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RESUMEN

Es ampliamente conocido que dentro de la dinamica de las comunidades vegetales
existen interacciones entre sus individuos, tanto positivas como negativas. Las
interacciones positivas entre plantas, donde una de las especies se beneficia de los efectos
que provoca otra especie en su vecindad biotica o abiotica, son un ejemplo de relaciones
mutualistas obligadas, pero también pueden ocurrir facultativamente. La alta montafa
tropical ha sido caracterizada como una zona de rigurosidad climatica, por presentar una
gran amplitud térmica diurna, altos niveles de radiacion y condiciones de estrés hidrico
estacional, razon por la cual las especies que habitan en estos ambientes han adquirido
adaptaciones y/o mecanismos que les permiten sobrevivir en estas areas. Fn el Paramo
Desértico en los Andes Venezolano, Caceres (2011) encontr6 evidencia que sugiere la
existencia de procesos de facilitacion mediada por Hypericum laricifolium, al reportar
asociaciones espaciales positivas significativas entre este arbusto y algunas especies de

herbaceas de este ecosistema.

En nuestro trabajo se realiz6 una caracterizacion ambiental de dos sitios de paramo
andino y altiandino, con la finalidad de identificar un aumento en la severidad ambiental,
manifestada a través del aumento de estrés hidrico y térmico entre estos dos ecosistemas; a
su vez se describi6 el efecto que produce el arbusto paramero Hypericum laricifolium en el
microambiente bajo su copa en las dos altitudes de muestreo y se evaluaron las
asociaciones espaciales entre este arbusto y las comunidades de paramo andino y
altiandino, de manera de comprobar si existe un aumento de la importancia de las
asociaciones espaciales locales positivas entre el paramo andino y altiandino, vinculado al
incremento de la severidad ambiental. Adicionalmente se describieron los cambios que
genera la influencia de H. laricifolium sobre el estatus hidrico de algunas de las especies que

se encuentran asociadas positiva y negativamente a su copa.

Nuestros resultados indican que tanto en zonas de paramo andino como en el

altiandino se experimentan condiciones microambientales que pueden ser consideradas
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severas para las especies de plantas que hacen vida en estos ecosistemas. De la misma
manera encontramos que el arbusto H. laricifolium altera notoriamente el microambiente
bajo su copa, aunque no tiene el mismo efecto sobre las variables ambientales en las dos
localidades. Por otro lado, en ambos ambientes reportamos asociaciones tanto positivas
como negativas entre H. laricifolium y otras especies, aunque existe una prevalencia de las
asociaciones positivas. También detectamos diferencias claras entre las comunidades
establecidas bajo la copa del arbusto y fuera de su influencia, en términos de riqueza,
diversidad, abundancia y composicion floristica. Finalmente, encontramos que los
individuos de especies asociadas positivamente al arbusto establecidos bajo su copa
presentan una mejora del estatus hidrico, mientras que no existen diferencias entre el
estatus hidrico de los individuos establecidos bajo y fuera de la copa del arbusto en
especies con asociacion negativa con el arbusto. Nuestros resultados permiten describir al
arbusto H. laricifolium como un posible ingeniero ecosistémico de ambientes de alta
montana tropical, ya que tiene la capacidad de modular su vecindad inmediata y conformar
patches de habitat favorables para el establecimiento de otras especies de planta en los que

las condiciones medioambientales y de recursos difieren de las areas abiertas.
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Capitulo 1

CAPITULO1

L-INTRODUCCION

Este capitulo presenta una breve revision de las bases tedricas que enmarcan este
trabajo. Inicialmente se discute acerca de interacciones entre organismos, sus tipos y la
importancia que dichas interacciones tienen sobre la evolucion de las especies. Luego nos
enfocamos en las interacciones positivas entre plantas definiéndolas y discutiendo su
importancia dentro de la teoria ecologica. Seguidamente se realiza una revision general
sobre el paramo andino y altiandino como marco ambiental para la evaluacion de los
patrones de asociacion espacial entre plantas, como base para interpretar las interacciones
interespecificas que se desarrollan en las comunidades vegetales en estos ecosistemas de la
alta montana tropical. De igual manera, se incluyen algunos antecedentes claves en esta
investigacion y finalmente se describe brevemente el area de estudio y se plantean las

hipoétesis y objetivos de este trabajo.

2.- MARCO TEORICO

21 INTERACCIONES ENTRE ORGANISMOS: DEFINICION, TIPOS E IMPORTANCIA
EVOLUTIVA

Ninguna especie vive aislada; la actividad de cualquier organismo produce cambios en
el ambiente donde vive, ya sea al alterar las condiciones, o al adicionar o extraer recursos
que podrian ser usados por otros organismos. Adicionalmente, las especies interacttan
entre si cuando un individuo “entra” en la vida del otro (Begon et al., 2006). Existe toda una
nomenclatura simboélica, asi como la terminologia para caracterizar el efecto que tiene una
especie sobre otra cuando interaccionan. Por ejemplo, cuando ambas especies se benefician
la interaccion se denomina mutualismo (+,+), mientras que si el efecto es negativo para
ambas especies se llama competencia (-,-). Todas las posibles combinaciones (positivas,

negativas y neutras) se resumen en la siguiente tabla (Barbour et al.,, 1998):
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Tabla 1.1 Tipos principales de interacciones entre especies (Modificado de Barbour et al, 1998)

+ 0 -
+ Mutualismo Comensalismo Depredacion, Herbivoria,
Parasitismo
0 Comensalismo Neutralismo Amensalismo
- Depredacion, etc.. Amensalismo Competencia

En interacciones entre plantas existen algunas variaciones de los términos; si la
interaccion resulta en un incremento en el crecimiento y desarrollo de la planta, es llamada
facilitacion. Esta interaccion surge cuando una especie modifica las condiciones
ambientales en su vecindad inmediata, haciendo el ambiente mas favorable de manera que
una segunda especie resulta favorecida. La facilitacion bien puede ser un tipo de
mutualismo (+,+) sila especie facilitadora obtiene algtin beneficio, o de comensalismo (+,0)
cuando solo se beneficia la especie asociada al facilitador. Por su parte, las interacciones
negativas ocurren cuando una o las dos especies disminuyen su crecimiento, desempefio o
capacidad reproductiva en presencia de la otra. Aunque el término competencia es
frecuentemente usado, este no describe el mecanismo como tal, en el caso que la
interaccion sea el resultado de dos especies que utilizan el mismo recurso limitante, se
denomina “competencia por recursos”, ahora bien, si una especie adiciona una sustancia a
su vecindad que afecta el crecimiento de otra especie, la interaccion negativa se refiere

como “competencia por interferencia” (Hull, 2008).

Existen tres propiedades biologicas fundamentales de las interacciones entre especies
que actian por encima del nivel de comunidades (en el nivel de paisajes). 1) Las
interacciones pueden mostrar seleccion de mosaicos, es decir que diferentes caracteres
pueden ser favorecidos por seleccion natural en diferentes comunidades. 2) Pueden existir

hotspots de coevolucion (regiones donde la seleccion reciproca verdadera acttia en el proceso
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de interaccion) dentro de una matriz o a lo largo de un gradiente de coldspots y 3) el
panorama genético en el cual una interaccion ocurre puede estar en constante cambio a
través de flujo genético, deriva génica aleatoria y extinciones locales de poblaciones. Estas
propiedades sugieren que: a) las interacciones entre especies probablemente se desarrollan
en un flujo continuo y que evolucionan de diferentes maneras en diferentes poblaciones y
b) que unos pocos rasgos coevolutivos podrian expandirse a lo largo del rango geografico

de las especies que interactiian (Thompson, 1999).

Las interacciones ecologicas son cruciales para comprender tanto la ecologia como la
evolucion de los organismos (Gomez et al,, 2010). Gran parte de la diversificacion de la vida
en el planeta ha sido resultado del simple hecho que casi todas las especies interactiian
unas con otras para sobrevivir y reproducirse. Es por ello que la evolucion no se
circunscribe solo a la evolucion de las especies per se, sino a la evolucion de las multiples
formas en que las especies interaccionan. De la misma manera como el proceso evolutivo ha
producido millones de especies, también ha producido millones de interacciones entre
especies, conformando la trama de la vida llamada por Darwin la “ribera enmaranada”
(Medel et al., 2009). Debido a que los rasgos fenotipicos que regulan las interacciones entre
especies son, basicamente un legado de sus ancestros, es ampliamente asumido que las
interacciones ecologicas son filogenéticamente conservadas, es decir que especies
estrechamente relacionadas se asocian con especies similares (Gomez et al, 2010). La
historia de la evolucion es fundamentalmente una historia de la evolucion de las
interacciones entre especies; la mayoria de los seres vivos se encuentran relacionados de tal
manera que requieren de una combinacion de su propia maquinaria genética y la de una o
mas especies para poder sobrevivir y reproducirse; por ejemplo, muchas plantas se

extinguirian rapidamente sin sus polinizadores (Thompson, 1999)

22 COMUNIDADES VEGETALES E INTERACCIONES POSITIVAS ENTRE PLANTAS:
FACILITACION Y SU IMPORTANCIA ECOLOGICA

Una comunidad es un conjunto de especies que ocurren juntas en un espacio y tiempo

(Begon et al., 2006). Nuestra percepcion de la organizacion de las comunidades vegetales ha
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sido histéricamente afectada por la dicotomia de la clasificacion individualista vs holistica
de las comunidades: Clements (1916) describe a las comunidades vegetales como un
supraorganismo; mientras que Gleason (1926) argumenta que las comunidades de plantas
son “escasamente una unidad de vegetacion, una mera coincidencia”. Sin embargo, para la
mayoria de los ecologos ninguna de estas perspectivas permite realizar una comprension
moderna de la vision de las comunidades vegetales. Lortie et al. (2004) afirman que es
necesario reconsiderar una teoria de comunidades que incorpore las interacciones entre
especies tanto positivas como negativas. Las implicaciones de re-analizar el individualismo
en las comunidades de plantas va mas alla de una discusion académica; si las comunidades
de plantas son menos individualistas de lo que se ha pensado hasta ahora, las implicaciones
para la conservacion son profundas: la interdependencia entre poblaciones de plantas
significa que la pérdida de alguna especie podria tener un efecto negativo importante en

otras especies (Callaway, 2007).

Las interacciones ecologicas entre especies han sido consideradas centrales para
comprender la evolucion biologica y el mantenimiento de la diversidad en el planeta.
Historicamente son las interacciones competitivas las que han tomado el papel principal en
la explicacion de la coexistencia de las especies. La vision de un mundo natural
estructurado por el conflicto y la competencia ha dominado la ecologia y ha sido apoyada
por muchos ecologos influyentes, siendo este paradigma atribuible a Darwin, quien supuso
a la denso-dependencia como la conexion logica del mecanismo universal de seleccion
natural (Valiente-Banuet et al, 2009), dentro de los ejemplos mas resaltantes de esta
corriente se incluye el modelo matematico de competencia de Lotka y Volterra, el principio
de exclusion competitiva de Gause y los trabajos sobre el nicho fundamental y realizado de
Hutchinson y MacArthur (Bruno et al.,2003). El énfasis en estudios sobre competencia en
plantas ha sido exagerado debido, en parte, a los estudios de interacciones entre plantas en
invernaderos. Si bien es cierto que para aislar cierto mecanismo es necesario trabajar bajo
condiciones controladas, estos estudios muestran casi siempre competencia. Esto puede ser

porque las condiciones en invernaderos tienden a ser tan benignas que los vecinos no
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producen un efecto real en las condiciones tal como sucede en el mundo real (Callaway,

2007).

Ahora bien, es ampliamente conocido que dentro de la dinamica de las comunidades
vegetales existen interacciones entre sus individuos, tanto positivas como negativas. Por un
lado, las plantas compiten por luz, nutrientes, espacio, agua, etc., pero al mismo tiempo
pueden beneficiarse unas a otras disminuyendo el impacto de los herbivoros, mitigando el
exceso de radiacion mediante el efecto de sombreado o induciendo una mayor
disponibilidad de agua y recursos en su vecindad a través de la acumulacion de nutrientes,
relaciones con microorganismos y micorrizas, etc. (Callaway et al, 2002; Brooker et dl,
2008). Dodds & Henebry (1996) basados en modelos de simulacién de comunidades,
encuentran que las interacciones positivas entre especies son igualmente importantes que
las competitivas en una comunidad mientras se consideren un mayor numero de especies y
de conexiones. Asi mismo, indican que especies con interacciones mutualistas (+/+) y
comensalistas (0/+) presentan mayor sobrevivencia que la proporcion esperada al
compararlas con especies con interacciones competitivas (-/-) o amensalistas (0, -), las

cuales tienden a la extincion (Dodds & Henebry, 1996).

Las interacciones positivas pueden ocurrir cuando uno de los organismos modifica el
ambiente local, haciéndolo mas favorable para otro, ya sea directamente (por reduccion de
estrés térmico, hidrico o de nutrientes a través de sombreado o simbiosis con micorrizas) o
indirectamente (tal como disminucion de competidores o al disuadir a los depredadores).
Los procesos de facilitacion ejemplifican procesos coevolutivos y relaciones mutualistas
obligatorias, pero también pueden incluir interacciones facultativas o estocasticas (Bruno
et al, 2003). “Si la presencia de unas especies es crucial para la sobrevivencia y
funcionamiento de otras especies entonces las comunidades formadas por estas
interacciones no encajan dentro de la definicion clasica de entidad individualista” (Choler

etal, 2001)

Pero, ¢{Qué es facilitacion? Es importante tener cuidado al usar este término, ya que hay
quienes lo perciben como si una planta tratara de “trabar amistad” con su vecino (que

podria ser un competidor). La palabra “facilitacion” no se refiere a esto; este término
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describe un proceso y no un proposito. Las interacciones positivas entre plantas se
producen gracias a “benefactores” con caracteristicas que producen efectos en la vecindad

biotica o abidtica, que otros organismos pueden aprovechar (Callaway, 2007)

Bruno et al. (2003) definen a la facilitacion como un proceso que ocurre entre
organismos, en el cual al menos uno de los participantes se beneficia, y ninguno de los
implicados en la interaccion se ve afectado. Tales interacciones son consideradas como
mutualistas cuando ambas especies obtienen un beneficio (Bruno et al, 2003). Las
interacciones positivas puede ser directas (el efecto de una especie sobre otra) o indirectas,
si requieren una especie intermediaria para que ocurra (Callaway, 2007). Los beneficiarios
son generalmente mas dependientes de facilitadores cuando son jovenes que cuando son
maduros, y como beneficiarios maduros, estos podrian incluso competir con sus antiguos
benefactores. Es por esto que el efecto modulador del estrés abiotico en la importancia de
las interacciones positivas y negativas puede variar de acuerdo al estadio de vida (Callaway
et al, 1998). Los procesos de facilitacion pueden determinar patrones espaciales en las
comunidades, promover la coexistencia, aumentar la productividad y diversidad y
modificar significativamente la estructura y dinamica de la comunidad. Asi mismo estos
procesos parecen ser un componente fundamental en los procesos de sucesion y

regeneracion de nichos (Callaway, 1997).

A continuacion discutimos la importancia de los procesos de facilitacion en algunos

aspectos claves de la dinamica de las comunidades vegetales:

221- Facilitacion y Patrones Espaciales

Los patrones espaciales que se evidencian en la vegetacion, son creados por la
combinacion de interacciones positivas y negativas intra e inter-especificas y su relacion
con cambios en las condiciones ambientales a diferentes escalas espaciales; por ejemplo: a
micro-escala, por la facilitacion a través de sombreado y aumento de la permeabilidad del
suelo por las raices, y a mayor escala competencia por agua (Gascoigne et al., 2005). En
lugares de severidad ambiental como las zonas aridas (McAuliffe, 1984; Larrea y Soriano,

2006) se han observado patrones de asociacion espacial positiva entre plantulas de una
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especie y adultos de otras especies referido como “sindrome de planta nodriza” (Nieringet

al, 1963 en Callaway, 1995), en donde una planta beneficia el establecimiento de otra

planta mediante atenuacion de algan estrés severo (térmico, hidrico o luminico).

22.2- Facilitaciony La Teoria De Nicho

La idea de nicho fue redefinida por Hutchinson (1957) cuando distingue entre nicho
fundamental y nicho realizado, definiendo el nicho fundamental como el rango de
condiciones ambientales con las cuales una especie puede vivir indefinidamente en
ausencia de interacciones interespecificas negativas (competencia, depredacion vy
parasitismo), mientras que el nicho realizado corresponde al espacio fisico al que se
restringe una especie luego de la exclusion por competidores y otros enemigos. Este
concepto de nicho asume de manera implicita que las especies vecinas generan impactos
negativos hacia las otras e incluye el llamado principio de exclusion competitiva. Sin
embargo, incorporar los procesos de facilitacion dentro de la teoria de nicho lleva a la
aparente paradoja de que la dimension espacial del nicho realizado de una especie puede
ser incluso mayor que el rango espacial predicho por el nicho fundamental (Bruno et al,

2003)

223 Facilitacion y Diversidad de Especies

Las interacciones planta-planta juegan un importante rol en la composicion de las
comunidades de plantas que conforman un ecosistema. Estas interacciones tienen un
impacto tanto para la riqueza y diversidad de dicha comunidad, asi como en la estructura
del habitat y en la disponibilidad de recursos (Brooker, 2006). Kikvidze et al. (2005)
encuentran una fuerte relacion entre patrones espaciales interespecificos y la riqueza de
especies. En zonas donde las interacciones planta-planta son importantes (bien sea
positivas o negativas) se encontrd una mayor riqueza de especies, mientras que en lugares

con interacciones débiles la riqueza de especies fue menor que el promedio.
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224 Facilitacion y Especies Clave (Ingenieros Ecosistémicos)

El término “Ingenieros Ecosistémicos™ describe a aquellos organismos capaces de
crear, mantener o destruir el habitat de otras especies al modular el entorno; estas especies
conforman parches de habitat donde las condiciones medioambientales y de recursos
difieren del entorno no modificado (Badano &Cavieres, 2006). Aunque muchas de estas
especies clave han sido consideradas como “dominantes competitivas™ que pueden excluir
otras especies, al proveer habitat a numerosas especies de menor tamafio, su efecto neto en
la diversidad de especies puede en realidad ser positivo. Este hecho tiene importantes

implicaciones en predicciones basadas en teorias como la exclusion competitiva y la

hipotesis sobre el disturbio intermedio (Bruno et al., 2003)

22.5- Facilitacion y Sucesion

Para que una sucesion primaria o secundaria ocurra, debe suceder un proceso de
sustitucion de especies o de cambio direccional en sus abundancias relativas. Uno de los
mecanismos de sustitucion que se han propuesto es el de facilitacion entre especies a lo
largo del gradiente sucesional, lo que lleva a un cambio temporal en la composicion
floristica de la comunidad (Zamora et al, 2004). Bertness & Callaway (1994) mencionan la
importancia de interacciones positivas durante los procesos sucesionales, incluso en
comunidades dominadas por interacciones competitivas. Luego de un disturbio, las
especies que colonizan son aquellas capaces de soportar mayores niveles de estrés
ambiental (por ejemplo alta radiacion, altas demandas evaporativas), las cuales a su vez
podrian ser capaces de atenuar el microambiente de la zona de disturbio, ejerciendo de
esta manera un efecto positivo en las especies colonizadoras tardias (Bertness & Callaway,

1994)

2.2.6.- Facilitacién y Densidades Poblacionales

Tradicionalmente se ha enfatizado el efecto negativo de la alta densidad
poblacional; sin embargo en algunos ambientes extremos tales como ambientes marinos
salobres, desiertos y comunidades alpinas, una alta densidad en juveniles y adultos puede

incrementar el crecimiento y la supervivencia, esto por atenuacion de factores ambientales
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estresantes como bajas temperaturas o radiacion. Es evidente que existen tanto costos
como beneficios de vivir en altas o bajas densidades poblacionales. Es por ello que el
balance neto entre costo-beneficio va a depender al menos parcialmente del grado de estrés
medioambiental al que se ven expuestas las poblaciones (Bruno et al., 2003). El grado de
estrés ambiental puede ser importante en entender porqué las interacciones positivas no
son evidentes en todas las interacciones plantas-planta en ambientes severos, ya que por
ejemplo, en algunas situaciones el factor limitante no se ve aliviado a través de la presencia

fisica de otra planta (Brooker & Callaghan, 1998).

22.7.- Facilitacion en Gradientes Ambientales

Parece existir una relacion activa entre la severidad ambiental externa y la direccion
ya sea positiva o negativa en la interaccion planta-planta. Por ejemplo, en ambientes
alpinos las interacciones positivas entre plantas tienden a incrementar con la altitud como
resultado de un incremento en la severidad ambiental (Cavieres et al., 2006). Observaciones
sobre las interacciones entre organismos en ambientes estresantes condujeron a Bertness y
Callaway (1994) a plantear como hipotesis que la importancia relativa entre los procesos de
competencia y facilitacion puede variar inversamente a lo largo de gradientes de estrés.
Mediante la “hipétesis del gradiente de estrés” se conceptualiza la relacién entre estrés
medioambiental y la importancia relativa de interacciones positivas y negativas entre
plantas; ésta hipotesis predice que en condiciones ambientales benignas el efecto neto
negativo o competitivo va a prevalecer, mientras que en ambientes mas severos en cuanto a
sus condiciones abioticas se hace mas importante el efecto positivo o facilitacion (Bertness
& Callaway 1994; ver también Callaway et al, 1997, Brooker & Callaghan, 1998). Las
interacciones positivas entre plantas parecen ser comunes particularmente en ambientes
secos, donde el sombreado, la conservacion de humedad en el suelo y la acrecion de

nutrientes parecen ser los principales mecanismos de facilitacion (Pugnaire et al, 2004).

23 ECOSISTEMAS DE ALTA MONTANA TROPICAL: EL PARAMO ANDINO Y ALTIANDINO

El paramo constituye uno de los principales ecosistemas de la alta montafia neotropical.

Geograficamente se ubica en el Norte de la Cordillera de Los Andes, a lo largo de cuatro
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paises de América del Sur: Venezuela, Colombia, Ecuador y Norte de Pera, ocupando las
altas cordilleras Andinas por encima de los 3000 msnm. Latitudinalmente se extiende
desde los 1I'N en el macizo de Santa Marta en Colombia hasta los 8°S en Pera (Monasterio,
1980a). Entre las caracteristicas climaticas comunes entre los paramos se encuentran: alta
radiacion solar, disminucion de la presion de saturaciéon de vapor de agua y grandes
oscilaciones diarias de la temperatura del aire y del suelo en sus capas superiores;

encontrandose que la intensidad de estos factores incrementa a medida que aumenta la
altitud (Azocar & Rada, 2006).

Ahondando en las caracteristicas climaticas, el ecosistema paramo presenta una serie
de peculiaridades debido por una parte a su condicion tropical y por otra a su ubicacién a
altas elevaciones. Los ecosistemas del tropico, a diferencia de los que se encuentran en areas
templadas, se caracterizan por presentar una relativa constancia a lo largo del afio de la
radiacion solar incidente, que trae como consecuencia temperaturas medias practicamente
constantes durante todo el afio. Estos patrones confieren a los ambientes tropicales la
clasificacion de “remarcablemente constantes” (Sarmiento, 1986). Ahora bien, en contraste
con la poca variabilidad en los ciclos anuales, la presencia de una alta variabilidad en los
ciclos diurnos es una de las principales caracteristicas del clima de la alta montaia tropical.
Esta variabilidad se observa principalmente en fluctuaciones térmicas diurnas, descrito por
Hedberg (1964) como “verano en el dia e invierno en la noche”, con temperaturas medias
anuales de 10°C a 3000 msnm y alcanzando incluso temperaturas congelantes en algunos

meses de la estacion seca a partir de ciertas altitudes (Sarmiento, 1986; Kérner, 1999).

Si bien todas las montanas tropicales comparten estas caracteristicas de oscilaciones
térmicas, desde el punto de vista hidrico los paramos presentan una gran variabilidad,
tanto en regimenes de precipitacion como en condiciones de humedad (Monasterio, 1980a;
Sarmiento 1986); dicha variabilidad depende de la orientacion, altitud y elevacion total de
cada sistema montafioso. Se ha encontrado que en zonas influenciadas por los vientos
alisios existe una clara estacionalidad unimodal en la precipitacion anual, mientras que
otras vertientes influenciadas por el patron ecuatorial presentan patrones bimodales de

precipitacion. Sarmiento (1986) sefiala como una situacion peculiar el valle alto del Rio
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Chama (donde se encuentra nuestra area de estudio) que se encuentra influenciado por el
clima seco del bolson semiarido de Mucuchies, siendo la zona climaticamente mas arida de
la alta montafia en Venezuela. De hecho, el total anual de precipitacion varia de 800 mm a
menos de 600 mm con un patrén unimodal en donde caen menos de 25 mm durante los

cuatro meses de la estacion seca (Sarmiento, 1986).

23.1 Zonificacion del Ecosistema Pdramo

La vegetacion de la alta montaiia tropical varia en funcion de la altitud, distribuyéndose
en patrones de bandas o cinturones de vegetacion, o bien presentando distribuciones en
mosaico o en gradientes ecologicos en el mismo piso altitudinal (Monasterio, 1980c). Esta
caracteristica ha permitido la zonificacion del ecosistema paramo en pisos altitudinales, de
las cuales la division mas aceptada es la de Cuatrecasas (1958) en subparamo, paramo y
superparamo (Hofstede, 2003) y la de Monasterio (1980), (la mas utilizada en Venezuela)
de paramo subandino, andino y altiandino, con sus respectivas formaciones vegetales
bosque paramero, pastizal paramero, pajonal paramero, paramo de rosetal y arbustal,
bosque altimontano, paramo desértico y desierto periglacial (Monasterio 1980c). La
extension altitudinal de cada uno de los pisos va a estar determinada por el patrén de
precipitacion al que se encuentre sometido la regién que ocupa, por lo que dicha extension

varia intensamente entre vertientes secas y humedas.

En Venezuela, Monasterio (1980c) fija la cota de 4000 m como el limite aproximado
entre los pisos altiandino y andino, tomando como elementos de delimitacion las huellas de
los eventos glaciales Cuaternarios, y la morfogénesis periglacial producto del clima actual.
Asi mismo, el grado de cobertura de la vegetacion y el porcentaje de suelo desnudo se

incluyen dentro de los elementos que separan estos dos pisos ecologicos.

El piso andino ocupa una franja altitudinal relativamente ancha, su limite inferior se
ubica entre 2800 a 3000 m mientras que su limite superior lo constituye el contacto con el
paramo altiandino. Este piso presenta una alta heterogeneidad abidtica, determinada
climaticamente por la presencia de gradientes hidricos y térmicos, asi como la
estacionalidad de las lluvias lo cual genera una alta diversidad de hébitats. Las diversas

formaciones vegetales de este piso presentan diversos estratos y una ausencia casi total de
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suelo desnudo. Por su parte, el piso altiandino se puede definir como una region
morfoclimatica caracterizada por rasgos actuales de clima periglacial intenso y un
modelado producto del clima glacial pasado. Estos fenomenos periglaciales intensos
constituyen un filtro importante para la colonizacion y la estructuracion vertical de la
vegetacion. Las formaciones vegetales presentes en este piso, como lo son el paramo
desértico, el desierto periglacial y los bosques de Polylepis sericea presentan estructuras
altamente especializadas, que les han permitido adaptarse en este medio de estrés

constante (Monasterio, 1980c).

3.- ANTECEDENTES DE INVESTIGACION

Desde finales de los afios 80, un gran numero de revisiones e investigaciones se han
realizado en un intento de refinar el rol teérico de las interacciones positivas en las
comunidades de plantas (Callaway, 2007); sin embargo, para nuestro propodsito se
mencionaran solo algunos trabajos realizados en ambientes contrastantes. En la zona
extratropical existen algunos estudios acerca de interacciones planta-planta a lo largo de
gradientes ambientales. Choler et al (2001) encuentran variaciones en el tipo de interaccion
planta-planta a lo largo de un gradiente ambiental, encontrando competencia en zonas
bajas y facilitacion en zonas altas de un gradiente altitudinal en los Alpes franceses. Estos
autores sugieren que los cambios en las interacciones pueden alterar el nicho fundamental
de especies con poca tolerancia al estrés via facilitacion y disminuyendo la de especies mas
tolerantes al estrés via competencia (Choler et al, 2001). Kikvidze et al. (2005) en un trabajo
en zonas de alta montana en el Hemisferio Norte encontraron que sitios con climas
relativamente benignos presentaron mayor cantidad de biomasa vegetal, interacciones
competitivas mas fuertes (patron segregado) y reduccion de parches intraespecificos. Por
su parte, sitios con climas mas frios presentaron menor cantidad de biomasa, y en estos
sitios se observo una alta proporcion de las especies beneficiadas por sus vecinos
(facilitacion), llevando esto a una distribucion agregada de las plantas. Estos resultados
apoyan la hipotesis de que el estrés abiotico y la productividad modulan la fuerza y

naturaleza de las interacciones entre especies (Kikvidze et al., 2005). En Ecuador, Anthelme

et al. (2011) corroboran la hipotesis del gradiente de estrés, al encontrar cambios en el tipo
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de interaccion entre el cojin Azorella aretioides y las comunidades asociadas. Estos autores
encuentran efectos competitivos a neutros a 4400 y 4550 m y efectos facilitativos a 4700 m.
En este caso, la asociacion positiva parece ser causa del aumento en contenido de humedad

y nutrientes bajo la influencia del cojin (Anthelme et al, 2011)

En Venezuela, Larrea & Soriano (2006) estudiaron el rol de tres especies arbdreas
leguminosas como plantas nodrizas de cactus columnares en un enclave semiarido en los
Andes, encontrando resultados que sugieren que las especies de cactus Stenocereus griseus y
Cereus repandus requieren de plantas nodriza para su establecimiento (Larrea & Soriano,
2006). En la alta montafia tropical venezolana se han realizado algunos trabajos acerca de
interacciones planta-planta. Smith (1981) encuentra que adultos del género Espeletia en
algunas poblaciones parecen proteger a los juveniles (reduciendo de esta manera las tasas
de mortalidad) sobre todo en sitios hiimedos y con altas densidades poblacionales. Sin
embargo, este autor reporta que en otras poblaciones la mortalidad en juveniles aumenta
con la proximidad de los adultos, esto por el aumento de la competencia intraespecifica
sobre todo en periodos de sequia (Smith, 1981). Pérez (1992) encuentra que individuos del
género Espeletia modifican las condiciones fisicoquimicas del suelo en su vecindad
inmediata, mediante la adicion lenta de necromasa, lo que sugiere que podria actuar como
un mecanismo positivo en el establecimiento de individuos conespecificos y
heteroespecificos. Llambi et al. (2004) analizaron cambios en la estructura espacial local en
poblaciones de Espeletia schultzii en parcelas con diferentes estados de sucesion en el paramo
de Gavidia, encontrando un aumento en la complejidad estructural a lo largo de la sucesion;
siendo este proceso modulado por las condiciones bioticas y abioticas de la vecindad de las

plantas.

Farinas et al. (2008), encontraron que el arbusto H. laricifolium es dominante en zonas
con buen drenaje en el valle fluvioglacial de Mucubaji. Estos autores mediante el método de
los perfiles ecologicos encuentran que dicho arbusto presenta asociaciones
estadisticamente significativas con 16 de 38 especies, de las cuales 13 fueron positivas y 3
negativas. Puentes (2010) presenta un analisis de los patrones de establecimiento de dos

especies lefiosas en el treeline de los Andes Venezolanos, encontrando que el
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establecimiento de Diplostephium venezuelense pudiera depender de micrositios favorables
asociados a variaciones locales en la cobertura de la vegetacion y la presencia de rocas. En
este trabajo se sugiere como hipotesis un mecanismo de facilitacion a través de la
atenuacion de la severidad hidrica por parte de otras especies de plantas asociadas con los
juveniles de D. venezuelense (Puentes, 2010). En el Paramo de Piedras Blancas, Caceres (2011)
sugiere la existencia de procesos de facilitacion mediada por el arbusto esclerofilo
Hypericum laricifolium, al encontrar una asociacion positiva significativa entre la cobertura de
este arbusto y la riqueza y diversidad local de plantas que forman parte de la comunidad
del paramo altiandino. En cuanto a los mecanismos involucrados en el proceso de
interaccion, sus resultados sugieren que el sombreado proporcionado por H. laricifolium
podria constituir un mecanismo clave de facilitacion en ambientes de Paramo Altiandino,
esto mediante atenuacion de la severidad hidrica que constituye uno de los estresores mas

importantes en estas zonas de alta montafia (Caceres, 2011).

4.-AREA DE ESTUDIO

Esta investigacion fue realizada en dos localidades con altitudes diferentes, ubicadas en
la porcion nororiental de la Sierra la Culata, en la via hacia el Paramo de Piedras Blancas:
una de ellas en el paramo andino (3715 m) y la otra en el paramo altiandino (4300 m). Esta
zona esta descrita por Monasterio (1980c) como un gradiente altitudinal seco. Ambos
sitios tienen como caracteristicas en comun la presencia de poblaciones importantes del
arbusto H. laricifolium ubicadas en zonas de laderas alejadas de derrubios (Ver Capitulo 11

para una descripcion ambiental mas detallada del area de estudio)

5.- ESPECIE EN ESTUDIO:

Hypericum laricifolium Juss. (Hypericaceae) es un arbusto esclerofilo de amplia distribucién
en los paramos de la Cordillera de Mérida, y constituye una de las especies mas abundantes
en los paramos. Presenta copas densas y redondeadas, con hojas microfilas, opuestas,
decusadas y sésiles. Su rango de distribucion altitudinal en los Andes Venezolanos va

desde 2.200 a 4.300 m. Este arbusto en la mayoria de los casos integra las formaciones
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vegetales rosetal-arbustal y el arbustal-rosetal, que son muy comunes en el paramo andino,

sobre todo en areas de ladera con buen drenaje (Farifias et al, 2008).

5.- PREGUNTAS DE INVESTIGACION, HIPOTESIS Y OBJETIVOS

En los ecosistemas de alta montafia tropical, y especificamente en los paramos
venezolanos, se sabe muy poco acerca de las interacciones planta-planta que ocurren en las
comunidades vegetales que se distribuyen en los diferentes pisos altitudinales que
conforman este importante ecosistema. Es por ello que a partir del antecedente de Caceres

(2011) nos planteamos las siguientes preguntas de investigacion:

A partir de la evidencia presentada por diferentes autores sobre la severidad ambiental
imperante en la alta montana tropical, especificamente en ambientes de paramo
altiandino, surge la pregunta: ¢Es posible identificar un aumento en la severidad
ambiental, manifestada a través del aumento de estrés hidrico (disminucion de la
disponibilidad de agua en el suelo y humedad relativa del aire) y térmico (amplitud

térmica a nivel del suelo), entre dos sitios ubicados en el paramo andino y altiandino?

Partiendo de la premisa de que un patrén espacial interespecifico segregado pudiera
corresponder a mecanismos de interaccion competitiva, mientras que un patrén
espacial agregado sugiere interacciones facilitativas, nos preguntamos: ¢Es posible
detectar una variacion en las relaciones espaciales entre el arbusto Hypericum laricifolium
y otras especies presentes en dos sitios ubicados en el paramo andino y altiandino, que
indique cambios en el balance neto de las interaccionesinterespecificas en las que

participa este arbusto?

{Experimentan las plantas asociadas positivamente al arbusto condiciones
microambientales mas favorables que a su vez les permiten mantener un mejor estatus

hidrico que implique la atenuacion del estrés hidrico por parte del arbusto facilitador?

Para dar respuesta a estas preguntas nos planteamos las siguientes hipotesis y

objetivos:
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HIPOTESIS

Partiendo de estas bases tedricas y de los antecedentes de investigacién, nos

planteamos las siguientes hipétesis de trabajo:

I. Al comparar las relaciones espaciales locales entre H. laricifolium y otras especies de
plantas entre sitios en el paramo andino y altiandino, se observara un aumento de la
importancia de las interacciones espaciales locales positivas en el paramo altiandino,

vinculado al incremento de la severidad ambiental en este ecosistema.

II.  El aumento en la importancia de las relaciones espaciales positivas con otras especies al
comparar el paramo altiandino con el andino estara asociado a un mayor efecto de
facilitacion del arbusto sobre las mismas en el paramo altiandino. Esto se evidenciara a
través de una atenuacion mas marcada de las condiciones microambientales estresantes
bajo la copa del arbusto y en una mejora en el estatus hidrico de las especies asociadas

positivamente con el mismo.
OBJETIVOS

Objetivo general

v’ Evaluar los mecanismos de interaccion entre el arbusto Hypericum laricifolium y otras

especies de plantas en dos sitios ubicados en el paramo andino y altiandino en la

Cordillera de Mérida.

Objetivos especificos
v' Evaluar la variacion de la severidad ambiental en dos sitios ubicados en el paramo
andino y altiandino, a través de cambios en la radiacion incidente, humedad relativa
del aire, disponibilidad de agua en el suelo y amplitud térmica cerca de la

superficie del suelo.

v Determinar los cambios en las condiciones microambientales vinculadas con el

estrés hidrico y térmico inducidos por la cobertura del arbusto H. laricifolium.

Interacciones entre plantas en la alta montania tropical 16
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v" Describir las relaciones espaciales locales entre el arbusto H. laricifolium y otras

especies de plantas en zonas de paramo andino y altiandino.

v Determinar el efecto de la cobertura del arbusto H. laricifolium sobre el estatus
hidrico de otras especies con diferentes patrones de asociacion espacial con el

arbusto.
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CAPITULOII

VARIACIONES MICROAMBIENTALES ENTRE AREAS ABIERTAS Y BAJO LA
INFLUENCIA DEL ARBUSTO Hypericum laricifolium Juss EN EL PARAMO
ANDINO Y ALTIANDINO.

1.- INTRODUCCION

En este capitulo se realizara una descripcion ambiental detallada de los dos ambientes
de paramo estudiados, incluyendo las variaciones microambientales inducidas por la
presencia del arbusto H. laricifolium. Inicialmente presentamos un marco tedrico donde se
resume la relacion entre facilitacion y ambiente y los principales mecanismos de
facilitacion directa. Seguidamente se describe el ecosistema paramo desde el punto de vista
ambiental, incluyendo una caracterizacion de las variables temperatura, precipitacion,
radiacion y contenido de materia organica del suelo y se mencionan algunos trabajos sobre
la relacion microambiente-vegetacion que se han realizado en el paramo venezolano. Luego
se mostraran los resultados obtenidos a partir de mediciones del microambiente
encontrado en areas bajo la copa del arbusto H. laricifolium y en areas fuera de la influencia
del mismo, realizando a su vez una comparacion de estos microambientes en sitios

ubicados en dos ecosistemas contrastantes como lo son el paramo andino y altiandino.

2.- MARCO TEORICO

Una de las ideas mas aceptadas acerca del rol de las interacciones positivas en la
naturaleza es que éstas prevalecen bajo condiciones fisicas severas, cuando una de las
especies implicadas disminuye la posibilidad de que la otra especie se vea limitada por un
factor de estrés fisico (Bertness & Hacker, 1994). Las especies de plantas pueden facilitar a
otras directamente al atenuar caracteristicas medioambientales severas, modificar el
sustrato o incrementar la disponibilidad de un recurso (facilitacion directa). También pueden
actuar de manera indirecta al eliminar potenciales competidores, favorecer el organismos
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benefactores como bacterias del suelo, micorrizas o polinizadores, o al proveer proteccion
contra la herbivoria (facilitacion indirecta) (Callaway, 1995). Sin embargo, la atenuacion
directa del microhabitat por parte de la planta nodriza es la via mas comun a través de la
cual una especie facilita el establecimiento, crecimiento y supervivencia de otra especie
(Callaway, 2007). En ambientes alpinos, el mejoramiento de habitat producido por una
planta normalmente se asocia a la mitigacion de algunos estresores de tipo no-recursos
(temperatura, viento) mientras que en ambientes aridos la facilitacion entre plantas suele
ocurrir por la mitigacion de estresores asociados a recursos (contenido de agua en suelo,

nutrientes etc.) (Maestre et al, 2009).

21- FACILITACION Y CLIMA

Como resultado del énfasis que se le ha dado a la importancia de especies facilitadoras
sobre la atenuacion fisica, biotica o al stress, gran namero de autores han sugerido que las
interacciones positivas podrian tener un mayor impacto en ambientes severos, donde las
especies facilitadoras podrian mejorar condiciones que beneficiarian a otras (Bertness &
Callaway, 1994, Bertness & Leonard, 1997, Bruno et al., 2003). Existen una serie de estudios
a nivel global que documentan interacciones positivas planta-planta en zonas de altas
elevaciones o con climas severos: Los Alpes (Choler et al., 2001), Los Andes Chilenos
(Cavieres et al., 2002), los Andes Ecuatorianos (Anthelme et al,2011), ambientes semiaridos
en América Central (Valiente-Banuet, 1991), sistemas montafiosos en Norteamérica
(Callaway et al, 2002) entre otros; estos estudios sugieren variaciones microclimaticas

especificas como mecanismo modulador de las interacciones planta-planta.

Los factores bioticos, tales como las interacciones entre especies, junto con los
abioticos, tales como el clima o las caracteristicas del suelo, afectan tanto la estructura
como el funcionamiento de las comunidades; sin embargo, la importancia relativa de ambos
factores para la dinamica de las comunidades que se desarrollan en habitats contrastantes
en cuanto a severidad y productividad esta muy lejos de ser clara (Klanderud, 2005). A

pesar de que cominmente se asocia el aumento de las interacciones positivas en ambientes
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extremos con una mejora en las condiciones microambientales, atin siguen siendo vagos los

conceptos de “severidad ambiental” y “productividad” (Kikvidze et al, 2011).

Ahora bien, definir severidad ambiental puede ser mas complicado de lo que parece. La
determinacién de qué constituyen condiciones ambientales severas podria ser sesgada, ya
que para las plantas que han evolucionado bajo estas condiciones estas condiciones pueden
incluso resultar 6ptimas para su desempeiio. Es por ello que es necesario ser cautelosos en
la caracterizacion de ambientes y microambientes de manera de poder distinguir entre
aquellas comunidades en las que su microclima es altamente influenciable por las especies
presentes (por ej. plantas nodrizas que permiten que se experimenten condiciones
relativamente benignas) y aquellas que presentan condiciones benignas principalmente
debido a los factores abioticos (en las que las plantas nodrizas tenderian a jugar un papel

menos importante) (Hacker & Gaines, 1997).
221 Mecanismos De FacilitaciénDirecta:

a. SOMBREADO: Atenuacion de Temperatura 'y Radiacion

La sombra que provee el dosel de la vegetacion del estrato superior o la copa de una
planta puede proteger a especies mas pequefias o0 plantulas de temperaturas extremas,
pérdida de agua durante la apertura estomatica y fotoinhibicién por exceso de radiacion
(Callaway & Pugnaire, 1999). Dentro de los beneficios del sombreado aportado por la copa
se incluye: el mantenimiento de los tejidos de la planta por debajo del rango de
temperaturas letales, la disminucion de los costos por respiracion, la reduccion del déficit
de presion de vapor (DPV) entre los tejidos de la planta y el aire que los rodea al
incrementar la humedad ambiental y al disminuir la diferencia de temperatura entre los
tejidos de la planta y el aire (Callaway, 2007). Otra manera de facilitacion por sombreado
ocurre en ambientes costeros, donde la sombra reduce la evaporacion de agua del suelo,
manteniendo de este modo menor salinidad en el suelo bajo el dosel que en suelos

expuestos a la radiacion directa (Bertness & Hacker, 1994).
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b. INTERCEPCION DE LA COPA (O “DOSEL”): Aumento del Contenido Relativo de Humedad

Generalmente las plantas tienden a competir por el agua en el suelo. Sin embargo
existen ejemplos de interacciones facilitativas donde se demuestra que la disponibilidad de
agua para ciertas especies mejora con la presencia de otras, sobre todo en ambientes
semiaridos (Callaway, 1995). Por ejemplo, en las sabanas africanas, Maranga (1984)
encuentra que el potencial hidrico de algunas gramineas es mas favorable bajo la copa de
Acacia tortilis que en areas abiertas (Maranga, 1984 en Callaway, 1995). Por una parte, el
sombreado proporcionado por la copa incrementa la humedad del suelo debido a la
disminucion de la demanda evaporativa (Callaway & Pugnaire, 1999). Por otro lado, existe
una variedad de estudios que muestran que la entrada de agua o la humedad del suelo son
mayores alrededor del dosel de los arboles, donde la humedad del aire es interceptada y
condensada. Igualmente, en ambientes de bosques nublados se ha demostrado que al
remover la copa de los arboles la entrada de agua por intercepcion de neblina declina. Estas
evidencias sugieren que el dosel o la copa de un arbol puede facilitar a sus vecinos al crear

habitats con mayor disponibilidad de agua (Callaway, 2007).

. NUTRIENTES DEL SUELO: Incorporacion de Materia Orgdnica y Nutrientes

Existen muchos estudios que registran una mayor cantidad de nutrientes en suelos
directamente bajo doseles que en areas adyacentes con una menor cobertura vegetal. Este
enriquecimiento de los suelos bajo el dosel puede ocurrir como resultado del proceso de
“nutrient pumping”, en el cual especies perennes con un amplio sistema radicular toman
nutrientes de zonas mas profundas del perfil del suelo (no disponibles para especies
herbaceas con pequenas raices) y los depositan en el suelo a través de la hojarasca. Por otro
lado, el enriquecimiento de suelos puede ocurrir indirectamente via fijacion de nitrogeno
(Callaway, 1995). La mayoria de los reportes de mejoramiento de los suelos mediada por
doseles perennes proviene de sabanas y ambientes semiaridos, donde existe una clara
demarcacion entre microhabitats bajo dosel y areas abiertas (Callaway & Pugnaire, 1999).
En estos casos, las caracteristicas del suelo, asi como la cantidad de nutrientes varia entre

areas bajo el dosel y areas abiertas, presentando diferencias sustanciales debido a
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deposicion de hojarasca que conllevan a un mayor desarrollo de contenido de materia

organica en los suelos bajo el dosel que en suelos de areas abiertas (Callaway, 2007).

22- CONDICIONES AMBIENTALES EN EL ECOSISTEMA PARAMO

La alta montana, al igual que las zonas desérticas, es uno de los ambientes donde la vida
esta dominada por la severidad climatica. Dicha severidad ha jugado un rol principal en la
seleccion y evolucion de los taxa alpinos (Korner, 1999). En la alta montafa tropical,
factores como la alta radiacion solar, disminucion de la presion de saturacion de vapor de
agua, grandes oscilaciones diarias de temperatura del aire y del suelo en sus capas
superiores, tienden a incrementar en severidad a medida que se asciende en altitud (Azocar
& Rada, 2006). Esta variabilidad medioambiental es la que hace de la alta montana tropical

un lugar extremo para vivir.

Los dos sitios que constituyen el drea de estudio de este trabajo se encuentran en dos
pisos altitudinales diferenciados como lo son el paramo andino y el paramo altiandino, por
lo que al describir a continuacion las variables ambientales que se consideran como
determinantes en la dinamica ambiental de la alta montana tropical, se procurara
establecer las diferencias que existen entre ambos pisos altitudinales en términos de cada

una de ellas:

a. Temperatura

Es bien conocido que el llamado enfriamiento adiabatico de la temperatura atmosférica
con la altitud varia entre medias de 0.8°C por 100 m de altitud para zonas costeras o en
montafas de islas, hasta 0.4°C por 100 m en zonas mas continentales. Sin embargo, una
disminucién de 0.6°C por 100 m parece ser el mejor estimado para zonas templadas y
tropicales (Korner, 1999). Este gradiente de temperatura determina la presencia de
cinturones térmicos 0 zonas bioclimaticas, como las descritas por Cuatrecasas (1958) y mas

recientemente Monasterio (1980) y Ataroff y Sarmiento (2003).

Los ambientes de paramo andino mas bajos caracterizados por climas frios, con una
temperatura media entre los 10 y 7°C, presentan un nuimero relativamente pequefio de dias
con heladas, y si bien estuvieron sometidos a un clima periglacial en el pasado reciente,
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actualmente los procesos de solifluxion son escasos, lo que da como resultado suelos con
una mejor estructura y con mayores coberturas vegetales (Monasterio, 1980). A medida que
se asciende en altitud, en localidades con 5 a 3°C de temperatura media anual, se comienza
a encontrar condiciones de clima periglacial activo, mientras que los climas periglaciales
intensos se hacen sentir por encima de los 4000 m a 4300 m, en el paramo antiandino,
donde se registran temperaturas medias anuales de aproximadamente 3°C. En estas areas
de clima periglacial activo se producen ciclos repetitivos de congelamiento-
descongelamiento que condicionan una alta movilidad de particulas y fragmentos del suelo,
a la vez que modelan superficialmente el sustrato (Monasterio, 1980). Estos procesos
mantienen el hibitat edafico del altiandino en condiciones de estrés diario, no solo por las
consecuencias biologicas de las bajas temperaturas sino por la inestabilidad de los suelos

(Monasterio, 1979).

Las oscilaciones térmicas diarias constituyen una caracteristica determinante del clima
en la alta montana. En cualquier area del paramo la amplitud de las oscilaciones diarias de
temperatura cerca del suelo esta determinada por la cubierta de nubes y por el contenido
de humedad en el suelo (Azocar & Farifias, 2003). En época seca, la ausencia de nubes
permite la pérdida de una mayor cantidad de calor durante la noche favoreciendo el
enfriamiento del aire y del suelo, llegando a registrarse temperaturas por debajo de los 0°C,
mientras que en la manana la carencia de nubes promueve un rapido incremento de la
temperatura, por lo que en un periodo de 24 horas el rango de oscilacion puede ser de 22 a
30°C (AzOcar & Rada, 2006).

A nivel microclimatico la pérdida de calor por radiacion determina un gradiente de
temperaturas desde la superficie del suelo (Azocar & Rada, 2006). Se ha descrito que la
magnitud de las fluctuaciones diarias de temperatura disminuye al incrementar la altura
del suelo, principalmente como resultado de la moderacion en las temperaturas maximas
registradas (Pfitsch, 1988; Monasterio & Lamotte, 1989; Meinzer et al, 1994), de tal manera
que las formas de vida que crecen muy cerca del suelo, enfrentan diariamente los efectos
fisiologicos de las bajas temperaturas nocturnas (como la reduccion de la corriente

citoplasmatica que influye directamente en el suministro de energia a través de los procesos
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respiratorios) (Larcher, 1995) y las altas temperaturas diurnas registradas en la superficie
del suelo. Estas altas temperaturas pueden producir sobrecalentamiento y por lo tanto
efectos negativos sobre el intercambio de gases, el desempenio metabolico y el balance
hidrico de las plantas, ya que a temperaturas foliares muy altas la planta debe transpirar
para disminuir la temperatura y de esta manera evitar dafo de su aparato fotosintético, lo

que resulta en una mayor pérdida de agua (Azocar & Rada, 2006).

Esto lleva a concluir que las plantas que crecen a nivel de suelo estan sometidas a un
estrés térmico tanto por bajas como por altas temperaturas, en comparacion con las que
crecen alejadas del mismo; dicho estrés térmico podria constituir un filtro durante el
establecimiento de plantulas y para la supervivencia de adultos en formas de vida que

crecen cerca del suelo (ej. Rosetas acaules, hierbas rastreras, etc.) (Azocar& Rada, 2006).

b. Precipitacion

En la alta montana tropical el gradiente hidrico es uno de los determinantes en la
distribucion de zonas de vida. Este gradiente, impuesto principalmente por el patron de
precipitaciones, muestra un patron espacial de variacion mas marcado que la temperatura
en las montanas tropicales, ya que la lluvia depende fuertemente de las condiciones
geograficas precisas de cada montafia (Sarmiento, 1986). Lauer (1976) analiza patrones de
precipitacion a lo largo de laderas en regiones montarosas tropicales. Sus datos muestran
como regla general que la cantidad de precipitacion incrementa desde bajas altitudes hasta
un maximo en altitudes medias, que corresponden a la ocurrencia de selvas nubladas, y
luego disminuye hacia altas elevaciones (Lauer, 1976 en Sarmiento, 1986). La gran
importancia del dao temperatura-precipitacion, asi como su variacion en el gradiente de
altitud en las altas elevaciones tropicales, se ve reflejada en la ocurrencia de heladas;
fenémeno determinante para el establecimiento, sobrevivencia y reproduccion de las
especies que habitan estos ecosistemas de montaia, asi como en la formacion de patrones
espaciales particulares en las comunidades vegetales que hacen vida en estas areas
(Sarmiento, 1986). Otro factor de gran importancia lo constituye la variacion en la
disponibilidad hidrica en el gradiente altitudinal. Koérner (1999) reporta para zonas

extratropicales que existe una reduccion altitudinal en la  relacion
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evaporacion/precipitacion, lo que implica en muchos casos que el suministro de agua para
las plantas depende de buena manera de la estructura del suelo, lo que a su vez depende de
la profundidad y contenido de materia organica del suelo que presente el horizonte
superficial (Korner, 1999). Ahora bien, sabiendo que los patrones de precipitacion en
sistemas montafiosos son extremadamente variables, se puede asumir que en zonas con
patrones estacionales, la poca disponibilidad de agua en ciertos momentos del afio podria

constituir un estresor importante para las comunidades establecidas en estas areas.

En el paramo altiandino y especificamente en el sector Pico el Aguila, Monasterio
(1986) describe una estacionalidad hidrica importante. En esta localidad, las estaciones
seca y htimeda son altamente contrastantes, presentando durante la época seca (Diciembre
a Marzo) una cantidad de precipitacion acumulada que representa solo el 8% del total
anual, lo que contrasta con los meses mas himedos (Mayo a Octubre) donde se concentran
el 76% del total anual de precipitacion (Monasterio, 1986). De igual manera, las nevadas
son comunes, particularmente durante la estacion hiimeda, aunque raramente persisten
mas de unas pocas horas (Sarmiento, 1986). Tal como se menciona en el capitulo
introductorio, el valle alto del Rio Chama (donde se encuentran los sitios de muestreo de
esta investigacion) presentan una situacion particular en términos hidricos, ya que al estar
influenciado por el clima del bolson semiarido de Mucuchies, es la zona climaticamente
mas arida de la alta montafia en Venezuela (Sarmiento, 1986). Aunque no contamos con
estaciones pluviométricas en ninguno de nuestros sitios de estudios, Monasterio & Reyes
(1980) presentan climadiagramas de 2 localidades del valle alto del Rio Chama, cercanas a
nuestros sitios, donde se muestra una disminucion altitudinal de la precipitacion anual:
833 mm a 3870 m (Estacion Paramo de Mucuchies) y 798 mm a 4118 m (Estacion Pico el
Aguila). Estos valores nos llevan a pensar que si bien parece existir una disminucién de la
precipitacion entre nuestros sitios de paramo andino y altiandino, en general ambos lugares

son bastante secos.
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¢. Radiacion

La cantidad de radiacion que recibe la superficie terrestre depende de factores como la
altitud y las condiciones atmosféricas y se encuentra directamente relacionada con
variables ambientales como la nubosidad, neblina, exposicion, etc. Estas caracteristicas
hacen que la radiacion incidente sea altamente variable entre localidades y habitats
(Monasterio & Reyes, 1980). Por una parte, los flujos de radiacion solar incrementan con la
altitud, pero al mismo tiempo la frecuencia de nubes locales se intensifica, de manera que

no se encuentra un patron general de cambio con la altitud (Az6car & Rada, 2006).

En la época humeda, donde la nubosidad es mayor, las entradas de radiacion son
menores asi como la perdida de calor por radiacion de onda larga; en la época seca,
prevalecen las caracteristicas opuestas (Sarmiento, 1986). La exposicion, por su parte, juega
un papel fundamental en la cantidad de radiacion incidente. Monasterio & Reyes (1980)
sefialan que en la cuenca alta del Rio Chama aquellas vertientes que miran al SE reciben
radiacion desde tempranas horas, antes que el cielo se cubra de nubes, trayendo como
consecuencia que estas sean las vertientes mas secas. Por otro lado las laderas con
exposicion NO reciben menor cantidad de radiacion, ya que el sol logra alcanzarlas en la
tarde, cuando el cielo esta cubierto de nubes. Estas laderas son mucho mas hiimedas

(Monasterio & Reyes, 1980).

d. Suelos: Contenido de Materia Orgdnica y Nutrientes

Komer (1999) enfatiza que en grandes areas ubicadas en las zonas alpinas se
encuentran suelos no estructurados, que son regularmente disturbados por heladas,
erosion y movimientos de masa. Aun asi, estos suelos son habitables para un gran ntimero
de especies pioneras y organismos del suelo. En cuanto a cantidades de materia organica
del suelo en estas areas, este autor indica un incremento a bajas altitudes, alcanzando picos
en las zonas de bosques de montana y extendiéndose algunas veces a las zonas bajas del
piso alpino. Sin embargo, a mayores altitudes, la materia organica disminuye y alcanza
valores cercanos a cero en sustratos sin vegetacion. La reduccion del pool de materia
organica del suelo en la zona altiandina, (con ciertas variaciones locales) es una
consecuencia de la reduccion de la cobertura de la vegetacion, profundidad de la capa de
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raices en el suelo, reduccion de la produccion de biomasa anual y que generalmente son
suelos muy jovenes (Korner, 1999). En los andes venezolanos, Couteauxet al(2002)
reportan una clara disminucion en el porcentaje de carbono total del suelo con el
incremento de la altitud en la transicion entre el paramo andino y altiandino (Coateauxet

al.,2002).

En general, los suelos del piso andino son humicos, negros o marron oscuros, acidos y
con bajos contenidos de nutrientes y en algunas areas, principalmente en la vertiente mas
htimeda, presentan alto contenido de materia organica (Azocar& Rada, 2006). En este
piso altitudinal los suelos dominantes son Entisoles e Inceptisoles, aunque también se
pueden conseguir Histosoles (Malagon, 1982). A medida que se incrementa en altitud el
fenomeno de congelamiento comienza a jugar un papel central en la formacion de los
suelos.En estas zonas aumenta el contenido de rocas y arena, existe una menor produccion
de materia organica y se comienzan a encontrar suelos esqueléticos, rocosos y poco
profundos tipicos del piso altiandino (Az6car& Rada, 2006). Malagon (1982) analizando
un sector en Pico el Aguila (piramo de Piedras Blancas) reporta un manto mévil de
solifuxion de unos 7 cm de profundidad, lo cual, junto con la presencia de afloramientos
rocosos y la formacion de agujas de hielo entre otros factores, determina muy baja
estabilidad de la estructura de los suelos; debido a la presencia de un horizonte B de tipo
estructural, resultado de la accion de los procesos periglaciales, este autor clasifica a los

suelos de estas areas principalmente como Inceptisoles (Malagon, 1982).

3.- ANTECEDENTES DE INVESTIGACION: Relacién Microambiente-

Vegetacion En Los Andes Tropicales

Existen muchos estudios sobre las estrategias a través de las cuales diferentes
formas de vida modifican de alguna manera su microambiente. Sin embargo, solo algunos
de ellos examinan el efecto que tienen estas estrategias en la modulacion de las

interacciones planta-planta en la alta montafa tropical (Anthelme & Dangles, 2012).

En nuestra area de estudio existen trabajos que han analizado la relacion

vegetacion-microambiente, aunque solo en algunos casos se asocia directamente los

Interacciones entre plantas en la alta montaria tropical 31



Capitulo 2

cambios microambientales con interacciones entre especies. Pfitsch (1988), en el Paramo
de Piedras Blancas, relaciona el patron espacial de distribucion de las especies Draba
chionophilla y D. arbuscula con diferencias microambientales a pequena escala. Este autor
encuentra que D. chionophila ocurre en areas abiertas donde el suelo se ve afectado por
procesos de solifluxion recurrentes, en las cuales existe baja cobertura y riqueza de
especies, mientras que D. arbuscula, asi como otras especies de arbustos crecen
preferencialmente en afloramientos rocosos, donde a su vez la cobertura y riqueza de
especies es mayor. En cuanto a las variaciones térmicas microclimaticas, este autor reporta
que las temperaturas minimas de la superficie del suelo son 2 a 4°C mayores en los
afloramientos rocosos que en areas abiertas, donde registra temperaturas que pueden
inhibir la absorcion del agua (0 a 3°C). Desde el punto de vista hidrico, encuentra una
disminucion en el potencial hidrico del suelo en la zona de raices de D. arbuscula durante la
estacion seca, indicando que el déficit estacional de contenido de humedad en el suelo
puede ser un factor limitante importante en zonas de afloramientos rocosos. Este autor
concluye que la diversidad de ambientes en el paramo altiandino da como resultado una

heterogeneidad microespacial en términos de temperaturas extremas y contenido de agua
en el suelo (Pfitsch, 1988).

Pérez (1989) estudio el efecto de la roseta gigante Coespeletia timotensis sobre las
temperaturas de suelo y aire en un sector del Paramo de Piedras Blancas, encontrando que
las temperaturas minimas en areas bajo la influencia de la roseta son 4.7 a 7°C mayores que
en areas abiertas y las temperaturas minimas de suelo (a 20 cm de profundidad) son 2.4 a
4.2°C mayores bajo las plantas. Este autor concluye que las alteraciones microclimaticas
producidas por las rosetas gigantes podrian tener implicaciones importantes en el
establecimiento y sobrevivencia de plantulas en estos ambientes de paramo extremo
(Pérez, 1989). En el mismo sector, Pérez (1992) analiza el efecto de la adicion de materia
organica a los suelos por parte de las rosetas C. timotensis y Espeletia semiglobulata,
encontrando que el contenido de MOS fue entre 36 a 52% mayor bajo las rosetas que en
areas adyacentes abiertas. Debido a estas variaciones en la materia organica se encontraron

diferencias bruscas en algunas propiedades fisico-quimicas del suelo como: color (oscuro
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bajo las plantas), densidad aparente (menor bajo las plantas), porosidad y capacidad de
campo (ambas aumentan con la presencia de rosetas). Por su parte la capacidad de
intercambio catiénico, contenido de N, P y bases intercambiables fueron
considerablemente mayores bajo las rosetas. El autor concluye que la pedogénesis en
ambientes extremos de paramo es significativamente afectada por la adicion de hojarasca
(Pérez,1992).

Goldstein et al. (1994) encuentran que las temperaturas extremas son mucho menos
pronunciadas dentro de los bosques de Polylepis sericea que en areas adyacentes de paramo
abierto. Estos autores reportan temperaturas minimas dentro de los bosques de P.sericed
hasta 1.5°C mayores y temperaturas maximas hasta 3°C por debajo de lo encontrado en
zonas abiertas dominadas por rosetas caulescentes. Como conclusion, consideran que los
bosques de P. sericea (encontrados normalmente cerca de grandes afloramientos rocosos)
pueden ser descritos como refugios térmicos donde las temperaturas congelantes son
mucho menos frecuentes que en zonas de paramo abierto, incluso en altitudes mayores a

4500 m (Goldstein et al, 1994)

Alvizu (2004) en un gradiente entre los 4000 y 4300 m en el Paramo de Piedras
Blancas encuentra que los parches de vegetacion ejercen un efecto “aislante” comparados
con areas despejadas, en términos de la frecuencia de ocurrencia de temperaturas
congelantes. En este trabajo se describe que en la parte baja del gradiente existe una
disminucion de la frecuencia de temperaturas menores a 0°C del 80% entre parches y areas
despejadas mientras que en la parte superior de gradiente la disminucion es de un 40%, lo
que lo lleva a concluir que la “eficiencia” de la capacidad aislante del parche de vegetacion

disminuye con la altitud (Alvizu, 2004).

Llambi et al. (2004) analizaron cambios en la estructura espacial local en
poblaciones de Espeletia schultzii en parcelas con diferentes estados de sucesion en el paramo
de Gavidia, encontrando un aumento en la complejidad estructural a lo largo de la sucesién
modulado por las condiciones bioticas y abioticas de la vecindad de las plantas. La

disposicion espacial en relacion a los factores abioticos fue mas evidente en el paramo
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maduro, donde se encontro que los adultos de E. schuktzii ocurren principalmente en laderas

pronunciadas y en suelo con poca cobertura de rocas (Llambi et al, 2004).

Caceres (2011) realiz6 una caracterizacion del microclima en areas bajo la influencia del
arbusto H. laricifolium y en areas abiertas encontrando que los valores de radiacion,
humedad relativa y temperatura del aire y contenido de agua en suelo difieren a lo largo de
ciclos diarios entre ambas situaciones. Para la variable radiacion reporta entradas totales
menores bajo el arbusto, con maximos menos extremos que los que se observan fuera del
mismo. En el caso de la temperatura y humedad relativa del aire observa una amplitud de
oscilacion menor bajo la proteccion de la copa de los arbustos. En cuanto al contenido de
humedad en el suelo encuentra valores mayores bajo la cobertura del arbusto que fuera del

mismo.

4.- METODOLOGIA

41 AREA DE ESTUDIO

Este trabajo fue realizado en dos sitios ubicados en las adyacencias de la via hacia el
Paramo de Piedras Blancas (Ver Figura 2.1y Tabla 2.1). Uno de los sitios estaba ubicado en
el paramo andino (Alt. 1), y el otro en el paramo altiandino (Alt.2), en zonas de laderas con
alta dominancia del arbusto H. laricifolium. En cada una de las altitudes se establecieron dos
SITUACIONES de muestreo: una denominada Bajo Arbusto (BA), que corresponde a zonas
ubicadas bajo la influencia del arbusto H. laricifolium y la otra lamada Fuera de Arbusto

(FA), ubicada en lugares escogidos al azar que no se encuentran bajo la copa del arbusto.
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Tabla 2. 1. Descripcion de los sitios de muestreo.

Sitio  Altitud (msnm) Unidad Ecologica  Exposicion Coordenadas
1 3715m Paramo Andino Sur Este N 8°50' 36”
W 70°50°59”
2 4300 m ParamoAltiandino Sur N 825107~
W 70°50°04”
42METODOS

4.2.1 Caracterizacion Microclimdtica

En cada altitud, y para las situaciones BA y FA se instald una estacion
microclimatica con sensores para medir las siguientes variables ambientales: temperatura
del aire (HOBO S-TMB-M002 12 Bit), humedad relativa del aire (HOBO S-THB-M002) y
radiacion (HOBO S-LIB-M003), con la finalidad de constatar si existe un efecto de
atenuacion por parte de la copa del arbusto sobre el microclima del area. Cada grupo de
sensores para una situacion determinada fue instalado dentro de una micro caseta
protectora de plastico blanco, con lo cual los sensores se ubicaron a aproximadamente 10

cm del suelo (Ver Figura 2.2).

De esta manera se evitaron errores de mediciéon debidos a sobrecalentamiento de los
sensores al recibir radiacion directa o al contacto con objetos que absorban energia durante

el dia y re-irradien durante la noche, por ejemplo rocas pequefias.

Estos sensores registraron el valor de la variable a medir cada 10 minutos durante las
24 horas del dia. Cada valor fue almacenado en un data-logger (HOBO H21-002 Data
Logger) para luego ser descargado y procesado en el laboratorio. Se obtuvieron registros de

la estacion seca entre los meses de Febrero y Marzo de 2012 (41 dias de registro).
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Figura 2.1. Ubicacion relativa de los sitios de muestreo (Tomado de Google Earth® Version 6.2)
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A) B)

Figura 2.2 Ubicacion de las microestaciones climaticas bajo arbusto (A) y fuera de arbusto (B) en

uno de los sitios de estudio (Foto: H. Martinez).

4.2.2 Determinacion de Contenido Relativo de Humedad (CRH) en el Suelo

En cada una de las altitudes y para las dos situaciones de muestreo se tomaron
muestras de suelo de 5 a 10 cm de profundidad para realizar medidas de contenido de agua
en suelo mediante el método gravimétrico, que consiste en calcular el porcentaje de agua en
la muestra a través de la diferencia entre peso htimedo y peso seco. Para cada altitud, se
realizaron 5 réplicas pareadas por situacion, escogiendo al azar el arbusto y el area fuera de

la copa a una distancia no mayor de 2 m de las adyacencias del arbusto muestreado.

Las muestras fueron tomadas simultaneamente para ambas altitudes en un dia

despejado en horas cercanas al mediodia en época seca.
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4.23 Determinacion De Contenido De Materia Orgdnica Del Suelo (MOS)

En cada una de las altitudes y para ambas situaciones (bajo y fuera del arbusto) se
tomaron muestras de suelo entre 2 y 7 cm de profundidad para la determinacion de
contenido de materia organica del suelo. Al igual que en el caso anterior se realizaron 5
réplicas pareadas por situacion, escogiendo al azar el arbusto vy el area fuera de la copa a
muestrear, a una distancia no mayor de 2 m de las adyacencias del arbusto muestreado. La
determinacion del contenido de MOS se realizo6 a través de la diferencia de peso entre una
muestra de suelo seca y el peso de las cenizas una vez sometida dicha muestra a

incineracion
43 ANALISIS DE LOS DATOS

431 Caracterizacion Microclimdtica:

Se realizaron calculos del valor maximo, minimo y promedio de cada variable, con
su respectivo coeficiente de variacion, para cada dia y para el periodo de medicién
completo. De la misma manera se determinaron los valores maximos y minimos absolutos.
Finalmente se escogieron dos dias “tipicos”, uno correspondiente a un dia despejado y otro
a un dia nublado. Todos estos analisis se realizaron para ambas situaciones de muestreo

(BA y FA) en ambas altitudes en estudio (Altl y Alt2).

4.3.2 Contenido Relativo de Humedad y Materia Orgdnica en el Suelo

Para estos dos conjuntos de datos se realizo un analisis de varianza para determinar
la existencia de diferencia estadisticas significativas entre las situaciones de muestreo (BA
y FA) y entre altitudes de muestreo (Altl y Alt2). Para esto se utilizo un analisis de
varianza por permutaciones (PERMANOVA) de dos vias (Anderson et al, 2008) definiendo

la altitud y la situacion de muestreo como factores fijos.
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5.- RESULTADOS

5.1 CARACTERIZACION MICROCLIMATICA

La Tabla 2.2 presenta un resumen de los valores promedios, maximos y minimos
promedios y maximos y minimos absolutos de las tres variables que se utilizaron en la
descripcion microclimatica. Se incluye una comparacion entre las situaciones fuera y bajo

la copa del arbusto H. laricifolium en ambas altitudes de muestreo.

Desde el punto de vista térmico en areas abiertas (fuera del arbusto) se observa una
disminucién general de los valores de T comparando las dos altitudes. Es notable como las
temperaturas minimas absolutas en el paramo altiandino son mas bajas que en el paramo
andino, a pesar que al comparar las minimas promedio la diferencia es menos pronunciada.
Por su parte, las temperaturas maximas promedio disminuyen entre las dos altitudes, y se
observa como la diferencia entre las maximas absolutas es mucho mayor que entre las
méximas promedio. Esto da cuenta de la alta variabilidad que existe entre los valores

diarios muestreados, que se ve reflejada en el coeficiente de variacion.

En cuanto a las diferencias de temperaturas entre areas bajo H. laricifoliumy areas
abiertas, en general se observa una atenuacion de éstas bajo el arbusto. En el caso de las
temperaturas maximas promedio y absoluta los valores son mayores en areas abiertas; las
temperaturas minimas promedios también son mas extremas (mas negativas) fuera del
arbusto que bajo la copa de éste. Ambas diferencias son mas marcadas en el paramo andino
que en el altiandino. El comportamiento de las minimas absolutas se invierte en ambos
altitudes (los valores mas negativos se registraron bajo la copa del arbusto), sin embargo
este es un valor puntual que aparentemente corresponde a un evento de helada en toda la

Zona.

Por otro lado, la temperatura promedio en el paramo altiandino presenta un valor
mayor bajo el arbusto que fuera de él, mientras que en el paramo andino la tendencia
seinvierte. Las mayores amplitudes térmicas fueron registradas en areas abiertas de paramo

andino.
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Tabla 2.2 Resumen de las variables microclimaticas medidas durante la estacion seca en las situaciones Bajo Arbusto y Fuera Arbusto en las dos

altitudes en estudio. (Entre paréntesis se presenta el coeficiente de variacién (%))

Piramo Andino (3715 m) Paramo Altiandino (4300 m)
Fuera Arbusto Bajo Arbusto Fuera Arbusto Bajo Arbusto
Promedio (Prom) 7,32 (15.58) 7,07 (15,46) 3.83 (27,96) 410 (25,30

Max Promedio (max)

22,32 (15,53)

19,14 (14,60)

14,21 (18,46)

13,53 (18,78)

Temperatura (T) Max. Absoluta (Max) 27,91 23,63 19,81 19,04
(°C) Min Promedio (min) 11,53 (145,53) 144 (17444) | 271 (73.82) -2,03 (98.81)

Min. Absoluta (Min) -5,81 -6,31 -7.33 -7,85
Promedio (Prom) 53.61 (60.53) 56.92 (4113) 55,51 (50,10) 55,30 (50.10)
Max Promedio (max) 82.55 (84,45) 86,04 (2497) | 8612 (29,50) 85,18 (29,63)

Humedad Relativa Max. Absoluta (Max) 98,25 100 100 100
(HR) (%) Min Promedio (min) 20,81 (37.67) 2621 (77.27) | 27.98 (8304) 28,29 (83,64)

Min. Absoluta (Min) 3,75 5,75 3,25 3,25

Radiacién Solar

(W.m?)

Promedio (Prom)
Max Promedio (max)

Max. Absoluta (Max)

436,73 (27.58)
1157,66 (10,25)

1276,9

106,20 (25.79)
772,63 (36,62)
1069 4

47852 (148,92)
1207,21 (141,56)

1276,9

141,71 (42.86)

803,51 (270,38)

1203,1

Interacciones entre plantas en la alta montafia tropical

40



Capitulo 2

En términos hidricos para las areas abiertas se observa que, sorpresivamente, el
paramo altiandino presenta valores mayores en la humedad relativa promedio, maxima
promedio y absoluta y minima promedio y solo el valor minimo absoluto es menor a 4300 m
que a 3715 m, sin embargo la variabilidad entre dias, medida a través del coeficiente de
variacion, que en algunos casos alcanza valores de 84.5% nos hace pensar que no es posible
aseverar que existe una diferencia clara entre las dos altitudes. Al observar si existe alguna
influencia de la copa del arbusto sobre los valores de humedad registrados, vemos que en
zonas de paramo andino se observa cierta atenuacion de esta variable por parte del arbusto,
con un aumento de la humedad en areas bajo la copa, a pesar que las diferencias no son
mayores de 5% de HR, para el valor promedio, méximo y minimo promedio. En el caso del
paramo altiandino las diferencias entre ambas situaciones son practicamente nulas.Los
valores de radiacion registrados en areas abiertas fueron mayores en el paramo altiandino
que en el andino, tanto los promedios como los maximos promedios de radiacion. El valor
maximo absoluto corresponde con el maximo que es capaz de registrar el sensor. En cuanto
a la atenuacion de la radiacion por parte de la copa del arbusto facilitador, observamos
como en ambas altitudes los valores de radiacion promedio, maximo promedio y absoluto
son bastante menores en areas bajo la influencia del arbusto con respecto a las areas

abiertas.

La figura 2.3 presenta los valores diarios de temperatura promedio (Tprom).
temperatura maxima (Tmax) y temperatura minima (Tmin) en las dos altitudes muestreadas
y en situaciones bajo copa y fuera de copa del arbusto. En cuanto a la Tprom (Fig2.3 A) se
observa que, tal como lo esperado, los valores son menores en el paramo altiandino respecto
al paramo andino. De la misma manera, al comparar entre situaciones de muestreo, vemnos
como los valores tienden a ser menores bajo el arbusto que en areas abiertas, aunque ambas
curvas son muy similares, sobre todo a 4300 m. Sin embargo, a pesar que la tendencia se

mantiene a 3715 m, en algunos dias la temperatura promedio bajo arbusto es mayor que

fuera.
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Figura 2.3. Temperatura (°C): Promedio (A), Maxima (B) y Minima (C) diaria para la época seca

en las dos altitudes de muestreo para las situaciones fuera de arbusto (FA) y bajo arbusto (BA).
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Por su parte, la Ty diaria (Fig.2.3 B) presenta un patrén similar a la T promedio,
aunque en el paramo andino se observan diferencias mayores durante casi todos los dias
entre el valor en areas abiertas y bajo el arbusto, (donde la Tpax es menor) mientras que a
4300 m las curvas son muy similares y practicamente se solapan. Para los valores de Tpmin
(Fig. 2.3 C) el comportamiento general muestra que éstas son mas extremas fuera del
arbusto. En el grafico se observa que hacia mediados del mes de Febrero, las temperaturas
se hacen notablemente menores, y desde el 15 de febrero hasta el 2 de marzo en ambas
altitudes y situaciones de muestreo los valores registrados son menores a 0°C. Este lapso
coincide con las temperaturas promedios y maximas mas bajas registradas. En este grafico
también se observa que algunos dias la temperatura minima es menor en paramo andino

que en altiandino.

La figura 2.4 presenta los valores de humedad relativa promedio (HR prom), humedad
relativa maxima (HRmax) y humedad relativa minima (HRpmin) para los 41 dias de registro en
ambas altitudes de trabajo y para las dos situaciones de muestreo. La HRprom (Fig. 2.4 A) es
altamente variable en todas las situaciones muestreadas. Si observamos al principio y al
final del registro (principios de Febrero y principios de Marzo), encontramos valores
promedios muy cercanos al 100%, mientras que hacia mediados del mes de Febrero los
promedios toman valores cercanos al 10%. En general no se observan diferencias ni entre
altitudes ni entre situaciones de muestreo, e incluso en algunos dias las curvas se solapan;
solo hacia los valores mas extremos registrados se observan leves diferencias entre

altitudes. La HRpn,x diaria (Fig. 2.4 B) presenta menor variabilidad en los datos.

En la mayoria de los dias se registran valores cercanos al 100%, exceptuando en dos
momentos donde las mediciones disminuyen drasticamente. En general se ve como los
valores son un poco mayores en el paramo altiandino, aunque esta tendencia se invierte
claramente en uno de los momentos de valores de HR ., muy bajos, en donde se registraron
menores valores de HRpax a 4300m. En cuanto a las diferencias entre areas abiertas y areas
bajo arbusto, practicamente no existe ninguna diferencia, y de hecho a 4300 m ambas
curvas se solapan. Los valores de HRyyy, registrados (Fig. 2.4 C) son altamente variables,

encontrandose valores entre 10% y 90% de humedad relativa minima. Al igual que en los
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casos anteriores no se observan diferencias apreciables entre ambas altitudes y las curvas

de areas BA y FA se comportan idénticamente.

I

Lo

(=

T

w— 3715 @ FA

. w———— 3715 m BA
£ 4300 m FA
& emmveme 4300 m BA

HR (%)

Fecha

Figura 2.4. Porcentaje de humedad relativa: Promedio (A), Maxima (B) y Minima (C) diaria para la
época seca en las dos altitudes de muestreo para las situaciones fuera de arbusto (FA) y bajo arbusto

(BA)
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En la figura 2.5 se presenta los valores diarios de radiacion promedio (Radpwom) y
radiacion maxima (Radp,y) para las zonas de paramo andino y altiandino en areas fuera y
bajo la influencia del arbusto focal. Las diferencias de Radprom (Fig. 2.5 A) entre ambas
situaciones de muestreo es drastica, hecho que se cumple en ambas altitudes. Vemos que
solo en uno de los dias estas diferencias se hacen minimas. Por su parte, se observa que a
4300 m siempre se registraron valores mayores de radiacion que a 3715 m, incluyendo
ambas situaciones de muestreo. En general observamos una amplia variabilidad en los
valores encontrados. La Radpx registrada (Fig. 2.5 B) es igualmente variable, sobre todo
para las areas bajo arbusto en ambas altitudes. Al igual que los valores promedio, siempre
se registraron radiaciones maximas mayores en areas abiertas y en este caso, no se observa

mayor diferencia entre areas abiertas de paramo andino y altiandino.
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Figura 2.5. Radiacion: Promedio (A) y Maxima (B) diaria (W.m-*) para la época seca en las dos
altitudes de muestreo para las situaciones fuera de arbusto (FA) y bajo arbusto (BA)
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Cursos Diarios: Diferencias Entre Un Dia Despejado Y Un Dia Nublado

En la figura 2.6 se presentan cursos diarios para dos dias “tipicos” de estacion seca:
un dia despejado y un dia nublado. Estos cursos se realizaron para cada una de las variables
en ambas altitudes de muestreo y para las dos situaciones (BA y FA). La tendencia de la
temperatura entre un dia despejado (Fig. 2.6- 1A) y un dia nublado (Fig. 2.6- 2A) es
claramente diferente. A pesar que en ambas se observa un aumento hacia el mediodia, en el
dia despejado la amplitud térmica es mucho mayor que en el dia nublado; alcanzando
valores minimos de -5°C y maximos de 23°C aprox. en areas fuera del arbusto a 3715 m en el
dia despejado. De la misma manera, las diferencias entre ambas altitudes se hacen mas
conspicuas en el dia despejado, mientras que en el dia nublado, ambas altitudes son mas
similares térmicamente. Por otro lado, las diferencias entre areas abiertas y bajo arbusto se
amplifican en el dia despejado, sobre todo a 3715 m, mientras que para el dia nublado las

curvas de ambas situaciones son muy similares.

Las diferencias de la humedad relativa entre un dia despejado (Fig. 2.6 1B) y un dia
nublado (Fig.2.6 2B) son drasticas, obviamente. Vemos que para el dia despejado la HR
alcanza valores muy bajos, sobre todo en horas del mediodia, esto se observa sobre todo a
3715 m, ya que a 4300 m, los valores se mantienen muy bajos y constantes durante todo el
dia.Por su parte, en el dia nublado se alcanzan valores cercanos al 100 % en horas nocturnas
y solo se observa un descenso de la humedad en horas de mediodia. Este patron se repite en
ambas altitudes. Tal como se menciond anteriormente, en esta variable no se observan

diferencias contrastantes entre areas bajo arbusto y fuera arbusto.

De la misma manera, las diferencias entre radiacion incidente en un dia despejado (Fig. 2.6
1C) y un dia nublado (Fig. 2.6 2C) son claramente contrastantes. En el dia despejado se
observa como para las areas abiertas en ambas altitudes se alcanza un pico maximo en
horas de mediodia, y se registran valores altos durante practicamente todo el dia (los picos
hacia valores minimos son pocos). Por su parte, en areas bajo arbusto, a pesar que se
alcanzan ciertos picos de radiacion, los valores son muchisimo mas bajos que en areas
abiertas. En el caso de un dia nublado se registran valores menores tanto en 4reas abiertas

como bajo arbusto en ambas altitudes, y para la situacion FA la grafica muestra un patrén
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muy irregular, con muchos altibajos a lo largo del dia. En este caso, la radiacion registrada

BA es menor o similar con la registrada FA.
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Figura 2.6.Curso diario para un dia tipico despejado (1) y nublado (2) de la estacion seca, para las

variables temperatura del aire (A), humedad relativa (B) y radiacion (C) en las dos altitudes de

muestreo para las situaciones fuera de arbusto (FA) y bajo arbusto (BA)
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52CONTENIDO DE HUMEDAD ENEL SUELO

La figura 2.7 muestra el contenido relativo de humedad (CRH) del suelo en areas
abiertas y bajo la copa del arbusto H. laricifolium en ambas altitudes de muestreo. En general
se observan CRH muy bajos en todas las situaciones, ya que en ningan caso supera el 10%
de agua en el suelo. Por otro lado, se observa claramente que el CRH es significativamente
menor en areas fuera del arbusto que bajo la copa del arbusto, hecho que se repite en
ambas altitudes, llegando a alcanzar valores minimos de 2% de CRH en suelos fuera del
arbusto a 3715 m. En cuanto a las diferencias de CRH entre el paramo andino y altiandino,
se encontré que a 4300 m el CRH es significativamente mayor que a 3715 m, diferencia que
se intensifica al comparar las areas abiertas en ambas altitudes, con 2% a 3715 m vs. 6% a
4300 m.

Factor Altitud: PseudoF. = 6,3926; p- 0,015
Factor Situacion:PseudoF- 10.144; p- 0.005
10
a A
8 B
g ] u
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0 35m 4300m
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T3 FA

Figura 2.7. Contenido relativo de humedad en el suelo (%) para las situaciones bajo arbusto
(BA) y fuera arbusto (FA) en las dos altitudes de muestreo.
(Mayusculas y minaisculas indican diferencias estadisticas entre altitudes. Letras diferentes

indica diferencias estadisticas entre situaciones)
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53 CONTENIDO DE MATERIA ORGANICA

En la figura 2.8 se muestran los resultados obtenidos del contenido de materia
organica en el suelo (MOS) en zonas de paramo andino y altiandino en areas abiertas y bajo
la copa del arbusto. Inicialmente llama la atencion los valores relativamente bajos de MOS
en estos suelos. Asi mismo, se observo una disminucion estadisticamente signiﬁcativa enel
contenido de MOS con el aumento de la altitud. Por otro lado, vemos que existe un efecto
significativo del arbusto sobre el contenido de MOS, ya que consistentemente los valores

son mayores en la situacion bajo arbusto en ambas altitudes.

Factor Altitud:PseudoF=34,73; p=0,0001
Factor Situacion: PseudoF=3,4742; p-0,0455
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Figura 2.8- Contenido de materia organica en el suelo (%) para las situaciones bajo arbusto
(BA) y fuera arbusto (FA) en las dos altitudes de muestreo.
(Maytsculas y minasculas indican diferencias estadisticas entre altitudes. Letras diferentes

indica diferencias estadisticas entre situaciones)
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6.- DISCUSION

Mientras que las caracteristicas macroclimaticas de temperatura, precipitacion y
nevadas determinan patrones generales de la distribucion de la vegetacion en la alta
montafa tropical, son las caracteristicas microclimaticas y los gradientes los principales
responsables del establecimiento, crecimiento y sobrevivencia de los individuos de las
especies de plantas (Rundel, 1994). Si bien en este trabajo de investigacion no pretendia
realizar una caracterizacion exhaustiva del clima en ambientes de paramo andino y
altiandino, era necesario describir las variaciones que la copa del arbusto H. laricifolium
produce sobre el microclima de los ambientes donde se establece, de manera de obtener
indicios que apunten hacia las posibles causas de las asociaciones espaciales entre este
arbusto y otras especies herbaceas con las que comparte su habitat (ver Capitulo III). A
continuacion discutiremos brevemente los resultados obtenidos para cada una de las

variables utilizadas en esta descripcion ambiental:

6.1 TEMPERATURA

Si consideramos que para la alta montana tropical el enfriamiento adiabatico hace que
la temperatura disminuya 0,6°C por cada 100 m de altitud que se asciende (Korner, 1999),
se espera que entre nuestros dos sitios de muestreo, que presentan una diferencia de 585 m
de altitud, la temperatura disminuya 3.51°C en areas abiertas. Este valor coincide con la
disminucién de temperatura observada (3.49°C). Adicionalmente, el hecho de que las
temperaturas en general fueron menores en el paramo altiandino que en el andino nos
indica que estos ambientes son mas severos térmicamente, tal como ha sido descrito
ampliamente por otros autores (Monasterio, 1980; Sarmiento, 1986; Azo6car & Farinas,

2003).

Una de nuestras preguntas de investigacion pretendia responder si es posible
identificar un aumento en la severidad ambiental entre el paramo andino y altiandino,
manifestada a través del aumento de la amplitud térmica a nivel de suelo. En nuestros
resultados encontramos que, contrario a lo esperado, la amplitud de las temperaturas es
mayor en dreas abiertas de paramo andino que en altiandino. Sin embargo, es muy

importante acotar que, para asegurar la correcta medicion de las variables, nuestros
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sensores fueron ubicados dentro de casetas protectoras, por lo que las medidas se hicieron
a 10 cm del suelo aprox. y tal como ha sido reportado por varios autores la pérdida de calor
por radiacion determina a escala microclimatica un gradiente de disminucién de
temperaturas desde la superficie del suelo (Azocar & Rada, 2006; Pfitsch, 1988; Monasterio
& Lamotte, 1989: Meinzer et al, 1994), por ejemplo Monasterio (1986) reporta en el paramo
de Piedras Blancas una amplitud térmica de 50°C en la superficie del suelo y 17°C a2 10 cm
del suelo (Monasterio, 1986). Por su parte, Azocar y Monasterio (1979) reportan en un
arbustal-rosetal del paramo de Mucubaji, una oscilacion térmica de 20°C a 10 cm del suelo

en un dia despejado y con alta irradiacion.

Al comparar areas abiertas con dreas bajo la copa de H. laricifolium encontramos que,
efectivamente el arbusto realiza una ligera modificacion de la temperatura al disminuir los
valores extremos, es decir, bajo su influencia las T maximas son menores que en areas
abiertas y las T minimas son menos negativas comparadas con los valores registrados fuera
del arbusto, lo que sugiere que en general los individuos asociados espacialmente al arbusto
podrian experimentar temperaturas minimas y maximas ligeramente menos extremas que
aquellos que se establecen en el ambiente promedio. Caceres (201l1) en el paramo
altiandino, describe una amplitud de oscilacion térmica menor bajo la proteccion de la copa
de los arbustos, asi mismo indica que las areas bajo la copa de H. laricifolium fueron mas
frescos con diferencias de hasta 3° por debajo de las temperaturas registradas en 4reas
abiertas. En nuestro caso las diferencias entre areas abiertas y bajo la copa no son tan
marcadas como para llevarnos a creer que en este caso la asociacion espacial esta
relacionada exclusivamente con atenuacion térmica, la cual ha sido descrita como una de
las principales responsables de las interacciones positivas entre especies de ambientes

alpinos (Callaway &Pugnaire, 1995; Maestre et al., 2009).

6.2 HUMEDAD RELATIVA DEL AIRE

El valle alto del Rio Chama ha sido clasificado por Sarmiento (1986) como el ambiente
de paramo mas arido de la alta montana en Venezuela y esto se ratifica al encontrar dias
donde se registr6 una humedad relativa de 3% en paramo altiandino. Sin embargo, no
encontramos una tendencia clara al comparar la humedad del aire entre areas de paramo
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andino y altiandino. Este resultado podria asociarse a dos factores: en primer lugar, en la
localidad Pico el Aguila (a 4118 m), Sarmiento (1986) indica que existen variaciones rapidas
de la nubosidad durante el dia, lo cual podria contribuir con mediciones puntuales de
mayor humedad relativa del aire. Nuestra localidad de paramo altiandino no escapa a este
patron de nubosidad, y esto se puede constatar cuando se observan los ciclos diarios de
radiacion. Otro factor que puede influir en este resultado es el hecho que el sitio ubicado a
3715 m podria estar influenciado por bolsoén semiarido de Mucuchies, en el cual segtin
Monasterio & Reyes (1980) la precipitacion anual disminuye de 833 mm a 3870 m

(Estacion Paramo de Mucuchies) a 630 mm a 3156 m (Estacion San Rafael de Mucuchies).

En contraste con lo encontrado por Caceres (2011), quien describe un aumento de los
valores de humedad relativa bajo la influencia del arbusto H. laricifolium asi como una
disminucién de las oscilaciones diarias de humedad relativa en el paramo altiandino,
nuestros resultados para esta altitud no muestran grandes diferencias entre areas abiertas
y bajo el arbusto. La diferencia entre nuestros datos y los reportados por esta autora
podrian estar relacionados al efecto producido por la proteccion de los sensores que
realizamos en nuestro trabajo, el cual ha sido mencionado con anterioridad. Ahora bien, en
el paramo andino si encontramos un leve aumento de la humedad relativa bajo la copa de H.
laricifolium. Este aumento en la humedad relativa en sitios bajo la influencia del arbusto,
aunados a la disminucion de las temperaturas que se experimentan en estas areas podrian
implicar una disminucion en la demanda evaporativa bajo la copa, lo cual se traduciria en

una mejora del estatus hidrico de los individuos asociados al arbusto H. laricifolium.

63 RADIACION

En la alta montana tropical, la radiacion solar incidente tiende a incrementar con la
altitud, (Azocar & Rada, 2006). En nuestros resultados se encuentran evidencias que
concuerdan con lo expuesto en la literatura, ya que las diferencias entre la radiacion
promedio entre ambas altitudes es importante, siendo mayor a 4300 m. Adicionalmente, y
tal como lo reporta Caceres (2011), las diferencias entre la radiacion bajo el arbusto H.
laricifolium y en areas abiertas es drastica en ambas altitudes, lo cual nos da indicios que la

atenuacion microambiental realizada por este arbusto se asocia con el sombreado del suelo,
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al reducir la radiacion promedio y maxima bajo su copa. Esto pudiera a su vez reducir las
demandas evaporativas en el microambiente bajo la copa y problemas asociados con la

fotoinhibicion de la fotosintesis o el calentamiento excesivo del tejido foliar.

6.4 CONTENIDO RELATIVO DE HUMEDAD EN EL SUELO

En ambientes semiaridos se ha descrito como la presencia de una especie aumenta la
disponibilidad de agua en el suelo (Callaway, 1995), ya sea por intercepcion de neblina por
parte de la copa o el dosel (Callaway, 2007) o al disminuir la demanda evaporativa bajo la
copa (Callaway & Pugnaire, 1999). Nuestros resultados muestran como el arbusto
H.laricifolium aumenta significativamente el contenido de agua en el suelo durante la época
de menor disponibilidad (época seca). Estos resultados concuerdan con lo descrito por
Caceres (2011) quien utilizando sensores TDR encuentra valores mayores de contenido de
agua en el suelo bajo la cobertura del arbusto que fuera del mismo. De manera sorpresiva, se
encontraron valores mayores (con diferencias estadisticas significativas) de esta variable en
paramo altiandino que en andino. No obstante, como ya expreso anteriormente, la cercania
de la localidad a 3715 m al bolson semiarido de Mucuchies podria haber influido en este
resultado. Otro factor que también podria influir en este resultado es la existencia de una
mayor cobertura vegetal en el paramo andino con respecto al altiandino, lo cual traeria
como consecuencia una mayor pérdida de agua por transpiracion en este sitio de paramo

andino.

6.5 CONTENIDO DE MATERIA ORGANICA DEL SUELO

En la alta montafia venezolana se ha reportado una disminucion del porcentaje de
carbono total en el suelo entre la transicion entre los pisos andino y altiandino (Cotiteaux
etal., 2002). Esta tendencia se repite en otras zonas alpinas donde se reporta una reduccion
del pool de materia organica del suelo como una consecuencia de la reduccion de la
cobertura de la vegetacion, entre otras causas (Korner, 1999). Nuestros resultados
concuerdan con este patrén, ya que reportamos valores de materia organica que
disminuyen significativamente entre el paramo andino y altiandino. El contenido de
materia organica encontrado se consideraba bastante bajo si lo comparamos con lo

reportado por otros autores: 11,1% en areas de paramo andino en la localidad de Gavidia (en
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los primeros 20 cm de profundidad) (Llambi & Sarmiento, 1997); 28,2% en el paramo de
Mucubaji (de 0 a 10 cm de profundidad) (Farifias &Monaterio, 1980).Sin embargo,
nuestros resultados son similares a otros reportes del area de Piedras Blancas (por ej. Pérez,

(1991) reporta 2% de materia organica en los primeros 5 cm de profundidad).

Por otro lado, observamos valores significativamente mayores de MOS en las areas bajo
la influencia del arbusto H. laricifolium, resultado que se asemeja a lo reportado por Pérez
(1992) quien encuentra mayores contenidos de MOS en areas bajo la influencia de las
rosetas C. timotensis y E. semiglobulata, y quien concluye que la adicién de hojarasca al suelo
por parte de la vegetacion podria ser determinante en la pedogénesis en ambientes de

paramo altiandino.

A manera de sintesis podemos decir que los resultados obtenidos no permitieron
observar un aumento de la severidad climatica entre el paramo andino y altiandino, sino
que en ambos sitios se experimentan condiciones ambientales extremas, aunque en cada
sitio dicha severidad viene determinada por diferentes variables. Por un lado encontramos
que el paramo altiandino presenta valores mas extremos que el paramo andino en términos
de la cantidad de radiacion incidente (mayor a 4300 m que a 3715 m) y en cuanto al
contenido de materia organica del suelo (menor porcentaje a 4300 m que a 3715 m). Sin
embargo, el sitio de paramo andino pareciera tener condiciones mas limitantes en términos
de contenido de agua en el suelo (menores que a 4300 m), temperaturas maximas
(promedios y absolutas mayores a 3715 m que a 4300 m) y humedad relativa del aire

(maximas y minimas promedios menores a 3715 m que a 4300 m).

Por otro lado, nuestro trabajo encontro evidencias claras que indican que H. laricifolium
modifica notoriamente el microambiente bajo su copa tanto en ambientes de paramo
andino como en altiandino. Sin embargo, el efecto generado por la copa puede verse mas
acentuado en una u otra variable dependiendo de la localidad; por ejemplo en el paramo
andino se encontraron mayores diferencias entre areas abiertas y bajo la influencia del
arbusto en términos de humedad del aire, a la vez que se experimenta una menor amplitud
térmica bajo la copa, mientras que en el paramo altiandino en ambientes bajo la copa del
arbusto se observo una mayor disminucion de la radiacion incidente, a la vez que se
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observan mayores diferencias del contenido de materia organica y de agua en el suelo en
areas abiertas y bajo la influencia de H. laricifolium comparadas con las reportadas en
paramo andino. Este resultado es llamativo y de hecho podria implicar cambios en el
mecanismo a través del cual H. laricifolium ejerce un efecto facilitador entre comunidades de

paramo andino y altitandino.
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Capitulo 3

CAPITULOIIL

ASOCIACIONES ESPACIALES ENTRE EL ARBUSTO Hypericum laricifolium Juss Y
OTRAS ESPECIES DE PARAMO ANDINO Y ALTIANDINO

1.- INTRODUCCION

En este capitulo se presentara un analisis comparativo de la estructura de abundancia
de las especies que conforman las comunidades asociadas a la copa del arbusto H.
laricifolium y las de areas abiertas fuera de su influencia, asi como la identidad de las especies
asociadas al arbusto focal. Inicialmente se plantea un marco conceptual que incluye la
importancia de la facilitacion en la estructuracién de comunidades vegetales; su co-
ocurrencia con procesos competitivos y el analisis de la asociacion entre especies y los
patrones espaciales para la descripcion de procesos facilitativos y competitivos. Luego se
presentan algunos antecedentes de investigacion y los diferentes métodos usados para la
descripcion de las comunidades de paramo andino y altiandino estudiadas. Finalmente se
discuten las implicaciones de nuestros resultados en el conocimiento de las interacciones

planta-planta en la alta montana tropical.

2.- MARCO TEORICO

21 COMPETENCIA Y FACILITACION: CO-OCURRENCIA EN COMUNIDADES

A pesar de que la importancia de la competencia en moldear las comunidades vegetales
ha sido comprobada, muchas comunidades revelan un cierto grado de agregacion de
diferentes especies a diferentes escalas espaciales, implicando efectos de facilitacion
(Hasse, 2001). Combinaciones complejas de interacciones positivas y negativas que acttian
simultaneamente parecen ser muy comunes en la naturaleza, tanto en comunidades de
plantas herbaceas como en sistemas boscosos; de la misma manera ocurren a nivel

poblacional, entre individuos de diferentes estadios de vida. Dentro de los factores que
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determinan este balance entre interacciones positivas y negativas se han incluido: estadio
de vida, densidad de individuos, fisiologia de las especies, estrés abidtico, entre otros

(Callaway & Walker, 1997). A continuacion se describen brevemente estos factores:

e Estadio de Vida: algunas especies que comienzan su vida siendo beneficiadas
por plantas nodriza se transforman al madurar en especies competidoras de su
antigua benefactora, llegando incluso a aumentar la mortalidad de las especies
nodriza (McAuliffe, 1984)

e Densidad de individuos: en procesos de sucesion, parches de especies
colonizadoras generalmente inhiben el establecimiento de especies tardias,
mientras que individuos aislados de especies colonizadoras tienen un efecto
neutro, e incluso positivo en el establecimiento de las especies tardias. Altas
densidades de individuos pueden evitar la colonizacion o generar competencia
con los colonizadores tardios, pero a su vez pueden atenuar ambientes
extremos, estabilizar suelos e incrementar el contenido de materia organica,
nutrientes y agua en el suelo (Walker, 1994).

o Fisiologia de las especies: Holmgren et al (1997) desarrollaron un modelo que
trata de explicar la relacion competencia vs. facilitacion partiendo de las
respuestas de las planta a diferentes grados de estrés hidrico y luminico y al
efecto de la copa o dosel de las especies nodriza sobre la luz y la humedad del
suelo. En resumen, estos autores argumentan que en ambientes mésicos las
limitaciones de luz bajo el dosel superan las limitaciones por humedad, por lo
que en estos ambientes la interaccion neta tiende a ser negativa. Por otro lado,
en habitats mas xéricos las limitaciones hidricas son mucho mas importantes
que las luminicas, razon por la cual las especies nodrizas generan un efecto neto

positivo en los individuos que se establecen bajo su copa (Holmgren et al, 1997).

e Estrés abiotico: el habitat bajo la copa de arbustos y arboles (tipicas especies
nodriza) generalmente es un buen lugar para el crecimiento de otras plantas,
esto en ambientes extremos donde los beneficios que aporta la cobertura de la

copa superan los efectos competitivos con el arbusto en cuestion. El balance
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final de la interaccion de las plantas bajo y fuera de la copa va a depender de
como las especies modifican su microambiente, lo cual podria incluir cambios
en la dinamica de nutrientes y la disponibilidad de agua. Estos procesos
determinarian si el efecto predominante bajo la copa es positivo o negativo

(Pugnaire etal, 2004)

Investigaciones realizadas en las ultimas décadas indican que los mecanismos de
facilitacion y competencia operan simultineamente en las comunidades y que su
importancia cambia a medida que las condiciones abioticas varian (Bertness & Callaway,

1994; Callaway, 1998).
22 ESTRUCTURA ESPACIAL EN COMUNIDADES VEGETALES

2.2.1 Asociacion entre especies

Debido a que cada individuo ocupa un punto en el espacio, existen diferencias
ineludibles entre la composicion biotica del habitat sitio a sitio, producto de procesos como
colonizacion y mortalidad. El hecho de que cada individuo es un organismo discreto y en el
caso de las plantas, sésil, implica que todos los organismos viven en un habitat
espacialmente estructurado y subdividido (Tilman, 1994). La asociacion entre especies
puede ser clasificada segin su causa: las coincidencias ecologicas se refieren a los casos en
que plantas de diferentes especies crecen muy juntas o separadas debido a requerimientos o
capacidades ecologicas similares o divergentes. Otra causa de asociacién espacial entre
especies (referida como asociacion influenciada) implica que individuos de una especie
modifican el medioambiente de modo que tienen un efecto directo en la ocurrencia de la
otra especie. Mecanismos como enriquecimiento de suelos, atenuacion microclimatica,
proteccion contra la herbivoria entre otros, hacen posible que especies establecidas en la
vecindad del potencial facilitador aumenten sus probabilidades de sobrevivencia y tengan
un mayor crecimiento, formando de esta manera parches de vegetacion (Dale, 1999; Tirado

& Pugnaire, 2005).
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222 El punto de vista de la planta

En cualquier habitat, un organismo tiene mayores probabilidades de interactuar con
sus vecinos, que con aquellos que se encuentran mas distantes. Esto se cumple
especialmente en organismos sésiles como invertebrados marinos, corales y por supuesto
plantas terrestres (Tilman, 1994). La mayoria de las interacciones importantes entre
plantas son extremadamente locales; los individuos de las diferentes especies presentes en
una comunidad solo tienen la posibilidad de interactuar con aquellos que se encuentran en
su vecindad inmediata, llamados también “vecinos de primer orden” (Crawley, 1997). La
existencia de estructura espacial tiene profundas implicaciones en la ecologia de las
plantas, ya que estas interactian primordialmente con sus vecinos mas cércanos, los cuales
generan efectos tanto en zona aérea (a través del sombreado) como en las areas subterranea
(mediante competencia por toma de nutrientes y agua). De alli la importancia de evaluar
las condiciones abioticas y bidticas en la vecindad inmediata de los individuos, el llamado
“punto de vista de la planta”, ya que los individuos fuera de esta vecindad tiene muy poco

efecto en los procesos de interaccion (Law et al.,, 2002; Llambit et al., 2004).

2.2.3 Patrones espaciales e interacciones entre especies

Los ecologos examinan el patron espacial de las especies o ensamblajes con la finalidad
de entender los mecanismos que controlan su distribucion. Actualmente se reconoce quela
distribucion de las especies es el resultado de la accion combinada de varias fuerzas,
algunas externas y otras intrinsecas de la comunidad. Segiin el modelo de control ambiental
(Whittaker, 1956; Bray & Curtis, 1957; Hutchinson, 1957 en Legendre & Legendre, 1998)
las caracteristicas ambientales son las fuerzas externas que controlan la distribucion entre
especies. Las fuerzas internas, por su parte, se asocian principalmente con las dinamicas
poblacionales o las interacciones top-down y botton-up dentro de la comunidad (Legendre &

Legendre, 1998)

Debido a la variedad de interacciones entre organismos, es de esperar que la ubicacion
entre estos sea de alguna manera dependiente entre si. La agregacion entre especies es
encontrada a cualquier escala espacial, desde micrometros hasta escalas continentales. Los

patrones agregados pueden resultar de la heterogeneidad ambiental, de manera que
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organismos de la misma especie se encuentren cercanos en areas con condiciones
favorables; adicionalmente, procesos como la reproduccién vegetativa pueden llevar a
patrones agregados (Legendre & Legendre, 1998; Dale, 1999). Por otro lado, estos patrones
de distribuci6n espacial agregados pueden sugerir asociaciones positivas entre dos especies
o estadios de vida, mientras que patrones regulares o segregados, implicaria que
probablemente exista un efecto de competencia. La interpretacién de un patrén por si
mismo no puede indicarnos con propiedad qué procesos intervienen en la estructuraciéon
de una comunidad, pero puede ser 1util para determinar en primer lugar, si existe una
estructura comunitaria y para generar hipotesis del porqué de dicha estructura (Silvertown
& Wilson, 1994). Evidencias como las presentadas por Purves & Law (2002) y Llambi et
al. (2004) sugieren que, a pesar de que la atribucion de patrones a procesos tiende a ser
problematica, existe una relacion entre los patrones espaciales a pequena escala y las

interacciones entre plantas (Dullinger et al., 2007).

Los patrones espaciales con los que se distribuyen las plantas son importantes por su
influencia en las dinamicas comunitarias, tanto en las interacciones planta- planta (como
competencia o facilitaciéon) como en las interacciones entre plantas con otros organismos
como herbivoros, polinizadores o patogenos. La importancia de la asociacion de especies en
los patrones espaciales de la vegetacion es obvia: si el patron espacial de una especie puede
afectar el de las especies asociadas a esta (ya sea positiva o negativamente), esto afectara el

patron de toda la vegetacion (Dale, 1999)

Particularmente, en comunidades bajo condiciones demandantes, donde las plantas
tienden a distribuirse en parches de vegetacion dentro de una matriz de suelo desnudo, los
patrones de agregacion a manera de parches han sido tomados como evidencia de
interacciones positivas entre especies (Tirado & Pugnaire, 2005).Sin embargo, los patrones
espaciales en las comunidades pueden no solo atribuirse a las interacciones entre especie,
ya que mosaicos de microhabitat (micrositios favorables) y procesos de dispersion pueden
interferir y confundir los patrones producidos por las interacciones interespecificas

(Dullinger et al,, 2007)
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23 FACILITACION Y SUS CONSECUENCIAS A NIVEL COMUNITARIO

Un grupo de procesos con un gran potencial para controlar la diversidad de las especies
son las interacciones positivas directas, que incrementan el fitness individual promedio de
al menos una de las especies involucradas en la interaccion, sin que existan efectos
negativos en la otra especie involucrada, interacciones que pueden ser mutualismo simple
(+,*) o comensalismo (+,0). Una manera directa en que las interacciones positivas pueden
incrementar la diversidad de especies es cuando la presencia fisica de una especie produce
o mantiene un microhabitat que de otra manera no existiria (llamados “ingenieros
autogénicos”). Por ejemplo, los arboles proveen sitios para nidos de aves, colmenas de
abejas, epifitas y liquenes. Otra manera directa en que las interacciones positivas aumentan
la diversidad de especies es al facilitar el establecimiento de una especie luego de un
disturbio (incluso cuando ha sido removida por completo de la comunidad); esto puede
ocurrir al aumentar la tasa de reclutamiento, establecimiento o crecimiento de la especie

recolonizadora (Jones et al,, 1994; Hacker & Gaines, 1997; Cavieres & Badano, 2009)

Los estudios que dan un papel importante a la facilitacion a nivel comunitario han
comparado la diversidad de especies que crecen bajo la especie focal (facilitador potencial)
con la diversidad en 4reas fuera de su influencia y han reportado resultados contrastantes.
La mayoria de estas investigaciones reporta un aumento de la riqueza de especies bajo la
influencia del facilitador comparado con areas abiertas (Badano et al. 2005; Tewksbury &
Lloyd, 2001; Tirado & Pugnaire, 2005). Otras investigaciones reportan que la riqueza bajo
la influencia de la planta nodriza es similar o menor que la encontrada fuera de esta
(Gutierrez et al, 1993; Pugnaire et al,2004) indicando que los efectos de facilitacion de
algunas especies no generan necesariamente mayor riqueza bajo la influencia de la nodriza;
sin embargo, facilitadores y sus areas alternativas (areas abiertas) son parte de la misma
comunidad, de manera que, incluso si la planta facilitadora alberga menor cantidad de
especies que las areas abiertas, si la nodriza permite la persistencia de alguna especie que
de otra manera no estaria en la comunidad (facilitacion obligatoria) entonces el efecto de
facilitacion estaria generando un incremento neto en la diversidad de especies de toda la

comunidad (Cavieres & Badano,2009)
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Las interacciones positivas pueden incrementan la diversidad de las especies de dos
maneras: i) facilitando directamente especies que probablemente no sobrevivirian
normalmente bajo altos niveles de estrés por disturbio fisico o depredacion y ii) creando
indirectamente nuevas redes de interaccion bajo ambientes con grados intermedios de
severidad o depredacion (Hacker & Gaines, 1997; Michalet et al, 2006). Resultados
obtenidos por Tewksbury & Lloyd (2001) sugieren que el efecto de las plantas nodrizas
sobre la comunidad es altamente dependiente del nivel de estrés abiotico y del grado de
atenuacion que provee la copa (dosel) de la nodriza. La importancia de las interacciones
positivas en la estructuracion de las comunidades de plantas podria depender de la
interacciones entre multiples gradientes de estrés y la estructura de especies dominantes

que provean de alguna manera alivio a dichos estresores (Tewksbury & Lloyd, 2001).

24 HIPOTESIS DEL GRADIENTE DE ESTRES: SGH

Bertness & Callaway (1994) en su trabajo “Positive interactions in communities®
conceptualizan la SGH de la siguiente manera: “Las interacciones positivas deberian ser
particularmente comunes en comunidades desarrolladas bajo altos niveles de estrés fisico y
en comunidades con altas presiones de consumo. En habitats intermedios donde el
ambiente fisico es relativamente benigno y la presion de consumo es menos severa, las
interacciones positivas deberian ser escasas, trayendo como resultado que las interacciones

competitivas sean las encargadas de la estructura de dichas comunidades”.

La SGH ha sido ampliamente apoyada en la literatura (Hacker &Gaines, 1997,
Choler et al, 2001; Holzapfel et al, 2006; Anthelme et al, 2011, etc.). Estudios recientes
sugieren que el cambio en el tipo de interaccion a lo largo de gradientes de severidad se
encuentra asociado a cambios en algunas propiedades comunitarias, particularmente al
arreglo espacial de las especies a microescala (Kikvidze et al, 2005; Tirado & Pugnaire,
2005). Sin embargo, existen investigaciones que demuestran que esta hipotesis no siempre
se cumple, que los efectos de facilitacion pueden decrecer o cesar en zonas de estrés severo
(Michalet et al, 2006), que la magnitud y la direccion de la interaccion puede cambiar de
acuerdo a la ontogenia de las especies que interacttian (Miriti, 2006) y que la transicion

competencia-facilitacion depende de las caracteristicas de las especies que se estan

Interacciones entre plantas en la alta montafia tropical 66



Capitulo 3

estudiando, la naturaleza del gradiente de estrés involucrado y la medida de desempefioo
abundancia de las plantas que se utilice (Maestre et al, 2009). Por lo tanto, es dificil
concluir si la incertidumbre que rodea la SGH es resultado del analisis utilizado
(experimental vs. descriptivo) la escala a la cual se examina el proceso (local vs. regional o
continental) o el tipo de gradiente de severidad usado (recursos vs. no recurso 6 temporal

vs. espacial) (Brooker et al, 2008).

3.- ANTECEDENTES DE INVESTIGACION

Los principales antecedentes de esta investigacion han sido descritos en los
Capitulos I y II. Sin embargo, es necesario resaltar que a pesar de que existen muchos
estudios que documentan la importancia del balance facilitacion — competencia en sitios
con diferentes grados de severidad ambiental, estos estudios se han enfocado
principalmente en interacciones especie-especificas, mientras que existen muy pocos
intentos de examinar explicitamente el efecto de una planta nodriza sobre la estructura
comunitaria (Tewksbury & Lloyd, 2001), tal como se realizara en la presente investigacion.
Por otra parte, en la alta montafia tropical existen muy pocos trabajos que se enfoquen
explicitamente en interacciones entre especies, y menos aun en el papel de las interacciones
positivas planta-planta. Anthelme y Dangles (2012) realizan una revision de las
publicaciones que incluyen en su discusion interacciones planta-planta en la alta montana
tropical a nivel mundial, encontrando solo 16 publicaciones. Claramente existe un
desbalance entre la escasez de trabajos sobre este tema realizados en el tropico y la gran

gama de investigaciones realizadas en la zona extratropical.

4.- METODOLOGIA

41 MUESTREO:

En las dos altitudes en estudio se escogieron 3 sitios réplicas para la evaluacion de la

estructura espacial local. En cada uno de los sitios de realizaron muestreos para determinar
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si existian diferencias entre las comunidades asociadas al arbusto y las distribuidas en areas
abiertas. Este muestreo tiene como finalidad determinar el tipo de asociacion que existe
entre las especies presentes en las comunidades vegetales encontradas en ambas altitudes

con el arbusto H. laricifolium, ya sean asociaciones positivas, negativas o neutras.

Para cada uno de los tres sitios réplica se realizaron muestreos con microparcelas
circulares de 1 m de diametro. Se escogieron 20 microparcelas pareadas, 10 de las cuales se
ubicaron bajo la influencia del arbusto H. laricifolium (situacion Bajo Arbusto) y 10 de ellas
en areas sin influencia del arbusto (situacion Fuera Arbusto) ubicadas al azar a una
distancia no mayor de 1 m de la microparcela bajo el arbusto correspondiente. La
escogencia de parcelas pareadas tiene como finalidad realizar el muestreo dentro de un
mismo parche de vegetacion, de manera de ubicar las parcelas en Iugar con condiciones
ambientales similares, para que en caso de detectar diferencias entre las comunidades
muestreadas bajo y fuera del arbusto, estas puedan ser atribuidas a la presencia del arbusto

y no a la heterogeneidad ambiental a escala del sitio.

Para la escogencia de los diez arbustos a utilizar para la situacién Bajo Arbusto en
cada uno de los sitios réplica se midieron y marcaron veinte arbustos con un rango de
tamaiio entre los 50 y 100 cm de alto y los 60 y 100 cm de diametro de copa, de manera de
estandarizar el tamano de individuos a muestrear en ambas altitudes. De estos veinte

individuos se escogieron diez arbustosal azar, a través de un sorteo sin remplazo.

En cada parcela circular se realizaron dos tipos de muestreos:

Densidad de Individuos: se realiz un conteo del niimero total de individuos de todas
las especies, para la determinacion de la densidad de individuos por especie. Esta medida se
realizo en formas de vidas que permiten separar individuos claramente, excluyendo de esta

manera a las gramineas en macolla y los cojines.

Biovolumen de las especies: Adicionalmente, y como un segundo estimador de la
abundancia de las especies se uso una modificacion del método del cuadrado puntual
(Greig-Smith, 1983) que permite calcular el biovolumen de cada especie (un estimador de la

biomasa) a través de una varilla subdividida en secciones de 5 cm y contabilizando el
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numero de secciones que toca la especie en cada punto de muestreo (Sarmiento &llambi,

2011). Se utilizaron 25 puntos de muestreo al azar por microparcela circular.

A partir de ambos muestreos fue posible determinar la estructura de abundancias,

riqueza y diversidad de especies en las comunidades que se desarrollan en la vecindad

inmediata de H. laricifolium y en areas sin influencia del mismo.
42 ANALISIS DE DATOS

4.2.1 Riqueza de Especies

A partir de la lista de especies en cada una de las parcelas se determiné la riqueza
total de especies en ambas situaciones de muestreo. Luego se calcul6 la riqueza promedio
de las dos situaciones de muestreo en los 3 sitios réplicas a 3715 m y a 4300 m. Para esto,
ademas de considerar la abundancia de cada especie, se realizo un listado de todas las

especies presentes en cada micro-parcela circular.

4.2.2 Curvas de Acumulacién de Especies

Una curva de acumulacion de especies es una grafica del namero de especies
observadas como funcion de alguna medida del esfuerzo de muestreo requerido para
observarlas (Colwell & Coddington, 1994). Estas curvas se construyen con la finalidad de
ver si el esfuerzo de muestreo realizado fue suficiente para obtener el numero total de

especies presentes en la comunidad (En este caso la unidad de muestreo es la microparcela
de 1m?).

Inicialmente se realizaron curvas de saturacion de especies de la comunidad
asociada a la copa del arbusto H. laricifolium (Bajo Arbusto) y de la comunidad de areas
abiertas (Fuera Arbusto) separando las dos altitudes de muestreo (juntando las 30
microparcelas de cada situacion de muestreo). Luego, se realizaron las curvas de cada sitio

réplica, separando de igual manera las comunidades bajo y fuera del arbusto.

La acumulacion secuencial de individuos en un set de muestras produce una curva

de acumulacion de especies, la cual no es una curva “suave” debido a variaciones espaciales
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0 a efectos estocasticos.Es por esto que adicional a las curvas de acumulacion reales es
comun usar curvas de rarefaccion que producen una curva suave que estima el ntimero de
especies al aleatorizar los datos reales obtenidos en el muestreo (Colwellet al., 2004). En
este caso se realizaron curvas de rarefaccion de Mao Tau. Por otro lado se calculo del
estimador Jacknife de primer orden, el cual es un estimador no paramétrico de riqueza de
especies (Colwell & Coddington, 1994). Estos analisis se realizaron utilizando el programa
ESTIMATES, version 7.5.

4.23 Diversidad de Especies

A partir de la matriz de biovolumen de las especies®, se calculo la diversidad de
especies en cada parcela, utilizando el indice de diversidad de Shannon, aplicando la

siguiente formula:

n
H = —-zpilnp‘
LD

*A las especies que por su baja abundancia no fueron detectadas con los 25 puntos de muestreo, pero
que si se contaron en el censo de densidad de individuos se les asigné un biovolumen de 0.02 que es menor al

valor minimo detectado en el muestreo (0.04).

Una vez obtenido este valor se procedio a calcular la diversidad promedio por sitio

para las comunidades bajo el arbusto H. laricifolium y las de areas abiertas.

4.24 Patrones de Abundancia de las Especies

Para los tres sitios de muestreo en cada una de las altitudes, se realizaron dos tipos
de graficos de los patrones de abundancia de las especies: un grafico de la densidad
promedio de cada especie en areas bajo el arbusto H. laricifolium y en 4reas abiertas y otro

grafico del biovolumen promedio de cada especie en areas bajo el arbusto y fuera del

arbusto.
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425 Indice de Interaccion

La medida de interaccion entre dos especies se deriva tipicamente de diferencias
entre el crecimiento de individuos aislados vs. individuos creciendo junto con la especie
con la cual interactiian. Dicha interaccion puede ser medida a partir de diferentes atributos
que indiquen crecimiento o reproduccion. Armas et al. (2004) formularon un indice (RII),
con la finalidad de medir la intensidad relativa de la interaccion entre plantas, definido de

la siguiente manera:

Donde Bw corresponde a la biomasa observada cuando un individuo crece con otra
planta y Bo corresponde a la biomasa de la especie creciendo en ausencia de interaccion

(Armas et al, 2004).

Debido a que nuestro estudio no es especie- especifico sino que evalta las
interacciones entre el arbusto H. laricifolium y toda la comunidad de especies creciendo bajo
su influencia, lo cual hace trabajoso conocer la biomasa de cada uno de los individuos
presentes en las 120 parcelas muestreadas (seria necesario cosechar cada individuo una vez
realizado el muestreo) utilizamos el valor de biovolumen como un indicador del
crecimiento de los individuos presentes en la comunidad. Dado esto, realizamos una

modificacion del RI1, y calculamos un indice de interaccion definido de la siguiente manera:

BV,, — BV,
Rllgy = o0
da fa

Donde BV, corresponde al biovolumen de la especie bajo la influencia del arbusto, y
BV, corresponde al biovolumen de la especie en areas abiertas (fuera de la influencia del
arbusto). Otros autores proponen adaptaciones del indice, definido originalmente para
biomasa, utilizando medidas de abundancia diferentes (ej. cobertura, densidad, etc.).

Adicionalmente realizamos el calculo del indice de interaccion para toda la
comunidad, a partir de la siguiente ecuacion:
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2BV, + ZBV}Q

RIly gy

Donde 3BV}, corresponde a la sumatoria del biovolumen de las especies bajo la
influencia del arbusto y 3BV, es la sumatoria del biovolumen de las especies en areas
abiertas. El RII es un indice de facil interpretacion, con limites definidos (-1, +1); es
simétrico alrededor de O, con valores absolutos idéntico para competencia y facilitacion; es

un indice lineal, con distribucion relativamente normal (Armas et al, 2004)

426 Andlisis Multivariados: N-MDS

El N-MDS (Nonmetric MultiDimensional Scaling ) es un método de ordenacion en que
los objetos con disimilaridades mayores se muestran lo mas alejados en el espacio de
ordenaci6n y los objetos similares cercanos unos a otros (los objetos son parcelas en
nuestro caso y su similaridad se determina a partir de un indice de distancia floristica, bien
sea de presencia-ausencia o tomando en cuenta las diferencias en abundancias entre
especies en cada una de las parcelas u objetos comparados). En este método la preservacion
exacta de las distancias en el espacio multidimensional no es importante, sino se prioriza la
representacion de los objetos en un pequeio y especifico ntimero de dimensiones,
usualmente dos o tres (Legendre & Legendre, 1998). El proposito de un MDS es construir
un “mapa” de la configuracion de las muestras en un nimero especifico de dimensiones, que
pretende satisfacer las condiciones impuestas por la matriz de similaridad utilizada

(Clarke &Warwick, 2001).

Dentro de las ventajas de utilizar un N-MDS como método de ordenacion se pueden
enumerar: 1.- Es conceptualmente simple, 2.- No es necesario eliminar especies (ej. especies
raras), 3.- Se basa en informacion relevante del muestreo, ya que al trabajar con una matriz
de similaridad y no con la matriz original, el investigador puede utilizar el indice de
similaridad mas adecuado para sus datos (flexibilidad). En esta investigacion se realizaron
MDS’s a partir de una matriz de similaridad obtenidas de la matriz del biovolumen de las
especies para todos los sitios estudiados. En este caso se utilizé como indice de similaridad

el indice de Bray-Curtis el cual tiene un rango entre 0 y 1, donde los valores de 0
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corresponden a réplicas que son completamente iguales, mientras que los valores de 1
resultan de replicas completamente disimilares. Esta distancia es muy apropiada para datos
de abundancia de especies debido a que ignora aquellas variables con ausencias
compartidas (Clarke &Warwick, 2001; Quinn & Keough, 2002). Finalmente, este método
de ordenacion no impone suposiciones en cuanto a la respuesta de las especies a lo largo de
gradientes. Por ejemplo, la suposicion de una respuesta gausiana impuesta por el Analisis
de Correspondencia Linearizado (ACL), pudiera no ser apropiada en nuestro caso en que
queremos comparar abundancias en dos situaciones contrastantes (fuera y dentro de la

copa del arbusto focal).

4.3 Analisis Estadisticos

El analisis de varianza por permutaciones 0o PERMANOVA es un método estadistico
flexible, ya que permite al investigador escoger la medida de similaridad a utilizar,
dependiendo de la hipotesis biologica que quiere poner a prueba (en los casos en que se
utiliza para datos multivariados). Adicionalmente, es un analisis robusto, ya que no realiza
suposiciones sobre la distribucion de las variables, es decir, no asume normalidad de los
datos, sino que usa permutaciones realizadas sobre la matriz de similaridad para obtener

una distribucion simulada de la F (pseudo-F) y los correspondientes valores de p

(Anderson et al., 2008).

431 PERMANOVAS univariados

Para comprobar la existencia de diferencias significativas entre las comunidades
muestreadas en términos de riqueza, diversidad, biovolumen total y densidad total se
realizaron analisis de varianza por permutaciones (PERMANOVA) de tres factores: factor 1
(fijo): Altitud (3715 m y 4300 m); factor 2 (aleatorio y anidado a factor 1): Sitio (1,2, 3 en
ambas altitudes) y factor 3 (fijo): Situacion (bajo arbusto y fuera de arbusto). En el caso que
alguna de las interacciones fuera estadisticamente significativa se realizaron analisis por

pares (Pair-wise Test) de los factores cuya interaccion fuera significativa.
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432 PERMANOVA multivariado

Con la finalidad de evaluar si existen diferencias estadisticas entre las comunidades
muestreadas en las dos altitudes, diferencias entre sitios y si existe diferencias entre la
comunidad asociada a la copa de H. laricifolium y la muestreada en areas abiertas se realizo
un PERMANOVA multivariado de tres factores: factor 1 (fijo): Altitud (3715 m y 4300 m);
factor 2 (aleatorio y anidado a factor 1): Sitio (1,2, 3 en ambas altitudes) y factor 3 (fijo):
Situacion (bajo arbusto y fuera de arbusto). Este analisis se realiz6 a partir de una matriz
de similaridad de Bray-Curtis generada de la matriz de biovolumen de todas las especies

muestradas en cada una de las microparcelas.

433 PERMDISP

Se realiz6 una prueba de la homogeneidad de dispersiones multivariada (PERMDISP)
para determinar si existen diferencias estadisticas intragrupales (entre parcelas de la

misma situacion) Este test es un complemento del analisis de varianza por permutaciones

Estos analisis fueron realizados con el programa PERMANOVA + for PRIMER Version
6.0 (Anderson et al,, 2008).

4.3.4 Pruchas T pareadas

Para determinar la significancia estadistica de las asociaciones espaciales entre las
diferentes especies y el arbusto H. laricifolium se realizaron pruebas de t para muestras
pareadas, donde los pares corresponden a las 10 microparcelas bajo arbusto vs. las 10
microparcelas en areas abiertas. Estos analisis se realizaron especie a especie para cada sitio

de las dos altitudes. Las pruebas fueron realizadas con el programa SPSS Version 17.0

Debido al bajo namero de réplicas por sitio de muestreo, lo cual disminuye la potencia
de los analisis estadisticos, se tomaron tres niveles de significancia: <0,1- significativo (*);

€0,05- muy significativo (**); <0,01- altamente significativo (**¥).
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5.- RESULTADOS

5.1 RIQUEZA DE ESPECIES:

Tabla 3.1. Riqueza total, namero de especies comunes y exclusivas de areas bajo y fuera de la

influencia del arbusto H. laricifolium y en las dos altitudes muestreadas.

Exclusivas Comunes
Altitud (m) Riqueza Total Bajo Arbusto Fuera Arbusto
3715 45 10 3 32
4300 38 3 6 29

La tabla 3.1 presenta el namero total de especies registradas en las dos altitudes de
muestreo. En esta se observa que en ambientes de paramo andino se encontraron un mayor
numero de especies que en zonas de paramo altiandino; ademas se encontr6 que a 3715 m, el
namero de especies exclusivas de areas bajo la copa de H. laricifolium es mayor que las
especies exclusivas de areas abiertas, mientras que en paramo altiandino esta tendencia se

invierte (Para conocer la identidad de las especies ver Anexo 1).

La figura 3.1 presenta la riqueza promedio de las especies en areas bajo la influencia
del arbusto H. laricifolium y en areas abiertas en ambientes de paramo andino y altiandino. A
3715 m se observa que consistentemente en los tres sitios la riqueza promedio es mayor bajo
la copa del arbusto que en areas abiertas; mientras que a 4300 m esta tendencia ocurre en
dos de los tres sitios muestreados, en ambas altitudes estas diferencias entre situacion de
muestreo son estadisticamente significativas. Es importante hacer notar el mayor ntimero
de especies promedio se encuentra en los sitios ubicados en el paramo andino, mientras que
encontramos valores muy bajos de ntimero de especies en el paramo altiandino aunque
dichas diferencias entre altitud no son significativas estadisticamente. Por su parte se

encontraron diferencias estadisticas entre los sitios de muestreo.
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Factores Pseudo-F P

Altitud 4.0334 0.2052
: Situacion® 5.5105 0.0608
: Sitio(Al)*** 47229 0.0005

Altitud x Situacion 310283  0.1283
Sitio(Al) x Situacion ~ 0.94676  0.4501

Nro Eypecies
»

Figura 3.1 Riqueza promedio de especies en las comunidades establecidas bajo y fuera de la
influencia del arbusto H. laricifolium en los tres sitios de las 2 altitudes en estudio
(Letras diferentes: diferencias estadisticas entre sitios; mayasculas y mintisculas: diferencias

estadisticas entre situaci6n; barras de error: error estandar).

5.2 CURVAS DE SATURACION DE ESPECIES

La figura 3.2 presenta curvas de saturacion de especies para las comunidades que se
desarrollan en areas bajo el arbusto H. laricifolium y en areas abiertas en las dos altitudes en
estudio. En estas observamos que tanto en areas bajo y fuera de la influencia del arbusto en
ambientes de paramo andino y altiandinolas curvas de acumulacion de especies
aleatorizadas (Mao Tau) y las curvas reales alcanzan una asintota, indicandonos que el
esfuerzo de muestreo fue suficiente para muestrear completamente la composicion de

especies en ambos tipos de habitat y en ambas altitudes de muestreo. Asi mismo, al
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comparar los valores de riqueza de especies (S) y del estimador de riqueza Jacknife se
observa que no existen diferencias entre ambos valores, lo cual es un indicativo de que el
muestreo realizado fue efectivo. Ilama la atencion que en ambientes de paramo andino la
comunidad de especies asociada al arbusto H. laricifolium presenta un mayor namero de
especies (42 spp) que la comunidad establecida en areas abiertas (35 spp), mientras que
este patron se invierte en los sitios de paramo altiandino muestreados, donde se registraron
en total 31 especies en 4reas bajo la influencia de la copa de H. laricifolium y 34 especies en
areas abiertas. Debido a que en la mayoria de los analisis estadisticos realizados se
encontraron diferencias estadisticamente significativas entre sitios de una misma altitud,
se decidio realizar curvas de acumulacion de especies para cada uno de los sitios

muestreados.

En la figura 3.3 se presentan las curvas de saturacion de especies para los tres sitios
de paramo andino. En estase observa que aunque el patron de mayor riqueza en
comunidades bajo la copa del arbusto que en areas abiertas es consistente en los tres sitios,

existen algunas diferencias entre estos.

En el Sitio 1 la curva real y la aleatorizada (Mao Tau) apenas alcanzan la asintota,
indicando que es posible que en este sitio no se haya muestreado la totalidad de las
especies. Cuando se comparan la riqueza real (S) con la estimada (Jacknife), encontramos
que bajo el arbusto los valores son idénticos, y fuera del arbusto la riqueza estimada es un

poco mayor que la riqueza real.

En el Sitio 2, la curva de acumulacion correspondiente a la comunidad bajo la
influencia del arbusto no alcanza la asintota (ni la real ni la aleatorizada) y, cuando se
comparan la riqueza real con la estimada se ve como, efectivamente, el namero de especies
muestreadas es menor que el namero estimado, lo cual nos indica que en esta comunidad

en particular, el muestreo no fue suficiente para capturar la riqueza total de la comunidad.

Por su parte, la curva correspondiente a zonas fuera de la copa del arbusto si

alcanza la asintota, tanto la curva real como la aleatorizada, y la riqueza real es muy similar
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a la riqueza estimada, lo cual indica que para esta comunidad el muestreo fue

suficientemente exhaustivo.

Finalmente en el Sitio 3, las curvas de acumulacion de ambas situaciones de
muestreo alcanzaron la asintota, y los valores de riqueza real y estimada son exactamente
iguales, indicando que en este sitio se logré muestrear la totalidad de las especies presentes.
Aunque, tal como se mencioné anteriormente, en los tres sitios se encontré un mayor
namero de especies bajo la copa de H. laricifolium que en areas fuera de su influencia, resulta
interesante como la riqueza de los tres sitios en areas abiertas es muy similar, mientras que

el namero de especies de comunidades bajo la copa es variable entre sitios.

La figura 3.4 muestra las curvas de acumulacion de especies para los tres sitios
muestreados en ambientes de paramo altiandino. Para los tres sitios de este ambiente el
muestreo realizado fue suficiente para registrar la composicion de especies de las
comunidades que se desarrollan bajo la copa del arbusto y de areas abiertas fuera de la
influencia de H. laricifolium, ya que en todos los casos tanto la curva real como la curva

aleatorizada (Mao Tau) alcanzan su asintota.

Asi mismo en todos los casos la riqueza real y la riqueza estimada son idénticas. Es
interesante destacar que en el Sitio 1 y 2 las comunidades de areas abiertas presentan una
mayor riqueza de especies comparadas con las establecidas bajo el arbusto: 20 vs. 14
especies en el Sitio 1 y 24 vs. 20 especies en el Sitio 2 respectivamente. En el sitio 3 esta
tendencia se invierte, aunque los valores de riqueza en ambas situaciones son muy similares

(17 spp. bajo arbusto y 16 spp. fuera del arbusto)
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Figura 3.2 Curvas de saturacién de especies para las comunidades asociadas a la copa del arbusto H. laricifolium y en areas fuera de la influencia del arbusto en
las dos altitudes de muestreo
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Figura 3.3 Curvas de saturacion de especies de las comunidades bajo y fuera del arbusto H.

laricifolium en los tres sitios muestreados a 3715 m.
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Figura 3.4. Curvas de saturacion de especies de las comunidades bajo y fuera del arbusto H.
laricifolium en los tres sitios muestreados a 4300 m.
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53DIVERSIDAD DE ESPECIES

Factores Pseudo-F P
Altitud 15966 0.1002

Situacion 18081 0.2256
Sitio(Al) 12953 0.247

Altitud x Situacion ~ 2.8961  0.1439
Sitio(Al) x Situacion  0.39398  0.9192

25

3715m

25

4300 m

1 2 3

Sitio

Figura 3.5. Indice de diversidad de Shannon promedio en las comunidades establecidas bajo y
fuera de la influencia del arbusto H. laricifolium para los tres sitios de cada una de las altitudes
en estudio. (Barrar de error: Error estandar)

La figura 3.5 presenta la diversidad promedio en cada uno de los sitios muestreados
en areas abiertas y bajo la copa de H. laricifolium. En esta figura podemos observar como no
existen diferencias significativas en términos de diversidad entre las dos altitudes de
muestreo, de la misma manera no se encontraron diferencias significativas entre la

diversidad en areas bajo el arbusto y en areas abiertas.
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5.4 BIOVOLUMEN TOTAL

La figura 3.6 presenta el biovolumen total de las especies encontradas en
zonas bajo la influencia del arbusto y en 4reas abiertas en todos los sitios muestreados.
Esta muestra valores relativamente similares de biovolumen en ambos ambientes de
paramo muestreados. En general observamos los valores de biovolumen son mayores bajo la
copa del arbusto que en areas abierta y esto se cumple para todos los sitios. En el paramo

andino se observa una disminucion desde el sitio 1al 3.

25

3715m 4300 m

Biovolumen Total
G

10 +

B BA
BREE FA
Factores Pseudo-F P
Altitud* 3.2994  0.0987
Situacién® 5.6078 0.0583
Sitio (Al)*** 12.309 0.0001

Altitud x Situacion  1.0242 03705
Sitio (Al)x Situacion 15075 0154

Figura 3.6 .Biovolumen total de las especies en zonas bajo y fuera de la influencia del arbusto H.
laricifolium en todos los sitios muestreados (Barras de Error: Error Estandar)

En el paramo altiandino sin embargo, las diferencias entre sitios son mas marcadas.

Observamos como en el sitio 1 las diferencias bajo y fuera del arbusto son grandes, y los
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valores de biovolumen son comparables con los encontrados en el paramo andino. Por su
parte, en el sitio 2 el biovolumen disminuye y las diferencias entre situacion se hacen
menores, mientras que en el sitio 3 los valores de biovolumen encontrados son muy bajos y
practicamente no se aprecian diferencias entre areas abiertas y bajo la influencia del
arbusto. El PERMANOVA realizado muestra que las grandes diferencias entre sitios son
estadisticamente significativas (p= 0.0001), asi mismo existen diferencias significativas

entre el biovolumen total registrado bajo la copa del arbusto y en areas abiertas (p=0.0583)

y entre los valores registrados en paramo andino y altiandino (p- 0.0987)

5.5 INDICE DE INTERACCION A NIVEL COMUNITARIO

La figura 3.7 presenta los resultados obtenidos del RII calculado a partir del
biovolumen total registrado en areas bajo la influencia del arbusto y en areas abiertas en
paramo andino y altiandino, adicionalmente se presenta el intervalo de confianza del 95%
como parametro estadistico (de modo que si el intervalo de confianza no incluye al 0, se
puede asumir una asociacion significativamente positiva 0 negativa, segiin sea el caso). A
3715 m se puede apreciar que en los tres sitios se obtuvo un valor promedio de RII positivo
de los tres sitios ubicados en esta altitud, solo los intervalos de confianza del sitio 3 se
ubican por debajo de la linea de 0, indicando que existen algunas parcelas que alcanzan
valores negativos del indice en este sitio. Estos resultados nos indican predominancia de
interacciones positivas entre el arbusto H. laricifolium y las especies establecidas en su

vecindad.

En el paramo altiandino la variabilidad entre los tres sitios de muestreo es notoria.
En las comunidades del sitio 1 las interacciones prevalentes entre el arbusto H. laricifolium y
las especies son claramente positivas; en el sitio 2 existe una amplia variabilidad de los
datos y el valor promedio del RII es muy cercano a 0O, sin embargo, se observa que existen
tanto interacciones positivas como negativas entre las especies de estas comunidades y el
arbusto focal. En el sitio 3, se obtuvo una menor variabilidad del indice y su promedio es
mayor a 0, lo cual indica que la mayoria de las interacciones entre las especies y el arbusto

H. laricifolium son positivas.
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Figura 3.7 RII global para los sitios muestreados en paramo andino y altiandino.

(Media e intervalo del 95% de confianza).
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5.6 DENSIDADES TOTALES

¥5m 4300m

80

Nro Individuos

Sitio Sitdo
R BA
EEER FA
Factores Pseudo-F P

Altitud 9.27E-04 1
Situacién 2.9631 01713
Sitio (Al) 53271 0.0002
Altitud x Situacion 0.65354 0.4761
Sitio(AL) x Situacion*** 4.0653 0.0017

Figura 3.8 Densidad de individuos en zonas bajo y fuera de la influencia del arbusto H.

laricifolium en los tres sitios de muestreo en ambas altitudes
(Barra de Error: Error estandar)

La figura 3.8 presenta los resultados de densidad de individuos en zonas bajo la copa
del arbusto y en areas abiertas para los sitios muestreados en ambas altitudes.
Sorpresivamente encontramos que en 4 de los 6 sitios la densidad de individuos es mayor
fuera de la copa del arbusto que bajo su influencia, lo cual invierte las tendencias
encontradas con el otro estimador de abundancia utilizado (biovolumen). En el sitio 1 del
paramo andino vemos como el namero de individuos es mucho mayor en areas abiertas que

bajo el arbusto, mientras que en los otros dos sitios esta tendencia se invierte, aunque las
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diferencias entre situaciones no son tan dramaticas como en el sitio 1. Por su parte en los
tres sitios del paramo altiandino consistentemente se encuentran mayor namero de
individuos en areas abiertas que bajo la copa de H. laricifolium. El PERMANOVA realizado
reporto que la interaccion entre los factores Sitio x Situacion es significativo, razon por la
cual para este estimador se separaron por sitios los analisis de comunidades que se

presentaran en los siguientes apartados.

5.7 PATRONES DE ABUNDANCIA DE LAS ESPECIES

A continuacion se presentara un analisis detallado de los patrones de abundancia de
las especies establecidas en areas bajo la influencia de la copa de Hlaricifolium y areas
abiertas fuera de la copa del arbusto en los tres sitios de paramo andino y altiandino
muestreados. Puesto que la influencia del arbusto H. laricifolium sobre desempeno de las
comunidades result6 diferir de acuerdo al indicador de abundancia usado, se decidio
presentar para cada sitio el patron de abundancia de las especies encontrado segin el

biovolumen de las especies y la densidad de individuos de las especies.

5.7.1 Pdramo Andino:

En las figuras 3.9, 3.10 y 311 se presentan los patrones de abundancias de las
especies encontradas en los tres sitios de paramo andino muestreados. Si observamos en
detalle la grafica, es apreciable como la mayoria de las especies registradas se encuentran
tanto bajo la copa del arbusto como en éreas abiertas, aunque 6 de estas solo se registraron
fuera de la copa del arbusto y 6 especies solo se muestrearon en areas bajo la influencia del
arbusto; la mayoria de estas especies presentan bajas abundancias (excepto por Acaena

elongata y Noticastrum marginatum).

La especie mas abundante en areas bajo la copa del arbusto es Rumex acetosella. De las
especies registradas bajo la copa A. elongata (t= 2.5384, p=0.0317), Nasella linearifolia (t -2.424;
p =0.03) y Stevia lucida (t= 2.6161, p- 0.0279) se encuentran positivamente asociadas al
arbusto. Por su parte, Vulpia myuros que registro las mayores abundancias en areas abiertas

presenta asociacion negativa con H. laricifolium (t= 4.5120,p= 0.0014).
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Figura 3.9. Biovolumen promedio y densidad de individuos en las comunidades de areas bajo el
arbusto H. laricifolium (BA) y areas abiertas (FA) muestreadas en el Sitio 1 de paramo andino.

(Abreviaturas en el Anexo 1)
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Al analizar el patron de abundancias segtn la densidad de individuos observamos
que 7 especies fueron censadas unicamente en areas bajo la influencia de H. laricifolium,
mientras que solo dos fueron registradas tnicamente en areas abiertas. La especie R
acetosella presenta la mayor abundancia en ambos habitats muestreados, aunque, contrario
a lo encontrado segin el biovolumen, se registraron un mayor nimero de individuos en
areas abiertas que bajo la copa del arbusto. Segun este indicador la especie A. elongataes la

nica que presenta una asociacion estadistica positiva al arbusto (t= 3.5151, p= 0.0065).

En el Sitio 2 las especies S. lucida (t=1.682; p= 0.100), R. acetosella (t= 2.023; p= 0.063) y N.
marginatum (t=1.892; p- 0.063) son las especies mas abundantes de areas bajo la influencia del
arbusto H. laricifolium, y presentan asociacion estadistica positiva con éste. Por su parte la
especie V. myuros es la especie con mayor abundancia en areas abiertas, y a su vez presenta
asociacion estadistica negativa con el arbusto (t= 3.5764; p= 0.0059). En este sitio, 7 especies
se registraron solo en areas bajo la copa del arbusto mientras que solo 4 especies fueron
muestreadas Unicamente en la situacion fuera de arbusto. Segtn la densidad de
individuoslas especie N. marginatum (t- 2.5381; p = 0.0318) y R. acetosella (t=2.143; p- 0.061)
presentan asociacion estadistica positiva con el arbusto y a su vez son las especies con
mayores abundancias bajo la copa de H. laricifolium. En areas abiertas, Bidens tripinervia
resulto ser la especie con mayor ntiimero de individuos aunque no present6 una asociacion
con el arbusto. Segan este indicador 9 de las especies fueron censadas tinicamente en la
situacion bajo arbusto, mientras que s6lo 2 de estas fueron registradas exclusivamente en

areas abiertas.

En el sitio 3 de paramo andino la especie S. lucida presenta una asociacion estadistica
positiva con el arbusto (t-1.947; p- 0.0083). Las especies A. elongata y S. lucida son las especies
con mayor abundancia en ambientes bajo la copa del arbusto, mientras que en areas
abiertas la especie R acetosella es la de mayor abundancia. Por su parte 4 especies se
encontraron exclusivamente en areas bajo la influencia de H. laricifolium, mientras que 5

especies solo se registraron en areas abiertas.

Interacciones entre plantas en la alta montaria tropical 89



Vul myu**
Lae mim
Hyp lar
Gna par
Sis bog
Bel Ion
Bar sp
Are ven
Luj hmer
Y Sp
Hyp cet
Oen epi
Sis tic
Lac pol
Ech ven
Tris s,
Gna ele
Aca elo
Per pro
Nas mex
Luz rac
Rui flo
Bid trip
Esp sch
Not mar*
Rum ace*
Nasc lin
Ste luc*

i =
1, SS———

r T T /7 1
0,00 0,05 0,10 0,20 0,25

Biovolumen Promedio

0,30

Gna par SE R
Are ven
Lac mor
Gna mer §®
Bra mex
Lup mer
Lac pol
Hie era
Bel rad
Bellon
Oen epi
Lae mim
Aca elo
Rui flo
Phy sp _
Pe'- p ro = TR D AR B R |
s~
p cel -
Gnaele —
Sys tic
Hyp lar
Ech ven
Bid trip
Luz rac
Esp sch
Ste Juc
Rum ace*
Not mar**

Nro Individuos

12

Capitulo 3

Figura 3.10. Biovolumen promedio y densidad de individuos en las comunidades de reas bajo
el arbusto H. laricifolium (BA) y areas abiertas (FA) muestreadas en el Sitio 2 de piramo

andino.
(Abreviaturas en el Anexo 1)
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Segtn la densidad de individuos en este sitioR. acetosella es la especie de mayor
abundancia en ambos ambientes muestreados, mientras que N. marginatum, S. lucida y A.
elongata tienen presentan altas abundancias en areas bajo la copa del arbusto, de las cuales
solo A. elongata presentd una asociacion estadisticamente significativa con el arbusto (t=
3.0512; p=0.0137) Finalmente, s6lo 2 especies se censaron en areas bajo la influencia de H.
laricifolium, mientras que 4 de estas fueron registradas tinicamente en la situacion fuera de

arbusto.

A manera de sintesis se puede decir que en todos los sitios muestreados fueron
reportadas asociaciones espaciales estadisticamente significativas de al menos una especie
con el arbusto H. laricifolium y en general la direccion de dichas asociaciones tiende a ser
positivas en los tres sitios de muestreo, indicando prevalencia de procesos de facilitacion
por parte del arbusto focal en areas de paramo andino. En general, la especie R. acetosella es
la de mayor abundancia tanto en areas abiertascomo en areas bajo la influencia de la copa
de Hlaricifolium. Por su parte, al evaluar las asociaciones espaciales en términos de
biovolumen y densidad encontramos que, estadisticamente hablando, las especies R
acetosella, S. lucida, N. marginatum, N. linearifolia y A. elongata presentaron una asociacion

positiva al arbusto, mientras que la graminea V. myuros se asocia negativamente al arbusto

5.72 Paramo Altiandino

Los patrones de abundancia de las especies encontradas en ambientes de paramo
altiandino se muestras en las figuras 3.12,3.13 y 3.14. En términos de biovolumenen el sitio
1, la especie Castilleja fissifolia present6 la mayor abundancia en comunidades bajo la copa de
arbusto, y presenta una asociacion estadistica positiva con el arbusto (t= 4.2636; p= 0.0020).
Otras especies como Monticalia imbricatifolia, Agrostis toluscensis y Belloa radians también

presentan un mayor biovolumen en areas bajo la copa que fuera de ella.
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Figura 3.11. Biovolumen promedio y densidad de individuos en las comunidades de areas bajo
el arbusto H. laricifolium (BA) y areas abiertas (FA) muestreadas en el Sitio 3 de paramo

andino.
(Abreviaturas en el Anexo 1)
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En areas abiertas el cojin Aciachne acicularis y R. acetosella son las especies con los
mayores valores de abundancia. De estas dos especies, A. acicularis present6 asociacion
negativa significativa con el arbusto (&= 2.5628; p- 0.0305). En este caso 6 de las especies de
la comunidad se registraron exclusivamente en areas fuera de la influencia de la copa de H.
laricifolium y solo 1 especie (los juveniles del arbusto focal) fue muestreada exclusivamente
bajo la copa de éste.

En términos de densidad también encontramos que algunas de las especies se
encuentran asociadas positivamente al arbusto; por ejemplo M. imbricatifolia (t= 2.2435; p=
0.0500) y C. fissifolia (t= 2.5122; p = 0.0331) presentan asociacion positiva y estadisticamente
significativa con H. laricifolium. De otras especies como Belloa longifolia y E. schultzii se
registraron igualmente un mayor ndmero de individuos bajo la copa, sin embargo su
asociacion no es estadisticamente significativa.

La especie R acetosella tiene una alta abundancia bajo la copa del arbusto y a su vez
es la especie con mayor abundancia en areas abiertas, lo que dio como resultado una
asociacién negativa significativa con el arbusto (t= -4.2694; p- 0.0020); las otras especies
asociadas negativamente al arbusto focal en este sitio fueron B. radians (t= 2.9832; p- 0.0153),
Gnaphalium elegans (t= 2.3753;p= 0.0415) y Hypochaeris cetosa (t=-3.2796; p- 0.0095). Estas
especies junto con otras 5 se registraron exclusivamente en areas fuera de influencia de la
copade H.laricifolium.

En términos de biovolumen de las especies el sitio 2 de paramo altiandino
encontramos que la especie C. Fissifolia es la de mayor abundancia en ambientes bajo la
influencia de H. laricifolium y presenta una asociacién estadistica significativa (t=1,897; p-
0,063).R. acetosella es la especie mas abundante en areas abiertas, presentando una
asociacion estadistica negativa con el arbusto (t= -3.1608; p- 0.0115). M. imbricatifolia, B.
triplinervia, H. laricifolium (juveniles) y Senecio formosus se registraron Gnicamente en areas
bajo el arbusto, aunque exceptuando la primera de ellas, estas especies presentan

abundancias muy bajas. Por su parte 5 especies se muestrearon solo en areas abiertas.
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Figura 3.12. Biovolumen promedio y densidad de individuos en las comunidades de areas bajoel
arbusto H. laricifolium (BA) y areas abiertas (FA) muestreadas en el Sitio 1 de paramo altiandino.
(Abreviaturas en el Anexo 1)

Cuando analizamos las densidades de individuos obtenidas en este sitio observamos
que varias especies tienen un mayor nimero de individuos en habitats bajo la influencia del

arbusto, de las cuales B. radians (t=2,244; p= 0,053), B. longifolia (t- 2.2242; p- 0.0501),
Cfissifolia (t= -3.0229; p- 0.0144) y H. laricifolium (t= 2.4379; p- 0.0374) presentan una
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asociacion positiva estadisticamente significativa al arbusto. De las especies con mayor
numero de individuos en areas abiertas R. acetosella (t=-6.4326; p= 0.0001), G. elegans (t=2.2201;
p= 0,031) y Laennecia mima (t= 2.2795; p- 0.0485) registraron una asociacién negativa
significativa con el arbusto. En este sitio 5 especies fueron censadas Gnicamente en estas

areas abiertas.
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Figura 3.13. Biovolumen promedio y densidad de individuos en las comunidades de areas bajo el

arbusto H. laricifolium (BA) y areas abiertas (FA) muestreadas en el Sitio 2 de paramo altiandino.
(Abreviaturas en el Anexo 1)
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En cuanto a biovolumen de las especies en el sitio 3 de paramo altiandino, 7 de las
especies reportadas solo se encontraron bajo la copa del arbusto; de estas solo B. radians
(t=2.248; p=0,051) present6é una asociacion positiva estadisticamente significativa con H.
laricifolium. Por su parte, de las especies registradas en areas abiertas, solo R
acetosellapresent6 una asociacion negativa (t= -2.5879; p=0.0293), mientras que otras 5

especies fueron muestreadas tnicamente en areas abiertas.
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Figura 3.14. Biovolumen promedio y densidad de individuos en las comunidades de areas bajoel
arbusto H. laricifolium (BA) y areas abiertas (FA) muestreadas en el Sitio 3 de paramo altiandino.
(Abreviaturas en el Anexo 1)
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Partiendo de los valores de densidad de individuos, se observé que 6 de las especies
presentan mayor numero de individuos bajo la copa del arbusto. De estas solo los juveniles
de H. laricifolium presentaron asociacion estadistica con el arbusto focal (&= 2.4140; p-
0.0389). En cuanto a las especies establecidas en areas abiertas, Calandrinia acaule (t= -2.5453;
p=0.0314) y R. acetosella (t- -2.5910, p- 0.0291) presentaron asociacion negativa significativa
con el arbusto; mientras que otras 4 especies solo se registraron en ambientes fuera de la

influencia del arbusto.

A manera de resumen podemos decir que en los tres sitios de paramo altiandino
muestreados fueron reportadas asociaciones espaciales entre H. laricifolium y algunas de las
especies que conformas estas comunidades,encontrandose que la identidad de las especies
asociadas (positiva o negativamente) al arbusto varia entre sitios.Entre las especies con
asociacion espacial estadisticamente significativa encontramos a C. fissifolia, M. imbricatifolia,
B. radians y B. longifolia asociadas positivamente y A. acicularis y R. acetosella asociadas
negativamente. Estos resultados se obtuvieron al analizar ambos indicadores de
abundancia. Finalmente, vale resaltar la asociacion positiva de los juveniles de H. laricifolium

bajo la copa del arbusto en dos de los tres sitios.

5.8 INDICE DE INTERACCION POR ESPECIE
Antes de realizar el anilisis detallado de los resultados obtenidos del indice de

interaccion es importante hacer una distincion, y es que en cada uno de los sitios
muestreados, tanto en ambientes de paramo andino como en paramo altiandino, existen
especies que solo se registraron en una de las 10 microparcelas (aquellas que tienen el
simbolo * al lado de la abreviatura) ya sea en areas bajo el arbusto (lo que resulta en un
RII-1) o en areas abiertas (RII--1), razon por la cual la mayoria de los puntos en la grafica
no presentan la barra de error. Se asume que la alta heterogeneidad entre réplicas es la
responsable de este resultado. Para los siguientes analisis nos concentraremos en las

especies que fueron registradas en mas de una réplica.
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La figura 3.15 presenta los resultados del indice de interaccion para cada una de las
especies registradas a 3715 m en los tres sitios de muestreo. En el sitio 1, de las 28 especies
reportadas 13 fueron registradas solo en una de las parcelas. De las 15 especies restantes, se
obtuvo un valor positivo del RII para 9 especies, 1 especie tiene un RII= O y 5 especies
presentan un RII negativo. De las especies con un RII positivo A. elongata y N. marginatum
tienen valores igual a 1, que es el limite maximo del indice e implica facilitacion; otras
especies como N. linearifolia, S. lucida y R. acetosella tienen mayores a 0, lo cual se puede
interpretar como efecto positivo del arbusto sobre estas dos especies. Las restantes
especies con valores positivos presentan limites de confianza muy amplios, que alcanzan
valores negativos, lo cual implica una alta variabilidad en el indice parcela a parcela y
dificulta su interpretacion; tal es el caso de Lachemilla hirta, Lachemilla moritziana, Echeveria
venezuelana y Calamagrostis sp. La especie L. mima presenta un indice de interaccion igual a 0,
sin embargo sus limites de confianza es tan amplio que no es posible ninguna
interpretacion. De las especies con valores de RII negativos, V. myuros y G. elegans presentan
valores negativos con sus limites de confianza dentro del rango esperado, sugiriendo que
estas especies se encuentran en competencia con el arbusto H. laricifolium. Las 4 especies

restantes presentan valores de RII muy variables.

En el sitio 2, 7 de las 27 especies se registraron solo en una de las réplicas. De las 20
especies restantes, 13 resultaron con un RII positivo, 3 especies tienen un RII neutro, y 4
especies tienen valores negativos. En este sitio, A. elongata, Ruilopezia flocosa, R. acetosella, N.
marginatum y N. linearifolia presentan un RII igual o muy cercano a +1, indicando efectos de
facilitacion del arbusto H. laricifolium sobre estas especies.Las 8 especies restantes con
indice de interaccion positivo presentan intervalos de confianza muy amplios, lo cual
indica respuestas diferentes de la especie entre las réplicas de este sitio, resultado
encontrado también para las dos especies con RII igual a 0 y para tres de las especies con
RII negativo. Al igual que en el sitio 1, ]a graminea V. myuros presenta un RII igual a -1, lo

cual implicaria un efecto competitivo entre esta especie y el arbusto H. laricifolium.
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Figura 3.15. Indice de interaccion para las especies registradas en paramo andino; las barras de
error corresponden al intervalo de 95% de confianza.

(Abreviaturas en el Anexo 1).
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En el sitio 3 de ambientes de paramo andino, de las 20 especies registradas, 8 se
muestrearon en solo una de las réplicas. En este sitio 6 especies presentaron un RII positivo
de las cuales S. lucida, A. elongata, H. laricifolium y R. acetosella mantiene sus limites de confianza
dentro del rango positivo de la grafica indicando un efecto positivo del arbusto focal sobre
ellas. Las especies E. venezuelana y B. triplinervia, especies que presentan valores alrededor de
0, tienen una alta variabilidad. Finalmente, en este sitio 4 de las especies encontradas
tienen valores negativos del indice de interaccion, dentro de estas se encuentran L. racemosa,
Nasella mexicana'y Calamagrostis sp, especies que presentan un RII- -1, lo cual indica un efecto

competitivo del arbusto sobre estas.

A manera de sintesis se puede decir, que si bien en ambientes de paramo andino las
interacciones positivas son las mas comunes, también existe una proporcion de las especies
establecidas en estas comunidades que interacttan de manera negativa con el arbusto H.
laricifolium; dentro de las especies que presentan un RII mayor a 0, indicando efectos
positivos del arbusto, tenemos: A. elongata, N. marginatum, S. lucida, R. acetosella, mientras que

dentro de las especies con RII negativo encontramos a V. myuros, N. mexicana y L. racemosa.

En la figura 3.16 se presentan los resultados del indice de interaccion para las
especies encontradas en los tres sitios de paramo altiandino muestreados. En el sitio 1, 6 de

las especies se registraron en solo una de las réplicas de muestreo

De las restantes 12 especies, 7 obtuvieron un valor positivo del RII, de las cuales C.
fissifolia y Agrostis toluscencis son quienes presentan valores mas altos del indice, dando claros
indicios de efectos de facilitacion de H. laricifolium sobre ambas especies. Las restantes 5
especies tienen valores de RII mas cercanos a 0 y con alta variabilidad entre réplicas, dentro
de las cuales se encuentran Sisyrinchium bogotensis, Coespeletia moritziana, M. imbricatifolia y B.

radians.

De las 5 especies con valores de RII negativo, A. acicularis y L. racemosa presentan
valores mas negativos del indice de interaccion indicando en este caso un efecto

competitivo entre estas especies y el arbusto focal. Otras especies como R. dcetosellg,
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Geranium multiceps y Lachemilla aphanoides tienen valores negativos pero muy cercanos a 0 y

con amplios limites de confianza lo cual complica su interpretacion.
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Figura 3.16 Indice de interacci6n para las especies registradas en paramo altiandino; las barras de
error corresponden al intervalo de 95% de confianza.
(Abreviaturas en el Anexo 1)
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En el sitio 2 de paramo altiandino llama la atencion como la mayoria de las especies
obtuvieron un valor de RII alrededor de 0, con amplios intervalos de confianza; dentro de
este grupo de 11 especies se encuentran Bromus sp, G. elegans, H. cetosa, A. toluscencis, A.
acicularis, Arenaria musciforme, Coespeletia spicata, L. racemosa, Sisyrinchium tictorium, Geranium
chamaense y L moritziana. Ahora bien, M. imbricatifolia junto con C. fissifolia presentan valores
positivos del indice, implicando de esta manera un efecto positivo del arbusto H. laricifolium
sobre estas especies. Por su parte R. acetosella y Laennecia mima presentaron valores de RII

negativos, indicando una interaccién competitiva con el arbusto. Las restantes 8 especies

presentes solo se registraron en una de las 20 microparcelas realizadas en el sitio.

El sitio 3 de paramo altiandino present6 los valores mas bajos de riqueza de
especies, y de las 17 especies registradas 9 se muestrearon en solo una de las réplicas. De las
restantes, A. toluscensis, Eragrostis sp, H. laricifolium y B. radians presentan valores de RII muy
cercanos a 1, lo cual indica una interaccion positiva entre estas especies y el arbusto focal.
Por su parte, las especies R acetosella y G. chamaense obtuvieron valores del indice de
interaccion muy cercanos a -1 indicando en este caso interacciones competitivas entre estas
especies y H. laricifolium. Las restantes especies registradas presentan valores de RII
cercanos a O y con una alta variabilidad, tal es el caso de B. radians, M. imbricatifolia y

Calandrinia acaule.

A manera de resumen, en estos ambientes de paramo altiandino se encontré una alta
variabilidad de los resultados obtenidos del RII, sin embargo en todos los sitiosdeesta
altitud se registraron ambos tipos de interacciones (positivas y negativas) entre las
diferentes especies y el arbusto focal. Dentro de las especies con RII positivo (que implica
procesos facilitativos) encontramos C. fissifolia, M. imbricatifolia, B. radians, juveniles de H.
laricifolium y gramineas como A. toluscensis y Eragrostis sp. Las especies A. acicularis, R. acetosella,
L. racemosa, G. chamaense y L. mima tienen valores de RII negativo indicando procesos de

competencia con el arbusto H. laricifolium.
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5.9 ANALISIS MULTIVARIADOS
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Figura 3.17 MDS para los valores de Biovolumen de las 120 parcelas muestreadas. (BA bajo arbusto,
FA fuera de arbusto, S1,S2 y S3 sitios a 3715 m, $4,S5 y S6 sitios a 4300 m)

En la figura 3.17 se puede apreciar el MDS global del biovolumen de las especies. En
este se observa una clara separacion de las parcelas ubicadas en paramo andino (triangulos)
y las parcelas de paramo altiandino (circulos) lo cual nos indica diferencias claras en la
composicion floristica entre estos ambientes. Adicionalmente se puede observar una alta
heterogeneidad entre parcelas ubicadas en el mismo sitio de una altitud (simbolos del
mismo color) esto sobre todo en ambientes de paramo andino. En cuanto a las diferencias
entre parcelas de areas bajo la influencia de H. laricifolium y areas abiertas (simbolos llenos
vs. vacios), la alta heterogeneidad no permite detectar patrones claros, sin embargo, en el
paramo andino las parcelas bajo arbusto y fuera de arbusto tienden a mezclarse, mientras
que en paramo altiandino la mayoria de las parcelas fuera de arbusto de los tres sitios se
agrupan, mientras que las parcelas bajo arbusto se encuentran dispersas en un sector del

grafico. La medida del stress en un MDS indica la distorsion del MDS con respecto a la

Interacciones entre plantas en la alta montaria tropical 103



Capitulo 3

realidad. Un valor de stress < 0.2 indica una buena aproximacion del MDS con respecto a la

realidad (Clarke &Warwick. 2001)

Adicional a este MDS se realizo un PERMANOVA multivariado para comprobar
diferencias estadisticas entre las diferentes comunidades en las dos situaciones de
muestreo (bajo y fuera del arbusto), entre los sitios réplicas a una misma altitud y entre las
dos altitudes (3715 m y 4300 m) (Ver tabla 3.2). En este analisis se obtuvo que la
interaccion entre los factores sitio y situacion es altamente significativo, de manera que no

en todos los sitios de muestreos existen diferencias significativas entre situacion.

Tabla 3.2 PERMANOVA multivariado a partir del biovolumen de las especies.

Factor Pseudo-F  P(perm)
Altitud 34.038 0.0166
Situacion 29.983 0.0532
Sitio (Al) 54.311 0.0001
Altitud*Sitio 3.482 0.0398
Sitio (AD)*Situacion(***)  17.785 0.0002

Debido a este resultado se realizé un Test Post Hoc para determinar sitio a sitio la
existencia de diferencias entre las comunidades establecidas en las situaciones de

muestreo, estos resultados se presentan en la tabla 3.3.

Tabla 3.3 Test Post Hoc para la interacci6n entre los factores Sitio*Situacion del PERMANOVA

multivariado a partir del biovolumen de las especies

Altitud | Sitio | Situacion t p (perm)
1(***) | BAVs. FA | 19.805 0.0004
3715m |2(***)|BA Vs.FA 17.323 0.0006
3 BA Vs. FA 0.7475 0.8147
1(***) [BAvs.FA | 24383 | 0.0002
4300m [2(***)|BAVs. FA | 16798 | 0.0062
3(***) | BA Vs. FA 17172 0.0015
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En este test se encontrd que en dos de los  tres sitios de paramo andino y en los tres
sitios de paramo altiandino existen diferencias altamente significativas entre situaciones,
es decir que las comunidades establecidas bajo la copa del arbusto y las de areas abiertas
son diferentes estadisticamente hablando. Estas diferencias originadas por variaciones en la
composicion floristica entre las comunidades establecidas en las dos situaciones de
muestreo o en el patron de abundancia de las especies, dado por los cambios de biovolumen
(el estimador de abundancia usado en este analisis) entre los individuos de las especies que
se desarrollan tanto bajo la influencia del arbusto como en espacios abiertos fuera de la

influencia del mismo.

5.9.2 Biovolumen por sitio

En la figura 3.18 se muestran los MDS de las parcelas bajo el arbusto y fuera de
arbusto para cada uno de los sitios de muestreo en las dos altitudes. En los tres sitios de
paramo andino (Fig. 3.18 A, B y C) se encontr6 una alta dispersion entre las parcelas de la
misma situacion. En cada uno de los sitios es posible hacer cierta separacion entre las
parcelas bajo arbusto y fuera de arbusto, indicando que la composicion de especies entre
ambos tipos de habitats difiere, lo cual se corrobora con lo obtenido en el PERMANOVA
multivariado. Por otro lado en ambientes de paramo altiandino, especificamente en el sitio 1
(Fig. 3.18 D) se observa que las parcelas bajo arbusto presentan mayor similaridad entre
ellas, mientras que las parcelas de areas abiertas muestran una alta dispersion. En el sitio 2
(Fig. 3.18 E) se invierte este patron, es decir las parcelas de areas abiertas presentan mayor
similaridad que las muestreadas bajo la copa de H. laricifolium. Finalmente en el sitio 3 de
paramo altiandino (Fig. 3.18 F) el grupo de parcelas fuera de arbusto se encuentra menos
disperso en el grafico, comparado con las parcelas de areas bajo la copa del arbusto. Sin
embargo, a pesar de que existen diferencias entre el comportamiento de las microparcelas
sitio a sitio, en esta altitud se detectaron diferencias altamente significativas entre las dos
situaciones de muestreo.El analisis de las dispersiones no mostro diferencias significativas
entre las varianzas para ninguno de los sitios (resultados no mostrados), lo cual implica
que las diferencias detectadas en el PERMANOVA se deben exclusivamente a la ubicacion

de las microparcelas en el espacio multivariado.
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Figura 3.18. MDS del biovolumen total para parcelas bajo arbusto (simbolos rellenos) y fuera de arbusto (simbolos vacios) en cada uno de los sitios
estudiados: 3715 m: (A) Sitio 1 (B) Sitio 2 (C) Sitio 3. 4300 m (D) Sitio 1 (E) Sitio 2 (F) Sitio 3.
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6.- DISCUSION

Los efectos de las interacciones interespecificas en areas de baja productividad, tales
como comunidades de plantas de zonas alpinas y articas con altos niveles de estrés abiotico
han sido altamente debatidos. Bajo tales condiciones, los procesos competitivos podrian
tener un rol muy importante en las dinamicas poblacionales o individuales, debido a que
los recursos o las condiciones ambientales son limitantes. Alternativamente, los procesos
facilitativos podrian tener un papel mas importante que la competencia en habitats severos
ambientalmente debido a que la vegetacion atenta el ambiente fisico y de esta manera
mejora la sobrevivencia, crecimiento y reproduccion de los individuos (Klanderud &
Totland, 2005). Los estudios de asociacion espacial no son tan poderosos como la evidencia
experimental, pero estos proveen importantes pistas de la importancia de las interacciones
positivas vs interacciones negativas en comunidades de plantas (Callaway, 2007).
Experimentos de remocién conducidos en comunidades de plantas alpinas para examinar
la conexion entre patrones espaciales e interacciones entre especies han encontrado que
asociaciones espaciales negativas no necesariamente apuntan hacia interacciones
competitivas, pero asociaciones espaciales positivas implican facilitacion en la gran
mayoria de los casos (Choler et al,, 2001). Sin embargo, es importante aclarar que existe la
posibilidad de que los patrones de asociacion entre especies detectados sean resultado de
eventos estocasticos durante el establecimiento de las diferencias especies, y su
coexistencia en estas comunidades sea producto del azar. De igual manera, no se puede
descartar la existencia de micrositios favorables para el establecimiento de individuos de
muchas diferentes especies que comparten requerimientos ambientales similares, que
generen patrones agregados de distribucion, independientemente de que exista una

interaccion efectiva entre las especies.

En esta investigacion se trato de evaluar si existe un efecto del arbusto paramero
Hlaricifolium sobre algunas propiedades de las comunidades vegetales establecidas en
ambientes de paramo andino y altiandino; adicionalmente pretendemos evaluar si existen
cambios de algunas de estas propiedades entre las comunidades establecidas en estos dos

ambientes. A continuaciéon se discutiran los resultados obtenidos de los analisis
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comunitarios realizados, comenzando por un analisis global de los resultados de riqueza,
diversidad de especies y densidad de individuos y biovolumen como estimadores de la
abundancia de las especies presentes. Seguidamente se presentara los resultados obtenidos
de la composicion floristica y el patron de abundancia de las especies de cada comunidad
incluyendo las asociaciones positivas y negativas encontradas entre las diferentes especies
y el arbusto focal. Luego se discutirin brevemente los resultados de los analisis
multivariados realizados y finalmente se realizara una breve sintesis sobre la importancia
de nuestros resultados en el conocimiento de las interacciones entre plantas en la alta

montafa tropical.

6.1 EFECTOS DE H. laricifolium A NIVEL COMUNITARIO: Riqueza, Diversidad y Abundancia de las

especies.

El efecto del arbusto focal sobre la riqueza y diversidad de las especies fue diferente
entre comunidades de paramo andino y altiandino. A 3715 m encontramos una mayor
riqueza y diversidad en areas bajo la influencia de la copa de H. laricifolium, lo cual es un
indicio de que existe un efecto positivo de este arbusto sobre las comunidades establecidas
en ambientes de paramo andino; mientras que a 4300 m el efecto del arbusto focal sobre la
riqueza y diversidad de las especies no es claro. Al observar el numero total de especies
vemos que la riqueza es mayor en areas abiertas que bajo la influencia de H. laricifolium,
mientras que si analizamos la riqueza promedio y la diversidad, este patron es dependiente
del sitio. La alta variabilidad entre los tres sitios de paramo altiandino evidencia la gran
heterogeneidad en ambientes de alta montana tropical, razén por la cual es necesario ser
cuidadosos al momento de hacer generalizaciones sobre los procesos moduladores de las
dinamicas comunitarias en estos ambientes. Nuestros resultados en paramo altiandino
contrastan con lo encontrado por Caceres (2011) que reporta aumento de la riqueza y
diversidad en areas bajo la copa de H. laricifolium; sin embargo, dado que el nimero de
replicas y los sitios escogidos son diferentes, no es de extrafiar que nuestros resultados sean
diferentes. En nuestro caso, un menor ntimero de réplicas por sitio pudo haber resultado en
una menor potencia estadistica en la evaluacion de las diferencias en la riqueza y diversidad

fuera y dentro de los arbustos.
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El aumento de la riqueza local de especies debido a la presencia de especies
nodrizas ha sido documentado en zonas de severidad hidrica (Valiente-Banuet & Escurra,
1997; Callaway & Pugnaire, 1999) y en ambientes de alta montana (Cavieres et al, 1998;
Badano et al. 2002; Cavieres & Badano, 2009); sin embargo trabajos realizados en gradientes
de severidad ambiental indican que el efecto de la copa de especies arbustivas sobre la
riqueza y abundancia de las especies puede variar dependiendo del nivel de estrés hidrico al
que se enfrentan las comunidades (Por ejemplo Holzapfel et al. (2006) en un gradiente
desde areas mésicas hasta aridas en Israel). Asi mismo, se ha reportado que este efecto
también varia dependiendo de la historia de vida de las especies: Tewksbury & Lloyd
(2001) encuentran en el desierto de Sonora un efecto positivo del arbusto Olneya tesota sobre
la riqueza de especies perennes, mientras que la riqueza de especies efimeras no varia entre
areas abiertas y bajo la copa del arbusto.Por su parte, Gutiérrez et al (1993) reportan
menor riqueza bajo la copa del arbusto Porlieria chilensis que en areas abiertas, aunque la
biomasa de las especies bajo la copa fue mayor. Estos autores sugieren que la relacion
inversa entre produccion y riqueza podria ser resultado de la capacidad de las especies
dominantes de capitalizar los nutrientes disponibles (incrementados por la influencia del
facilitador) lo que lleva al incremento en su biomasa a expensas de otras especies. Este tipo
de evidencias nos indican que la respuesta de propiedades como riqueza y diversidad frente
a especies potencialmente facilitadoras es dependiente del grado de estrés abiotico al que
se encuentra expuesta la comunidad, de la composicion floristica intrinseca de la

comunidad y de la capacidad de la especie nodriza de modular el estrés ambiental.

En cuanto a la variacion de la riqueza con el aumento de la altitud, nuestro trabajo
reporta un total de 45 especies en paramo andino y 38 especies para ambientes de paramo
altiandino. La disminucion de la riqueza de especies con el aumento de la altitud ha sido
ampliamente reportada, tanto en ambientes extratropicales como en el trépico.
Especificamente en gradientes entre paramo andino y altiandino en Venezuela existen
trabajos donde se ha reportado la disminucion del namero de especies a medida que se
asciende en altitud (Baruch, 1984; Alvizu, 2004).
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El efecto de H. laricifolium sobre la abundancia de las especies fue diferencial y
dependiente del indicador de abundancia utilizado. El biovolumen de las especies fue
consistentemente mayor bajo la copa del arbusto que en areas abiertas en ambos ambientes
muestreados; mientras que los valores de densidad de individuos bajo el arbusto fueron
menores que en areas abiertas en los tres sitios de paramo altiandino y en uno de los de
paramo andino. Si consideramos el biovolumen como una medida indirecta de la biomasa
de las especies, entonces podemos interpretar que bajo la copa del arbusto encontramos un
menor nimero de plantas, pero individuos de mayor tamaio y que este fenémeno se hace
mas notable en los sitios altiandinos. Es posible que el microhabitat bajo la copa del
arbusto provea mejores condiciones fisiologicas a los individuos, lo que se veria traducido
en una mayor produccion de biomasa de los individuos establecidos bajo el arbusto, a su
vez un menor numero de individuo en estas areas podria implicar un aumento en la
competencia interespecifica entre los individuos de diferentes especies establecidos bajo el
arbusto, ya que solo unos pocos individuos capitalizan mas recursos. Por su parte, un
mayor namero de individuos en areas abiertas estaria asociado a procesos de dispersion de
las especies 0 a una mayor cantidad de suelo desnudo disponible para el establecimiento de
individuos. Estos resultados coinciden con lo descrito por Caceres (2011) en el mismo
sistema, quien usando la cobertura de las especies como indicador de abundancia
encuentra valores mayores de cobertura de conespecificos y heteroespecificos bajo la copa
de H. laricifolium. No obstante, nuestro trabajo aporta un diferente enfoque al describir estas

comunidades con diferentes estimadores de abundancia.

Resultados similares han sido reportados por otros autores, principalmente en
ambientes aridos: Gutierrez et al. (1993) en la costa arida chilena encuentran una mayor
densidad de plantas en areas abiertas que bajo el dosel de P. chilensis, mientras que la
biomasa es similar en ambas situaciones. Holzapfel et al. (2006) encuentran un aumento de
la biomasa de plantas anuales bajo la copa de especies arbustivas con el aumento de la
severidad hidrica entre zonas mésicas y aridas en Israel, mientras que encuentra mayores
densidades de individuos en areas abiertas aportando de esta manera fuertes evidencias que

indican que los arbustos alteran la relacion del desempetio de las plantas vs productividad a

Interacciones entre plantas en la alta montafa tropical 110



Capitulo 3

lo largo de gradientes de recursos (Holzapfel et al, 2006). Resultados como los nuestros
enfatizan la importancia de la inclusion de las interacciones de especies en el estudio de
procesos comunitarios, tales como la relacion diversidad-productividad. A su vez, recalcan
la importancia de examinar los procesos de interaccion desde diferentes opticas, ya que
dependiendo del indicador utilizado, el efecto de la especie potencialmente facilitadora
sobre la comunidad puede cambiar completamente de direccion y podria llevar a

conclusiones erroneas sobre la naturaleza de la interaccion.

El indice de interaccién comunitario calculado demostré una prevalencia de las
asociaciones positivas entre H. laricifolium y las comunidades establecidas en ambientes de
paramo andino y altiandino. Sin embargo, se observa una alta variabilidad entre sitios e
incluso dentro del mismo sitio de muestreo, encontrando valores mayores y menores a 0, lo
que nos indica variaciones en la direccion de las asociaciones que podrian implicar co-
ocurrencia de interacciones competitivas y facilitativas en estos ambientes de alta
montana. Resultados similares fueron reportados por Anthelme et al. (2011) en la alta

montana tropical Ecuatoriana.

6.2 ANALISIS ESPECIE-ESPECIFICO: RELACIONES POSITIVAS Y NEGATIVAS ENTRE H.
laricifolium Y OTRAS ESPECIES DE PARAMO ANDINO Y ALTIANDINO

Nuestros resultados muestran una co-ocurrencia de asociaciones positivas y
negativas entre H. laricifolium y las especies que conforman las distintas comunidades de
paramo andino y altiandino descritas. Las diferencias en la identidad de las especies
asociadas al arbusto focal entre sitios da cuenta de la alta heterogeneidad espacial
imperante en estos ecosistemas y a su vez podria indicar que dicha variabilidad espacial
modula la intensidad, importancia y direccion de las interacciones planta-planta en

ambientes dealta montana tropical.

De las 45 especies muestreadas a 3715 m, 16% presentaron asociaciones positivas y

11% presentaron asociaciones negativas con el arbusto focal. Las 7 especies con
asociaciones espaciales positivas con el arbusto H. laricifolium son: S. lucida, N. marginatum, R.

acetosella, A. elongata, N. linearifolia, R. flocosa y los juveniles de H. laricifolium. Cada una de estas
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especies obtuvieron valores de RII muy cercanos o igual a +1 en al menos uno de los 3 sitios
de muestreo lo cual se puede interpretar como un efecto de facilitacion del arbusto sobre
ellas. Por otro lado, las 5 especies con asociaciones espaciales negativas con H. laricifolium y
un RII cercano a -1, indicativo de competencia entre estas y el arbusto focal son: V. myuros,

G. elegans, L. racemosa, N. mexicana y Calamagrostis sp. Es interesante que las especies con
asociaciones positivas con el arbusto pertenecen a formas de vida herbacea o arbustiva,
mientras que las especies con asociaciones negativas son principalmente gramineas. Esta
tendencia podria ayudarnos a interpretar los mecanismos que generan dichos patrones de
asociacion. Holmgren et al. (1997) plantean un modelo que visualiza como los patrones de
facilitacion pueden ser explicados a partir del efecto simultaneo de las especies
facilitadoras sobre la radiacion incidente y el contenido de humedad del suelo. Estos
autores enfatizan el hecho que el dosel de las plantas produce simultaneamente efectos
positivos y negativos. Si tomamos en cuenta que las especies de herbaceas son sensibles al
déficit hidrico, mientras que las gramineas requieren altas cantidades de luz, es de esperar
entonces que las hierbas se asocien a la copa del arbusto donde se registr6 un mayor
contenido de humedad en el suelo y menor cantidad de radiacion incidente, mientras que
las gramineas se vean afectadas por la sombra producida por la copa y de esta manera se
produzca una asociacion negativa con el arbusto. Esta discusion se ampliara en el siguiente
capitulo donde se presentan resultados del estatus fisiologico de algunas de las especies

asociadas.

En los sitios de paramo altiandino se registraron un total de 38 especies, de las
cuales 16% de las especies se asocian positivamente con H. laricifolium y un 21% presentan
asociaciones negativas con el arbusto. Las 6 especies con un RII positivo y con asociaciones
espaciales positivas son las siguientes: C. fissifolia, M. imbricatifolia, A. toluscensis, B. longifolia, H.
laricifolium (juveniles de la especie focal) y Eragrostis sp. Si bien nuestro trabajo se enfoca
principalmente en las interacciones interespecificas que ocurren en estas comunidades, no
se puede dejar de lado el hecho que en ambas altitudes estudiadas prevalecen asociaciones
positivas entre H. laricifolium y sus conespecificos, lo cual concuerda con lo encontrado por

Caceres (2011), quien encuentra una agregacion a cortas distancias (entre O y 4 m) entre
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adultos de H. laricifolium y sus juveniles en paramo altiandino, y lo que se puede considerar
como un ejemplo de patrones espaciales determinados por factores morfologicos y
reproductivos. Por otro lado, tal como reporta Caceres (2011), es interesante mencionar la
asociacion positiva entre C. fissifolia e H. laricifolium en estos ambientes, ya que esta especie
pertenece a las Orobanchaceae, familia reconocida por su capacidad de establecer
relaciones de hemiparasitismo al conectarse con el sistema radicular de las especies que

parasita, obteniendo nutrientes y agua de éstas (Adler, 2003).

Las 8 especies asociadas negativamente y que registraron valores de RII cercanos a -
1 indicando procesos de competencia con H. laricifolium son: A. acicularis, R. acetosella, G.elegans,
H. cetosa, L. mima, L. racemosa, C. acaule y G. chamaense. Es interesante como en estos ambientes
la interaccion entre H. laricifolium y R. acetosella es negativa, mientras que en paramo andino
se asocian positivamente. Esta herbacea perenne, nativa de Eurasia (Zimmerman &
Lechowicz, 1982) es la especie con mayor abundancia en todos nuestros sitios de muestreo,
lo cual demuestra su amplio éxito como invasora en los paramos venezolanos. “The Novel
Weapons Hypothesis® plantea que algunas especies invasoras pueden poseer mecanismos
alelopaticos, antibioticos o defensas contra la herbivoria que son tnicos en las areas que
invaden, caracteristicas que les confieren ventajas competitivas a estas especies en nuevos
habitats (Callaway & Ridenour, 2004). No obstante, el hecho que R. acetosella se encuentre
asociada positivamente en paramo andino podria implicar que la variabilidad abiotica
producto de gradientes ambientales en estos ecosistemas de alta montana influye en la
naturaleza y direccion de las interacciones planta-planta. Estos cambios en la direccion de
la interaccion entre especies también se encontraron entre diferentes sitios de muestreo a
una misma altitud. Tal es el caso de la interaccion H. laricifolium y B. radians, la cual se asocia
negativamente en el sitio 1 de paramo altiandino, y presenta asociacién positiva y un RII
cercano a 1 en el sitio 3 de esta altitud. Resultados como estos enfatizan la importancia de
tomar en cuenta la alta heterogeneidad espacial en estos ambientes y su influencia en la

generacion de patrones espaciales en la vegetacion.

El hecho que la proporcion de asociaciones positivas vs. negativas sea mayor en el

paramo andino que en el altiandino nos lleva a rechazar la primera de nuestras hipotesis de
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investigacion la cual planteaba que se observaria un aumento de la importancia de las
interacciones espaciales locales positivas en el paramo altiandino, vinculado al incremento
de la severidad ambiental en este ecosistema. Este resultado puede estar asociado al hecho
de que en ambas altitudesde muestreo fueron detectadas condiciones microambientales
que pueden considerarse severas. Por esta misma razén nuestros resultados no aportan
evidencia a favor de la hipotesis de gradiente de stress (Bertness & Callaway, 1994) la cual
ha sido validada en ambientes alpinos (Callaway et al 2002) y en otros ambientes
tropicales (Anthelme et al, 2011). En este orden de ideas hay evidencias que sugieren que
los procesos de facilitacion pueden disminuir o desaparecer en ambientes de estrés severo
(Michalet, 2006), que la relacién competencia-facilitacion depende del gradiente de estrés
involucrado (Maestre et al., 2009) y que la magnitud y direccion de las interacciones entre
plantas puede cambiar de acuerdo a las caracteristicas de las especies que interactiian
(Miriti, 2006; Maestre et al, 2009). Diferencias sutiles pueden causar variabilidad en los
resultados de interacciones entre plantas (Dullinger et al, 2007), de alli la importancia de
evaluar este tipo de interacciones desde multiples enfoque y temer en cuenta la

heterogeneidad del sistema que se esti evaluando como ocurre en este caso.

6.3 ANALISIS GLOBALES

Los analisis multivariados permitieron observar una clara diferenciacion en la
estructura de las comunidades de los dos ambientes de alta montaiia estudiados. De la
misma manera, estos analisis muestran como las comunidades asociadas a la copa de H.
laricifolium presentan una composicion floristica distintiva, que difiere de la que se
encuentra en dreas abiertas fuera de la influencia del arbusto, tendencia que se hace mas
explicita en el paramo altiandino. Si bien nuestros resultados confirman la existencia de co-
ocurrencia de asociaciones positivas y negativas en ambos ambientes estudiados, dando
indicios de que efectivamente facilitacion y competencia actGan simultaneamente en la
estructuracién de estas comunidades, es evidente que existe un pool de especies que
consistentemente se encuentran agregadas en la vecindad de H. laricifolium, y otras con

relaciones espaciales negativas. Es decir, claramente nuestro arbusto modifica la estructura
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de la comunidad tanto en el paramo andino como en el altiandino Por lo tanto, se pudiera

pensar en esta especie como un “ingeniero ecosistémico”.

6.4 INTERACCIONES INTERESPECIFICAS ENTRE H. laricifolium Y OTRAS ESPECIES:
IMPLICACIONES EN EL ESTUDIO DE INTERACCIONES PLANTA-PLANTA EN LA ALTA
MONTANA TROPICAL

La importancia de las interacciones entre plantas en la estructuracion de
comunidades vegetales en la alta montana tropical ha sido poco explorada; un estudio muy
reciente realizado en la alta montafia Ecuatoriana reporta principalmente procesos de
facilitacion en estos ecosistemas (Anthelme et al, 2011). La co-ocurrencia de procesos de
facilitacion y competencia en ambientes ha sido descrita principalmente en interacciones
intraespecificas en rosetas gigantes (Smith, 1981), es por esto que nuestros resultados de la
presencia simultanea de asociaciones positivas y negativas entre H. laricifolium y las especies
que integran las comunidades de paramo andino y altiandino constituyen un aporte
importante en el conocimiento de interacciones planta-planta en ambientes de alta
montaiia. Adicionalmente la respuesta diferencial del efecto del arbusto focal sobre el
biovolumen y la densidad de los individuos en estas comunidades subraya la importancia
de incluir analisis poblacionales y ecofisiologicos para una mejor aproximacion a la
comprension de los mecanismos que subyacen tras estas interacciones. La alta variabilidad
en la estructura de las comunidades y el tipo de asociaciones entre especies encontrada en
los diferentes sitios de este estudio demuestra que la heterogeneidad espacial constituye
un importante factor modulador de la direccion de las interacciones planta-planta en la alta

montafia tropical.
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CAPITULO IV

VARIACION DEL ESTATUS HIDRICO DE PLANTAS ASOCIADAS AL
ARBUSTO DOMINANTE Hpypericum laricifolium Juss: Diferencias entre especies

asociadas positiva y negativamente

L- INTRODUCCION

En este capitulo se presentan los resultados de las relaciones hidricas de algunas
de las especies asociadas positiva y negativamente al arbusto H. laricifolium en ambientes
de paramo andino y altiandino. Inicialmente se describe brevemente la importante
relacion entre la distribucion de las especies y el contenido de agua disponible y se
presentan algunas evidencias que ilustran la relacion entre mejoramiento de las
condiciones hidricas bajo plantas nodrizas y patrones de asociacion entre especies.
Seguidamente se detalla la metodologia utilizada para la descripcion de las relaciones
hidricas de las especies estudiadas y los resultados obtenidos de estas especies.
Finalmente se realiza una breve discusion de los diferentes tipos de respuesta
encontrados en individuos de las diferentes especies establecidos en areas abiertas y
bajo la influencia de H. laricifolium, tratando de relacionar dichas respuestas con algunos
mecanismos que podrian explicar las asociaciones espaciales encontradas en estos dos

ambientes de alta montana tropical.

2.- MARCO TEORICO

El contenido de agua disponible en el suelo controla la distribucion de plantas
desde escalasmicroambientales a continentales. La precipitacion y temperatura son los
controladores primarios de la distribucion de biomas en el mundo, y ambos factores
estan correlacionados cercanamente con la productividad neta (Hull, 2008). Estudios
realizados en ambientes de alta montana tropical sugieren que las bajas temperaturas y
heladas, predominancia de ciclos diarios de temperatura, ciclos diarios de
disponibilidad de agua, estacionalidad hidrica y la interaccion de factores hidrico-
térmicos son los principales factores de estrés determinantes en la actividad metabélica

de las plantas de estas areas (Azocar & Rada, 1993).
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Las especies de plantas perennes que habitan ambientes severos se encuentran
adaptadas a baja disponibilidad de recursos, disturbios y limitaciones fisicas de
crecimiento (Dormann & Brooker, 2002); estas especies pueden sobrevivir y mantener
su crecimiento en ambientes con baja disponibilidad de agua mediante mecanismos de
resistencia a la sequia que pueden ser o bien mecanismos de evasion o de tolerancia a la
desecacion. Dentro de los mecanismos de evasion se incluye: almacenamiento interno de
agua, desplazamiento temporal de la actividad metaboélica, control estomatico, pérdida
de las hojas. Por su parte, entre los mecanismos de tolerancia a la desecacién se
encuentra el ajuste osmotico, el cual es un mecanismo de aclimatacion que permite
mantener el turgor y volumen de la célula aun cuando los potenciales hidricos del suelo
sean muy negativos; la disminucion del contenido de agua en la célula es otro
mecanismo de tolerancia, en éste, la remocion de pequenias cantidades de agua desde
células pequenas (con paredes rigidas) reduce la presion de turgor rapidamente,
aumentando la habilidad para extraer agua del suelo a muy bajos potenciales
hidricos.En el paramo, los mecanismos de regulacion del balance hidrico pueden variar
para una misma especie dependiendo de su estadio en el ciclo de vida y del ambiente
especifico en el que crece y para especies diferentes los mecanismos varian de acuerdo a

la forma de crecimiento (Meinzer et al, 1994; Azo6car & Rada, 2006).

En habitats estresantes las interacciones positivas entre especies tienden a ser
comunes y a aumentar en importancia (Bertness & Callaway, 1994; Callaway et dl,
2002).Existe una gama de estudios que indican que estas interacciones facilitativas son
comunes en ambientes alpinos (Choler et al, 2001; Kikvidze et al, 2005), los cuales son
reconocidos por presentar condiciones ambientales severas tales como bajas

temperaturas, exceso de radiacion y sustrato inestable (Korner, 1999).

Holmgren et al. (1997) realizan una revision de ejemplos de interacciones
positivas en un variado rango de ecosistemas, que incluyen desiertos, dunas, arbustales
mediterraneos, sabanas tropicales entre otros. Estos ejemplos ilustran que el
mejoramiento de las relaciones hidricas de las plantas bajo la sombra de especies
nodrizas es el mecanismo mas comin involucrado en los patrones de asociacién entre
especies, a pesar de que se han reportado otros mecanismos tales como incremento de

nutrientes o proteccién contra la herbivoria bajo la copa de especies facilitadoras.En
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general, el microclima bajo los arbustos se caracteriza por bajos niveles de radiacion y
amplitudes térmicas, lo que lleva a menores demandas evaporativas comparadas con
condiciones de édreas abiertas entre arbustos. Adicionalmente, una mayor cobertura de
herbaceas y hojarasca tienen el potencial de incrementar el contenido de humedad en el
suelo al aumentar la infiltracion y disminuir la evaporacion desde la superficie del suelo
(Holzapfel & Mabhall, 1999). Holzapfel et al. (2006) al estudiar asociaciones entre
arbustos y plantas anuales en zonas aridas sugieren que, al ser el agua el principal factor
limitante en estos sistemas, las interacciones positivas encontradas a lo largo de un
gradiente de aridez son el resultado de un efecto positivo del arbusto al disminuir el
estrés hidrico mediante el sombreado que produce la copa o al mejorar la estructura del
suelo y los patrones de infiltracion bajo los arbustos. El analisis de los patrones de
distribucion de la vegetacion a lo largo de gradientes ambientales ha sido una larga
tradicion en la ecologia. Sin embargo, estudios que combinen estos patrones con
respuestas fisiologicas de los individuos a diferentes factores ambientales son menos

comunes (Holmgren, 2000).

Para entender los mecanismos tras el efecto neto de plantas nodriza en el
establecimiento, es necesario conocer respuestas combinadas de las plantulas a
maltiples factores ambientales, por ejemplo la respuesta de las plantas al efecto
combinado de luz y agua, el cual se caracteriza por un trade-off entre la tolerancia a la
desecacion y a la sombra (Holmgren et al, 1997). El estadio de una planta o su tamaio
son los indicadoresmas utilizados para medir su desempefio bajo diferentes condiciones
ecologicas, incluyendo la respuesta de la planta a la vecindad. Esta respuesta a las
condiciones locales varia desde el establecimiento de la plantula hasta la senescencia
(Miriti, 2006). Los experimentos mas comunes para investigar los efectos positivos
entre plantas incluyen la remocion de la especie potencialmente facilitadora y el
posterior monitoreo del crecimiento, sobrevivencia y reproduccion de las especies
potencialmente involucradas en la interaccion. Otras aproximaciones incluyen
manipulacién de la copa o el sistema radicular del supuesto benefactor, sin remocion de
la planta completa. A pesar de que la remocion podria no confirmar el mecanismo activo
especifico, es una buena manera de distinguir entre efecto bidtico y de micrositio, una

distincion que es dificil de hacer sin experimentacion (Callaway, 2007)
*
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3. ANTECEDENTES DE INVESTIGACION

Existen una serie de estudios desarrollados en ambientes aridos donde se han
descrito las relaciones hidricas de especies asociadas espacialmente a plantas
potencialmente nodrizas. Estos estudios reportan diferentes respuestas de las especies,
desde facilitacion hasta competencia asociada al contenido de agua disponible en el
suelo. Fonteyn & Mahall (1981) en un estudio en el desierto de Mojave para determinar
el grado de interferencia entre las especies Larrea tridentata y Ambrosia dumosa
encontraron, al medir potenciales hidricos pre-dawn, que existe interferencia
(competencia) por agua en sitios con muy baja disponibilidad de agua en el suelo.
Barner y Archer(1999)en pastizales y sabanas del sur de Texas al estudiar el
comportamiento de algunas especies asociadas a Prosopis glandulosa (especie que actaa
como planta nodriza de arbustos como Zanthoxylum fagara y Berberis trifoliolata)
encontraron un aumento del contenido de N en hoja y mejores potenciales pre-dawn en
individuos agrupados bajo la copa de la especie nodriza con respecto a aquellos
creciendo fuera de la copa; este resultado se intensificé bajo condiciones de desecacion.
Forseth et al.(2001) en el noreste de Utah examinaron las consecuencias de la asociacion
de la herbacea perenne Cryptantha flava con diferentes arbustos encontrando una
reduccion de la tasa de fotosintesis diaria de los individuos bajo los arbustos: estos
autores reportaron que el sombreado de los arbustos no reduce la conductancia
estomatica de ésta herbacea, lo que aunado con temperaturas foliares similares bajo el
arbusto y en areas abiertas resulta en una reduccion de la tasa traspiratoria de s6lo 20%
bajo el arbusto. De la misma manera, reportan que el potencial hidrico de las hojas
entre individuos establecidos bajo el arbusto y en areas abiertas no difiere (Ver también
Holzapfel & Mahall (1999); Fernandez et al. (2006); Pugnaire et al. (1996) para otros

ejemplos).

En la alta montafia tropiéal, y especificamente en el paramo desértico, son muy
pocos los estudios que involucran explicitamente interacciones planta-planta y la
respuesta hidrica de las especies asociadas. Caceres (2011), en una de nuestras
localidades de estudio, encuentra que los individuos de las especies Lucilia venezuelense,
Senecio formosus, Belloa longifolia, Aciachne pulvinata y Rumex acetosella, asociados

positivamente al dosel de H. laricifolium, manifestaron potenciales hidricos minimos (a
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medio dia) mas positivos indicando una mejora en su desempefio al encontrarse bajo la

copa del arbusto; por su parte, esta autora reporta para la especie Castillgja fissifolia el

comportamiento contrario (potenciales minimos mas positivos en areas abiertas).

4.- METODOLOGIA

4.1 DETERMINACION DE POTENCIAL HIDRICO MINIMO EN CAMPO(¥ 1 ir)

Se realizaron mediciones del potencial hidrico foliar entre las entre las 10:00 y las
12:00 h en individuos de las especies con patrones claros de asociacion espacial al
arbusto facilitador,en muestras foliares en dias despejados durante la estacion seca
(Enero y Febrero 2012), empleando para ello una bomba de presion (Scholander PMS
mod 600, Corwallis, Oregon, USA).Se escogieron las especies con asociacion estadistica
significativa que presentaran las mayores abundancias, utilizando para ello los
resultados de las pruebas de t pareadas descritas en el Capitulo III. Las especies que se

estudiaron se presentan en la tabla 4.1.

Estas medidas se realizaron en muestras de individuos seleccionados al azar
establecidos en zonas bajo la influencia de H. laricifolium (Bajo Arbusto) y en areas
abiertas sin la influencia del arbusto (Fuera Arbusto). Para cada una de las especies se
realizaron 5 réplicas por situacioén, aunque en el caso de V. myurus solo se encontraron
individuos vivos en una de las situaciones de muestreo (Fuera Arbusto). Estos
muestreos se realizaron con la finalidad de evaluar el efecto de H. laricifolium sobre el
desempefio hidrico de las especies asociadas espacialmente a este, en ambientes con

diferentes niveles de severidad ambiental.

Interacciones entre plantas en la alta montaiia tropical 125



Capitulo 4

Tabla 4.1 Especies asociadas al arbusto H. laricifolium utilizadas en los analisis ecofisiologicos

Altitud Especies Forma de vida Tipo De
(msnm) Asociacion

3715m Stevia lucida Arbusto Positiva

Noticastrum marginatum Hierba Positiva

Vulpia myuros Graminea en Macolla Negativa

Rumex acetosella Hierba Positiva

4300 m Castilleja fissifolia Hierba Positiva

Monticalia imbricatifolia Subfratice Positiva

Aciachne acicularis Cojin Negativa

Rumex acetosella Hierba Negativa

4.2 COMPONENTES DEL POTENCIAL HIDRICO

La curva presion-volumen es la técnica com@inmente utilizada para estudiar las
relaciones hidricas en plantas (He et al, 2007). En este trabajo se realizaron curvas
Presion-Volumen en el laboratorio con individuos de las especies listadas en la tabla 4.1,

siguiendo el protocolo expuesto a continuacion:

1- Se colectaron en campo 5 individuos de cada especie por situacion de
muestreo. Cada individuo se almaceno en un envase o en papel absorbente saturado con

agua para evitar la transpiracion de las muestras durante el transporte.

2.- Una vez en el laboratorio, se dejaron rehidratar en un lapso de 12 horas en

total oscuridad.

3.- Usando una muestra foliar de cada individuo colectado y haciendo uso de una
bomba de presion se realizaron mediciones del potencial hidrico e inmediatamente el
peso de la muestra foliar para obtener los puntos de la curva; obteniendo entre 10 y 12

puntos por muestra foliar.

4.- Cada muestra se seco en la estufa durante 72 horas para obtener el peso seco.
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Una vez obtenido el peso seco se procedio a calcular el contenido de agua extraida (Ro)

a través de la ecuacion:

0 = (P(Wmt) —P (‘Pz))

Ro=rewy-P)

Ecuacion 4.1
Donde:
P (W) Peso fresco en el potencial hidrico de saturacion

P (¥)): Peso fresco a cadapotencialhidrico dado

P Peso seco

A partir de los valores de contenido de agua extraida y el inverso del potencial

hidrico se realizaron las curvas, de las cuales se calcularon los siguientes componentes:

Potencial osmotico de saturacion (We): valores positivos de potenciales de

saturacion benefician la elongacion de las células y el crecimiento de la planta, asi como
otros procesos fisiologicos y fisioquimicos (He et al, 2007). Este parametro es utilizado

para determinar la capacidad de osmoregulacion de la célula (Goldstein, 1989)

Potencial osmotico en el punto de pérdida de turgor (*#11p): al igual que el Wiy

se utiliza para determinar la capacidad de osmoregulacion de los tejidos de la planta.

Valores mas negativos del *J11p se considera como una medida de la habilidad de la

planta para realizar ajustes osmoticos y de esta manera mantener parciamente el turgor
de sus tejidos (Goldstein, 1989).

Modulo de elasticidad (&max): la capacidad de la célula de perder volumen y por

ende la capacidad de disminuir el potencial hidrico antes de alcanzar el punto de
pérdida de turgor depende de la elasticidad de la célula, expresada a través del modulo
de elasticidad. Una mayor elasticidad de la pared celular se expresa a través de un valor

pequeiio del modulo (Lambers et al,, 2008).
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La comparacion de los componentes del potencial hidricocon los potenciales
hidricos minimos obtenidos en campohace posible realizar inferencias sobre el estatus
hidrico de la planta. A partir de esta comparacion se determiné si existe alguna
diferencia en las relaciones hidricas entre individuos establecidos bajo la influencia de la

copa de H. laricifolium y en areas abiertas.

43 ANALISIS DE LOS DATOS

Se realizaron analisis de varianza por permutaciones (PERMANOVA) de 1 via
utilizando como factor la situacion de muestreo (Bajo y fuera del arbusto) para

comparar los valores de Wi min, Wsar, ¥ ¥ £max Obtenidos de individuos establecidos

bajo y fuera dela influencia del arbusto. Estos analisis se realizaron con el programa
PERMANOVA + for PRIMER Version 6.0 (Anderson, et al. 2008).Con la finalidad de

detectar diferencias significativas entre los valores de Wimin y Wrip se realizé una

comparacion de medias para muestras independientes (Prueba t), utilizando el

programa SPSS V. 17.
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5. RESULTADOS

5.1 POTENCIALES HIDRICOS EN CAMPO
En la figura 4.1 se presentan los W mi, reportados en campo para las 7 especies
con mayor abundancia que presentan una asociacion clara con el arbusto focal (ya sea

positiva o negativa). Estas especies se separaron en tres diferentes grupos partiendo de

la respuesta hidrica generada por la asociacion con el arbusto H. laricifolium.
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*Los signos en el area superior del grafico indican la direccion de la asociacion espacial local de la
especie evaluada con H. laricifolium

Figura 4.1. Potenciales hidricos minimos para las 7 especies en estudio

(Las barras de error corresponden al error estandar).

El grupo 1, donde encontramos a N. marginatum (a 3715 m), R acetosella (a 3715 m)
y C. fissifolia (a 4300 m), agrupa a las especies con potenciales hidricos minimos mas
positivos en ambientes bajo la copa del arbusto focal. Todas estas especies presentan
asociacion espacial positiva con H. laricifolium y en los tres casos la diferencia entre los

W min en individuos bajo y fuera de la influencia del arbusto es significativa (N.
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marginatum pseudo-F= 27 ,161; p= 0,0089, R. acetosella pseudo- F=58.963; p- 0.0077 y C. fissifolia
pseudo-F=29.87; p=0.0166).

El grupo 2 incluye a las especies con Wi, similares tanto en ambientes bajo la

copa del arbusto como en areas abiertas (no existen diferencias estadisticamente
significativas); en éste grupo encontramos dos especies con asociacion espacial positiva
a H. laricifolium que son S. lucida y M. imbricatifolia y la especie A. acicularis que present6

una asociaci6n espacial negativa con el arbusto.

Finalmente en el grupo 3 se ubicaron dos especies con respuestas “particulares”;
V. myuros que present6 potenciales muy bajos en areas abiertas, pero que sin embargo
nunca fue encontrada en areas bajo H. laricifolium, lo cual nos sugiere efectos

competitivos entre estas dos especies. La otra especie de este grupo es R. acetosellaa 4300
m, especie que cambia la direccion de la asociacion de positiva a negativa entre las dos
altitudes estudiadas y que ademas cambia su respuesta desde el punto de vista hidrico;

a 4300 m los individuos establecidos fuera de la influencia del arbusto presentan W min

mas positivos que aquellos individuos bajo la copa de H. laricifolium (aunque las
diferencias no fueron estadisticamente significativas).
Para facilitar los analisis subsecuentes se utilizaran estos tres grupos de

especies.

5.2 COMPONENTES DEL POTENCIAL HIDRICO

5.2.1 Potencial osmético en elpunto depérdida de turgor (¥11p)

La figura 4.2 presenta los valores de *Prip obtenidos de las curvas presion
volumen (barras) y 10sWimn oObtenidos en campo (puntos) para los tres grupos de

especies identificados en el apartado anterior. En el grupo 1 se aprecian leves diferencias

entre el valor de *Prip obtenido para los individuos establecidos en é4reas bajo la

influencia de H. laricifolium y areas abiertas, aunque solo una de estas tres especies (R
acetosella a 3715 m) presenta valores diferentes estadisticamente (pseudo-F=5.6876; p-
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0.1005). Adicionalmente se observa que los valores de ¥rip son muy cercanos a los

valores de Wi min (no existen diferencias significativas).
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especie evaluada con H. laricifolium

Figura 4.2. Potencial osmotico en el punto de pérdida de turgor (W1 p) para las 7 especies en estudio. (Se

presentan los ¥, ., con fines comparativos; las barras de error corresponden al error estandar.)

En el grupo 2, al igual que en el grupo anterior, encontramos algunas diferencias

entre los valores de *#11p de individuos bajo y fuera de la influencia del arbusto. En este

caso se encontraron diferencias significativas entre situacion de muestreo para

individuos de la especie S. lucida (pseudo-F- 19.184; p- 0.0081).

Sin embargo, en este grupo si se observan grandes diferencias entre los valores

de *Prip y Wimin para las tres especies, las cuales son estadisticamente significativas
tanto en individuos establecidos bajo la copa (BA) como en individuos de areas abiertas
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(FA) (S. lucida: BA: t= 3,145; p= 0,012. FA: t=3,513; p= 0,007. A. acicularis: BA: t=2,718; p- 0,035.
FA: t=1,527; p- 0,107. M. imbricatifolia: BA:t= 3,983; p= 0,007. FA: t-2,883; p- 0,028).

En el grupo 3, la especie R. acetosella (a 4300 m) no presenta diferencias de ¥rip
entre las situaciones de muestreo y aunque los valores de *1p son ligeramente mas
positivos que el ¥|min NO existen diferencias significativas. En el caso de V. myuros no fue

posible realizar las mediciones correspondientes a individuos establecidos bajo la copa

del arbusto, sin embargo al comparar los valores de ¥rrpy ¥ min vemos como el valor de

potencial de campo es significativamente menor que el valor de *#1; (t= 5,488; p- 0,0001).

5.22 Potencial osmético de saturacion (¥sat)

Tabla 4.2 Potencial osmotico de saturacion para las 6 especies en estudio

(Valores de error estandar entre paréntesis).

e (MPa) Significancia
Especies BA FA
N. marginatum -1.39 (0,13) -1,29(0,12) |NS
GRUPO1 Racetosella@715m) | -0,96 (0,05) | -1,30 (0,04) |* (F-28,215; p-0,0983)
C. fissifolia -1.52 (0,12) -1,46 (0,07) { NS
S. lucida -0,99 (0,07) | -1,25 (0,06) |** (F-5211; p- 0,0747)
GRUPO2  A.acicularis -1,67(0,23) | -1,34 (0,44) |Ns
M. imbricatifolia -1,21(0,16) | -1,27(0,29) |NS
GRUPO 3 R acetosella (4300m) | -1,53 (0,24) -1,63 (0,12) | NS

1

La tabla 4.2 presenta los valores de ¥, para 6 de las especies en estudio.

En general no se observaron diferencias significativas entre los potenciales de
saturacion de individuos establecidos bajo la copa de H. laricifolium y areas abiertas,

excepto para las especies R acetosella (a 3715 m) y S. lucida, especies en las cuales, los %7,

son significativamente menores en individuos de 4reas fuera de la influencia del arbusto.
En este caso se excluyo a la especie V. myuros, debido a que, tal como se comento
anteriormente, no se encontraron individuos bajo la copa de arbusto para realizar las
mediciones respectivas.
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5.2.3 Contenido relativo de agua en el punto de pérdida de turgor (CRHryp)

En la tabla 4.3 se presenta el contenido relativo de agua en el punto de pérdida
de turgor para los tres grupos de especies estudiados en ambas altitudes. Aunque no

existen diferencias significativas en los individuos establecidos bajo el arbusto vs. fuera
del arbusto es posible observar que para la mayoria de las especies (excepto S. luciday R
acetosella 4300 m) los contenidos de agua tienden a ser mayores en los individuos bajo la
influencia de H. laricifolium.

Tabla 4.3 Contenido de agua en el punto de pérdida de turgor para las 6 especies estudiadas
(Valores de error estandar entre paréntesis).

CRHyp (%) Significancia

Especies BA FA

N. marginatum 81,6 (31,24) | 70,26(38,22) |NS
GRUPO1 R acetosella (3715 m) 57,23(8,52) | 48,46(6,24) |NS

C. fissifolia 7917 (2.89) | 72,90 (1,88) [Ns

S. lucida 7440 (15,67) | 8576 (1,54) |NS
GRUPO2 A.acicularis 70,00 (11,60) | 60,07 (3,75) |NS

M. imbricatifolia 76,93 (6,93) | 67,63 (11,97) |NS
GRUPO 3 R acetosella (4300 m) 77,33 (5,89) 85,86 (3,13) |NS

5.24 Modulo de elasticidad (€may)

La tabla 4.4 muestra el médulo de elasticidad de las especies estudiadas. Al igual
que en el caso anterior no se encontraron diferencias significativas entre los valores
obtenidos de individuos establecidos bajo la copa del arbusto y los provenientes de

zonas abiertas, aunque es importante resaltar la alta variabilidad de los datos (reflejada
en el error estandar de la media). En algunas especies, como por ejemplo C. fissifolia, S.
lucida, y M. imbricatifolia los valores de €ma tienden a ser menores en individuos de areas
abiertas, mientras que, otras especies como N. marginatum y R. acetosella (a 3715 m)
presentan valores muy similares. Por su parte A. acicularisy R, acetosella(a 4300 m)

presentan valores mayores de €nax en individuos de areas abiertas.
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Tabla 4.4 Modulo de elasticidad para las 6 especies en estudio
(Valores de error estandar entre paréntesis).

€max Significancia

Especies BA FA

N. marginatum 164 (203)  |10,03(3.88) NS
GRUPO1 R acetosella (3715m) 5.70 (1,19) 5,50 (124) | NS

C.fissifolia 19,68 (5,47) 10,17 (0,57) | NS

S. lucida 5131(20,98)  |25,14 (5.09) | NS
GRUPO2 A.acicularis 728 (2,47) 13,32 (4,81) | NS

M. imbricatifolia 1863 (452) {1088 (2,91) [Ns
GRUPO 3 R. acetosella (4300 m) 1153 (5,02) 115,34 (4,92) | NS

6. DISCUSION

Las especies arbustivas que habitan zonas aridas son comitnmente moduladoras
importantes de la alta heterogeneidad espacial tipica de estos sistemas. Esta
caracteristica se asocia principalmente con el hecho de que el microhabitat bajo y cerca
de la influencia de la copa de los arbustos normalmente varia dramaticamente de las
zonas abiertas (Forseth et al, 2001). El desempeno de los individuos que crecen bajo las
copas de arboles o arbustos generalmente difiere del de los conespecificos que crecen en
espacios abiertos adyacentes. En ecosistemas aridos y semiaridos, las plantas
tipicamente se desempenan de mejor manera bajo la copa de lefiosas (Hastwell &
Facelli, 2003); sin embargo, interacciones entre arbustos y otras formas de crecimiento
varian desde competencia a facilitacion (Fowler, 1986) y la direccion del tipo de
interaccion generalmente varia con las condiciones ambientales (Callaway, 1997;

Holzapfel & Mahall, 1999; Holzapfel et al, 2006).

En este trabajo se realizo la descripcion de las relaciones hidricas de algunas de
las especies con patrones claros de asociacion (tanto positiva como negativa) con el
arbusto H. laricifolium, especie dominante en ambientes de paramo andino y altiandino.
En general encontramos tres patrones de respuesta de las especies que pueden dar
cuenta de la heterogeneidad de mecanismos que podrian explicar las asociaciones

espaciales entre plantas en la alta montana tropical:
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Grupo I:

En este grupo encontramos tres especies con asociacion positiva al arbusto; dos
de ellas ubicadas en paramo andino (a 3715 m) que son N. marginatum yR. acetosella y C.
fissifolia que fue registrada en paramo altiandino (a 4300 m). Los individuos de estas tres

especies asociados a la copa del arbusto presentaron W min més cercanos a 0, lo cual

podria indicar una respuesta fisiologica positiva de las especies a la asociacion espacial
con el arbusto, ya que su estatus hidrico se ve mejorado bajo la influencia del mismo.

Por otro lado, al comparar los valores de Wrip v Wimm de este grupo de especies, vemos

como las diferencias entre estos parametros son minimas (no existen diferencias
significativas), lo cual nos indica que estas especies se encuentran muy cerca de su
punto critico de funcionamiento y la asociacion positiva con el arbusto seria favorable
desde el punto de vista fisiologico. Este grupo de especies podrian ser consideradas
como especies evasoras del estrés hidrico, ya que mantienen sus potenciales minimos
por encima del potencial de punto de pérdida de turgor; esta caracteristica de evasion se
veria entonces mas favorecida en aquellos individuos establecidos bajo la copa del

arbusto H. laricifolium, donde se registraron los valores mas positivosde Wrip ¥ ¥imin -

Es importante acotar que dos de estas especies se ubican en ambientes de
paramo andino donde se detecto un aumento significativo del contenido de agua en el
suelo en 4reas bajo la influencia del arbusto (Ver Fig. 2.7, Cap. II), razon por la cual es
muy probable que el mecanismo detras de la asociacion espacial positiva venga dado
por la mejora de las condiciones hidricas producida por la copa de H. laricifolium. La
tercera especie que conforma este grupo es C. fissifolia, la cual fue registrada
Gnicamenteen ambientes de paramo altiandino donde, si bien se registr6 un mayor
contenido de agua en el suelo comparado con la situaciéon en el piramo andino
estudiado (un sitio aparentemente mas seco), también se reporté una mejora hidrica en

areas bajo la influencia de H. laricifolium.

Existen estudios previos de los aspectos hidricos de las especies que conforman
este grupo. La especie R acetosella (Polygonaceae) es una hierba perenne invasora de
rapido crecimiento que ha sido estudiada en diferentes contextos dentro de la dinamica

de comunidades del paramo venezolano. Esta especie ha sido descrita como dominante
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de las primeras etapas de sucesion luego del disturbio agricola (Sarmiento et dl,
2003).En términos hidricos, en ambientes de paramo andino, se han reportado en el
Paramo de Gavidiapotenciales hidricos minimos de -1.45 MPa para la época seca y -0.64
MPa para la época hameda (Llambi et al, 2003).En este mismo sitio, Garcia (2008)

reporta valores de Wi min paraR. acetosella de -2.13 MPa en época seca y -1.23 MPa en

época hameda. En ambos casos los valores son mas positivos que los reportados en este
trabajo, aunque es necesario tomar en cuenta que este sitio difiere de nuestra zona de
estudiodesde el punto de vista hidrico, ya que presenta una mayor entrada de agua por

precipitacion (~ 1300 mm de precipitacion anual) (Sarmiento, 2000).

La especie N. marginatum (Asteraceae), una hierba nativa de hojas sésiles y
pubescentes se ha caracterizado como dominante en parcelas de sucesion tardia en el
paramo (Sarmiento et al, 2003). Esta especie presenta potenciales hidricos minimos que
varian desde -0.87 MPa en la época hameda hasta -2.53 MPa en la época seca (Paramo

de Gavidia, segiin Garcia (2008)). En este caso, nuestros resultados de *# n son mas

positivos que los reportados por esta autora para la época seca.

C. fissifolia (Orobanchaceae) es una hierba perenne que se distribuye desde los
2000 a 4300 msnm y que es tolerante al congelamiento (Squeo, et al, 1991). Caceres
(2011) reporta en el Paramo de Piedras Blancas potenciales hidricos minimos de -2.0
MPa en areas bajo la influencia de H. laricifolium y de -1.8 MPa en areas abiertas
(presentando un estatus hidrico menos favorable bajo del arbusto). Estos valores son
ligeramente menores a los reportados por nuestro trabajo, aunque en nuestro caso si
encontramos una mejora del estatus hidrico en los individuos establecidos bajo la copa
del arbusto. Garcia (2008) en ambientes de paramo andino htimedo (Piramo de

Gavidia) reporta un Wimin para C.fissifolia de -1.3 MPa en la estacion hameda.

En cuanto a los resultados de potencial hidrico de saturacion obtenido para las
especies del grupo 1, solo encontramos diferencias significativas entre los valores de
individuos de R. acetosella establecidos en areas abiertas vs. areas bajo la influencia de H.
laricifolium, siendo mas negativos los potenciales de saturacion de individuos fuera de la

copa del arbusto. Considerando que mientras menor sea el valor del Wy, mayor es la
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habilidad de prevenir la deshidratacion de los tejidos (He et al, 2007) es logico que los
individuos que logren establecerse en areas abiertas, donde las condiciones ambientales
son mas severas, presenten valores menores de este componente. En las otras dos
especies aunque esta tendencia se invierte, los valores son muy similares y no existen
diferencias significativas entre ambos potenciales. Los resultados de las otras variables
obtenidas de las curvas P-V (CHR tpr. y Emax) no presentaron diferencias significativas

entre los individuos de ambas situaciones de muestreo.
Grupo 2

En este grupo se retinen tres especies: S. lucida proveniente de ambientes de
paramo andino y asociada positivamente a H. laricifolim; M. imbricatifolia, asociada
positivamente al arbusto y A. acicularis con asociacion negativa con el arbusto, ambas
especies muestreadas en paramo altiandino. En este grupo, los individuos de ambas
situaciones de muestreo (bajo y fuera de la influencia del arbusto) presentaron valores

muy similares de ¥, Valores similares de ¥i,;,en individuos de A. acicularis en las dos

situaciones de muestreo son explicables, si consideramos por un lado que las especies
de gramineas presentan alta resistencia a la sequia, ademas que esta especie registro una
asociacion negativa con el arbusto, que puede estar relacionada con los bajos niveles de
radiacion que se registran bajo la copa(si se parte de la idea que las gramineas como
forma de vida requieren altas cantidades de radiacion incidente para alcanzar sus

optimos fisiologicos, especialmente las que poseen metabolismo C4)

Al comparar los resultados obtenidos de Wimin y Wrpr en este grupo, observamos

que consistentemente en las tres especies, tanto en individuos bajo la copa como en

areas abiertas, el Wrpy es menos negativo (diferencia significativa) que el W min

registrado en campo, lo cual implica que estas especies posiblemente estén
experimentando un estrés hidrico severo en la época seca, fecha para la cual se
realizaron los muestreos. No obstante, la presencia de individuos vivos en este
momento nos indica que dichas especies presentan otra clase de adaptaciones
fisiologicas que les permitan sobrevivir con potenciales hidricos minimos por debajo del
potencial de pérdida de turgor; es decir, es posible que estas especies presenten alguna
estrategia de tolerancia al estrés hidrico. Por otro lado, es necesario considerar si este
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estado de estrés hidrico severo les permite a estas especies sobrevivir durante toda la
época seca, o si por el contrario, de prolongarse o hacerse muy severa la sequia estas

pierdan su biomasa aérea, entrando en un estado de latencia hasta la siguiente estacion
htameda. Este comportamiento ha sido registrado en Hypochaeris setosus y Calandrinia
acaulis, dos rosetas acaules de paramo altiandino (Azocar y Rada, 2006). Seria necesario

un registro completo del comportamiento hidrico de las especies en estudio durante

toda la época seca, para corroborar el tipo de estrategia que presentan.

En la revision bibliografica realizada no se encontraron registros de ningan
trabajo ecofisiologico para el arbusto S. lucida (Asteraceae) el cual ha sido reconocido
dentro del grupo de arbustos parameros que conforman comunidades de paramo
natural (Sarmiento et al, 2003), aunque también ha sido reportado como dominante en
areas de arbustales degradados en el bolson semiarido de Mucuchies (Sarmiento &
Smith, 2011).

De la especie M. imbricatifolia (Asteraceae) tampoco existen registros anteriores
de sus relaciones hidricas, aunque existen algunas datos para el género Monticalia (para

la especie M. sclerosa) de Wi min de -1.8 MPa y de Wrpde -2.2 MPa en Piedras Blancas

(Rada, comunicacion personal). La especie A. acicularis fue descrita por Marquez (2002)

como una especie Cs, adicionalmente se cuenta con algunos datos de *#) i, de esta
especie en Piedras Blancas, donde se reportaron valores de¥) min de -2.6 MPa y de Wrrp

de -2.2 MPa (Rada, comunicacion personal); estos valores son muy similares a los
reportados por nuestro trabajo. Por otro lado, al igual que en el grupo 1, los valores de

*Psaty CHRTLp Y €max DO presentaron un patron de respuesta claro entre los individuos de
ambas situaciones de muestreo.
Grupo 3

Este grupo, mas que juntar especies con respuestas similares, agrupa aquellas

especies que presentaron respuestas particulares y no encajaron en ninguno de los dos
grupos anteriores. El caso de la graminea V. myuros es interesante de mencionar, ya que

esta especie present6 valores muy bajos de Wimin, significativamente menores que los de
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Wrip. Sin embargo, estos valores corresponden a individuos establecidos en areas

abiertas, ya que, como se ha mencionado anteriormente, no fue posible localizar
individuos establecidos bajo la copa de H. laricifolium para las mediciones ecofisiologicas;
adicionalmente, y como era de esperarse, la asociacion entre esta especie y el arbusto
focal es negativa (Ver Cap III). Ambos resultados nos sugieren que existe algtn efecto
competitivo entre estas dos especies, provocado posiblemente por las bajas cantidades

de radiacion que se experimentan bajo la copa de H. laricifolium.

La otra especie que integra este grupo es R. acetosella en ambientes de paramo
altiandino (a 4300 m). En esta altitud los individuos establecidos en areas abiertas

presentaron valores de W mn més positivos que los individuos bajo la influencia de H.
laricifolium. Curiosamente, Caceres (2011) reporta W mi» mas positivos de individuos de

esta especie establecidos bajo la copa. Sin embargo, el hecho de que esta especie cambia
la direccion de la asociacion con el arbusto de positiva (a 3715 m) a negativa (a 4300 m)
nos puede dar indicios de que esta especie se ve afectada de alguna manera bajo la copa
de los arbustos a esta altitud. Tal como lo menciona Caceres (2011), la modificacion de
la radiacion por parte de la copa de H. laricifolium pudiera ser también un aspecto clave
para explicar los patrones espaciales observados, es decir que para esta especie se vea en
alguna medida limitada por la baja disponibilidad de luz incidente bajo el arbusto en
estos ambientes de paramo altiandino. El por qué este fenémeno no ocurre en ambientes
de paramo andino podria relacionarse al hecho de que este lugar es mas estresante
hidricamente que los ambientes de paramo altiandino descritos, razon por la cual, en
ambientes con mayor estrés hidrico la especie se ve mas favorecida bajo el arbusto,
donde existen mejores condiciones hidricas, mientras que en ambientes con contenidos
de humedad en suelo ligeramente mayores, la especie tienda a ser mas exitosa en areas
con mayor radiacion.En cualquier caso, la discrepancia entre nuestros resultados y los
reportados por Caceres (2011) para R. acetosella y C. fissifolia sugieren que también
pudiera existir una alta variabilidad espacial y temporal en la respuesta de estas
especies que haria necesario realizar seguimientos de mas largo plazo incluyendo un

namero mayor de réplicas. Finalmente, no se encontraron diferencias significativas en
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los resultados obtenidos de Ws,, CHR11p y €max entre individuos establecidos bajo y

fuera de la influencia de H. laricifolium.

En general, nuestro trabajo presenta evidencias a favor de la existencia de
diferentes estrategias de resistencia al déficit hidrico en especies con patrones
diferenciales de asociacion espacial al arbusto H. laricifolium. Por un lado, un grupo de
especies (asociadas positivamente al arbusto) podrian ser consideradas como evasoras
al mostrar W i y “¥rrp muy similares; esta estrategia se ve favorecida en aquellos
individuos establecidos bajo la influencia de la copa del arbusto focal (sus potenciales
hidricos son mas positivos). Por su parte, un segundo grupo de especies estarian
presentando mecanismos de tolerancia al estrés hidrico, al presentar ¥ min mas
negativos que el Wy p; respuesta que no varia entre individuos establecidos bajo y fuera
de la influencia de H. laricifolium. Esta tendencia se observa principalmente en especies

con asociacion espacial negativa con el arbusto (por ej. A. acicularis).

A manera de sintesis podemos decir que la determinacion de las relaciones
hidricas de las especies asociadas al arbusto permite sugerir hipotesis sobre algunos de
los procesos 0 mecanismos que podrian estar involucrados en la formacion de patrones
de asociacion espacial; nuestros resultados muestran una mejora del estatus hidrico en
algunas de las especies con asociacion espacial positiva con el arbusto H. laricifolium.
Esta respuesta es consistente para las tres especies del grupo 1 y para las dos especies
del grupo 2 con asociacion positiva al arbusto. Este resultado podria indicar que uno de
los mecanismos a través del cual se producen estos patrones espaciales entre las
especies viene dado por las variaciones que produce el arbusto focal en el contenido de

agua del suelo y la humedad del aire.

Es importante no dejar de lado el hecho de la alta heterogeneidad espacio-
temporal existente en estos ecosistemas, razon por la cual serfa necesario realizar
muestreos en diferentes momentos del afio y en diferentes localidadespara poder
discernir con mayor precision el tipo de mecanismo asociado a los patrones espaciales
observados. Por otro lado es importante aclarar que si bien el estudio de patrones de
asociacion espacial permite inferir con bastante efectividad interacciones positivas o

negativas entre especies, existe la posibilidad que estos patrones de distribucion estén
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asociados a eventos estocasticos producto de micrositios favorables para el

establecimiento de ciertas comunidades.
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CAPITULOV

CONCLUSIONES GENERALES

En esta seccion se presentara una sintesis de las conclusiones de nuestra investigacion,
resaltando la importancia de nuestro trabajo en el conocimiento actual de las interacciones
planta-planta en la alta montana tropical. De igual manera se enumeraran las limitaciones
de nuestro trabajo y las recomendaciones y preguntas para futuros trabajos en esta linea de

investigacion.

5.1 CONCLUSIONES GENERALES

v" En ambos ecosistemas estudiados, tanto en paramo andino como en paramo altiandino,
se experimentan condiciones microambientales que pueden ser consideradas severas
para las especies de plantas establecidas en estos ambientes:

En el paramo andino (comparado con el paramo altiandino) se encontraron

menores contenidos de agua en el suelo, mayores temperaturas maximas (promedios y
absolutas) y menor humedad relativa del aire (maximas y minimas promedios).

En el paramo altiandino (comparado con el paramo andino) se reportaron valores

mayores de la cantidad de radiacién incidente, menores contenidos de materia organica

del suelo y temperaturas minimas mas extremas.

¥" En ambos ambientes estudiados, el arbusto H. laricifolium modifica notoriamente el
microambiente de su vecindad inmediata. Sin embargo, el arbusto no tiene el mismo
efecto sobre las variables ambientales en las dos localidades. El efecto de la copa del
arbusto se ve mas acentuado en una u otra de las variables en cada localidad:

En el paramo andino: se registran temperaturas maximas mas atenuadas bajo la

copa, asi como cambios mas drasticos enla MOy el CRH del suelo.

En el piramo altiandino: se experimenta una mayor disminucion de la radiacion

incidente bajo la copa y un efecto mas claro de atenuacion en las temperaturas

minimas.

Interacciones entre plantas en la alta montaria tropical 145



Capitulo 5

El arbusto H. laricifolium ejerce un efecto importante sobre algunos atributos de las

comunidades de plantas: en ambos ambientes la riqueza de especies es mayor en areas

bajo la copa del arbusto.

El efecto de H. laricifolium sobre la abundancia de las especies vario dependiendo del
indicador de abundancia utilizado: el biovolumen de las especies fue siempre mayor
bajo la copa del arbusto que en areas abiertas en ambos ecosistemas en estudio;
mientras que los valores de densidad de individuos bajo el arbusto fueron menores que
en areas abiertas en los tres sitios de paramo altiandino y en uno de los de paramo

andino.

El analisis de asociaciones espaciales entre H. laricifolium y las especies de las
comunidades vegetales establecidas detecté una co-ocurrencia de asociaciones
positivas y negativas en ambos ecosistemas (asi como algunas especies que no
presentan patrones claros de asociacion espacial). Sin embargo, en el paramo andino se
observaron un mayor niimero de asociaciones positivas, mientras que en el paramo

altiandino existe un ntiimero equivalente de ambos tipos de asociaciones.

En los tres sitios de piramo andino se encontraron 7 especies con asociaciones
espaciales positivas con el arbusto H. laricifolium; estas son: Stevia lucida, Noticastrum
marginatum, Rumex dacetosella, Acaena elongata, Nasella linearifolia, Ruilopezia flocosa y los
juveniles de H. laricifolium. Las 5 especies con asociaciones espaciales negativas con H.
laricifoliumen estos ambientes son: Vulpia myuros, Gnaphalium elegans, Luzula racemosa,

Nasella mexicana y Calamagrostis sp.

En los tres sitios de paramo altiandino se reportaron 6 especies con asociaciones
espaciales positivas con el arbusto: Castilleja fissifolia, Monticalia imbricatifolia, Agrostis
toluscensis, Belloa longifolia, Hypericum laricifolium (juveniles de la especie focal) y Eragrostis
sp. Las 8 especies asociadas negativamente con H. laricifolium son: Aciachne acicularis,
Rumex acetosella, Gnaphalium elegans, Hypochaeris cetosa, Laennecia mima, Luzula racemosa,

Calandrinia acaule y Geranium chamaense.
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v Se detectaron diferencias estadisticamente significativas en la estructura de las
comunidades asociadas a la copa de H. laricifolium en los dos ecosistemas de alta
montana tropical estudiados con respecto a las comunidades establecidas fuera de la
influencia del arbusto (tal y como se refleja en los analisis multivariados). Este
resultado permite identificar al arbusto H. laricifolium como un posible “ingeniero
ecosistémico” de ambientes de alta montana tropical, al ser una especie que parece
tener la capacidad de modular el entorno y conformar parches de habitat donde las

condiciones medioambientales y de recursos difieren del entorno.

v Se encontr6 que los individuos de las especies con asociacion espacial positiva con el
arbusto H. laricifolium muestran una mejora del estatus hidrico. A partir de este
resultado se puede inferir que uno de los mecanismos que generan estos patrones de
asociacion espacial podria ser el aumento del contenido de agua en el suelo y de
humedad relativa del aire y la reduccion de la radiacion incidente que se experimenta

bajo la copa del arbusto.

v Por otro lado, los resultados pudieran sugerir dos tipos de respuesta al estrés hidrico:
siendo todas las especies evasoras encontradas en este estudio, especies asociadas
positivamente al arbusto, mientras que las especies tolerantes variaron en cuanto a su

patron de asociacion con el arbusto.

En la figura 5.1 se resume esquematicamente los resultadosmas resaltantes obtenidos en

esta investigacion.
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Figura 5.1 Resumen esquematizado de los resultados obtenidos
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Leyenda:
BA: Bajo arbusto
FA: Fuera arbusto

CRH: Contenido relativo de
humedad en suelo (%)

Rad: Radiacion (W. m?)
HR: Humedad relativa (%)
Tmax: Temperatura maxima ("C)

CMO: Contenido de materia
organica (%)

S y H: Riqueza y diversidad de
especies

BioV: Biovolumen total

Dens: Densidad total (Nro.
Individuos)

Wmin: Potencial hidrico en
campo ( MPa)

El sentido de la flecha indica
aumento de la variable.
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5.2 LIMITACIONES DE LA INVESTIGACION

v Debido a la alta heterogeneidad espacial caracteristica de estos ambientes de la alta
montafia, habria sido util realizar un mayor ntimero de replicas en cada uno de los sitios

de muestreo, de manera de aumentar la potencia estadistica de los analisis de los datos.

v En las mediciones ecofisiologicas también se detectd6 una gran variabilidad entre
individuos, por lo que habria sido favorable realizar un mayor ntimero de réplicas de
cada especie. Adicionalmente el incluir un mayor ntimero de especies de diferentes
formas de vida, habria aportado una vision mas integral de los diferentes tipos de
respuestas hidricas que pueden presentar las especies que conforman estas

comunidades en funcion de su relacion espacial con potenciales plantas nodrizas.

v Es importante tener en cuenta que a pesar de que la evaluacion de patrones de
asociacion espacial permite realizar inferencias sobre posibles fenomenos de
facilitacion y competencia en las comunidades, una aproximacion experimental habria
sido la mas adecuada para probar la existencia real de interacciones entre plantas; no es
posible descartar completamente el que los patrones de distribucion detectados sean
producto de la presencia de micrositios favorables que promuevan el establecimiento y
la coexistencia de especies con requerimientos ambientales similares y no de una
modificacion de las condiciones inducidas por el arbusto. De la misma manera, es
posible que procesos estocasticos vinculados a la dispersion, colonizacién y
supervivencia, tenga una influencia importante sobre los patrones intraespecificos de

distribucion de las especies.

v" Debido a que ambas altitudes de muestreo presentaron condiciones ambientales que
pueden ser consideradas limitantes en términos de productividad, no fue posible
aportar evidencias concluyentes a favor de la hipotesis del gradiente de estrés. En este
sentido, una de nuestras limitaciones de trabajo fue la dificultad de detectar un

gradiente de aumento de severidad ambiental, tanto por el ntmero de altitudes
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estudiadas (solo 2), como por el comportamiento constrastante de diferentes variables

asociadas usualmente a la severidad ambiental.

Un aspecto clave a considerar, es la evaluacion de otros posibles mecanismos que
pudieran explicar los patrones de asociacion espacial de las especies con el arbusto
focal. Entre estos factores podemos mencionar: a) el que el arbusto funcione como
trampa o barrera para las semillas, favoreciendo/desvaforeciendo la colonizacion de
otras especies bajo la copa; b) que el arbusto proporcione proteccion contra la
herbivoria bajo su copa; ¢) que la proteccion provista por la copa sea determinante en
términos de disminuir procesos de fotoinhibicion de la fotosintesis a bajas
temperaturas o bajo condiciones de estrés hidrico; d) el efecto del arbusto sobre la

disponibilidad de nutrientes, etc.

Por otro lado, es importante considerar que muchas de las especies del paramo andino y
altoandino presentan una importante inversion en biomasa subterranea (ej. cojines,
rosetas acaules, algunos arbustos esclerofilos, etc). Por lo tanto seria interesante evaluar
como se modifica nuestra vision de las asociaciones espaciales intra- e interespecificas

al tomar en cuenta la biomasa que se encuentra por debajo de la superficie del suelo.

5.3 FUTURAS INVESTIGACIONES

La presente investigacion constituye una de las primeras exploraciones sobre las

interacciones entre plantas en la alta montaiia tropical venezolana, por lo que los temas que

quedan por explorar son numerosos. Dentro de ellos podemos mencionar:

1.- Corroborar la hipotesis del gradiente de estrés, tratando de localizar un gradiente

espacial claro de severidad ambiental (ej. localidades a baja altitud y con condiciones

hidricas mas favorables y localidades a mayor altitud, mas secas).

2.- Realizar experimentos de remocion de la planta “nodriza”, con la idea de comprobar el

efecto de arbustos u otras formas de vida dominantes sobre las comunidades de plantas de

los diferentes ecosistemas del paramo.
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3.- Crecimiento e intercambio de gases de especies asociadas: para profundizar en los
posibles mecanismos responsables de los patrones espaciales detectados, seria interesante
observar el efecto del arbusto sobre la dinamica de crecimiento y asimilacion de carbono,
conductividad estomatica y otros parametros fisiologicos de los individuos de especies

asociadas.

4.- Evaluar interacciones planta-planta utilizando otras especies con diferentes formas de

vida, tales como cojines o rosetas gigantes, como especies focales.

5.- Determinar la existencia de cambios en la direccién de las interacciones en diferentes

estadios de vida, a través de estudios poblacionales a mediano y largo plazo.

6.- Evaluar el efecto de las especies potencialmente facilitadas sobre el arbusto focal, asi
como las interacciones interespecificas entre las especies asociadas positivamente con el

arbusto.
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Anexo 1:

Lista total de las especies registradas. Nomenclatura segtin Bricefio y Morillo (2006)

3715 m 4300 m
Abreviatura | Nombre cientifico Familia BA FA |BA |FA
Aca cyl Acaena cylindrostachya Ruiz & Pav Rosaceae v
Acaelo Acaena elongata L., Rosaceae v v
Acaaca Acaulimalva acaulis (Dombey ex Cav.) Krapov Malvaceae v | Y
Aci aci Aciachne acicularis Laegaard Poaceae v i v
Ach sp Achyrocline sp. Lees Asteraceae v v
Agro tol Agrostis tolucensis Kunth Poaceae v | Y
Ant sp Anthoxanthum sp. L Poaceae v | v
Are mus Arenaria musciformis Planch. & Triana Caryophyllaceae v | ¥
Are ven Arenaria venezuelana Brig Caryophyllaceae v v
Ari sp Aristida sp. L Poaceae v
Azocre Azorella crenata (Ruiz & Pav.) Pers Apiaceae v
Bar sp Bartsia L Orobanchaceae v v
Bel lon Belloa longifolia (Cuatrec. & Aristeg.) Sagast. & Dillon | Asteraceae v v | V| ¥
Bel rad Belloa radians (Benth.) Sagist. & Dillon Asteraceae v v | v
Ber dis Berberis discolorTurcz. Berberidaceae v
Bid tri Bidens triplinervia Kunth Asteraceae v v | ¥
Bra mex Brachypodium mexicanum (Roem. & Schult.) Poaceae v v
Bro sp Bromus spL. Poaceae v v v
Cal sp Calamagrostis sp. Adans Poaceae v v
Cal aca Calandrinia acaulisKunth Portulacaceae v | ¥
Cas fis Castilleja fissifolia Lf. Orobanchaceae v | ¥
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Ech ven Echeveria venezuclensis Rose Crassulaceae v v v
Era sp Eragrostis sp. Wolf Poaceae v | ¥
Ero sp Erodiumsp.L Geraniaceae v v

Coe mor Coespeletia moritziana (Sch.Bip.) Cuatrec. Asteraceae v | v
Esp sch Espeletia schultzii Wedd Asteraceae v v | v VY
Coe spi Coespeletia spicata (Sch.Bip. ex Wedd.) Cuatrec. Asteraceae v | ¥
Gam sp Gamochaeta sp Wedd Asteraceae v v

Gen nev Gentianella nevadensis (Gilg) Weaver & Ridenberg Gentianaceae v
Ger cha Geranium chamaense Pittier Geraniaceae v | ¥
Ger mul Geranium multiceps Turcz. Geraniaceae v | Y
Gnaele Gnaphalium elegans Kunth Asteraceae v v | v | VY
Gna mer Gnaphalium meridanum Aristeg Asteraceae v v

Gna par Gnaphalium paramorum Blake Asteraceae v

Hie era Hieracium erianthum Kunth Asteraceae v

Hyp lar Hypericum laricifolium Juss Hypericaceae v | vV
Hyp cet Hypochaeris setosa (Wedd.) Rusby Asteraceae v v | v Y
Lac aph Lachemilla aphanoides (Mutis ex Lf.) Rothm Asteraceae v Y
Lac hir Lachemilla hirta (L. M.Perry) Rothm Asteraceae v v

Lac mor Lachemilla moritziana Damm Asteraceae Y v | Y| ¥
Lac pol Lachemilla polylepis (Wedd.) Rothm Asteraceae v

Lae mim Lennecia mima (Blake) Nessom Asteraceae v v v
Lup alo Lupinus alopecuroides Desv Fabaceae v
Lup mer Lupinus meridanus Moritz ex C.P.Sm., Fabaceae v v

Luz rac Luzula racemosa Desv Juncaceae v v v | Y
Myr sp MyrosmodesRchb.f. Orquideaceae v

Monimb | Monticalia imbricatifolia (Sch.Bip. ex Wedd.) C Jeffrey | Asteraceae v | Y
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Nas lin Nasella linearifolia (E.Fourn.) R.W. Poaceae v v
Nas mex Nasella mexicana (Hitche.) R.-W.Pohl Poaceae v v
Not mar Noticastrum marginatum (Kunth) Cuatrec Asteraceae v v
Oen epi Oenothera epilobiifolia Kunth Onagraceae v v
Oxa spi Oxalis spiralis Ruiz & Pav. ex G.Don Oxalidaceae v v
Per pro Pernettya prostrata (Cav.) DC Ericaceae v v
Phy sp Phyllanthus spL Euphorbiaceae v v
Riz sp Rhizocephalum sp. Wedd Campanulaceae

Rui flo Ruilopezia floccosa (Standl.) Cuatrec Asteraceae v

Rum ace Rumex acetosella L. Polygonaceae v v
Sen for Senecio formosus Kunth Asteraceae

Son ole Sonchus oleraceus L. Asteraceae v
Ste luc Stevia lucida Lag Asteraceae Y v
Sis tic Sisyrinchium tinctorium Kunth Iridaceae v v
Sis bog Sisyrinchium bogotense Kunth Iridaceae v

Triira Trisetum irazuense (Kuntze) Hitche. Poaceae v v
Vul myu Vulpia myuros L Poaceae v v
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