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Introduccién

I8l Paramo Andino como Area geogrifica se
localiza en ¢l Norte de la Cordillera de TLios
Andces, extendiéndose por cuatro paises de Sud-
américa tropical: Norte del Perd, Keuador, Co-
lombia y Venezuela; ocupando en los tres ltimos
paises toda la extensién de las altas Cordilleras
Andinas por arriba de los 3.000 a 3.500 m. En
cambio en el Pertt s6lo se encuentra en la por-
cion Norte de la Cordillera Oriental (Figura 1).
Su rango latitudinal abarca desde los 8¢ S en
el Perd (Troll 1968) hasta los 11°N en el
macizo de Santa Marta en Colombia, méxima
avanzada latitudinal de la Regién Paramera,
observindose desde sus eumbres el mar Caribe
(Monasterio 1971).

No conocemos si habia una denominacién indi-
gena de la Region actualmente llamada Paramo
en Ecuador, Colombia y Venezuela. Al llegar
los espafioles (llamados conquistadores en el
mundo Tbérico ¢ invasores en el mundo Andino)
a las altas tierras andinas después de atravesar
selvas y sabanas en las tierras bajas, se vieron
impactados por la analogia de la vegetacion, los
paisajes y el clima altiandino con los péramos
v las parameras existentes en las altillanuras
de la Peninsula Ibérica. Ello motivé la deno-
minacién de padramo que se arraigd en el acervo
popular y ha persistido hasta nuestros dias.

Otra situacién diametralmente opuesta ocu-
rri6 en las cordilleras del Perd, Bolivia, Norte
de Chile y Argentina. Alli los Andes con climas
mds sececs cran asiento de Altas Civilizaciones,
un denso poblamiento humano con cconomias
agropastoriles que implicaban grandes concen-
traciones de rebafios autdetonos, caracterizaban
a esta Regién llamada Puna en lengua Quechua
(Tierras altas de la Cordillera). La denomina-
cién indigena de Puna fuertemente arraigada
v de gran significado como regién geogrifica,
ecolégica y cultural ha perdurado hasta ahora.

E]l Paramo por el contrario, regién de més
escaso y tardio poblamiento durante la época
precolombina, no heredé la huella etimolégica
de las lenguas indigenas a exeepcién del norte
del Pertt donde ¢l Paramo se llama Jalea, pero
por la menor importancia de esta regién con
respecto a la Puna y su escasa densidad de
poblamiento humano no se ha impuesto su nom-
bre como extensién a los otros pafses con paramo
sino por el contrario se utiliza también la deno-
minacion de Paramo para la Jalea peruana.

Paramo es una de las palabras mas antiguas
de las lenguas ibéricas (Entwistle, 1969) se
encuentra en una inseripeién ILeonesa pertene-
ciente a los habitantes de las altas llanuras del
Noroeste de la Peninsula que data del siglo II
DC. Segtin Entwistle: “La transferencia de
paramo de las mesetas Ibéricas a los Andes es
natural, estos 0ltimos se ven azotados por la
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FIGURA 1:

Mapa esquemitico de Sudamérieca que muestra la distribucién “insular” de los Paramos

cn los Andes Ecuatoriales (119N -8°S), y de la Puna geogrificamente continua (8°S-27°8). Los Pi-
ramos templados se encuentran en el extremo Sur del eje andino (407 - 509).
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nieve v la lluvia de modo que paramo adquiere
también el sentido de llovizna”. Segtn el Diccio-
nario Etimolégico Corominas: Paramus®* es voz
prerromana oriunda del Noroeste de la Penin-
sula, la terminacién -AMUS podria corresponder
a una derivacién celta pero no a una proeceden-
cia ibérica. Este hecho es apoyado por la topo-
nimia frecuente de PARAME en la Regién
Celta francesa (Bretagne).

El Piramo Andino como regién natural

Intentaremos seguidamente definir sucinta-
mente el Paramo Andino como regién natural.
Latitudinalmente toda su area se encuentra en
una situacién tropical, casi ecuatorial, Lia mayor
superficie de pdramos se localiza aproximada-
mente cntre los 8°N (Colombia y Venezuela) y
los 2°S (Ecuador), a lo largo de las Cordilleras
Orientales, Centrales y Oeccidentales. Prolonga-
ciones hacia ¢l Norte se encuentran en el Macizo
Isla de Santa Marta (11°N) y hacia el Sur en
la Cordillera Oriental del Perq, la Jalea, que
llega hasta los 8°S. La situacién casi ecuatorial
del Paramo Andino lo diferencia de la Puna
(que se extiende hasta 27°S, Cabrera 1968),
cllo tiene implicaciones ecologicas fundamentales,
condicionando en los péAramos ritmos ambien-
tales cercanos a los patrones ecuatoriales: foto-
periodismo tendiente a lo constante, isotermia
notable a lo largo del afio; con cielos climéticos
preponderantemente diurnos, repetitivos a tra-
vés del tiempo. Aunque existen paramos que
tienden a una reparticion homogénea en los
aportes hidricos en otros son las precipitaciones
con sus patrones estacionales las que introducen
los impulsos de caembios mis importantes en
este ambiente, particularmente la estacionalidad
anual hidriea o atn las variaciones en ¢l recurso
agua a través de fluctuaciones que operan en
ciclos temporales de mayor periodo, lo cual sera
discutido en los capitulos 3, 8 y 9 de este vo-
lumen.

El rango altitudinal que ocupa esta regién na-
tural sitia en general su limite inferior arriba
de los 3.000 m (lo que corresponde en la mayoria
de log casos al limite superior continuo de los
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Bosques y Selvas Andinas, Esta cota altitudinal
inferior de la Regién Paramera estd sujeta a
variaciones locales de acuerdo a las distintas
cordilleras, vertientes y laderas, en funcién de
variables ambientales tales como: precipitacién,
exposicién, pendiente, insolacién-nubosidad; y
también en relacién con la masa relativa de los
distintos sectores cordilleranos. Cuatrecasas
(1968) sitia el limite inferior entre 3.200 y
3.800 m para Colombia, sin embargo en los
paramos de Venezuela este limite se encuentra
principalmente entre 3.000 y 3.400 m (localmente
pueden incluso presentarse paramos a 2.500 m,
Paramos de Las Coloradas, Quirora, I Molino,
en la Cordillera de Mérida). Su limite superior
se halla en el entorno de las lineas de nieves
perpetuas, 4.500 a 4.800 m, segtin las distintas
cordilleras andinas en funcién del estado de evo-
lucién de sus glaciares. Kl limite altitudinal
inferior, aunque puede ser variable segln las
areas, corresponde aproximadamentc a una tem-
peratura media anual de 10°C (Cuatrecasas,
1968; Monasterio y Reyes, Capitulo 3).

Desde el punto de vista hidrico hasta hace
poco se generalizaba que los paramos eran areas
permanentemente htmedas y nubladas. Esta
visién de los paramos es en cierto modo vélida
si la comparamog con la Regién de Puna, maés
seca y de cielo despejado y alta insolacién. Sin
embargo, un analisis un poeco més profundo de
la informacién climética de los péramos nos
hace ver que existe una gran variabilidad am-
biental al nivel de clima regional, asi como de
meso y microclimas, Existen paramos permanen-
temente htimedos y de gran nubosidad, funda-
mentalmente en Colombia y Ecuador, con més
de 2.000 mm de preecipitacién anual; estos paises
andinos fueron tradicionalmente los méas explo-
rados. En Venezuela coexiste un amplio rango
de condiciones hidricas de paramo desde los
permanentemente héimedos con 1.800 mm de
precipitacién repartidos a lo largo del afio, hasta

(*) Paramus signifiea: campo desierto, raso y deseu-
bierto a todos los vientos; que no se cultiva ni
tiene habitacién alguna; cualquier lugar suma-
mente frio y desamparado ete, (Corominas 1954).
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pdramos secos con 650 mm distribuidos en una
sola estacion de lluvias. KEstos paramos secos
convergen a climas de Puna tanto por sus va-
lores de precipitacién como por la distribucién
netamente concentrada de las lluvias en una
sola época del afio, Los patrones climaticos de
la Puna fueron analizados por Cabrera (1968),
Winterhalder y Brooke Thomas (1978). Debe-
mos seflalar que esta notable frontera entre clima
de padramo y puna, donde convergen la Puna
més htimeda con los Paramos més secos, se pro-
duce entre las dreas méas distantes de estas dos
regiones naturales (en Venezuela en localidades
situadas a 8°N, en Perti en localidades situadas
entre . 14°-20°S. Este cardcter puneflo de
algunos paramos en Venezuela parece haber
sido de fundamental importancia en los patrones
de distribucién ‘del poblamiento humano alti-
montano en la Venezuela prehispanica, como
analizaremos en el Capitulo 6.

Para interpretar y tratar de definir esta
regién matural es necesario referirnos brevemente
a su origen y evolueion Plio-Pleistocena y Ho-
locena, dejando sentado que estos temas serdn
tratados por Schubert en el Capitulo 2 y por
Salgado Labouriau en el Capitulo 5.

El levantamiento final de Los Andes y los
episodios glaciales durante el Plio-Pleistoceno
fueron la base de la estructuracién y modelado
de los habitats que configuran el Piramo An-
dino, estos hechos han sido documentados muy

claramente por van der Hammen (1974) para

los Andes del Norte de Sudamérica, y para si-
tuaciones ecuatoriales homdélogas en las altas
montafias del Este de Africa por Livingstone
(1967 y 1975). Estos episodios Plio-Pleistocenos
que se prolongaron en parte en el Holoceno,
produjeron un nuevo tipo de ecologia en Sud-
américa (Monasterio 1971): la Alta Montafia
Tropieal, caracterizada por su régimen isotér-
mico equivalente en ritmo al de los pisos bajos
del trépico pero diferente de ellos por sus con-
diciones de bajas temperaturas, estructurindose
asi habitats criotérmicos tropicales y ecuatoriales.

A los drésticos eventog glaciales (ciclos de gla-
ciacién-deglaciacién encadenados) se sucedieron
en la Alta Montafia Tropical climas periglaciales
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que controlan en el presente la ecologia de las
diversas zonas altimontanas (Monasterio, Capi-
tulos 4 y 7; Schubert, Capitulo 2). En la regién
de los paramos, si establecemos una zonificacién
altitudinal a partir de la linea de nieves perpe-
tuas o zona nival, vemos que por debajo de
csta linea el clima periglacial es activo, determi-
nando una fuerte morfogénesis sobre el substrato.
En log paramos de Venezuela la actividad peri-
glacial presente se evidencia hasta los 3.600 m,
por debajo de esta cota los rasgos periglaciales
son fundamentalmente heredados, la actividad
periglacial actual es escasa. Las huellas morfo-
genéticas heredadas nos evidencian las oscila-
ciones climiticas recientes de esta regién alti-
montana (Schubert, Capitulo 2; Monasterio y
Reyes, Capitulo 3).

El rango altitudinal que ocupan los paramos
andinos desde su limite inferior (arriba de los
3.000 m) hasta la linea de nieves perpetuas
corresponde por lo tanto a una sucesion que
tradicionalmente se llama de pisos o franjas
altitudinales que han sufrido tanto un impacto
diferencial de los eventos glaciales como del
grado de stress del clima periglacial pasado o
presente, que actuaron con distinta intensidad
a lo largo de un gradiente altitudinal. Los péa-
ramos mas bajos caracterizados por climas frios,
10-7°C de temperatura media anual y un m-
mero relativamente pequefio de dias con heladas
al afio, estuvieron sometidos a un clima peri-
glacial en el pasado reciente. A medida que
ascendemos en localidades con 5-3°C de media
anual se presentan las condiciones de clima
periglacial activo, Los climag periglaciales in-
tensos se hacen sentir por arriba de los 4.000-
4.300 m, lo que corresponde aproximadamente a
2°C -de temperatura media anual, extendiéndose
hasta la linea de nieves perpetuas con 0°C,
ecotono - entre clima periglacial y clima nival,
Figura 2 y 3.

En Troll (1968) puede encontrarse una discu-
si6bn detallada de la zonificacién en los Altos
Andes Tropicales, donde se analizan comparati-
vamente los pisog altitudinales en las regiones
de Pdramo y Puna.
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FIGURA 2: Pico Bolivar (5.007 m) en la Sierra Nevada de Mérida, El casquete nival desciende hasta 4.800 m;
e primer plano: Rosetal de Espelctic moritziana, (Fotografia: Mario Farifias).
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Vegetacién y Flora.

No pretendemos hacer una revisién exhaustiva
de los numerosos autores que han contribuido al
conocimionto de la flora de los paramos ya que
ello, como ya sefialamos en el prefacio, esta
fuera de la orientaciéon de este volumen, enfo-
cado fundamentalmente al analisis de aspcetos
rolacicnados con la historia y evolucién del
ambiente y los ecosistemas (eapitulos 2 y 5)
base para comprender las estrategias de pobla-
micnto en los Altos Andes (tema tratado en los
capitulos 6, 4 y 10 con respecto a las poblaciones
humanas y de plantas). La diversidad de re-
cursos ambicentales (capitulo 3) y los ritmos
determinantes del elima y microclima (capitulos
8 ¥ 9) son un marco de referencia para explicar
mejor los patrones de poblamiento. Haremos por
lo tante un breve andlisis que permita caracte-
rizar la flora y la vegetacién del paramo a la
cseala de regién natural.

Las primeras descripciones sobre la vegeta-
cién y la flora de los Piramos Andinos son
debidag a Huinboldt (1817) y a Goebel (1891)
este Gltimo autor especialmente para los paramos
de Venezuela, Posteriormente, deseripciones de-
talladas de la vegetacién y la flora fueron
realizadas por Weberbauer (1911, 1945) para
la Jalea peruana y por Diels (1934, 1937) para
los paramos de Kecuador. A partir de 1934 se
inicia la serie de trabajos floristicos y biogeo-
graficos de Cuatrecasas (1934-1978) que comsti-
tuyen hasta ahora el mayor aporte al conoci-
miento de la flora paramera, Debemog mencionar
asimismo el trabajo de Smith y Kock (1935)
sobre Espeletia.

En Venezuela la flora de los pdramos ha
sido estudiada principalmente por Aristeguieta
(1964), Vareschi (1970) y Smith (1971) y es
en base a la labor de estos autores que se basa
la elasificacién floristica de las formaciones y
comunidades vegetales analizadas en este volu-
men (Capitulos 4 y 10).

Desde el punto de vista fitogeografico Cabrera
(1957) incluye a esta regién dentro del Dominio
Andino, constituyendo dentro de &l un A4rea
especifica y bien delimitada: la Provincia del

M. MONASTERIO

Paramo, El Dominio Andino, incluido por Ca-
brera en la Region Neotropical, se caracteriza
por la ausencia de familias endémicas pero
tiene en cambio muchos endemismos genéricos.
Las familias mas importantes: Compositae, Gra-
minae, Cyperaceae, Cruciferae, ete., son cosmo-
politas. Otras son predominantemente del hemis-
ferio Norte como las Geraniaceae, Valerianaceae,
cte., pero con areas reducidas en el Hemisferio
Austral. Otra familia que en el piramo toma
formas caracteristicas las Bromeliaceas, es ex-
clusiva del trépico americano. No existen en el
Dominip Andino familias originarias de la Re-
gién Antartica e incluso los géneros de origen
antartico son muy escasos.

Las familias més importantes estdn represen-
tadas bien por géneros cosmopolitas, como Poa,
Iestuca, Stipa, Gnaphalium y Senecio, bien por
géneros templado-boreales y géneros endémicos
que mencionaremos posteriormente, Sélo un pe-
quefio grupo puede considerarse antartico: Acae-
na (Rosaceae), Azorella (Umbeliferae), ete. A
nivel especifico, segin Cabrera, la mayoria de
las especies del Dominio Andino son formag de
origen tropical adaptadas poco a poco a las
condiciones de alta montafia a medida que se
elevaba la Cordillera de los Andes. Cabrera ca-
racteriza sucintamente la Provinecia del Paramo:
“predominancia de gramineas cespitosas de los
géneros Deyeuxia (Calmmagrostis) y Festuca y
entre las dicotiledéneas: Espeletia, Werneria,
Loricara, ete.”.

Para Cuatrecasas (1958) la flora basica de los
paramos es de brigen americano tropical, ha-
biéndose diferenciado las principales estirpes
de abajo haecia arriba siguiendo las rutas del
gradiente altitudinal, Las Espeletias “caulirré-
sulas” tienen sus ancestros en las formas arbé-
reas que se hallan en los bosques andinos. Kxis-
ten también taxones de origen austral como
Gentiana, Halenia (Gentianaceae), Draba (Cru-
ciferae), Arenaria (Caryophyllaceae), ete., y de
origen boreal, tales como Azorella (Umbeliferac),
Acaena (Rosacewe), Oriosanthus (Iridaceae),
Muehlenbeckia (Polygonaccae), ete., pero tienen
menor importancia en la flora y la vegetacidn,
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Cuatrecasas (1958) divide al Paramo desde
el punto de vista de la vegetacién y la flora
en 3 subpisos:

1. EI Subparamo, dominado por arbustos cuyos
géneros principales pertenecen a la familia
de las Compuestas (Bacharis, Senecio, Lo-
ricaria, Gynoxis, Stevia, Eupatorium, Di-
plostephium ete.); Guliferae (Hypericum);
Ericaceae (Gualtheria, Befaria, Pernettia,
Vaccintum, ete.). Muchos de los géneros
més importantes se han radiado y diversi-
ficado en el drea, como Bacharis y Diplos-
tephium (Cuatrecasas 1967 y 1968).

[N]

El Piramo propiamente dicho, caracterizado
principalmente por gramineas fasciculadas
de los géneros Calamagrostis y Festuca y
las formas “caulirrosulas” de innumerables
Espeletias, Es un piso de grandes endemis-
mos genéricos y especificos, destacdndose la
gran diversificacién de Espeletia.

3. El Superpiramo; se encuentra por encima
de los 4500 m y llega hasta la linea de
nieves perpetuas, sometido a heladas recu-
rrentes y frecuentes nevadas. En el Super-
paramo, citando a Cuatrecasas, se encuen-
tran muchos endemismos localizados en ra-
z6n de que este piso tiene un fuerte caracter
insular ocupando s6lo casquetes aislados.
Las especies més caracteristicas del Super-
paramo son de la seccién Culcitium del
género Senecio, plantas cubiertas de “densa
lana blanca” como Senecio canescens, 8. co-
cuyensts, S. santanderensis.

Debemos hacer motar que en los péramos
de Venczuela no existe una franja equivalente
al Superparamo de Colombia, ni la seccién Cul-
citium tiene representantes tan tipicos morfo-
ecolbgicamente, sobre los 4.500 m, En Venezuela
las Espeletias arborescentes que sobrepasan los
2 m de altura llegan hasta los 4.600 m (Figura
3) y entre los 4.600 hasta el limite nival, apro-
ximadamente a los 4.800 m en la Sierra Nevada
de Mérida, se extiende la formacién vegetal del
Desierto Periglacial, interdigitado a esa altura
con las lenguas remanentes de los glaciares,
(Figura 2 y 3) ver también (Capitulo 4).
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FIGURA 3: La fotografia muestra la base del Pico
Bolivar: Espeletias arborescentes (Espeletia moritziana)
alcanzan en esta 4rea su limite altitudinal superior,
4.600 m. Una franja (4.600-4.800 m) de Desierto
Periglacial formado por rosetas acaules (Draba spp,
ete.) limita con el glacial del Pico Bolivar. (Foto
Mario Fariﬁas) .

Si bien los paramos a lo largo y ancho de su
area geografica comparten muchas similitudes
en ambiente, fauna, flora y vegetacién, debemos
tener presente las diferencias en cada conjunto
ccrdillerano, serrania o atin en cada localidad.
Il 4rea paramera de Venezuela, a la luz de
recientes investigaciones ecolégicas, nos hace
ver las diferencias existentes con respecto a la
zonacién vertical y a la distribueién horizontal
de los pAramos segiin las 4reas geograficas. La
zonacién vertical de Cuatrecasas que representa
la situaciéon de los padramos de Colombia no es
extrapolable en su conjunto a los paramos de
Venezuela, ello nos ha llevado a otra divisién
vertical del 4rea paramera en la cual s6lo hemos
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delimitado 2 zonas altitudinales: el Piso Andino
v el Piso Altiandino, los cuales seran analizados
en el Capitulo 4. Por lo tanto la agrupacién del
area geogrifica Piramo en una tinica Regién
Natural se basa en la consideracién a pequefla
escala de sus fuertes similitudes y convergencias
a través de su 4area, modeladas en una historia
y evolucién similar Plio-Pleistocena y contem-
poranea. Ello si bien puede justificar la agru-
pacién del conjunto de paramos en una sola
Regién Natural, hace necesario establecer en
investigaciones futuras una subregionalizacién
de esta gran 4rea en base a sus diversidades
especificas sectoriales.

Evolucién de la Flora y de los Ecosistemas.

Los estudios paleobotdnicos de van der Ham-
men (1972, 1974, ete.) han documentado que
durante el Pleistoceno hubo oscilaciones drasti-
cas en lag fajas de vegetacién de los altos Andes
de Colombia. Durante los periodos glaciales las
temperaturas bajaron provocando un corrimiento
de las fajas de vegetacién que en algunas Areas
llegé a un descenso vertical de 1.500 m. Esta
valiosa informacién paleobotdnica ha servido de
base para interpretar los cambios pleistocenos
ocurridos en la flora de los altos Andes tropi-
cales. Asi Simpson (1975) considera que en los
paramos la colonizacién de la flora fue impul-
sada durante los periodos glaciales y ocurrié
seglin un modelo insular, como ya fuera postu-
lado previamente por Vuillewmier (1970) para
las aves del Paramo. En épocas glaciales, segiin
Simpson, la migracién directa fue posible por
el descenso de los pisos de vegetacién; en cambio
los periodos interglaciales fueron épocas de ais-
lamiento y diferenciacién.

Monasterio (1977) analiza las implicaciones
evolutivas y ecolégicas del poblamiento vegetal
en la regién de los paramos. Partimos de la base
que la flora de los paramos ha tenido un doble
origen, por un lado estin los elementos extra-
tropicales ya citados, tanto australes como bo-
reales, preadaptades a las bajas temperaturas
pero no a la isotermia anual ni a la falta de
una definida estacién de crecimiento. Por otra
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parte estdn los elementos de origen tropical, que
habiéndose originado en los pisos mesotérmicos
de la media montafia tropical debieron -colo-
nizar las alturas, adaptindose a las bajas tem-
peraturas, pero pre-adaptados a los climas de
ritmo diurno (Figura 4), Es en esta flora donde
se encuentran las més notables adaptaciones
morfofuncionales, Cabe sefialar asimismo que la
flora de origen neotropical se vuelve dominante
precisamente en los habitats méis extremos del
Altiandino (PAaramos Desérticos), colonizados y
estructuradog por las rosetas monocaules y gi-
gantes de Espeletia spp (Capitulo 4).

Es de fundamental importancia para inter-
pretar el poblamiento altimontano analizar la
gama de formas de vida y su correspondiente
dinimica de erecimiento y arquitectura, elemen-
tos bésicos para la estructuracién de la vege-
tacién de los piramos andinos, y como asiento
de nichos faunisticos, como lo sefiala Vuilleumier
v Bwert (1978) para las aves. Cuatro formas
de vida fundamentales constituyen las estrate-
gias de poblamiento que dominan fisonémica-
mente las formaciones vegetales del paramo: 1.
Los arbustos, especialmente exitosos en los pé-
ramos més bajos altitudinalmente (Huypericum,
Bacharis, Senecio, Pernettia, ete.) 2. Las gra-
mineas perennes en macolla, con géneros como
Calamagrostis, Cortaderia, Agrostis, Festuca,
ete. 3. Las rosctas lefiosas acaules o caulescentes,
que constituyen las formas tipicas de los para-
mos, sobre todo en Colombia y Venezuela, con
géneros como Espeletia, Puya, Lomaria, Lupinus;
4. Los arboles, con muy pocas especies, de gé-
neros como Polylepis, Aragoa, Espeletia y Al-
nus, Lias ecombinaciones de estas formas originan
diversas formaciones vegetales: arbustales, ro-
setales, pajonales, estepas, praderas, destertos,
bosques. Cada una integrada por diversas aso-
ciaciones floristicas y caracterizadas por condi-
ciones particulares del habitat que las distinguen
netamente por sus estrategias de funcionamien-
to, creeimiento y reproduccién de tipos fisoné-
micos similares de la zona extratropical. En el
Capfitulo 4 se analizard el conjunto de formacio-
nes y sus asociaciones respectivas en los paramos
de Venezuela.
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FIGURA 4: Las formas en roseta monoecaule son elementos integrantes de los bosques andinos que limitan con el
paramo. (Fotografia de Mario Farifias en la Sierra Nevada de Mérida).

Si consideramos la cobertura vegetal de los
piaramos desde Pertt hasta Venezuela, pueden
establecerse diferencias fundamentales. La Jalea
peruana y los Paramos de Ecuador estin domi-
nados fundamentalmente por gramineas en ma-
eolla; la mayor parte de la biomasa de estos
paramos cs pasto estructurado en hase a taxones
que al nivel genérico son de origen extratropical,
segin Weberbauer (1945), probablemente tem-
plade-boreal, como Calamagrostis, Festuca y A-
grostis. Iin Colombia la situacién es intermedia,
las dos formas fundamentales de la cobertura
vegetal son gramineas en macolla y rosetas acau-
les v caulescentes. En Venezuela, si bien se
presenta esta misma combinacién dual, las for-
mas ¢n roscta cobran mucha mayor importancia,
espeeialmente los Rosetales de Espeletia que se
hacen dominantes en los paramos més gecos del

piso Andino o en los térmicamente extremos del
Altiandino. El dualismo pasto-roseta tiene im-
plicaciones en el uso de la tierra influyendo mo-
tablemente en su potencialidad agropastoril. De-
bemos sefialar que log piramos del Eeuador son
regiones voleanicas, cl voleanismo estd presente
pero en menor grado en Colombia y ausente por
completo en les Andes de Venezuela, clemento
clave en la evolucion de los suelos altiandinos
y su disponibilidad de nutrientes, factores que
influencian notablemente las formas que estrue-
turan la vegetacion.

Bl conjunto taxonémico Espeletia (actual-
mente Espeletinae, Cuatrecasas 1976, 1978) en-
cuentra en la Cordillera de Mérida (Veneczuela)
un area de irradiacién-fragmentacién-expansion
donde todavia continfia la colonizacién de ciertos
habitats, La cordillera de Mérida como uno de
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los centros de diversificacion y expansién ya
fue sefialada por Smith y Koch (1935) y ana-
lizada posteriormente en las investigaciones re-
cientes y detalladas de Cuatrecasas (1978). Es-
peletia es en esta drea el taxon de mayor éxito
ecolégico en el poblamiento de los ambientes
mas extremos desde el punto de vista térmico
e hidrico y también en los habitats con climas
mas fluctuantes, La diversidad de arquitecturas,
patrones de crecimiento, estrategias reproduecti-
vas ha permitido al género Espeletia colonizar
una amplia gama de habitats y estrueturar una
serie numerosa de asociaciones y formaciones
vegetales. Su potencialidad ecolGgica como un
taxon exitoso se evidencia por su presencia en
los habitats periglaciales méis extensos de nume-
rosas serranias (Figura 3).

El conjunto Espeletia en los Altos Andes de
Venezuela ocupa un rango altitudinal de més
de 2.000 m (desde 2.400 a 4.600 m). Su limite
inferior corresponde actualmente a formaciones
de pre-paramo, arbustales y bosques bajos de
Espeletia neerifolia, coincidiendo la cota de 2.400
m con el limite de la zona periglacial pasada
(ver Schubert Capitulo 2). El limite superior
de Espeletia a 4.600 m coincide con la antigua
linea de las nieves perpetuas en tiempos relati-
vamente recientes Jahn (1931), Schubert (Ca-
pitulo 2); el rapido retroceso de los glaciares
ha corrido esta linea actualmente casi a 4.800 m,
por lo tanto es probable que Espeletia siga en
los paramos de Venezuela ascendiendo a medida
que los glaciares retroceden y el clima perigla-
cial en las altas ecumbres se hace menos extremo
(Figura 2).

Enfocar la evolucién en el tiempo de los
sistemas ecolégicos es vital para el anélisis de
la Alta Montafia Tropieal; sélo utilizando una
perspectiva evolutiva se puede obtener una com-
prensién  satisfactoria, Ecosistemas estructura-
dos bajo cambios drasticos, muchas veces catas-
tréoficos, en el pasado reciente, y sujetos en el
presente a oscilaciones polianuales que condicio-
nan ¢ intercalan ciclos de mayor ‘“stress” (ver
Monasterio, 1971) ponen a las poblaciones de
los Altos Andes al borde de la pérdida del equi-
librio, como lo enfatizara recientemente van der
Hammen (1978). Este medio paramero aparece
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como dual, por un lado de constancia, dada por
climas diarios repetitivos a través del tiempo, y
por otro de cambios de ciclo mas largo que las
estaciones anuales en las 4reas extratropicales,
cambios fundamentalmente originados en las
oscilaciones ciclicas en el recurso agua. La evo-
lucién y adaptacién implica entonces en las
poblaciones “exitosas” la presencia de “stocks”
genéticos que involucren adaptaciones no sélo a
los climas diarios, sino adaptaciones que les
permitan enfrentar variaciones a través del tiem-
po y por lo tanto capacidad para asimilar pro-
bablemente los cambios futuros,

Esta perspectiva evolutiva en ecologia, sefia-
lada por Livingstone (1975) en relacién con el
Africa ecuatorial altimontana, debé ser un aler-
ta para la comprensién de los ecosistemas de los
trépicos periglaciales que han evolucionado has-
ta el presente sujetos a cambios ambientales de
distinta intensidad y frecuencia. Livingstone
puntualiza que debe aclararse la idea de muchos
biogedgrafos de que los einturones o pisos de
vegetacion en las montafias representan comu-
nidades estables en las cuales las especies que
las integram tienen una asociacién obligatoria
una con otra, Lios registros de polen indican que
éste no es en general el caso, sino que hay una
tendencia para los taxa de log pisos montanos a
tener un comportamiento individual, lo cual es
importante considerar cuando se sefialan los
desplazamientos verticales de la vegetacién du-
rante los eventos glaciales. En el Altiandino de
Venezuela es interesante sefialar que el ascenso
de la frontera de colonizacién vertical hacia las
altas cumbres se ha realizado y se realiza en
base a comunidades estructuradas por una sola
especie, Estas comunidades monoespecificas del
Altiandino presentan soluciones propias al po-
blamiento de los diversos habitats periglaciales
en el limite superior del paramo. Sus ajustes
con el medio se hacen a nivel poblacional, pre-
sentando patrones demograficos altamente atipi-
cos (Monasterio, 1971).

Insularidad geografica y diversidad ecolégica.

Los Andes Septentrionales estdn formados
por unidades estructurales independientes: Cor-
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dillera Occidental, Central y Oriental y su
avanzada méaxima latitudinal: el macizo de San-
ta Marta. Entre estas Cordilleras los grandes
valles o lagos que las separan e interconectan a
distintos niveles altitudinales constituyen barre-
ras importantes para las poblaciones adaptadas
a las condiciones criotérmicas. Dentro de cada
unidad estructural o cordillera también una
seriec de pasos interrumpen la continuidad cor-
dillerana. Tales hechos hicieron que se estable-
cleran comparaciones con un patrén de distri-
bucién insular de sus altas eumbres (Chardon,
1938; Murillo, 1951, quien lo compara con un
archipiélago biolégico), Vuilleumier (1970) su-
perpuso al patrén insular de log Andes Septen-
trionales la distribucién de las aves del paramo,
tratando de probar si habia una correlacién
entre el ambiente insular geogréafico y el pobla-
micnto y colonizacién de las aves parameras,
Con los datos analizados por Vuilleumier en
1970, la colonizacién insular de las aves de
paramo constituia un modelo altamente probable
y fue ademas muy estimulante para plantear
problemas al mivel de lag poblaciones vegetales.
Sin embargo el trabajo més intensivo y deta-
llado de este autor, Vuilleumier (1978, 1979)
lo llevé a postular y trabajar otras hipédtesis
alternativas para explicar el poblamiento de las
aves en los ambientes de paramo.

Scglin Vuilleumier se pueden postular tres
vias alternativas para interpretar la historia
geografica y evolutiva de las aves altoandinas:
1) la competencia, 2) la insularidad, 3) la es-
peeiacién. Un modelo de colonizacién insular no
cs suficientemente explicativo para interpretar
la distribucién y evolucién de las aves altoandi-
nas y por cllo postula diversos procesos que
podrian haber actuado en conjunto: competen-
cia, insularidad y especiacién pleistocena, pro-
duciendo cefectos a corto, mediano y largo plazo
respectivamente, KEllo podria explicar con mais
probabilidad la evolucién y distribueién actual
de las aves altoandinas, sin embargo seglin este
autor al actuar en forma integrada los 3 pro-
cesos mencionados es difieil deslindar los efectos
de cada uno.

El patrén geografico insular de los piramos
es un elemento ambiental sin duda fundamental

25

en la distribucién de las poblaciones de plantas,
animales y en la colonizacién y poblamiento
humano. La discontinuidad de los paramos
tiene que ser considerada para analizar el
aislamiento y los patrones de evolueién. Sin
embargo la diversidad de biotopos en los Andes
septentrionales, las multiples ecologias contras-
tantes que se encuentran en mosaicos situados
lado a lado, son variables a tener c¢n cuenta
cuando se quiere interpretar la distribueién ae-
tual o pasada de las poblaciones de los Altos
Andes. La evolucién de los biotopos en el pasado
y su configuracién actual son elementos de fun-
damental importanecia. Lia diversidad ambiental
presente en los habitats actuales del Altian-
dino nos debe llevar a valorar y darle énfasis
a la distancia ecolégica entre ellos.

Relaciones de los paramos con otros
ambientes similares.

Por sus caracteristicas criotérmicas en con-
diciones casi ecuatoriales los Paramos Andinos
s¢ cncuentran fuertemente emparentados desde
el punto de vista ambiental eon las Altas Mon-
taflas tropicales y ecuatoriales de otros conti-
nentes e islas ocednicas: Pisos Afroalpinos, Alta
Montafia ‘de Nueva Guinea, Hawai, Amériea
Central, cte. En estas dreas altimontanas han
evolucionado biotas que presentan similitudes
morfolégicas y funcionales, produciéndose estra-
tegiag adaptativas altamente convergentes, como
puede verse analizando los trabajos de Hedberg
(1964), Coe (1967), Mabberley (1973, 1974),
Keck (1936), Weber (1959). Las rosetas gigan-
tes monocaules han evolucionado paralelamente
v en general a partir de diferentes taxones, Asi
en los Andes a partir de Espeletia, Puya, Blech-
num, Lupinus, en el ambiente Afroalpino se
originaron de Lobelia, Senecio etc, En Hawai
de Argyroxiphtum, en Nueva Guinea de Cya-
thea, Blechnum y en la Cordillera de Talamanca
(Costa Rica) de Puya y Blechnum.

El ambiente tropical seco de la Puna en los
Andes Centrales, si bien presenta menor grado
de convergencia ecolbégica que los ambientes an-
teriormente citados, dado también por su situa-



ci6on mencs ecuatorial dentro del trépico, es sin
embargo la regién de mayor contacto espacial
con el paramo a lo largo de las Cordilleras An-
dinas. Flora, fauna, vegetacién, ambiente y po-
blamiento humano tienen estrechos puntos de
contacto (Cabrera 1968, Vuilleumier 1978, Wag-
ner 1978, Monasterio 1980¢). Paramos y Punas
pueden ordenarse a lo largo de gradientes a
varios niveles: latitudinal, eclimitico, y de su
poblamiento. Por tltimo los piramos templados
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andinos (I'igura 1), definidos por Mann (1966)
como Piramos Frios, situados a mas de 40° de
Latitud Sur, presentan notables convergencias
con los paramos ecuatoriales mis hamedos, ya
que su situaeién ocednica y de gran humedad
condicionan ambientes donde se opaean los rit-
mos estacionales de las zonas templadas conver-
giendo su ecologia con la de los climas a ritmos
diarios.
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