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RESUMEN

Hypericum laricifolium e Hypericum juniperinum son dos arbustos escler6filos muy abundantes en hébitats parameros.
Ambas especies suelen observarse coexistiendo, pero H.juniperinum parece ocupar microhabitats mas humedos que
H.laricifolium. En el presente trabajo caracterizamos el microhabitat y las asociaciones interespecificas de ambas especies,
en el valle fluvioglacial de Mucubaji, investigando su relaciones con factores ambientales, mediante Perfiles Ecologicos, asi
como su asociacion con otras especies, mediante Tablas de Contingencia de 2x2. Los Perfiles Ecologicos de H.laricifolium
y Hjuniperinum muestran que ambas especies ocupan preferencialmente habitats contrastantes. H. laricifolium es mas
frecuente de lo esperado en las laderas de las morrenas, donde hay suelos poco profundos, texturas gruesas, y buen drenaje,
mientras que H. juniperinum es mas frecuente de lo esperado en el fondo del valle, con materiales finos, pendiente menor
y suelos mas profundos y htimedos. H. laricifolium se puede designar como una especie indicadora de condiciones de
buen drenaje, principalmente de morrena, mientras que H.juniperinum se puede calificar como una especie indicadora de
condiciones mediocres de drenaje. Ambas especies presentan una asociacion estadistica negativa altamente significativa.
Concluimos que aunque, en el paramo de Mucubaji, H. laricifolium e H. juniperinum parecieran estar juntos, en realidad,
estan segregados espacialmente.
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ABSTRACT

Hypericum laricifolium and Hypericum juniperinum are two very abundant sclerophile shrubs in paramo habitats. Both species
usually are observed coexisting, but H. juniperinum seems to occupy more humid microhabitas than H. laricifolium. The
objective of our work were to characterize the microhabitat and the interspecific association of both species, in the fluvioglacial
valley of Mucubaji. The relations species-environmental factors was analyzed by means of Ecological Profiles, and the
association with other species, by means of contingency tables of 2x2. The Ecological Profiles of H. laricifolium and
H. juniperinum show that both species are more frequent than expected in opposite habitats. H. laricifolium is more frequent
in slopes of moraines, where soils are sandy, shallow and with good drainage, whereas H. juniperinum is more frequent,
than expected, in the valley bottom, with thin soil materials, lower slope and more humid conditions. H. laricifolium can
be designated as an indicator species of good drainage conditions, mainly from moraines, whereas H. juniperinum can be
described as an indicator specie of low drainage conditions. A negative statistical association, highly significant, is shown by
both Hypericum species. We concluded that although, in paramo Mucubaji, H. laricifolium and H. juniperinum seemed to be
growing together, in fact, they are spatially segregated.
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INTRODUCCION

El paramo andino, en general, presenta dos rasgos
ambientales que en conjunto son caracteristicos:
isotermia anual y microtermia. La primera
tipicamente tropical, y la segunda conferida por
la altitud (Farifias y Monasterio 1998). En efecto,
en los tropicos las regiones altas son las unicas
en las que predominan las bajas temperaturas
(Sarmiento 1986), en especial a mayores altitudes,
donde las oscilaciones térmicas diarias se hacen
mas importantes y ocurren heladas nocturnas
frecuentemente, caracteristica que Hedberg (1964)
resalté como un clima donde “es verano cada dia
e invierno cada noche”, y que Monasterio (1980)
califico6 como una ecologia totalmente original:
“el tropico humedo frio”. Bajo este clima de
“invierno cotidiano” (Farinas 1987) la actividad
fisiologica se iniciaria cada dia en los lugares que
reciben los primeros rayos solares, dandole una
particular importancia a la exposicion.

El ambiente tnico del paramo ejerce una fuerte
presion selectiva sobre las plantas, a tal punto que
predominan unas cinco formas de vida, a saber:
rosetas caulescentes, rosetas acaules, arbustos,
hierbas y graminoides. De éstas, las rosetas
caulescentes, de la subtribu Espeletiinae poseen
un conjunto de adaptaciones morfologicas y
fisiologicas que las hace particularmente exitosas
en el ambiente extremo de Alta Montafia Tropical
(Monasterioy L. Sarmiento 1991), unbuen ejemplo
de éstas es Espeletia schultzii Wedd, especie
considerada por Farifias y Monasterio (1998) la
“mas exitosa de los paramos meridefios”.
Hypericum laricifolium Juss. y H. juniperinum
Kunth son dos arbustos escleréfilos de amplia
distribucion en los paramos de la cordillera de
Meérida, asi como en Colombia y Ecuador (Luteyn
1999), y aunque ambas especies carecen del
arsenal de adaptaciones de las rosetas, son también
muy exitosas en los paramos. H. laricifolium, en
la mayoria de los casos integra el rosetal arbustal
y el arbustal rosetal, formaciones vegetales
muy extendidas en el paramo andino (Farinas y
Monasterio 1980; Monasterio 1980; Monasterio
y Molinillo 2003) mientras que H. juniperinum
aparece asociado a pastizales. Pirela (2006) en un
estudio comparativo, en el paramo de Mucubaji,
encuentra que los individuos de H. laricifolium
son mas altos que los de H. juniperinum (80 cm
vs 50 cm), que el area foliar especifica, AFE, de
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H. laricifolium es mayor que la de H. juniperinum
(0,36 m%g vs 0,23 m?/g) y que la Eficiencia de
Uso Intrinseco de Agua, EUIA, en H. laricifolium
es mayor que en H. juniperinum (1,38 mmol/m?s
vs 0,71 mmol/m?s). H. laricifolium es una especie
evasora del congelamiento (Squeo et al. 1991,
Azobcar 2006, Pirela 2006), con una alta EUIA, al
igual que E. schultzii (Llambi et al. 2003, Pirela
20006).

Ambas especies suelen observarse coexistiendo,
pero cuando se detalla su distribucion espacial, H.
Jjuniperinum parece distribuirse hacia lugares mas
humedos que H. laricifolium,lo que aparentemente
constituiria una segregacion espacial. En el
presente trabajo nos proponemos caracterizar el
microhabitat de H. laricifolium y H. juniperinum,
investigando sus relaciones con algunos factores
ambientales, asi como sus asociaciones con otras
especies, con miras a caracterizar, de manera
comparativa, su comportamiento ecologico en
el valle fluvioglacial de Mucubaji, y constatar si
efectivamente presentan segregacion espacial. Si
las dos especies presentaran segregacion espacial,
lo cual corresponderia a una segregacion de sus
microhabitats, entonces deberian presentar una
asociacion negativa estadisticamente significativa
entre si, asociacion que ademas, se reflejaria en sus
respuestas a los factores ambientales estudiados.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El paramo de Mucubaji se encuentra situado en la
Sierra de Santo Domingo, cordillera de Mérida,
Venezuela, en la parte mas alta de la carretera que
conduce de la ciudad de Barinas a la ciudad de
Meérida, a partir de 3.500 m s.n.m., (8° 47’ Ny
70° 48° W). El valle fluvioglacial de Mucubaji
es un tipico valle en forma de U, enclavado en
un complejo morrénico constituido por dos
morrenas laterales, una morrena terminal y cuatro
pequefias morrenas de retroceso, que cortan el
valle transversalmente, depositadas durante la
ultima glaciacion andina denominada “glaciacion
Mérida” (Figura 1), (Schubert 1979, 1980;
Schubert y Vivas 1993).

El clima de Mucubaji se caracteriza por una
temperatura media de 5,4°C, y una precipitacion
media anual de 968,8 mm respectivamente, con
una estacion seca de tres meses (diciembre a
marzo), durante la cual las heladas nocturnas se
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Figura 1. Valle fluvio glacial de Mucubaji visto desde el norte (sierra de La Culata). En el fondo del valle se
observan, de manera perpendicular, tres de las morrenas de retroceso, y adelante la morrena terminal. En la parte

trasera, al sur, se observa el pico Mucuiuque.

hacen frecuentes (Azocar y Monasterio 1980a).
Las mayores oscilaciones térmicas ocurren en
el fondo del valle, cerca del suelo, siendo la
exposicion al sol y lainsolacion determinantes para
los valores que alcanza la temperatura (Azocar y
Monasterio 1980b); refieren estas autoras, que en
un afno de observacion registraron 230 heladas, al
ras del suelo, en el fondo del valle y en la morrena
derecha. El valle esta orientado practicamente, en
direccion sur-norte, por lo que la ladera interna
de la morrena izquierda presenta una exposicion
muy cercana al este, con temperatura media de
6,1°C, mientras que la ladera interna de la morrena
derecha presenta una exposicion muy cercana al
oeste, y su temperatura media es de 3,2°C (Azocar
y Monasterio 1980b).

Los suelos del valle fluvioglacial de Mucubaji son
jovenes, de menos de 50 cm de profundidad en las
morrenas y de hasta mas de 150 cm en el fondo del
valle, entre extremada y fuertemente acidos (pH:
4,0-5,6), de texturas medias a gruesas, con valores
elevados a muy elevados de materia organica
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(MO%: 6-59) y de nitrogeno total (N: 0,24-1,83),
valores de bajos a altos de saturacion de bases
(%SB: 1-52) y capacidad de intercambio catidnico
(CIC: 10-70), valores de muy bajos a medios de
fosforo soluble (P: 1,2-26,0), relacion Carbono-
Nitrogeno (C/N: 6-28) (Farilas y Monasterio
1980, 1998; Malagon 1982; Sosa 1999).

La wvegetacion del wvalle estd constituida
principalmente por un rosetal arbustal con rosetas
de Espeletia schultzii, arbustos de Hypericum, y
gramineas como Calamagrostis effusa 'y Ortachne
erectifolia sobre las laderas de las morrenas y sobre
otros depositos de material morrénico. En la base de
las morrenas aflora su nivel freatico, y desde lo alto
descienden pequenos cursos de agua intermitentes,
dandole al fondo del valle una caracteristica de
mosaico de comunidades herbaceas asentadas
sobre sitios humedos, en mayor o menor grado,
que alternan con depdsitos de material morrénico
bien drenado. En la época seca las corrientes
intermitentes desaparecen y solamente persisten
lugares permanentemente humedos en el fondo del
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Tabla 1. Perfiles ecoldgicos de Hypericum juniperinum con respecto a la pendiente dividida en tres estados, en
50 censos floristicos.

Pendiente en porcentaje

0%-5% 5%-30% >30%
(baja) (media) (alta)
Perfil de presencias 11 4 2 17
Perfil de ausencias 6 13 14 33
Perfil de U. muestrales 17 17 16 50
Perf. Frec. Rel. Observadas 0,65 0,24 0,13 0,34 (1)
Perf. Frec. Corregidas 1,91 0,71 0,38 (2)
Informacion Reciproca 6,65 0,88 3,89 11,42 (3)
Ji Cuadrado 3,84 3,84 3,84 5,99 (4)

Respuesta de la especie + 0 - (5)
1. Frecuencia Relativa Esperada FRE=17/50=0,34

2. Frecuencia Corregida FC=FRO/FRE e¢j. 0,65/0,34=1,91

3.Contenido de Informacion de los estados y de la tabla

4. Valor de y? con el cual se compara el contenido de Informacion

5. Respuesta de la especie
+ especie mas frecuente de lo esperado
0 especie indiferente al factor
- especie menos frecuente de lo esperado

H. juniperinum es mas frecuente de lo esperado en el fondo del valle (pendientes <5%), y
menos frecuente de lo esperado sobre las partes mas inclinadas de las laderas de las morrenas
(pendiente >30%). En cambio es indiferente a lugares de pendientes entre 5% y 30%.

valle, donde llegan incluso a haber turberas (Farifias
y Monasterio 1980, Vivas 1999, Pirela 2006).

La toma de datos

Realizamos 50 censos floristicos en unidades
muestrales, UM, rectangulares de 10 m? (2mx 5m),
dispuestas en forma perpendicular a la pendiente,
en las laderas internas de las morrenas y en el fondo
del valle, lo que nos proporciond informacion
sobre laderas de exposicion contrastante. Cada UM
fue localizada mediante coordenadas generadas
aleatoriamente en una calculadora de bolsillo. En
cada UM anotamos caracteristicas ambientales
como la altura relativa sobre el fondo del valle,
pendiente y exposicion, y tomamos una muestra de
suelo de los primeros 10 cm de profundidad para
realizar analisis rutinarios en el Laboratorio de
Suelos del Instituto de Geografia y Conservacion
de Recursos Naturales de la Universidad de Los
Andes. Asimismo, registramos la profundidad
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del perfil y el porcentaje de material mayor de
2 mm de didmetro en superficie y a 40 cm de
profundidad, que llamaremos grava. Los factores
ambientales, principalmente edaficos, estudiados
fueron: profundidad del perfil en cm, altura relativa
al rio en porcentaje, exposicion, pendiente en
porcentaje, porcentaje de arena, porcentaje de grava
superficial y en profundidad (40 cm), punto de
marchitez permanente, pH en agua, conductividad
eléctrica: mmhos/cm, porcentaje de materia organica,
porcentaje de nitrégeno, relacion carbono/nitrégeno,
fosforo soluble: ppm, magnesio: meq/100g, calcio:
meq/100g, sodio: meq/100g, potasio: meq/100g,
capacidad de intercambio cationico: meq/100g, y
porcentaje de saturacion de bases. La nomenclatura
botanica sigue a Vareschi (1970) y a Luteyn (1999).

Tratamiento de los datos

La asociacion estadistica de 39 especies vegetales
con los 20 factores ambientales la estimamos
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Tabla 2. Respuesta de las dos especies de Hypericum a las variables fisicas del ambiente y al componente fisico

del suelo.

H. laricifolium H. juniperinum

<40
40-50
>50

Profundidad cm

+
0

0-1
1-40
40-100

Altura relativa %

S+ |+ S

este
oeste
plano

Exposicion

oS 4|+ +
1

<5
5-30
>30

Pendiente %

1
(= =l

+ o+

<50
50-60
>60

Arena %

S

<0,1
0,1-10
>10

Grava superficial %

+ o oo + 1

<1
1-50
>50

Grava en profundidad %

O oo + 1o

<20
20-30
>30

PMP %

+ o+ ©
O |

mediante el método de los Perfiles Ecologicos
(Gounot 1969; Guillerm 1971; Dagét y Godron
1982; Farinas 1985, 1987, 1996), método que
ha sido usado exitosamente en los paramos por
Farinas (1985, 1987), Farifias y Monasterio
(1998), Santana (1995) y por Lazaro (2005).
Este método, simple pero poderoso, consiste es
tomar cada variable ambiental por separado y
dividirla en clases, denominadas estados, para
luego repartir el conjunto de UM en las clases,
segun el estado que en ellas tome el factor (alto,
medio, bajo, por ejemplo). Una vez distribuidas
las UM en grupos, segun su estado (Perfil de
UM), se calcula para cada una de las especies
la Frecuencia Relativa Obsevada (FRO) en cada
estado del factor (FRO=Numero de presencias en
el estado/Num. de UM en el estado), y se compara
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con la Frecuencia Relativa Esperada (FRE) bajo
la hipotesis nula de independencia especie-factor
(FRE=Numero total de presencias/Num. total de
UM levantadas).

Estadisticamente el método consiste en comparar
la  homogeneidad de varias proporciones
(frecuencias relativas observadas) mediante una
tabla de contingencia de dos filas por el nimero
de estados en que se descomponga el factor
(Orloci 1978; Ezcurra y Montafia 1984; Farifas
1985, 1987, 1996), realizando la prueba de G o
del Logaritmo de la Maxima Verosimilitud (Sokal
y Rohlf 1998) En el método original se calcula
la “Informacion Mutua Especie-Factor” (Gounot
1969; Guillerm 1971; Dagét y Godron 1982),
pero el valor obtenido carece de significacion
estadistica, por lo que Ezcurra y Montaiia (1984) y
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Farifias (1985), independientemente, modificaron
el método para calcular lo que Farinas (1985)
denomind “Informacion Reciproca Especie-
Factor”, que es igual al doble de la informacion
contenida en una tabla de contingencia, contenido
de informacién que se distribuye como un >

El método de los Perfiles Ecologicos se basa en
que si una especie no es afectada por un factor
ambiental, su Frecuencia Relativa Observada
(FRO) sera la misma en todos los estados del
factor, y aproximadamente igual a la Frecuencia
Relativa Esperada (FRE), la especie se considera
indiferente, por lo que la tabla de contingencia
sera homogénea, y la Frecuencia Corregida
(FC), que resulta de dividir la FRO, en cada
estado, entre la FRE, tendra un valor cercano
a 1, valor esperado bajo la hipotesis nula de
independencia especie-factor, [FC=(FRO/
FRE)~1]. Si por el contrario, una especie presenta
asociacion estadistica con el factor, serd mas o
menos frecuente de lo esperado en ese estado,
y las frecuencias relativas comparadas no seran
iguales, la tabla de contingencia sera heterogénea,
su Frecuencia Relativa Observada en ese estado
sera estadisticamente diferente a la Frecuencia
Relativa Esperada, y su Frecuencia Corregida
sera diferente de 1; consideramos entonces que la
especie es sensible al factor y responde a éste. El
contenido de Informacion de la tabla de contingencia
(especie-factor, 2I=G), se puede descomponer en
los contenidos de Informacion Especie-Estados del
Factor, en una prueba a posteriori, contenidos que se
comparan con el valor de %? con un grado de libertad
(Orloci 1979); de esa manera se puede conocer a
cual o a cudles estados del factor es sensible una
especie. Cuando la Informacion Reciproca Especie-
Estado del Factor es estadisticamente significativa
(Gi>y? 00s.1) ¥ €l valor observado de la Frecuencia
Corregida es inferior a 1, se dice que la especie es
menos frecuente de lo esperado en ese estado del
factor. Cuando la Informacién Reciproca especie-
estado del factor es estadisticamente significativa
(Gizy? 00s.1)> ¥ €l valor observado de la Frecuencia
Corregida es superior a 1, se dice que la especie
es mas frecuente de lo esperado en ese estado del
factor. Cuando la Informacién no es estadisticamente
significativa (Gi < | s,.)» € dice que la especie
es independiente del estado del factor (se considera
indiferente). La tabla 1 muestra un ejemplo de
perfil ecolégico de H.juniperinum con respecto
a la pendiente. En el apéndice 1 se presentan las
formulas para el calculo de perfiles ecoldgicos. En el
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presente estudio dividimos los factores en solamente
tres estados dado el tamaio relativamente pequefio
de la muestra.

La asociacion estadistica entre las 38 especies
estudiadas, tomadas por pares, la estimamos
mediante tablas de contingencia de dos por dos
(Greig-Smith 1983, Legendre y Legendre 1998),
calculando el Coeficiente de Correlacion de Punto
® = (3*/N), y el Ji cuadrado con la correccion
de continuidad de Yates, asi podemos obtener
la significacion y el signo de la asociacion.
Segun Sokal y Rohlf (1998) la correccion de
Yates seria conservadora y subestima el valor
de %% por lo que pareceria innecesaria aun con
muestras relativamente pequeflas como n=20,
sin embargo, el hecho de que sea conservadora
asegura que cuando se detecte una asociacion ésta
sea realmente significativa. El método se basa en
comparar el niimero observado de coexistencias
de ambas especies con el numero esperado, bajo
la hipétesis nula de independencia entre especies.
La significacion estadistica solamente indica que
dos especies coexisten, en una unidad fisica del
tamafo y la forma de la unidad de muestreo, un
numero de veces mayor o menor, segin el caso,
que el esperado si estuvieran repartidas de manera
aleatoria uniforme, sin prejuzgar sobre el tipo de
relacion entre las mismas.

RESULTADOS

Relaciones Ambientales

H. laricifolium y H. juniperinum estan asociados
estadisticamente a la mayoria de los 20 descriptores
ambientales analizados (serian sensibles a éstos),
H. laricifolium solamente resultd indiferente a
la capacidad de intercambio cationico (CIC) y al
contenido de materia organica (%MO), mientras que
H. juniperinum solamente resultd indiferente a la
exposicion. En la tabla 2 se muestran las respuestas
de ambas especies a las variables fisicas del ambiente
y al componente fisico del suelo, y la tabla 3 muestra
las respuestas de ambas especies al componente
quimico.

H. laricifolium es mas frecuente de lo esperado en
lugares bajos, medios y altos de las morrenas, de
pendiente media y alta, de suelo poco profundo,
con porcentaje medio de arena y alto de grava en
superficie y en profundidad, de pH entre 4,5 y 5,0,
con punto de marchitez permanente (PMP) entre
20% y 30%, con contenido de materia organica
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Tabla 3. Respuesta de las dos especies de Hypericum al componente quimico del suelo.

H. laricifolium H. juniperinum
<4,5 0 0
4,5-5,0 + -
pH (Hzo) >5 0 - +
6-15 + 0
Conductividad eléctrica 15-18 0 0
mmhos/cm >18 - +
<9 0 0
. . 9-10 0 -
Materia Organica % ~10 0 0
<0,5 0 0
o, 0,5-0,7 0 -
Nitrogeno % 0.7 ) n
<15 - +
., 15-17 0 0
Relacion C/N ~17 0 0
<5 + 0
. 5-10 0 0
Fosforo soluble ppm ~10 ) N
<0,3 + -
. 0,3-1,5 0 0
Calcio meq/100g 1.5 ) N
<0,15 + -
. 0,15-0,50 0 0
Magnesio meq/100g 0,50 ) +
<0,06 + -
. 0,06-0,07 0 0
Sodio meq/100g 0,07 ) 0
<0,2 0 0
) 0,2-0,4 0 0
Potasio meq/100g ~0.4 ) N
<4,5 + -
. 4,5-15 0 0

/4 0 9

Saturacion de bases % ~15 0 N
<20 0 0
20-25 0 0
CIC meq/100g =95 0 N

+ especie mas frecuente de lo esperado
0 especie indiferente al factor
- especie menos frecuente de lo esperado
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(MO) entre 15% y 18%, con bajo porcentaje de
saturacion de bases (%SB), y en la ladera de la
morrena expuesta al este. Contrariamente, es menos
frecuente de lo esperado en sitios planos del fondo
del valle, de suelo profundo, de bajo porcentaje de
arena y de grava en profundidad, de pH superior a
5,0, con MO > 18%, con PMP superior a 30%, con
contenido alto de nitrégeno, y de potasio, y donde la
relacion C/N es <15. Por otro lado, es mas frecuente
de lo esperado en lugares con contenido muy bajo de
fosforo, calcio, magnesio y sodio, y simultaneamente,
es menos frecuente de lo esperado en lugares con
contenido alto de estos mismos elementos y con
niveles de sodio >0,07.

Por su parte, H. juniperinum es mas frecuente de
lo esperado en el fondo del valle, en sitios planos y
de suelo profundo, con bajo porcentaje de grava en
superficie y en profundidad, de pH superior a 5,0,
con PMP superior a 30%, con alta CIC, porcentaje
SB >15%, contenido de materia organica > 18%, y
alto contenido de nitrogeno, fosforo, potasio, calcio y
magnesio. Por el contrario, es menos frecuente de lo
esperado en lugares con bajo porcentaje de saturacion
de bases, con bajo contenido de calcio, magnesio y
sodio, con porcentaje medio de materia organica,
nitrégeno y arena, y porcentaje alto de grava en
profundidad, en sitios altos y de pendiente alta, con
suelo poco profundo, de pH entre 4,5 y 5, con PMP
entre 20% y 30%. Ademas, es mas frecuente de lo
esperado en lugares con relacion C/N >17.

Asociaciones Interespecificas

Las asociaciones interespecificas de Hypericum
laricifolium 'y H. juniperinum son muy
interesantes. Ambas especies presentan una
asociacion negativa entre si altamente significativa
(p<0,001). H. laricifolium presentd ademas,
asociaciones estadisticamente significativas con
16 de 38 especies (42%), de las cuales 13 fueron
positivas y 3 negativas, de estas, 4 asociaciones
fueron altamente significativas  (p<0,001).
H.  juniperinum presentd 12 asociaciones
significativas (32%), 6 positivas y 6 negativas,
de las cuales 4 fueron altamente significativas.
La figura 2 muestra esquematicamente las
asociaciones interespecificas de ambas especies.
Seis especies muy importantes numéricamente,
mostraron asociaciones significativas y altamente
significativas ~ simultaneamente con ambas
especies, positivas con H. laricifolium y negativas
con H. juniperinum (Figura 2), estas son:
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Espeletia schultzii, Ortachne erectifolia, Aciachne
acicularis, Acaena cylindrostachya, Luzula
racemosay Rumex acetosella, otras dos mostraron
también asociaciones significativas y simultaneas
pero negativas con H. laricifolium y positivas con
H. juniperinum, estas son Carex jamesoniiy Carex
albolutescens. Adicionalmente, H. laricifolium
presentd asociaciones positivas estadisticamente
significativas ~ con  Agrostis  fasciculatum,
Sisyrinchium  bogotense, Poa trachyphyla,
Agrostis trichodes, Geranium chamaense, Bidens
humilis 'y Sisyrinchium micrantum, a su vez,
H. juniperinum mostrd asociaciones positivas
significativas con Muhelembergia ligularis,
Rhizocephalum candollei, Lucilia radians y una
Cyperaceae no identificada. Finalmente, Carex
bomplandii s6lo se asocia con H. laricifolium de
manera negativa.

DISCUSION

Relaciones Ambientales

Los Perfiles Ecologicos de ambas especies indican
que los microhabitats de H. laricifolium y de H.
Jjuniperinum son diferentes, mostrando que ambas
especies son mas frecuentes de lo esperado en
habitats contrastantes. En efecto, H. laricifolium es
mas frecuente de lo esperado en las laderas de las
morrenas, donde los suelos son poco profundos,
de texturas gruesas, y en consecuencia se presenta
por lo general en sitios de buen drenaje externo
e interno, mientras que H. juniperinum es mas
frecuente de lo esperado en el fondo del valle
donde los suelos son profundos, con materiales
mas finos, de menor pendiente y mas humedos.
Los microhabitats de ambas especies son, sin
lugar a dudas, contrastantes. En este contexto,
la presencia de H. laricifolium se ve favorecida
por las mejores condiciones fisicas del suelo, que
a su vez son quimicamente menos favorables,
mientras que la presencia de H. juniperinum se ve
favorecida en los lugares de peores condiciones
fisicas, de esta manera, la posicion topografica y
el gradiente hidrico, parecen determinar procesos
fisico-quimicos del suelo y otras variables fisicas
del ambiente, que fraccionan el habitat de las
especies. Por lo antes expuesto, H. laricifolium
se puede sefialar como una especie indicadora
de condiciones de buen drenaje, y por ende
de morrena, mientras que H. juniperinum se
puede calificar como una especie indicadora de
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condiciones mediocres de drenaje, lo que ocurre
generalmente en el fondo de valle. Sin embargo,
H. juniperinum no se observa creciendo dentro de
las turberas, ni de micro depresiones de humedad
permanente, ni dentro de los cursos de agua, sino
en sus bordes, lo que sugiere que tampoco tolera
condiciones de humedad excesiva (Farifias y
Monasterio 1980). Es importante, ademas, agregar
que H. laricifolium seria favorecido, no solamente,
por las condiciones de mejor drenaje, sino que
también se veria beneficiado por las mejores
condiciones térmicas de la exposicion este, que
de acuerdo con Azocar y Monasterio (1980b) es la
exposicion menos fria, H. juniperinum, en cambio,
seria indiferente a estas condiciones térmicas.
Lo anterior no es un condicionante unico de la
distribucion de las especies (Lazaro 2005), por
tanto no implica que H. laricifolium esté ausente
en el fondo del valle, ni que H. juniperinum lo esté
de las morrenas, por el contrario, H. laricifolium
puede encontrarse en el fondo del valle sobre
depdsitos de material morrénico y otros lugares
bien drenados, mientras que H. juniperinum
puede estar presente en las morrenas en lugares
donde afloran cursos de agua, o en su parte media
donde aflora el nivel freatico, por lo que algunas
unidades muestrales incluyen ambas especies.

Asociaciones Interespecificas

La asociacion estadistica entre pares de especies es
una estimacion dependiente de la forma y el tamafio
de las UM, asi como de la abundancia y el patron de
distribucion de las especies en cuestion (Juhasz-Nagy
y Podani 1983, Greig-Smith 1983, Wiens 1989, Dale
et al. 1991, Dale 1999, Bartha ef al. 2004, Ricotta
y Anand 2004), por lo que los resultados obtenidos
con un solo tamafio de UM deberian ser tomados
con prudencia, sin embargo, el hecho de que las
mismas especies esten asociadas simultaneamente a
los dos Hypericum con altos niveles de significacion
refuerzan nuestros resultados. Un estudio mas
detallado permitiria determinar la escala fisica de
la asociacion entre especies, pero se necesitaria
un disefio de muestreo que incluyera unidades
muestrales de diferentes areas (Juhasz-Nagy y
Podani 1983, Bartha ez al. 2004).

La asociacion negativa y altamente significativa
entre las dos especies estudiadas refuerza la idea
de segregacion ambiental de ambas, implicando
que ambas coexisten mucho menos de lo esperado,
bajo la hipotesis nula de independencia (Greig-
Smith 1983, Legendre y Legendre 1998, Sokal y
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Rohlf 1998), no podemos, sin embargo, concluir
nada sobre el tipo de relacion que se genera o es
generadora de esta asociacion estadistica sin un
estudio a mucho mayor detalle.

Por otra parte, la existencia de 8§ especies asociadas
simultanea y fuertemente a ambas especies
estudiadas, refuerza la idea de la segregacion de
microhabitats, en efecto, dado que cada especie
de Hypericum es indicadora de condiciones
diferentes, la existencia de especies asociadas
simultdneamente y en forma contraria a cada una
de aquellas sugiere que estas 8 especies estarian
respondiendo de manera similar a las condiciones
del microhabitat, a las cuales responden ambas
especies de Hypericum. Es de resaltar a Espeletia
schultzii, especie considerada por Farifias y
Monasterio (1998) como “la mas exitosa de los
paramos meridefios”, asociada a morrenas y sitios
bien drenados del valle de Mucubaji, presenta una
asociacion positiva altamente significativa con H.
laricifolium y negativa con H. juniperinum, de
hecho,lamassignificativa, lo queindicaque coexiste
mucho mas de lo esperado con H. laricifolium,y que
presentaria sus mismos requerimientos, ademas,
de presentar coincidencias en el comportamiento
ecofisiologico como lo sefialan Squeo ef al. (1991),
Llambi et al. (2003) y Pirela (2006). H. laricifolium
es mas frecuente de lo esperado en lugares donde la
cobertura de E. schultzii es superior a 30%, al igual
que G. chamaense, A. acicularis, O. erectifolia,
R. acetosella y Arenaria venezuelana (Fariias
y Monasterio 1998). No podemos, sin embargo,
perder de vista que la relacion negativa entre ambas
especies de Hypericum pudiera ser causada por
terceras especies no incluidas en este estudio, o por
alguna de la 8 especies mencionadas previamente,
Espeletia schultzii, por ejmplo. Pudiera pensarse que
por estar las dos especies de Hypericum asociadas
a E. schultzii, 1a relacion negativa observada entre
ambas no fuese sino aparente; sin embargo, los
perfiles ecoldgicos dejan bien claro que las dos
especies presentan sus optimos en condiciones
ambientales contrastantes, y silarespuesta de ambas
especies es causada por terceras especies seria muy
dificil de demostrar sin experimentacion. Lo que
queda claro es que ambas especies de Hypericum
coexisten un numero de veces menor al esperado
si se distribuyeran de manera aleatoria uniforme en
el valle de Mucubaji, lo que indica su separacion
fisica en el area de estudio.

Las asociaciones interespecificas estimadas
permiten sugerir la existencia de cuatro grupos
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Figura 2. Realciones socioldgicas de ambas especies de Hypericum. Se observan claramente los cuatro grupos
ecologicos. Los Nombres de las especies aparecen en el apéndice dos.

ecologicos de especies: uno muy cohesionado,
quetendrialosmismosrequerimientosecologicos
de H. laricifolium, formado por ésta y las seis
especies que estan asociadas simultaneamente,
pero con signo contrario, con ambas especies de
Hypericum. Otro grupo también cohesionado,
que tendria los mismos requerimientos
ecologicos de H. juniperinum, formado por ésta
y las dos especies de Carex que estan asociadas
simultineamente a H. laricifolium pero de
forma negativa. Otro menos cohesionado, lo
conforman las 7 especies que solamente estan
asociadas positivamente a H. laricifolium, y un
grupo también poco cohesionado, constituido por
las 4 especies que estan asociadas Unicamente a
H. juniperinum. Por ultimo, Carex bomplandii
que se asocia exclusivamente y de forma negativa
a H. laricifolium.

Las siete especies que se asocian positivamente
con H. laricifolium, pero no estan asociadas
negativamente con H. junmiperinum, no poseen
exactamente los mismos  requerimientos
ecologicos de H. laricifolium,y pudieran presentar
una distribucion menos restringida; igualmente
las 4 especies que presentan asociacion positiva
con H. juniperinum, pero que no se asocian con H.

ECOTROPICOS 21(2):75-88 2008

laricifolium, tendrian una mayor amplitud, en este
caso, se puede inferir que estas especies pueden
estar presentes en sitios himedos.

CONCLUSIONES

Concluimos que aunque, en el paramo de Mucubayji,
H. laricifolium y H. juniperinum parecieran estar
juntos cuando se observa superficialmente, en
realidad, ocupan microhabitats constrastantes,
por lo que estan segregados espacialmente. H.
laricifolium es una especie predominantemente de
morrena y de sitios bien drenados, mientras que H.
Jjuniperinum es una especie predominantemente
de fondo de valle y de sitios de drenaje mediocre,
aunque no de sitios anegados.

De los cuatro grupos ecoldgicos sugeridos, el de 6
especies, uno de los mas cohesionados, presentaria
los mismos requerimientos ecoldgicos que H.
laricifolium, por lo que esas especies estarian
compartiendosumicrohabitat. Delamismamanera,
el grupo de 2 especies presentaria los mismos
requerimientos ecologicos que H. juniperinum, y
estaria compartiendo su microhdbitat. En ambos
casos las especies de Hypericum servirian como
especies indicadoras de condiciones ambientales
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y de la presencia de las especies con las cuales se
asocian. Los otros grupos estdn constituidos por
especies de mayor amplitud que las especies de
Hypericum correspondientes.
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APENDICE A
Férmulas para el calculo de los Perfiles Ecologicos.

Tabla de contingencia para un factor dividido en tres estados

PT =

Estados E, E, E, NE
Presencias P, P, P, PT
Ausencias A, A, A, AT
N° U. muestrales NUM, NUM, NUM, NTUM

Presencias totales;

=

i=1

AT = Ausencias totales; NTUM = Numero total de U Muestrales

Informacion Reciproca Especie-Factor = G

i=] i=1

NE NE NE
> PInP+) A41n4 +NTUMIn NTUM]—(ZNUMI.IH NUM, +PT1n PT+ AT In ATH

Donde:

Pi = Numero de presencias en el estado i

Ai = Numero de ausencias en el estado i
NTUM = Numero total de Unidades Muestrales
NUM, = Namero de U. Muestrales en el estado i
PT = Numero total de presencias

AT = Numero total de ausencias

NE = Numero de estados (tres en este caso)

SiG>y? 005, NE_1? la especie esta estadisticamente asociada al factor.
NE — 1 = grados de libertad, 0,05 = valor de ¥ con el cual se compara

La cantidad de informacion reciproca se puede descomponer en las cantidades correspondientes a los estados

del factor, de esta manera se calcula la Informacion Especie-Estado del factor, G,, para cada estado, mediante la
siguiente ecuacion:

Informacion Reciproca Especie-Estado del Factor para el estado i

G, =2[(PIn P+ 4 1n 4 + NUM,In NTUM )~ (P.InPT + A.In AT + NUM,In NUM.)]

SiG, =384 (¢ 0.05: lgl), y la Frecuencia Corregida es inferior a 1: la especie es menos (-) frecuente de lo esperado
en ese estado del factor.

SiG, =384 (¢ 0.05: lgl), y la Frecuencia Corregida es superior a 1: la especie es mas (+) frecuente de lo esperado en
ese estado del factor.

Si G, <3,84 (x? 0.05: lgl): la especie es independiente (0) en ese estado del factor.

NE
Informacion Reciproca Especie— Factor =G = Z G,

1=1

(Orloci 1978)
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APENDICE B
Lista de especies estudiadas, y sus asociaciones interespecificas con las dos especies de Hypericum

ESPECIE SIGLAS HYPLAR HYPJUN
Espeletia schultzii Wedd. ESPSCH + -
Hypericum laricifolium Juss. HYPLAR -
Aciachne acicularis Laegaard ACIACI + -
Acaena cylindrostachya R. et P. ACACYL + -
Luzula racemosa Desv. LUZRAC + -
Rumex acetosella L. RUMACE +
Agrostis fasciculata (Kunth) Roem. & Schult. AGRFAS + 0
Sisyrinchium bogotense H.B.K. SISBOG + 0
Poa trachyphyla Pilg. POATRA + 0
Agrostis trichodes Roem. et Schult. AGRTRI + 0
Geranium chamaense Pitt. GERCHA + 0
Bidens humilis H.B.K. BIDHUM + 0
Sisyrinchium micranthum Cav. SISMIC + 0
Carex bonplandii Kunth. CRXBOM - 0
Carex jamesonii Boot. CRXJAM +
Carex albolutescens Schw. CRXALB - +
Hypericum juniperinum Kunth. HYPBRA -
Muhlenbergia ligularis (Hack.) Hitchc. MUHLIG 0 +
Lysipomia laciniata A.DC. LYSLAC 0 +
Cyperaceae no identificada CYPERS 0 +
Lucilia radians LUCRAD 0 +
Hesperomeles pernettyoides Wedd. HESPER 0 0
Pernettya prostrata (Cav.) Sleumer PERPRO 0 0
Castilleja fissifolia L.F. CASFIS 0 0
Calamagrostis effusa Steud. CALEFF 0 0
Galium hypocarpium (L) Endl. Ex Griseb. GALHYP 0 0
Stachys venezuelana Brig. STAVEN 0 0
Gnaphalium paramorun Black. GNAPAR 0 0
Arenaria venezuelana Brig. AREVEN 0 0
Carex amicta Boot. CARAMI 0 0
Acaena elongata L. ACAELO 0 0
Bromus pitensis H.B.K. BROPIT 0 0
Azorella julianii Math. AZOJUL 0 0
Aster marginatus H.B.K. ASTMAR 0 0
Lachemilla aphanoides L.s.lat. LACAFA 0 0
Gnaphalium antennaroides DC. GNAFAN 0 0
Wernera pygmaea Gill. WERPYG 0 0
Trisetum irazuense Hitch. TRIZIR 0 0
+ asociacién estadistica positiva

- asociacién estadistica negativa

0 especies estadisticamente independientes
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