridizacidn, especiacién, dinamica de poblaciones, ecologia
de la germinacioén, entre otros, son abordados en este periodo con los frailejones
como el modelo mas estudiado. En 1986 aparece el libro High Altitude Tropical Bio-
geography, editado por Vuillemier y Monasterio, que contiene algunos capitulos
sobre los paramos venezolanos.

En la década de los noventa, se inicia una nueva fase, marcada por el énfasis en
la presencia humana y sus impactos. Fue un cambio cualitativo que puede caracte-
rizarse como una transiciéon del «frailejon a la papa: ... entre la conservacion y la
agricultura», segiin titula Salas (2003) en una entrevista realizada a Monasterio. Un
tema principal dentro de esta fase fueron los estudios de sucesién-regeneracién (sec-
ci6n 7). En 1999, este tema fue objeto del primer gran proyecto de investigacion in-
ternacional desarrollado por el ICAE en el paramo, titulado «Fertility Management

Luis D. Llambi, Lina Sarmiento y Fermin Rada
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in the Tropical Andes: Agroecological Bases for a Sustainable Fallow Agriculture
(TROPANDES)», financiado por la Unién Europea (UE).

Los sistemas agrarios de produccién y la vida de los habitantes del paramo han
sido también objeto de atencidn (seccién 8), a partir del trabajo pionero de Monas-
terio (1980), seguido por los trabajos sobre el sistema triguero, que culminan con
el extraordinario y profundo retrato de una comunidad campesina del piramo de
Apure, realizado con una mirada antropologica y ecologica (de Robert 2001). Tam-
bién han sido caracterizados los sistemas agricolas con descansos largos, asi como los
sistemas intensivos de produccion, y se ha investigado el uso de las plantas por los
pobladores y sus impactos. Por otro lado, se ha iniciado una linea de investigacion
sobre la agroecologia de los cultivos del paramo, principalmente la papa. Esta etapa
tiene como uno de sus puntos culminantes la implementacion, entre 2006 y 2012,
del proyecto internacional «Conservacion de la Diversidad del Paramo en los Andes
del Norte y Centrales», financiado el Fondo Mundial Ambiental (FMAM-GEF) y el
Programa de Naciones Unidas para el Medio Ambiente (PNUMA).

Finalmente, podemos hablar de una tltima fase caracterizada por la predominancia
de estudios que buscan entender y predecir el efecto del cambio climatico, marcada
por la implementacién de tres proyectos internacionales en el ICAE. El primero de
ellos, titulado «A comparative study of the effects of global change to vegetation of
two ecosystems: high mountains and tropical savannas (RICAS)», financiado por
el Inter-American Institute for Global Change Research (IAI), se inicia en el afo
2000; el segundo, titulado «From Landscapes to Ecosystems: Across-scales functio-
ning in Changing Environments (LEAF)», también financiado por el IAl, analizd
los condicionantes del limite entre el bosque paramero y el piramo a varias escalas
a partir del ano 2006. Finalmente, el proyecto GLORIA, que busca establecer sitios
de monitoreo a largo plazo de la vegetacién de alta montafa en el mundo, esta ac-
tualmente inicidndose en el piramo venezolano.

Los rasgos ambientales que condicionan al ecosistema paramo

Una confluencia particular de condiciones geograficas, edaficas, historicas y par-
ticularmente de pulsaciones climaticas, que actGian a diversas escalas temporales y
espaciales, han condicionado el desarrollo de este original ecosistema en la alta mon-
tafia tropical. Estas condiciones ambientales pueden ser agrupadas en cuatro grupos:
el clima, el suelo, la heterogeneidad ambiental y la insularidad geografica.

Clima

La altitud y la situacién tropical determinan una serie de caracteristicas climaticas
particulares a las cuales ha debido adaptarse la biota del paramo. Una revision del cli-
ma tropical de altitud fue realizada por Sarmiento (1986) y un analisis muy completo
sobre la variabilidad climatica en los paramos venezolanos puede encontrarse en
Monasterio & Reyes (1980). Estudios mas detallados sobre el clima y el microclima
fueron realizados por Azdcar & Monasterio (1980ab) para el paramo de Mucubaji
(3.550 m) y por Monasterio (1979) para el paramo de Piedras Blancas (4.200 m). Sin-
tetizando, podemos afirmar que uno de los factores mas importantes del clima del
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paramo son las bajas temperaturas, con unos 10 °C de promedio anual en el limite
inferior del paramo (ca. 3.000 m) y un descenso promedio de 0,6 °C por cada 100 m
de altitud, llegando a aproximadamente 0 °C en el limite superior de la vegetacién
(ca. 4.600 m). Pero lo que confiere su originalidad al paramo, es que las bajas tempe-
raturas ocurren durante todo el ano (las diferencias de temperatura entre los meses
no superan los 2 6 3 °C ). Otro rasgo a destacar son las amplias oscilaciones diarias,
que condicionan que las respuestas ecofisiologicas de las plantas tengan que ocurrir
en periodos de pocas horas, pasando de temperaturas congelantes en la madrugada
a condiciones adecuadas para los procesos asimilatorios durante las primeras horas
de la mafiana. La amplitud térmica diaria puede ser de 10 a 15 °C en el aire pero en
la superficie del suelo puede llegar a 50 °C en dias despejados. El limite inferior del
paramo esta asociado a la ocurrencia de temperaturas inferiores a 0 °C . Estas hela-
das aumentan en frecuencia y duracién a medida que ascendemos altitudinalmente,
siendo frecuentes en cualquier época del aflo en el piso altoandino.

Por otro lado, la precipitacién, aunque en general tiende a disminuir con la altitud,
suele ser suficiente durante la mayor parte del afio para que no se produzca déficit
hidrico, aunque puede haber un periodo seco de 3 a 4 meses que es responsable de
la estacionalidad climatica. La precipitacion en los paramos es muy variable, desde
1.800 mm en los paramos mas humedos, disminuyendo en los bolsones secos hasta
600 mm, como en la zona de Mucuchies. La precipitacion puede seguir un régimen
unimodal o bimodal segin la influencia lacustre o llanera. La precipitaciéon puede
también caer en forma de nieve, pero Gnicamente en las partes mas altas. Estas ne-
vadas, que se concentran en la estacidon de lluvias, s6lo permanecen unas pocas horas
debido a la alta radiacion solar, por lo que éste no es un factor ecolégico de relevan-
cia. Desgraciadamente, la red de estaciones climaticas de Venezuela se desmanteld
casi completamente a partir de los afios 90, disponiéndose de pocas series climaticas
largas para analizar la variabilidad interanual del clima del paramo.

Otros factores relacionados con la altitud son la alta intensidad de la radiacidn solar
en dias despejados y la alta incidencia de radiacién ultravioleta, asi como el descenso
en la concentracion de O, y CO, a medida que desciende la presion atmosférica, fac-
tores estos que también requieren de adaptaciones especiales por parte de las plantas,
al generar limitaciones para la fotosintesis y problemas de fotoinhibicion.

Suelos

Los suelos de paramo reflejan las caracteristicas del clima, del material parental
y principalmente su corto tiempo de pedogénesis debido a la accion glacial que,
dependiendo de la altitud, ha permitido un tiempo de evolucion para los suelos de
paramo entre 200.000 y menos de 10.000 afios (Malagon 1982). A diferencia de
otros paises andinos, en Venezuela no hay suelos de origen volcanico. Son pocas las
publicaciones sobre edafologia de los piramos venezolanos, pero resalta el excelente
trabajo de Malagdn (1982), quien describe e interpreta siete perfiles seleccionados en
materiales de diferente origen, edades y condiciones de desarrollo, caracterizindolos
como suelos jovenes, con poco desarrollo de horizontes (inceptisoles y entisoles).
En ambientes con exceso de humedad, como en los fondos de valle, pueden encon-
trarse histosoles con horizontes profundos de acumulacién de materia organica. En
general, los suelos de padramo presentan pobreza de nutrientes debido al sustrato que
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es predominantemente metamorfico, al bajo grado de intemperismo quimico y a
las bajas tasas de descomposicién. Son suelos ricos en materia organica, con valores
promedio de 10 % de C en el horizonte A, entre moderada y altamente acidos, des-
aturados, con cantidades relativamente altas de Al de cambio, bajas capacidades de
intercambio y texturas gruesas, en el rango arenoso-franco a franco-arenoso.

En los ambientes mas altos, por encima de 4.000 m, los procesos periglaciales
de congelamiento-descongelamiento de los primeros centimetros del suelo generan
una gran inestabilidad del suelo, produciéndose aflojamiento del suelo supertficial,
levantamiento de gravas y materiales organicos y aumento de la macroporosidad
(Malagén 1982). El congelamiento-descongelamiento favorece la meteorizacién fi-
sica y el flujo del suelo a lo largo de la pendiente (gelifluxién). Un fenémeno peri-
glacial es el escogimiento del material en funciéon del tamafo de las particulas (Pérez
1986), apareciendo rasgos como suelos estriados, bandas, poligonos y microescalones
de ladera (Schubert 1979). Esta inestabilidad del sustrato constituye una limitacién
para el establecimiento de las plantulas en el piso altoandino (Pérez 1987). En estos
suelos mas altos, el contenido de carbono organico es menor, alrededor de un 4 %.

La heterogeneidad espacial

La variabilidad en el ambiente debida a los gradientes altitudinales y de precipita-
cidn, a las diferentes condiciones topograficas y geomorfologicas (diferentes posicio-
nes de ladera, fondo de valle, terrazas, morrenas), a los cambios en la profundidad y
caracteristicas del suelo, a la variacion en la exposicidn, entre otros, imprime a los
ambientes de piramo una gran heterogeneidad espacial en distancias cortas, frente a
otros ambientes mas homogéneos como deben ser las sabanas o las selvas de baja al-
titud. Por ejemplo, la heterogeneidad a nivel edafico para un valle glacial fue puesta
en evidencia por Llambi & Sarmiento (1998) y Abadin ef al. (2002). Esto hace que
se establezcan gradientes espaciales de variacion, que se reflejan en la estructura de
las comunidades vegetales (Farifias & Monasterio, 1980) y en los procesos ecosisté-
micos. La heterogeneidad espacial del pairamo debe ser considerada al estudiar cual-
quier fenémeno ecolégico (Sarmiento & Llambi 2004), ya que valores promedios de
los procesos tendrian poco significado, como lo evidencian Sarmiento et al. (2012)
al estudiar la fijacién biolégica de nitrégeno.

La insularidad geografica y sus variaciones temporales

Otra caracteristica de los paramos que tiene gran influencia sobre la biogeografia
de sus especies vegetales y animales, es la distribucion insular de los mismos, que
determina fenémenos de aislamiento genético entre las poblaciones y favorece los
procesos de especiacion. Sin embargo, este efecto de aislamiento se ha visto con-
trarrestado por el movimiento vertical del ecosistema paramo a través de su historia
cuaternaria (Salgado-Labouriau 1991), donde la recurrencia de periodos glaciales e
interglaciares ha determinado la disminucién y aumento altitudinal del limite infe-
rior del paramo, fusionandose algunas islas en los periodos mas frios, en los cuales se
facilitd el movimiento e intercambio genético entre las poblaciones, y aumentando
la insularidad en los periodos interglaciares, cuando se hace mas grande el aislamien-
to. En parte, el gran nimero de endemismos que caracteriza a este ecosistema se
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debe a estos fendmenos. Para los paramos de Venezuela, el fendémeno de la insulari-
dad se observa claramente en la Figura 2, donde se aprecian islas de diferente tamano
y grado de aislamiento.

Estrategias adaptativas de las plantas frente a los principales
factores de estrés

Como discutimos arriba, las plantas de los altos Andes tropicales confrontan un
ambiente Gnico y requieren de caracteristicas morfologicas y fisiologicas muy par-
ticulares que les permitan sobrevivir. Asi, partimos de la base de que las distintas
formas de vida de la alta montana tropical han sido naturalmente seleccionadas como
estrategias exitosas en la conquista de estos ambientes.

Los inicios de los estudios de ecofisiologia de plantas de paramo pueden trasladarse
a la década de los 70, cuando diferentes autores estudiaron las muy particulares ca-
racteristicas de las rosetas gigantes. En Espeletia schultzii, Smith (1974, 1979), mostro
como los movimientos nictinasticos de las hojas de la roseta producen un aisla-
miento del tejido meristematico mediante una «yema nocturna» y la capa de hojas
marcescentes aislan de las condiciones externas a la gran médula reservoria de agua
del tallo. Estos resultados fueron luego corroborados en Coespeletia timotensis y C.
spicata (Goldstein & Meinzer 1983; Goldstein et al. 1984; Rada et al. 1985a). Baruch
(1979), en un estudio de relaciones hidricas e intercambio de gases en E. schultzii
en un gradiente altitudinal, describe bajas tasas fotosintéticas en tres poblaciones
distintas, tanto en época seca como hiimeda. Por otra parte, Baruch y Smith (1979),
en un estudio comparativo de dos rosetas gigantes, E. schultzii (hojas pubescentes) y
Ruilopezia atropurpurea (hojas glabras), muestran que la primera mantiene tasas foto-
sintéticas constantes durante todo el afio, mientras que R. afropurpurea muestra tasas
fotosintéticas altas durante la época himeda y muy bajas en la seca.

Los estudios mencionados dan inicio a diferentes ejes de investigacion en los que
se plantean innumerables interrogantes en relacion a las respuestas funcionales de
plantas en estos ambientes particulares. A partir de los afios 80, se inician estudios
en una gran variedad de especies de distintas formas de vida a lo largo de gradientes
térmicos (altitudinales) e hidricos (estacionales) en diferentes localidades de las sie-
rras de La Culata y Nevada (2.600-4.300 m) (Anexo 1, Figura 2). El objetivo central
de investigacién apuntb al estudio de la diversidad funcional en términos de: a)
mecanismos de resistencia a las temperaturas congelantes y b) relaciones hidricas e
intercambio de gases en plantas de distintas formas de vida a lo largo de gradientes
térmicos e hidricos.

Resistencia a las temperaturas congelantes

En las zonas templadas, se habia estudiado ampliamente la resistencia a tem-
peraturas congelantes a través de mecanismos de evasiéon y tolerancia al conge-
lamiento, a diferencia de la alta montafa tropical, donde los estudios se inician
a principios de la década de los 80. Larcher (1975), de forma aislada, describe
una notable capacidad de sobreenfriamiento en hojas de Espeletia semiglobulata,
Polylepis sericea y Eryngium humboldtii y observa que el dano se producia debido
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Figura 4. Promedios, maximos y minimos de temperatura de
dano, potenciales hidricos en el punto de pérdida de turgor y
maximas tasas de asimilacion de CO, como caracteristicas
de la resistencia a temperaturas congelantes, relaciones hi-
dricas e intercambio de gases en las diferentes formas de
vida estudiadas en los paramos venezolanos. C — cojines, G
— gramineas, RA — rosetas acaules, OH — otras hierbas, Ar —
arbustos, GL — gramineas lefiosas, RG — rosetas gigantes y A —
arboles. Datos para cada una de las formas de vida provienen
de las especies indicadas en el Anexo 1.

al congelamiento. Posteriormente,
Goldstein et al. (1985b) y Rada et
al. (1985ab, 1987) describen amplia-
mente las temperaturas de congela-
miento y dafo en hojas y tallos de
varias especies de rosetas gigantes y
P. sericea, arbol que alcanza altitudes
muy por encima del limite de creci-
miento de bosques continuos. Estas
especies muestran exclusivamente
mecanismos de evasidon del conge-
lamiento a través de moderadas ca-
pacidades de sobreenfriamiento, asi
como un aumento en la resistencia
con incrementos en altitud y con
estados hidricos desfavorables de las
plantas. Azocar ef al. (1988), por pri-
mera vez en los altos Andes tropica-
les, muestran un caso de tolerancia
al congelamiento en hojas de Draba
chionophila. Squeo et al. (1991) des-
criben tanto mecanismos de eva-
sibn como de tolerancia en especies
de diferentes formas de vida de los
Altos Andes venezolanos. A estos
estudios se le suma un gran name-
ro de resultados de otras formas de
vida (ver Anexo 1), donde resaltan
los de distintas especies arbodreas a
lo largo de un amplio gradiente al-

titudinal (1.600-3.500 m, todas evasoras del congelamiento) (Dulhoste 2010)
y de diferentes gramineas (2.500-4.000 m, todas tolerantes) (Marquez et al.
2006). En resumen (Figura 4), podemos describir un gradiente en funcién de las
formas de vida, desde las mas resistentes a las temperaturas congelantes (cojines
y gramineas herbiceas), hasta las menos resistentes (rosetas gigantes y arboles).
Estos resultados apoyan la conclusidén de autores como Sakai y Larcher (1987),
quienes sugieren que la tolerancia al congelamiento aparece en plantas expuestas
a condiciones térmicas mas extremas en comparacion con las plantas que evaden

el congelamiento.

Relaciones hidricas e intercambio de gases en plantas de distintas formas de
vida a lo largo de gradientes térmicos e hidricos

Las rosetas gigantes, una vez mas, son el punto de partida en los estudios de re-
laciones hidricas e intercambio de gases en los paramos venezolanos. Los primeros
trabajos describen la importancia de la médula parenquimatica del tallo en perio-

dos de alta demanda evaporativa o sequia estacional (Goldstein ef al. 1984) y un
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aumento en la capacidad de almacenamiento de agua de dicha médula con incre-
mentos de altitud, haciéndose indispensable en el piramo desértico (Goldstein et
al. 1984, Meinzer et al. 1985). Diferentes especies de rosetas gigantes han mostrado
un control estomatico severo a potenciales hidricos foliares relativamente altos
(Goldstein et al. 1989; Rada et al. 1998; Rada et al. 2012), como se evidencia de los
altos potenciales hidricos en el punto de pérdida de turgor (Figura 4). En cuanto
a otras formas de vida, diferentes estudios han mostrado una mayor tolerancia al
déficit hidrico en hierbas en comparacién a lefiosas (Azdcar & Rada 2006), siendo
las gramineas las que muestran los potenciales hidricos foliares de pérdida de tur-
gor mas negativos (Figura 4).

En cuanto al intercambio de gases, todos los estudios realizados muestran como
estrategia general, en mayor o menor grado, el control estomitico bajo condiciones
hidricas limitantes (estacionales o altas demandas evaporativas del aire) (Goldstein
et al. 1989; Rada 1983; Rada et al. 1996, 1998, 2012; Cavieres et al. 2000), resul-
tando en reducciones de las tasas transpiratorias y mantenimiento de los potenciales
hidricos mas positivos. Ejemplo extremo es el de Espeletia schultzii, que muestra
clerre estomatico severo a potenciales hidricos altos (-1,2 MPa) (Rada ef al. 1998).
Finalmente, la maquinaria fotosintética de las plantas del paramo ha evolucionado
para mantener balances de carbono positivos bajo condiciones de altas radiaciones
incidentes, bajas temperaturas ambientales y limitaciones hidricas. Consistentemen-
te, desde los trabajos de Baruch (1979), se ha encontrado que la asimilacién de CO,
es continua durante todo el ano y es comparable a la de las plantas de menores alti-
tudes (Azbcar & Rada 2006), a pesar de que en muchas de las formas de vida se ve
disminuida bajo condiciones de estrés hidrico estacional (ej. Rada 1993; Rada et al.
1996). Por otra parte, es interesante notar las altas tasas fotosintéticas de arboles que
avanzan desde el limite de crecimiento de bosques continuos hacia el paramo (Dul-
hoste 2010). Estos arboles muestran tasas similares a las de otras hierbas y gramineas
de paramo (Figura 4).

En conclusion, todas las formas de vida estudiadas, a excepcién de las rosetas
gigantes, muestran una amplia variedad de respuestas o caracteristicas funcionales
que permiten inferir una alta resiliencia y resistencia de los ensamblajes comuni-
tarios del piramo bajo condiciones ambientales cambiantes, incluyendo el cambio
climatico global (Azbcar et al. 2000). Las rosetas gigantes, en términos de las res-
puestas funcionales estudiadas, han mostrado una menor amplitud y, como forma
de vida, una menor resistencia en relacion a las caracteristicas funcionales estudia-
das. Contamos con una muy buena aproximacion al entendimiento de como estas
plantas de distintas formas de vida responden a las condiciones particulares del
paramo. Sin embargo, una justa comprensién de la supervivencia y distribucién de
plantas en el paramo pasa por el abordaje de sus respuestas funcionales en la etapa
filtro de establecimiento, dadas las condiciones termohidricas mas extremas a ni-
vel del suelo en ambientes de alta montana. Los estudios sobre plantas de paramo
en etapas de establecimiento son escasos: Garcia & Rada (2003), Puentes (2010)
y Rada ef al. (2011) en rosetas gigantes y lefosas, respectivamente, (resistencia a
temperaturas congelantes nocturnas); aspectos de relaciones hidricas s6lo han sido
estudiados en rosetas gigantes (Estrada ef al. 1991; Goldstein et al. 1985a; Rada et
al. 2012), mientras que de intercambio de gases s6lo existe un trabajo reciente en
Coespeletia moritziana (Rada et al. 2012).
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Estructura y dinamica de poblaciones de frailejones y arboles

La investigacién en ecologia de poblaciones de plantas en los piramos venezolanos
pudiera ser dividida en dos periodos. El primero, entre los afios 1975 y 2000, po-
dria considerarse la «época de oro» de los estudios poblacionales (Figura 1), una fase
dominada por el anilisis de la estructura y procesos determinantes de la dinamica
de poblaciones de diferentes especies de frailejones. El segundo periodo, a partir del
2000, se ha caracterizado por un cambio de énfasis hacia el estudio de los procesos
vinculados al establecimiento de arboles en la alta montana tropical.

El ntcleo del trabajo durante el primer periodo lo constituyd el programa de in-
vestigaciéon y monitoreo de la estructura y dinimica de poblaciones de Coespeletia
timotensis y C. spicata en el paramo desértico (Monasterio & Estrada 1979). En este
programa se monitorizaron durante 5 a 10 anos mas de 1.400 individuos de cada
especie, y se analizé para diferentes clases de tamano la densidad, crecimiento, pro-
duccidén de flores y semillas, mortalidad y sus causas, entre otros procesos (Goldstein
et al. 1985a; Monasterio 1979, 1986a, 1986b; Monasterio & Lamotte 1989; Estrada
& Monasterio 1988, 1991). Estos estudios permitieron documentar varios aspectos
resaltantes de la ecologia poblacional de estas rosetas gigantes, incluyendo: a) su
notoria longevidad (hasta 160 afios para C. fimotensis) y alta inversiéon reproductiva
hasta edades avanzadas; y b) el papel clave del estrés hidrico para los juveniles y de
la inestabilidad del sustrato para juveniles y adultos senescentes como principales
procesos reguladores de la mortalidad.

Por otro lado, Smith (1980, 1981, 1984) monitoriz6 la estructura poblacional y los
procesos de mortalidad, crecimiento, reproduccion e interacciones intra-especificas
(competencia, nodricismo) en cinco especies de frailejones en diferentes localidades
entre los 3.000 y los 4.200 m durante mas de un afo. Se estudiaron detalladamente
cambios en la dinimica poblacional en Espeletia schultzii a lo largo de un gradiente
altitudinal y de un gradiente topografico a una misma altitud. Entre los resultados
mas relevantes de estas investigaciones estan: a) la demostraciéon de un aumento en
la talla maxima y longevidad de las rosetas gigantes con la altitud (la «paradoja de
la altura de las plantas en la alta montana tropicaly); b) la importancia de procesos
competitivos denso-dependientes en la regulacién de la dinamica poblacional; y ¢)
el efecto de cambios en la severidad de las condiciones ambientales en modificar el
balance neto entre interacciones locales de nodricismo y competencia en E. schultzii.

Paralelamente, otros estudios durante los afios 80 contribuyeron a profundizar
procesos claves en la ecologia reproductiva de los frailejones. Guariguata & Azocar
(1988) y Azdcar (datos no publicados) analizaron la dinamica del banco de semillas
en C. timotensis y C. spicata, demostrando la existencia de un banco de semillas
persistente para ambas especies y analizaron el efecto modulador de la temperatura
y la radiacién sobre la germinacién de las semillas. Por otro lado, una serie de es-
tudios sobre los mecanismos de polinizacién en 13 especies de frailejones a lo largo
de su rango altitudinal de distribucién, desde el subparamo al paramo altoandino,
demostraron una marcada auto-incompatibilidad en estas plantas y una preponde-
rancia de insectos (especialmente abejas grandes) como polinizadores de las especies
del bosque paramero y paramo andino y del viento en las especies del piramo de-
sértico. Los colibris solo visitaron las flores de E. schultzii y Ruilopezia floccosa (Berry
& Calvo 1986, 1989; ver también Sobrevila 1988,1989). Asi mismo, varios estudios
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han demostrado la existencia de procesos de hibridizacion entre varias especies de
frailejones, sugiriendo que la ausencia de mecanismos de aislamiento posreproduc-
tivo ha jugado un papel importante en la diversificacién y radiacién adaptativa del
complejo Espeletia (Smith 1981; Berry & Calvo 1986; Berry et al. 1988; Moreno-
Alvarez et al. 1990ab).

Como punto culminante de las investigaciones realizadas en este primer periodo,
Silva et al. (2000) desarrollaron un modelo basado en matrices poblacionales de pro-
yeccion para analizar los procesos clave que controlan la dinamica de poblaciones
de C. spicatay C. timotensis, integrando los resultados de los estudios previos. El uso
de la modelizacién permitié demostrar un comportamiento demografico relativa-
mente similar en ambas especies, encontrando que la tasa de crecimiento poblacio-
nal muestra alta sensibilidad a los procesos que afectan las fases de reclutamiento y
establecimiento mientras que la existencia de un banco de semillas persistente y de
una elevada longevidad pudieran jugar un papel clave para enfrentar la ocurrencia
de periodos desfavorables impredecibles (ej. sequias prolongadas).

Durante el periodo posterior al 2000, los estudios poblacionales han estado prin-
cipalmente relacionados al estudio de la demografia y ecologia de la regeneracion de
arboles en los paramos. Por un lado, Rada ef al. (2011) analizaron la estructura de ta-
manos y relaciones espaciales de plantulas y rebrotes con los adultos de Polylepis seri-
cea en un bosque altoandino, relacionando los patrones de distribucién de los juveni-
les a las condiciones microambientales imperantes bajo las copas (ej. amortiguacién
de la variabilidad térmica, disminucién de la radiacién incidente). Por otro lado,
estudios recientes han analizado los cambios en la estructura poblacional y algunos
procesos moduladores del establecimiento de especies lefiosas en zonas naturales e
intervenidas a lo largo de la zona de transicion entre el bosque paramero y el piramo
(Puentes 2010; Gonzalez et al. 2011; Jiménez ef al. 2011; Llambi et al. en prensa). Los
resultados de estos estudios indican que muchas de las especies arboreas dominantes
enfrentan barreras importantes para el establecimiento en areas intervenidas o en los
paramos mas alla del limite altitudinal de los bosques, que pudieran estar asociadas a
los altos niveles de radiacién caracteristicos de la alta montafia tropical (ver también
Dulhoste 2010). En la Tabla 1 presentamos un resumen de los aspectos de la biologia
reproductiva y ecologia de poblaciones que han sido estudiados en diferentes espe-
cies de frailejones y lefiosas en el paramo venezolano.

Ecologia de comunidades: diversidad, gradientes ambientales e
interacciones planta-planta

El desarrollo de la ecologia de comunidades en el paramo venezolano puede ser
analizado en términos de cuatro temas principales: a) los estudios descriptivos de las
formaciones y asociaciones vegetales y sus caracteristicas ecoldgicas; b) los estudios
de los patrones de respuesta de las especies, formas de vida o comunidades a lo largo
de gradientes ambientales; ¢) el estudio de las interacciones planta-planta y su papel
en la estructuracidn de las comunidades parameras; y d) el estudio de la respuesta de
las comunidades frente a disturbios.

El punto de partida para el reconocimiento de la impactante diversidad de co-
munidades vegetales de los paramos venezolanos lo constituye el trabajo de Mo-
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Tabla 1
Aspectos de la estructura y dinamica de poblaciones y biologia reproductiva
que han sido estudiados en diferentes especies de plantas superiores
en el paramo venezolano.
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Berberis discolor X X
Carramboa badilloi X
Chaetolepis lindeniana X
Coespeletia lutescens X X X X
Coespeletia moritziana X X
Coespeletia spicata X X X X X X X X
Coespeletia timotensis X X X X X X X X
Espeletia batata X X
Espeletia schultzii X X X X X X X X
Espeletia semiglobulata X
Espeletiopsis angustifolia X
Libanothamnus neriifolia X X
Libanothamnus occultus X X X X
subsp. humbertii
Polylepis sericea X X X
Ruilopezia atropurpurea X X X X
Ruilopezia floccosa X X X X X
Ruilopezia marcescens X
Vallea stipularis X

nasterio (1980b), quien llamé la atencién sobre la notable convergencia fisonémica,
pero marcadas diferencias en cuanto a composicion floristica, entre las formaciones
presentes en los Andes tropicales y las que se encuentran en otras regiones del pla-
neta (¢j. Africa, ver también Vareschi 1992). Inspirada en enfoques fitogeogrificos
clasicos (ej. Schimper 1898), Monasterio utilizé un sistema jerarquico, dividiendo
la regién natural del paramo venezolano en dos pisos ecologicos (andino y altoan-
dino), a lo largo de los cuales se distribuyen siete formaciones vegetales definidas
en términos de su estratificacion vertical y cobertura, arquitectura, morfoecologia
y ritmos de crecimiento-reproduccion. A su vez, cada formacion vegetal se dividid
en asociaciones definidas en términos de la composicidn floristica particular en una
localidad dada.

Vareschi (1992) realizé también una descripcién de la riqueza de especies y estruc-
tura de algunas de las principales asociaciones vegetales presentes en el paramo vene-
zolano, partiendo del enfoque fitosocioldgico de Braun-Blanquet (un enfoque poco
utilizado en investigaciones posteriores en el paramo venezolano, pero ver Cuello
& Cleet 2009ab). Un aporte interesante de esta investigacion fue la aplicacion en
el paramo de la metodologia propuesta por el propio Vareschi para el analisis de la
diversidad funcional de cada comunidad a partir de la variabilidad entre especies en
la morfologia foliar.
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A una escala espacial mas local, Farinas (1977) y Farifias & Monasterio (1980)
realizaron trabajos pioneros en el analisis cuantitativo (utilizando técnicas multiva-
riadas de clasificacion y ordenamiento) de la composicion floristica y estructura de la
vegetaciéon de comunidades que se desarrollan a lo largo del gradiente topografico-
geomorfologico entre las morrenas y fondos de valle en un valle fluvio-glacial en el
paramo de Mucubaji. Asi, relacionaron los patrones de cambio en la abundancia de
las especies con cambios en las propiedades fisico-quimicas de los suelos y en las con-
diciones microclimaticas entre las zonas de morrenas y los fondos de valles. Poste-
riormente, Farifias & Monasterio (1998) y Farifas ef al. (2008) utilizaron la metodo-
logia de los perfiles ecolégicos para analizar las relaciones ambientales y socioldgicas
de especies dominantes del paramo de Mucubaji (E. schultzii, Hypericum laricifolium,
H. juniperinum). Asi mismo, Pérez (1995) estudid la relacién entre los cambios en las
caracteristicas fisico-quimicas del suelo y la distribucién de dos especies de frailejon
(E. schultziiy C. timotensis) a lo largo de una toposecuencia en el paramo altoandino.

Por su parte, Baruch (1984) publicé el primer estudio de ecologia de comunidades en
un gradiente altitudinal (entre el pAramo andino y el altoandino, 2.900-4.100 m), uti-
lizando técnicas cuantitativas multivariadas para relacionar los cambios en la estructura
de la vegetacion con cambios en las condiciones edaficas y climaticas. Un aspecto resal-
tante de este trabajo fue el de incluir un analisis explicito de los cambios en la diversidad
alfay beta a lo largo del gradiente: mientras que no se encontr6 un patrén claro de cam-
bio en la diversidad alfa, la diversidad beta fue maxima cerca de los 3500 m, lo que el
autor atribuy6 a una discontinuidad vinculada con la extension de la influencia directa
del Gltimo maximo glacial y al limite aproximado de las heladas frecuentes. Una serie
de estudios posteriores, realizados principalmente en el marco de los proyectos RICAS
y LEAF, se plantearon analizar los cambios altitudinales en la diversidad y estructura de
la vegetacion como base para interpretar el efecto potencial del cambio climatico sobre
la dindmica de la vegetacion (ver también Cuello & Cleef 2009ab).

Por ualtimo, un tema que ha comenzado a ser estudiado en mayor detalle en los
ultimos anos es el del papel de las interacciones locales entre especies en la estruc-
turacién y dinamica de las comunidades del paramo. Mientras que Smith (1981) y
Llambi ef al. (2004) caracterizaron los cambios en las relaciones espaciales locales de
Espeletia schultzii con otras especies a lo largo de gradientes espaciales y temporales
(sucesion secundaria), estudios mas recientes se han enfocado en vincular los patro-
nes de asociacidn espacial con los procesos y mecanismos que subyacen las interac-
ciones de competencia-facilitaciéon entre especies en el limite bosque-paramo vy el
paramo desértico (Puentes 2010; Caceres 2011; Llambi ef al. en prensa).

Estructura y funcionamiento del ecosistema

La ecologia de ecosistemas se ha desarrollado relativamente poco en los piramos.
En su revision para toda la zona alpina tropical, Smith & Young (1987) sehalan que
se carece completamente de informacion al respecto. Sin embargo, veinticinco afos
después es posible delinear algunos de los rasgos fundamentales para los paramos
venezolanos.

Para los rosetales y rosetales-arbustales, que son las formaciones vegetales predo-
minantes en el paramo venezolano, podemos mencionar como un rasgo estructural
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resaltante la alta relacidon biomasa aérea biomasa subterranea (BA/BS), con valores en
el rango de 4 a 5, lo que los diferencia de otros ecosistemas alpinos o articos (Smith
& Klinge 1985; Monasterio & Lamotte 1987; Barnola & Montilla 1997; Montilla et
al. 2002). La escasa proporciéon de biomasa subterrinea ha sido atribuida a la ausencia
de una estacionalidad térmica, por lo que las estructuras subterraneas de almacena-
miento presentarian poco valor adaptativo. También, la abundante disponibilidad
de agua durante la mayor parte del ano y la presencia casi universal de micorrizas
entre las plantas del paramo, reducen la necesidad de un sistema radical conspicuo.
En funcién de su relacion BA/BS, el paramo estd mas cerca estructuralmente de los
ecosistemas forestales que de los arbustivos o pastizales (Lamotte ef al. 1989).

Sin embargo, la similitud con los sistemas forestales acaba aqui, ya que la fitomasa
del piramo es mucho menor, en el rango entre 1.000 a 3.000 g'm™.

Otro rasgo peculiar del paramo es la gran acumulaciéon de necromasa en pie,
atribuible principalmente a las rosetas gigantes, con relaciones necromasa en pie a
biomasa (N/B) excepcionalmente altas. Para un paramo desértico, dominado por
Coespeletia timotensis (4.400 m), Monasterio & Lamotte (1987) reportan una relacion
N/B de 2,5. Esta necromasa en pie conforma una especie de suelo colgante, donde
prolifera la fauna de descomponedores y donde se establece un reciclado interno de
los nutrientes con un doble gradiente de descomposicién: desde arriba hacia abajo
del tronco y desde afuera hacia el centro (Garay 1981; Garay et al. 1983; Monasterio
& Sarmiento 1991).

Una tercera caracteristica estructural de los paramos es la importante acumulacién
de materia organica en el suelo (MOS), principalmente en el piso andino, debido
al mayor tiempo de evolucién y a la mayor productividad primaria (Malagén 1982;
Llambi & Sarmiento 1998; Abadin et al. 2002). Podemos estimar la acumulacion de
MOS en un piramo andino (Gavidia, 3400 m), en unos 50 kg'm=, lo cual representa
mas de 10 veces la acumulacién de fitomasa. Esta MOS es particularmente estable a
la descomposicion (Coutéaux et al. 2002), confiriéndole al ecosistema cierta resisten-
cia al disturbio (Sarmiento & Llambi 2011). La alta acumulacién de MOS tiene una
influencia decisiva en el funcionamiento del ecosistema al determinar la capacidad
de retencidon de agua y de nutrientes. Su acumulacién indica que las condiciones
ambientales imponen una restriccién mas fuerte al proceso de descomposicion que
al de produccién primaria. En este sentido, el piramo converge con otros sistemas
frios como la tundra, pero se diferencia de la puna del altiplano peruano-boliviano,
donde la baja disponibilidad hidrica restringe fuertemente la produccién primaria
impidiendo la acumulacién de MOS.

La biomasa de microorganismos del suelo representa menos del 1 % de la MOS
(Llambi & Sarmiento 1998; Sarmiento & Bottner 2002), en el extremo inferior del
rango reportado para la mayoria de los suelos, lo que implica una baja actividad des-
componedora y refuerza la idea de la estabilidad de la MOS.

Un rasgo estructural a resaltar, principalmente en el piso altoandino, es la discon-
tinuidad en la distribucion horizontal de los nutrientes, el carbono y la fauna del
suelo (Garay ef al. 1983; Lamotte ef al. 1989; Pérez 1992), con un patrén espacial de
tipo insular, altamente asociado a las plantas, principalmente a las rosetas gigantes y
a los cojines.

Desde el punto de vista del funcionamiento, Lamotte et al. (1989) mencionan, para
el altoandino, la baja productividad primaria y un consumo por herbivoros extrema-
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damente bajo. Sin embargo, nuestras estimaciones de la produccién primaria a me-
nor altitud revelan cifras no tan bajas. Por otro lado, cuando el paramo es cultivado,
lo cual ocurre hasta 3.800 m de altitud, se obtienen rendimientos notablemente altos
de los cultivos (Smith et al. 2009). Esto nos indica que las condiciones climaticas no
son particularmente restrictivas para la produccion, con temperaturas medias relati-
vamente favorables durante las horas del dia. Pero en el ecosistema natural las limi-
taciones pueden venir de la baja disponibilidad de nutrientes debido al ciclado lento.

En el paramo, casi todas las especies forman asociaciones micorricicas y se ha en-
contrado una relacién inversa entre el grado de colonizacién y abundancia de pelos
radicales (Montilla ef al. 2002; Barnola & Montilla 1997). La implicacién funcional
seria que la absorcion recae, al menos en parte, en estos microorganismos cuyos mi-
celios presentan una gran capacidad de exploracion del suelo.

Otras caracteristicas funcionales del paramo son la baja tasa de nitrificaciéon (Toro
2008), y por ende de desnitrificacion, y probablemente también de volatilizacién,
atribuibles al pH acido y que permiten un ciclado de nitroégeno relativamente cerra-
do (Abadin ef al. 2002). Por otro lado, llama la atencidn la presencia de muy pocas
leguminosas (Sarmiento ef al. 2003, 2012), las cuales solo aumentan su abundancia
después de disturbios.

Desde el punto de vista hidrico, resaltan dos propiedades ligadas a la materia orga-
nica del suelo: las altas tasas de infiltracion y la alta capacidad de almacenamiento de
agua en el suelo, asi como una baja erosién hidrica (Sarmiento 2000). Por otro lado,
la evapotranspiracion es alta, a pesar de las bajas temperaturas, debido a la intensidad
de la radiacion y a la temperatura alta durante las horas del mediodia, que generan
una importante demanda evaporativa de la atmosfera.

Dinamica de la vegetacion y su respuesta a disturbios

El estudio de la sucesion vegetal que sigue a un disturbio agricola ha sido objeto
de un considerable esfuerzo de investigacién en las Gltimas dos décadas, el cual se
concentrd en el paramo de Gavidia, donde la existencia de un sistema agricola con
descansos largos lo convirtié en un «laboratorio ecoldgico» privilegiado. Una sinte-
sis realizada por Sarmiento & Llambi (2011) pasa revista a los patrones sucesionales
de la vegetacidon (Montilla ef al. 1992; Sarmiento et al. 2003), los cambios en las
estrategias de las especies (Llambi et al. 2003), los cambios a nivel del suelo (Llambi
y Sarmiento 1998; Abadin ef al. 2002; Abreu ef al. 2009) y de la fauna de macroin-
vertebrados edaficos (Morales & Sarmiento 2002), por lo cual no entraremos aqui
en mucho detalle. Baste resumir que, contrariamente a la creencia de que los eco-
sistemas alpinos son muy fragiles y con poca resiliencia, el piramo recupera buena
parte de sus especies y su fisonomia en poco mas de una década de sucesion. Se han
podido definir patrones de respuesta sucesional claros en las comunidades vegetales,
comenzando por la dominancia de hierbas pioneras de crecimiento rapido, con altas
tasas fotosintéticas, que son en gran parte especies invasoras introducidas, seguidas
por especies intermedias como la leguminosa Lupinus meridanus, que a través de la
fijacion bioldgica ayuda a restaurar la fertilidad del suelo. Finalmente, comienzan a
dominar rosetas y arbustos caracteristicos del paramo. Sin embargo, algunas especies
del paramo no llegan a colonizar y las parcelas con algo mas de una década en su-

Luis D. Llambi, Lina Sarmiento y Fermin Rada
189




cesidn aparecen empobrecidas floristicamente. A nivel del suelo, se ha observado un
aumento progresivo de raices con colonizacién micorricica y una disminucién del
pH, pero ha sido dificil detectar otras tendencias sucesionales debido, por un lado, a
la heterogeneidad espacial, y por otro, al poco impacto de la puesta en cultivo sobre
este compartimiento.

La sucesion vegetal post-agricola también ha sido objeto de modelizacidn mate-
matica, dando origen al modelo FAPROM (Fallow Production Model, Martineau &
Saugier 2007), un interesante esfuerzo para simular la sucesién a partir de las carac-
teristicas ecofisiologicas de las especies mas importantes. Recientemente, FAPROM
fue adaptado por Sarmiento ef al. (2012) para simular la divergencia sucesional cau-
sada por la aleatoriedad de la lluvia de semillas y por el efecto de las condiciones
iniciales del suelo, reproduciendo la heterogeneidad espacial de la sucesion ecoldgica
caracteristica de estos ambientes de montana.

Otro tipo de disturbio que ha sido estudiado es el efecto del pastoreo por ganado
doméstico sobre la vegetacion. Vareschi (1992) reporta la aparicién, como respues-
ta al pastoreo, de una formacion vegetal que denomina Espeletietum de pastoreo,
donde aumentan en abundancia especies dispersadas por el ganado y resistentes al
pastoreo como Acaena elongata. Los estudios de Molinillo y Monasterio (1997ab,
2002, 2006) analizan las practicas de pastoreo y los movimientos temporales de los
animales realizados por los habitantes del paramo y utilizan exclusiones en céspedes
de fondo de valle y en rosetales-arbustales de ladera para analizar su efecto sobre la
vegetacion. Estos autores presentan informacion sobre el grado de palatabilidad y
dano sufrido por las diferentes especies, el nivel de consumo y preferencia. Con-
cluyen que el mayor impacto se produce en los céspedes, donde el pastoreo es mas
intensivo debido a la mayor oferta de forraje palatable y donde se producen cambios
drasticos en la composicion de la vegetacion y su biomasa. Como en estos céspedes
se almacena el agua utilizada para riego, las comunidades organizadas en la zona
de Mucuchies (Asociaciéon de Coordinadores de Ambiente del Municipio Rangel,
ACAR) se han propuesto el cercado de los humedales como medida de protecciéon
del agua. Un primer estudio de los cambios que generan estas cercas ha sido realiza-
do por Valero (2010), quien observa cambios rapidos en la vegetacion y una rapida
disminucién de la densidad aparente en las areas protegidas del pastoreo que aumen-
ta la capacidad de retenciéon de agua.

A su vez, el efecto del pastoreo en la vegetacion sucesional fue analizado por Sar-
miento (2006) en parcelas con exclusion y otras con carga controlada, encontrando
que el mismo afecta grandemente la biomasa total, la proporcion de suelo desnudo
y la composicion, favoreciendo a especies tolerantes como la graminea en cojin
Aciachne pulvinata en detrimento de gramineas altas como Bromus carinatus.

Recientemente, se ha investigado el efecto sobre el pairamo de un disturbio de ma-
yor intensidad, como fue el cultivo de trigo desde el periodo colonial hasta mediados
del siglo XX en paramos de los valles secos interandinos. Estos estudios (Sarmiento
& Smith 2011) han mostrado que en los casos en que se sobrepasa un umbral fisico de
degradacidn, no es posible la recuperacion espontinea del ecosistema, y por lo tanto,
las sucesiones se encuentran detenidas y dominadas por pajonales de Jarava ichu y ar-
bustales de Stevia lucida en vez del rosetal arbustal de piramo. Esto se debe a la pérdi-
da de la fraccidn fina del suelo por erosion y a la disminucién de la materia organica,
perdiéndose la regulacion sobre el balance hidrico y la retencién de nutrientes.
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Todos estos estudios han permitido ir entendiendo céomo el piramo responde a
disturbios de diferente naturaleza e intensidad y cuando es necesario implementar
practicas de restauracion o dejar que proceda la sucesion natural. Al mismo tiempo,
se han identificado las especies mas susceptibles, que requeririan una atencion espe-
cial en planes de restauracion.

Uso de la tierra y conservacion del paramo: la dimension humana

La dimensién humana ha estado presente desde los inicios de la investigacion
ecologica en el piramo venezolano. Esta investigaciéon ha estado principalmente
orientada hacia el analisis de la historia y dinamica del uso de la tierra, el analisis de
las bases ecologicas del funcionamiento de los sistemas agricolas y ganaderos y la in-
vestigacién etnoecoldgica - etnobotanica. En los tltimos 10 afos ha habido ademas
un creciente interés por el uso de enfoques de investigacion participativa vinculados
directamente al disefio e implementacién de proyectos y estrategias de gestion y
conservacioén de la agrodiversidad y biodiversidad en los paramos.

Wagner (1973,1978,1979,1980) realiz6 una serie de estudios sobre la arqueologia,
etnohistoria y ecologia cultural en los Andes venezolanos que sugieren que los para-
mos no fueron escenario de asentamientos humanos permanentes durante la época
prehispanica, y que fueron usados principalmente como sitios de caceria y como
escenario de practicas religiosas. La ausencia de grandes herbivoros domésticos sig-
nificé ademas que las transformaciones antrépicas significativas del ecosistema se
iniciaran mas bien durante la colonia, con la introduccién desde Europa del ganado
bovino, equino y ovino.

Por su parte, Monasterio (1980c¢) presentd una sintesis general de la dindmica de
poblamiento humano y uso de la tierra en los altos Andes de Venezuela, partiendo
del enfoque geoecoldgico de Troll (1968). Por un lado, adaptd el modelo de las for-
maciones vegetales potenciales de los Andes de Venezuela (Sarmiento ef al. 1971)
para analizar los limites ambientales de los agroecosistemas en los Andes venezo-
lanos. Por otro lado, describi6 los principales procesos de cambio en las sociedades
agrarias y los agroecosistemas asociados durante los periodos prehispanico, colonial
y moderno. A su vez, una serie de estudios a escala regional han puesto la lupa en el
periodo moderno, analizado las dinamicas de los sistemas agricolas y estrategias de
uso del suelo, asi como los condicionantes o motores de cambio, llamando la aten-
ci6n sobre las consecuencias socio-ambientales de estos cambios en las cuencas altas
de los rios Motatan y Chama (Romero 2003; Velazquez 2004; Sarmiento & Smith
2011; Smith & Romero 2012).

Estudios utilizando un enfoque agroecosistémico han analizado las estrategias de
manejo y las bases ecologicas del funcionamiento de los sistemas tradicionales tri-
gueros del paramo de Apure (De Robert & Monasterio 1993, 1995) y el sistema pa-
pero con descansos largos del paramo de Gavidia (Sarmiento ef al. 1993; Sarmiento
& Monasterio 1993). En el caso de Gavidia, podemos de hecho hablar del desarrollo
de un programa de investigacion de largo plazo que integrd estrategias empiricas,
experimentales y de modelizacién para analizar los procesos ecosistémicos durante
la fase del cultivo (ej. Sarmiento & Bowen 2002) y la dinamica de recuperacion de
la vegetacion vy la fertilidad del suelo durante la fase de descanso-sucesion. En este

Luis D. Llambi, Lina Sarmiento y Fermin Rada

191



contexto, Sarmiento ef al. (2002) se plantearon varios escenarios en cuanto a la co-
bertura de areas bajo cultivo (semitradicional vs. intensivo), en descanso-sucesion y
areas de paramo natural, para analizar los efectos en términos de la generacién de
ingresos para los productores y de la diversidad vegetal, concluyendo que los sistemas
con descansos no son necesariamente la mejor opcién, ni en términos econémicos,
ni de conservacién de la biodiversidad. Los sistemas agricolas modernos intensivos
también han sido objeto de estudios agroecosistémicos detallados, especialmente
enfocados en la optimizacion de la fertilizacidn en términos de la eficiencia en el uso
del nitrégeno y el crecimiento del cultivo de papa (¢j. Abreu ef al. 2007; Machado et
al. 2010; Machado & Sarmiento 2012).

En cuanto a los sistemas ganaderos en el piramo venezolano, Molinillo y Mo-
nasterio llevaron adelante una serie de estudios sobre las estrategias de manejo y el
impacto del pastoreo sobre la vegetacion (ver seccion 6). Esta investigacion enfatizd
la importancia de los humedales altoandinos como areas clave desde el punto de
vista de su oferta de forraje para el ganado y como reguladores de la disponibilidad
de agua para la agricultura y la poblacién de los valles altos andinos. Asi mismo, es-
tos autores plantearon la importancia de incorporar activamente a las comunidades
parameras en la conservacidn de la diversidad, interpretando al agua como un eje
transversal integrador (Molinillo & Monasterio 1997b). En este contexto, se desa-
rroll6 una propuesta para declarar los paramos de Mérida como Reserva de Biosfera,
que ha sido recientemente retomada por la Academia de Mérida.

En materia de investigacion etnoecoldgica y etnobotinica, Lopez-Zent (1993,
2002) realiz6 un trabajo pionero muy detallado en la sierra de La Culata, explo-
rando la cosmovision de los campesinos parameros y su conocimiento y uso de la
gran diversidad de plantas presentes en los paramos. Posteriormente, Aranguren et
al. (1996) y Ulian ef al. (2001) estudiaron el uso tradicional y comercializaciéon del
llamado «frailejon morado» (dos especies de rosetas acaules del género Orithrophium),
evaluando, a partir de informacién sobre su ecologia, distribucion y presion de ex-
traccion, la vulnerabilidad de estas especies endémicas de los Andes y proponiendo
estrategias para su aprovechamiento sustentable.

Algunos otros estudios han realizado también aportes a la etnofarmacologia y
uso tradicional de las plantas en los paramos de Mérida (¢j. Hidalgo-Baez et al.
1999; Aranguren 2008). Vale la pena resaltar la investigacidon de Le6n & Ussher
(2005) sobre el uso de los musgos en los Andes de Venezuela, especialmente en
relacion con la decoracidén de pesebres en navidad, y que sirvié de base para el
desarrollo de una de las campanas de educacidén ambiental mas exitosas implemen-
tadas en el pais.

Los ultimos diez afios han sido escenario de una creciente vinculacién de la in-
vestigacion ecoldgica en la promociéon de iniciativas de gestidn y conservacién en
el paramo. Por un lado, estudios detallados sobre el contexto socio-ambiental de la
produccién de la semilla de papa, incluyendo estrategias participativas de investiga-
ci6n sobre la situacién de las papas nativas, han servido de base para el desarrollo de
un programa integral de rescate, revalorizacién y produccion de las llamadas papas
negras en la cuenca alta del rio Chama (Romero 2005; Romero & Monasterio
2005). Asi mismo, Smith et al. (2009) implementaron un proyecto pionero en el pa-
ramo para el levantamiento de informacidn agricola detallada utilizando estrategias
de mapeo participativo.
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Por otro lado, el Proyecto Paramo Andino (PNUMA-GEF), un proyecto regio-
nal andino desarrollado entre el 2003 y el 2012, coordinado en Venezuela por el
ICAE, se constituy6 en una amplia plataforma para la promocion de estrategias de
conservacidén con la participacion de investigadores, organizaciones de base y guber-
namentales, etc. En los sitios piloto del proyecto (Gavidia-Mixteque y Tuname), se
utilizaron estrategias participativas para el disefio de planes comunitarios de manejo
del paramo (Llambi ef al. 2005) y para la caracterizacion de la cobertura de la vege-
tacién - uso de la tierra y la evaluacién de la calidad de vida de la poblacién (Smith
et al. en prensa). Esta investigacion sirvio de base para la zonificacién participativa
del territorio y la implementacién de estrategias de restauracidn ecoldgica, manejo
agropecuario alternativo, educacidén ambiental y capacitacion, etc. (Proyecto Pa-
ramo Andino 2012). Este proyecto también sirvid de plataforma para comenzar a
llenar algunos vacios de informacidn clave para la planificacion de la conservacion:
a) en cuanto a la cuantificacién de la diversidad y endemismos integrando diferentes
escalas de analisis (diversidad alfa, beta, gamma), asi como en términos del mapeo de
las comunidades vegetales presentes a diferentes escalas (Llambi et al. en prensa; Josse
et al. 2009; Pelayo & Soriano 2010); y b) en cuanto al papel del paramo como fuente
y regulador de la disponibilidad de agua (Rodriguez ef al. en prensa).

Pasado, presente y futuro: el paramo en escenarios de cambio
climatico

El paramo es un ecosistema «moderno», con s6lo 3-4 millones de afos de evoluciéon
asociada al Gltimo proceso de levantamiento de los Andes del Norte durante el Plio-
ceno (van der Hammen 1974). Su dindmica ecolégica y evolutiva ha estado ademas
marcada por los cambios ambientales producto de los ciclos glaciales-interglaciales
del Pleistoceno y las oscilaciones menos dramaticas en temperatura y precipitaciéon
durante el Holoceno, luego del Gltimo maximo glacial. Estos cambios ambientales
han sido claves, entre otras cosas, como determinantes del impresionante proceso de
evolucidn, radiacidn adaptativa y dispersion de los frailejones en los Andes del Norte
(Monasterio & Sarmiento 1991).

El influyente gedlogo y geomortdlogo venezolano Carlos Schubert fue pionero
en la datacién y caracterizacion detallada de la evidencia geomorfologica de la al-
tima glaciacién en la cordillera de Mérida hace 23.000-20.000 afios, incluyendo
las espectaculares morrenas y sistemas de humedales en los alrededores del nudo de
Apartaderos (Schubert 1974, 1979; ver también Vivas 1992). Durante este periodo,
las temperaturas llegaron a ser 7-8 °C inferiores a las actuales y los glaciares descen-
dieron hasta 1.200 m de altitud por debajo de su posicion actual (Rull ef al. 2010).

En cuanto a la investigacion paleoecoldgica, los primeros estudios sistematicos en
los Andes venezolanos fueron liderados por Salgado-Labouriau, quien coordiné a
partir de 1974 un proyecto palinologico en cinco localidades entre los 3250 vy los
4080 m, examinando registros polinicos de nicleos de turberas y sedimentos y
muestras estratigraficas de terrazas que cubren unos 13.000 anos de historia antes del
presente (ver revisiones en Salgado-Labouriau 1979, 1991). Estos estudios sugieren
que durante el Cuaternario tardio el clima y la vegetacién experimentaron cam-
bios importantes: a) al menos cinco periodos con temperaturas significativamente
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inferiores y dos periodos con temperaturas superiores a las actuales; b) alternancia
mas marcada y espacialmente mas heterogénea en las precipitaciones; ¢) un proceso
progresivo de colonizacion de la vegetacion en los paramos mas altos, previamente
ocupados por los glaciares, y cambios importantes en la posicion altitudinal del li-
mite entre los bosques y los paramos, con desplazamientos por encima y por debajo
de su posicion actual.

A partir de estos trabajos fundacionales, numerosos investigadores han realizado
estudios palinoldgicos, geomorfologicos, sedimentologicos, geoquimicos y de is6to-
pos estables, lo que ha permitido ir construyendo una vision cada vez mas completa
de la paleoecologia de los altos Andes de Venezuela (ver revisiones en Rull et al.
2005, 2010). Estas investigaciones han permitido expandir la resolucién y el rango
altitudinal y temporal de estudio de la dinamica glacial, vegetacion y el paleoclima
en la cordillera de Mérida.

En los tltimos 250 anos, luego de la revolucién industrial, sabemos que las tem-
peraturas han aumentado a escala global 0,6 °C y se espera que para el final del pre-
sente siglo la temperatura en el norte de Sur América sea unos 2-4 °C mas alta. En
la alta montafa tropical, esto representa una tasa de aumento cien veces mayor que
la tasa natural luego del Gltimo maximo glacial (Rull ef al. 2007). La tendencia de
calentamiento ha estado asociada al rapido y sostenido retroceso de los glaciares en
la Sierra Nevada de Mérida, documentado por Sievers (1888), Jahn (1931) y Schubert
(1998) en los Giltimos 150 anos (quizis no completamente atribuible al calentamiento
antrépico posindustrial). En base a la evidencia palinologica disponible, es de esperar
que el calentamiento global esté asociado a un ascenso en altitud de los diferentes
ecosistemas montanos y a una pérdida de superficie de los paramos andinos y al-
toandinos. Sin embargo, los patrones de respuesta al cambio climatico global y los
procesos reguladores de estos cambios en los ecosistemas parameros de Venezuela
apenas comienzan a ser explorados.

La mayoria de la investigacion realizada en esta tematica proviene del trabajo en
dos redes de investigacidon cooperativa financiadas por el IAI (proyectos RICAS
y LEAF). Entre los aspectos que han sido abordados estan: a) los cambios en las
condiciones ambientales (climatica y edaficas) y en la estructura de la vegetacién
(patrones de abundancia de especies y formas de vida, cambios en la riqueza y di-
versidad) a lo largo de gradientes altitudinales entre el piramo altoandino y andino
(Alvizu 2004; Marquez et al. 2004) y en la zona de transicion entre el bosque pa-
ramero y el pairamo (Ramirez ef al. 2009; Arzac et al. 2011; Rodriguez et al. 2011;
Llambi ef al. b en prensa; ver también Yanez 1998); b) las estrategias adaptativas
y respuesta ecofisiologica frente al estrés hidrico, térmico y luminico de especies
con diferentes patrones de distribucién a lo largo de estos gradientes altitudinales
(Alvizu 2004; Marquez ef al. 2006; Dulhoste 2010; Puentes 2010; Caceres & Rada
2011); ¢) los patrones y procesos de establecimiento de arboles en los padramos por
encima del limite altitudinal del bosque paramero y en los bosques altoandinos de
Polylepis (Puentes 2010; Rada ef al. 2011; Llambi ef al. en prensa); d) la simulacién
de los cambios potenciales en la distribucion altitudinal de formas de vida (Arzac
2010) y ecosistemas (Suarez del Moral & Chacén-Moreno 2011) en escenarios de
cambio climatico; e) los efectos de la intervencién antrdpica (agricultura, pastoreo)
sobre la distribucion y estructura de la vegetacién en la zona de transiciéon entre el
bosque y el paramo (Santaella 2007; Gonzalez ef al. 2011).
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Un vacio importante en esta linea de investigacidn ha sido el seguimiento diacro-
nico de largo plazo de los cambios en el clima y la vegetacion en los altos Andes ve-
nezolanos. Sin embargo, actualmente el ICAE coordina la instalacién en 3 cumbres
(4.600-4.200 m) en el paramo de Piedras Blancas de un sistema de parcelas perma-
nentes de monitoreo de la temperatura y la estructura de la vegetacion en el marco
de una red de monitoreo regional de los efectos del cambio climatico a lo largo de
los Andes (Cuesta ef al. 2012), vinculada a su vez a la iniciativa global GLORIA
(Grabherr et al. 2000).

Vacios de investigacion y desafios para el futuro

A lo largo de este trabajo, hemos intentado ofrecer una vision sintética del desarro-
llo de la investigacion ecoldgica en el paramo venezolano. A partir de este analisis se
evidencia la gran diversidad de enfoques y el impresionante esfuerzo realizado por
un gran namero de investigadores venezolanos y de otros paises, que guiados por su
pasion por este escenario Unico en el mundo, nos han permitido profundizar cada
vez mas nuestra comprension de la compleja red de interacciones que constituyen
la base de la estructura, funcionamiento y dinamica de los ecosistemas y sistemas
socio-ambientales del piramo. Aun asi, la revision de las diferentes lineas de inves-
tigacion abordadas, nos han permitido identificar los que consideramos podrian ser
algunos de los vacios y desafios que debemos enfrentar en los proximos afios: jbue-
nas noticias para las generaciones presentes y futuras de paramdlogos, todavia hay
mucho por hacer!

Un aspecto que llama la atencidn, en virtud de la enorme diversidad y variabilidad
espacio-temporal que caracteriza a los muchos ecosistemas presentes en el paramo
venezolano, es la concentracién de la mayoria de los estudios en unas pocas locali-
dades (Figura 2) y la escasez de programas de seguimiento y monitorizaciéon de largo
plazo. Esto significa que todavia tenemos una visién bastante fragmentada de los
patrones espacio-temporales de variacion en las condiciones ambientales (precipita-
ci6n, suelos, etc.) y su relacidon con los patrones de distribucion de especies, formas
de vida y comunidades-ecosistemas a lo largo de la cordillera de Mérida, asi como
del estado de conservacién y amenaza de los pAramos a escala regional y nacional. En
este sentido, algunas prioridades incluyen la consolidacion de sistemas regionales de
monitoreo del clima, el suelo y la hidrologia, el analisis de los patrones biogeografi-
cos de distribucion de la biota, el mapeo a diferentes escalas espaciales y temporales
de la diversidad y sus cambios (incluyendo la distribucién de especies endémicas y
amenazadas), el analisis de las dindmicas, causas y consecuencias del cambio en el
uso de la tierra, entre otros.

En cuanto a las tematicas de investigaciéon abordadas, todavia existen muchos va-
cios en nuestro conocimiento de aspectos como la genética, historia de vida y eco-
logia reproductiva de especies de diferentes formas de vida, especialmente en cuanto
a la fenologia y dinimica de dispersion, banco de semillas, germinacién y estableci-
miento. Esta informacién es clave para la definicion e interpretacion de los grupos
funcionales y estrategias adaptativas presentes en el paramo, la interpretacion de la
dindmica de la vegetacion natural y perturbada y para el diseno de estrategias de
restauracion ecologica. Asi mismo, existen todavia muchos vacios en nuestro cono-
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cimiento del papel de las interacciones entre especies (ej. polinizacidén, competencia,
facilitacién) en el mantenimiento y dindmica de la diversidad paramera, asi como en
términos de la investigacion sobre la relacidn entre estructura de los ecosistemas y
los procesos vinculados al balance hidrico, energético y de nutrientes.

Finalmente, en cuanto a los enfoques y estrategias de investigacién, no solo se
requiere de un mayor énfasis en el uso de estrategias diacrénicas de seguimiento a
largo plazo, sino también de un mayor uso de estrategias rigurosas experimentales
y de modelizacidn, asi como de una mayor integracion entre la descripciéon de pa-
trones espacio-temporales de especies y comunidades y el estudio de los procesos y
mecanismos (ecofisiologicos, poblacionales, ecosistémicos) que subyacen estos pa-
trones. Otro aspecto fundamental, es el de continuar explorando activamente enfo-
ques transdisciplinarios y participativos de investigacion aplicada, que permitan la
integracion de multiples visiones y actores, incluyendo a los propios pobladores del
paramo y a los técnicos e instituciones vinculadas con su gestion y conservacion (ej.
INPARQUES, MINAMB, alcaldias, etc.).

Consideramos que profundizar la investigacién en estos diferentes aspectos nos
permitird contar con una visiéon mas integral del piramo y su dinamica, desarrollar
nuestra capacidad de prediccion de su respuesta en diversos escenarios de transfor-
macion, incluyendo el cambio climatico global, y disenar e implementar estrategias
mas efectivas para garantizar la conservaciéon del patrimonio que representa su es-
pectacular biodiversidad y de los servicios ecosistémicos que dependen de su perma-
nencia en el tiempo.
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Anexo 1
Lista de especies, por formas de vida, estudiadas en términos
de sus caracteristicas funcionales
(Los nombres de las especies corresponden a la referencia original): Resistencia a temperaturas
congelantes (RTC, T . : temperatura de dano y ng: temperatura de congelamiento), relaciones hidricas
(RH, Y : potencial foliar minimo y Y ° potencial hidrico foliar de pérdida de turgor) e intercambio de
gases (K. conductancia estomatica promedio y Acoz: Tasa de asimilacion de CO, méaxima)

Forma de vida y especies Altitud (m) RTC (°C) RH 1G

Arboles (32 spp.) Taaro Tewis Yo Y.° K Aco,

Polylepis sericea 3.500-4.200 X X X X X X

Libanothamnus neriifolius 2.400-3.500 X X X X X X

Libanothamnus lucidus 3.200-3.400 X X X X X X

Podocarpus oleifolius 2.400-3.400 X X X X

Diplostephium venezuelense 3.000-3.400 X X X X X X

Vaccinium floribundum 3.200-3.400 X X X X

Vaccinium meridionale 3450 X X X X X X

Chaetolepis lindeniana 3.500 X X

Miconia tinifolia 3.300 X X X X X X

Miconia jahnii 3.150 X X X X X X

Gynoxis meridana 3.200 X X

Cybianthus marginatus 3.300 X X

Gaultheria strigosa 3.500 X X

Drymis granadensis 3.200 X X

Vallea stipularis 3.200 X X

Clusia multiflora 2.400 X X X X

Sapium stylare 2.400 X X X X

Miconia resimoides 2.400 X X X X

Guettarda steyermarkii 2.400 X X X X

Gaiadendron tagua 3.200 X X

Alnus acuminata 2.800 X X

Bejaria aestuans 3.200 X X

Paragynoxys maghnifolia 3.000 X X

Cordia caracasana 2.800 X X X X X X

Weinmannia fagaroides 2.600 X X

Viburnum tinoides 2.200 X X X X

Miconia theaezans 2.200 X X X X

Fraxinus americana 2.200 X X X X

Montanoa quadrangularis 1.800 X X

Heliocarpus popayanensis 1.600 X X

Ficus insipida 1.600 X X

Myrsine coriacea 1.600 X X

Arbustos (8 spp.)

Hypericum laricifolium 2.600-4.200 X X X X X X

Hypericum juniperinum 3.550 X X X

Valeriana parviflora 4.200 X X X X X X

Monticalia sclerosa 4.200 X X X X X X

Hinterhubera lanuginosa 4.200 X X X X X X

Acaena elongata 3.300-3.800 X X X X X

Baccharis prunifolia 3.300-3.800 X X X X X

Oxylobus glanduliferus 4.100 X X

Rosetas caulescentes (10 spp.)

Coespeletia spicata 4.200 X X X X X X
continda
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Forma de vida y especies
Coespeletia timotensis
Coespeletia moritziana
Espeletia schultzii
Espeletia lindenni
Espeletia angustifolia
Espeletia marcana
Espeletia jahnii

Espeletia floccosa
Ruilopezia atropurpurea
Rosetas acaules (6 spp.)
Acaena cylindristachya
Hypochoeris setosa
Calandrinia acaulis
Oritrophium limnophilum
Erodium cicutarium
Hieracium erianthum
Hierbas (18 spp.)

Draba chionophila
Senecio formosus
Rumex acetosella
Lupinus meridanus
Lupinus eremonomus
Castilleja fissifolia
Geranium multiceps
Lasiocephalus longepenicellatus
Senecio funckii

Bidens triplinervia

Carex amicta

Geranium chamaense
Hydrocotyle multifida
Sisyrinchium tinctorium
Potentilla heterosepala
Lachemilla moritziana
Noticastrum marginatum
Orthrosanthus chimboracensis
Gramineas (21 spp.)
Poa annua

Agrostis jahnii
Calamagrostis pittieri
Trisetum irazuense
Agrostis breviculmis
Danthonia secundiflora
Agrostis trichodes
Brachypodium mexicanum
Calamagrostis effusa
Aegopogon cenchroides
Muhlenbergia ligularis
Muhlenbergia venezuelae
Paspalum pilgerianum
Paspalum pygmaeum

Anexo 1 continuacién

Altitud (m)
4.200
4.200

2.600-4.200
2.850
2.850
3.100
3.100
3.550

3.100-3.400

3.550-4.200
3.550-4.200
3.550-4.200
3.550
3.300-3.800
3.300-3.800

4.200-4.800
2.900-4.200
3.300-3.800
3.300-3.800
3.800-4.200
4.200
4.200
4.200
4.200
3:550
3.550
3.550
3.550
3.550
3.300-3.800
3.300-3.800
3.300-3.800
3.300-3.800

3.300-3.800
3.300-3.800
3.300-3.800
3.300-3.800
4.000
3.200
3.100-3.400
3.300-3.800
3.300-3.800
2.500-3.550
3.100-3.600
3.500
3.250-3.600
3.400

RTC (°C)
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X
X X

>

pas

X X X X X X

X X X X X

X X X X X X X X X

X X X X

> X

RH

>

> X

>

pas

X X X X X X

X X X X X

X X X X X X X X X

X X X X

> X

La evolucion de la investigacion ecoldgica en los paramos de Venezuela: miltiples visiones de un ecosistema lnico

208

>

pas

X X X X X X

X X X X X

X X X X X X X X X

X X X X

> X
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Forma de vida y especies
Nassella mexicana
Nassella linearifolia
Ortachne erectifolia
Cortaderia hapalotricha
Chusquea purdieana
Chusquea serrulata
Chusquea spencei
Cojines (5 spp.)
Arenaria jahnii
Azorella julianii

Lucilia venezuelensis
Aciachne pulvinata

Anexo 1 continuacién

Altitud (m)
3.550
3.250-3.600
3.550
4.000
2.450
2.450
3.000-3.300

4.200
4.200
4.200
4.200

RTC (°C) RH IG

X X X
X X

X X X

X X X X
X X X X X X
X X X X X X
X X X X X X
X X X X X X
X X X X X X
X X
X X X X X X
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