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Mérida 5101, Venezuela.

Las selvas o0 bosques nublados de Venezuela son las unidades forestales humedas de
montana mas importantes en extension y conservacion. Comprenden un grupo importante
de unidades forestales que se ubican en la zona de condensacion de nubes orograficas,
lo cual determina caracteristicas ambientales que les son comunes, como altas precipi-
taciones, alta humedad relativa y baja radiacién. Su distribucién altitudinal, y por ende su
temperatura media, varia enormemente dependiendo, entre otros, de la continentalidad y
masa del bloque montanoso en la que se encuentren, pudiendo ocupar entre 600-800 m
en las montanas aisladas costeras hasta su rango maximo entre 1.800-3.000 m en cor-
dilleras como la de los Andes. Son siempreverdes, con alta riqueza de arboles y epifitas,
con estructura compleja, cuyo dosel se encuentra a mas de 20 m en la mayoria de los
casos. La peculiar combinaciéon de mucha agua y poca luz, en las laderas medias y altas
de las montanas tropicales, ha determinado patrones propios en las respuestas de las
especies (ecofisiologicas y reproductivas), asi como de todo el sistema como un conjunto
(ecohidrolégicas y nutricionales). En este capitulo tratamos de resumir las contribuciones
de las investigaciones realizadas en Venezuela sobre la ecologia vegetal de estos espec-
taculares ecosistemas, uno de los cuales Vareschi consider6 como «6ptimo global de la
vegetacion de nuestro planeta».

Introduccion

Los sistemas forestales tropicales de montafia afectados por la presencia de ne-
blinas o nubes bajas, frecuentes y persistentes, presentan una serie de caracteristi-
cas comunes, tanto ambientales como morfofuncionales de la vegetacion, que los
distinguen de otros tipos forestales, formando un grupo que ha recibido muchos
nombres dependiendo del pais, autor, afio, etc., pero siendo el mis comun selva
nublada o bosque nublado (Figura 1).

El conocimiento que tenemos sobre estas importantes selvas se inicidé a co-
mienzos del siglo XIX, a raiz de expedicionarios como Alexander von Hum-
boldt y Aimé Bonpland, que difundieron en el ambito cientifico la existencia
de los distintos pisos altitudinales de vegetacién sobre las montanas del tropico
americano, diferentes en muchos aspectos de las conocidas para montafas eu-
ropeas. Sin embargo, en Venezuela desde entonces la acumulacién de trabajos
que han ido contribuyendo al conocimiento de las selvas nubladas ha sido lenta
y progresiva, abarcando desde reconocimientos de su riqueza (inventarios flo-
risticos), estudios sobre diferentes aspectos ambientales de estas selvas (geologia,
geomorfologia, suelos, clima), hasta ecologia funcional (ecohidrologia, produc-
tividad, aspectos ecofisiologicos).



Selvas nubladas (Beebe & Crane 1948; Ginés
y Foldats 1953; Steyermark & Agostini 1966;
Sarmiento et al. 1971; Steyermark 1975;
Huber 1986b; Vareschi 1986, 1992a; Veillon
1994; Monasterio & Ataroff 1994; Bono 1996;
Michelangeli 1998; Ataroff & Sarmiento 2003,
2004).

Selvas de neblina (Vareschi 1992a).

Bosques nublados (Medina 1986; Medina &
Huber 1998).

Selvas ombroéfilas (Tamayo 1941).

Bosques ombrofilos montanos siempreverdes
(Huber & Alarcon 1988).

Bosques siempreverdes montano altos (Huber
1995b).

Bosques himedos altos (Hoyos 1985),

Asociacion higrofitica megatérmica (Ginés &
Foldats 1953).

Selvas subtropicales (Ginés et al. 1953).

Selvas siempreverdes asociacion mesotérmica
nublada (Steyermark & Delascio 1985).

Selvas siempreverdes montana altas (Bono
1996).

Figura 1. Nombres que las selvas y bosques nublados han recibido en Venezuela. Foto: Pascual Soriano.

A principios de los anos 50, a su llegada a Venezuela, Volkmar Vareschi contribu-
y6 a la creacion de la Escuela de Biologia de la Universidad Central de Venezuela
(UCV), y de su catedra de Ecologia Vegetal, con un enfoque floristico y funcional,
lo que marcé el comienzo de estudios sistematicos con estos enfoques en las selvas
nubladas, principalmente en la cordillera de la Costa. Para la misma época, se co-
menzaron los primeros estudios fitosociologicos de la selva nublada andina, particu-
larmente de La Mucuy y La Carbonera, por dos botanicos suizos, Hans Lamprecht
y Jean Pierre Veillon, contratados por la Facultad de Ciencias Forestales de la Uni-
versidad de los Andes (ULA). Desde la década de los ochenta, con la consolidacion
de los diferentes grupos de investigacién y posgrados en ecologia de Venezuela, el
conocimiento ecolégico de nuestras selvas de montana ha alcanzado los diferentes
ambitos que se resumen en esta revision.

El hecho de que Venezuela tenga una gama poco comtn de sistemas montanosos,
diversos en masa, continentalidad, distribucion y origen, y que en consecuencia
todos tengan selvas nubladas a diferentes altitudes y aisladas entre si, ha complicado
el estudio global de este tipo de vegetacion. En algunos casos, como en la sierra de
Perija o el cerro Santa Ana, el conocimiento en general ha quedado a nivel explo-
ratorio si se compara con la cordillera de la Costa o la cordillera de Mérida, donde
la importancia econémica y la cercania a centros de investigacién seguramente han
sido determinantes en el interés por su estudio. En este capitulo, queremos hacer un
resumen de la informacién que se tiene en Venezuela sobre los diversos aspectos de
la ecologia vegetal de las selvas nubladas.
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Figura 2. Distribucién de las selvas y bosques nublados en los principales sistemas montafosos de Venezuela. 1: Cordillera
de Mérida, 2: Macizo de El Tama, 3: Sierra de Perija, 4: Serranias de Falcony Lara, 5: Cordillera de la Costa, 6: Serrania del
Interior Central, 7: Serrania del Interior Oriental, 8: Cordillera Araya-Paria, 9: Cerro Copey, 10: Cerro Santa Ana, 11: Escudo
Guayanés (Adaptado de Ataroff 2001).

Caracteristicas ambientales

Distribucion

El caricter montano de las selvas y bosques nublados hace que su distribucion de-
penda en primera instancia de la de los sistemas montafnosos. En Venezuela, estos sis-
temas estan separados entre si, determinando un aislamiento geografico entre estas
selvas, el cual ha sido dificil de vencer para muchas especies (Figura 2, Ataroft 2001).
Dentro de cada sistema montafioso en particular, el cinturdén de selva o bosque nu-
blado es generalmente continuo, sélo interrumpido, como en el caso de los Andes,
por la ocurrencia de valles intramontanos secos que quedan intercalados, o en el
caso del Escudo Guayanés, por la separacion entre los tepuyes. Sobre las montaias,
el rango altitudinal de estas unidades ecoldgicas en todos los casos se extiende desde
el limite altitudinal de la linea continua de selvas o bosques (limite superior), hasta
el limite inferior que coincide con la linea de condensacién o de formacién de nubes
y neblinas orograficas. Ambos limites se presentan a altitudes distintas en distintos
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Figura 3. Distribucion altitudinal de selvas y bosques nublados en los las de sotavento

distintos sistemas montanosos de Venezuela, con rangos de temperatu-
ra media anual. Linea punteada: limite inferior en las vertientes mas sep-

El aislamiento de los distin-

tentrionales. Fuentes: Tamayo 1941; Ginés y Foldats 1953; Steyermark tos sistemas montanosos tiene

y Agostini 1966; Sarmiento et al. 1971; Steyermark 1975; Steyermark
y Huber 1978; Steyermark 1979; Steyermark y Delascio 1985; Hoyos

su origen en la historia de cada

1985; Smith 1985; Cavelier 1986; Huber 1986ab; Sugden 1986; Acosta levantamiento. Por ejemplo,

1986; Ataroff & Monasterio 1987; Matteucci 1987; Cavelier & Goldstein
1989; Veillon 1994; Huber 1995ab; Monedero & Gonzélez 1995; Bono

se estima que fue durante el

1996; Bisbal 1998; Ataroff & Sarmiento 2003. mioceno superior y plioceno

que las montafas andinas ve-
nezolanas alcanzaron elevaciones que permitieron la aparicion de ambientes de selva
nublada hasta 2.400 msnm, y debi6 haber ocurrido una evolucion adaptativa de ciertos
elementos de la flora neotropical de zonas mas bajas a las nuevas condiciones de alta
montafa, asi como la inmigracién de especies de la flora y fauna subtropical y tem-
plada, primero de América del Sur y mas tarde desde América del Norte, luego de la
formacion del istmo de Panama, (Kelly et al. 1994; La Marca 1998). Durante el cuater-
nario, los cambios climaticos que acompanaron los ciclos glaciales e interglaciales, pro-
bablemente ejercieron un efecto notable en la especiacién, emigracion e inmigracion
de la flora y fauna de las selvas nubladas y piramos (La Marca 1998).

Nubosidad y radiacion

El anilisis del clima de las selvas nubladas en Venezuela se dificulta por la escasez
de datos climaticos en este ambiente, en muchos casos sdlo basados en registros de
corta duracién. Sin embargo, la informacién dispersa en la literatura y perteneciente
a sistemas montanosos muy diferentes, permite presentar los rasgos mas resaltantes.

Neblinas - nubes bajas

La presencia de neblinas o nubes bajas es determinante en la distribucién de las
selvas nubladas. Ellas ocurren en forma frecuente a altitudes distintas en sistemas
montanosos con caracteristicas diferentes, ya que dependen de la topografia y orien-
tacion, del tamano y continentalidad de las masas montanosas, de los vientos pre-
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dominantes, de la humedad relativa del aire y la diferencia de temperatura entre
superficie y atmosfera, etc. (Stadtmiiller 1987).

Los datos cuantificables sobre ocurrencia de neblinas y nubes bajas son escasos,
pero existen registros de frecuencias en:

a) La cordillera de la Costa, donde el porcentaje de horas diurnas con nubosidad o
neblina se ha registrado entre 26-44 % durante los meses secos y entre 35-51 % en
los meses lluviosos, medido en las localidades de Rancho Grande (1.007 msnm,
6 meses), El Avila (2.150 msnm, 9 meses) y Altos de Pipe (1.750 msnm, 9 meses)
(Beebe & Crane 1948; Gordon ef al. 1994), siendo las horas de mayor frecuencia
las de la madrugada.

b) En los Andes, se ha reportado que entre 27-71 % de los dias con intercepcion de
neblina o nubes bajas, y entre el 74-81 % de los eventos ocurrieron entre las 12-
24h (Capaz 2.200 msnm y La Mucuy 2.300 msnm, respectivamente) (Pacheco &
Ataroff 2005; Ataroff & Naranjo 2007).

¢) En el cerro Copey (entre 600 y 900 msnm) Sugden (1986) registré eventos de
neblina 95 % de los 271 dias de medida.

El ingreso de agua a la selva por intercepcion de neblina y nubes bajas ha sido
estimado en la cordillera de Mérida entre 4-11 % de las entradas totales de agua at-
mosférica para las localidades de La Mucuy (2.350 msnm, estado Mérida; Ataroff &
Rada 2000; Pacheco & Ataroff 2005), y El Zumbador (3.100 msnm, estado Tachira;
Cavelier & Goldstein 1989). En la cordillera de la Costa los valores reportados son
mayores. Gordon et al. (1994) estimaron la intercepcion de neblina en 71-35 % de la
precipitacién anual en El Avila (2.150 msnm) y Altos de Pipe (1.750 msnm), respec-
tivamente. En las montafias costeras aisladas, Cavelier & Goldstein (1989) estimaron
la intercepcidn en el cerro Santa Ana, (815 msnm, Peninsula de Paraguand) y en el
cerro Copey (987 msnm, 1sla de Margarita), correspondientes a 24 % y 10 % de las
entradas, respectivamente.

Radiacion

Como consecuencia de la frecuencia de nubosidad y neblina, las selvas nubladas
presentan los menores promedios de radiacién e insolacion de los sistemas tropicales.
Por ejemplo, los valores de insolacién promedio anual de horas diarias con radiacion
directa en Santa Rosa (cordillera de Mérida) son poco mayores de 5h (4 a 7h). Por su
parte los registros de radiacién en las selvas nubladas de La Carbonera y Santa Rosa,
en la cordillera de Mérida, la Colonia Tovar y Rancho Grande, en la cordillera
de la Costa, muestran valores medios entre 300 y 400 cal cm™dia™ (Veillon 1989;
Vareschi 1992a; Ataroff 2001). Engwald (1999) obtuvo valores de radiaciéon fotosin-
téticamente activa (PAR) de mis de un orden de magnitud mayores sobre el dosel
que 2 m por debajo, dentro de la copa de Retropyllum rospigliosii en La Carbonera, con
valores medios de 622 y 794 umol m™s™ sobre el dosel a 34,8 m, en febrero y agosto,
respectivamente, mientras a 32,8 m dentro de la copa midié 49 y 88 pmol m=s™, en
febrero y agosto, respectivamente, entre 7-11 % menor que sobre el dosel.

En el piso del bosque, la alta cobertura y compleja estratificacién de estas selvas im-
pone un filtro que puede reducir la luminosidad en el sotobosque hasta 1,75 % com-
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parado con sobre el dosel, disminucion que puede llegar hasta 0,3 % durante eventos
de neblina (Vareschi 1992a). Para la selva nublada de Rancho Grande (1.000-1.800
msnm), valores de densidad de flujo de fotones (DFF) medidos en el piso del bosque
(1 m sobre el suelo) fueron entre 20-50 pmol m™= s en dias despejados y entre 3-5
pmol m~? s durante la presencia de neblina espesa (Huber 1986). Mediciones en el
Bosque Universitario «San Eusebio» (La Carbonera, 2.200 msnm, cordillera de Mé-
rida) muestran que la sombra del piso del bosque y un claro de 100 m? reciben valores
promedio de DFF entre 26 pmol m~ s (1,12 mol m= d'; 2 % de la radiacién total
medida a campo abierto) y 93 pmol m~? s (4,02 mol m= d™'; 7 % de la radiacién total
medida a campo abierto), respectivamente (Garcia-Nunez et al. 1995). En cuanto al
efecto de la nubosidad en la atenuacién de la DFF recibida en el piso (1,4 - 1,8 m de
altura) del bosque nublado de Altos de Pipe (cordillera de la Costa, 1.747 msnm), se
encontrd que los dias soleados recibieron 2,9 mol m= d™, los dias parcialmente nubla-
dos 1,6 mol m= d™' y los dias nublados 0,7 mol m2 d™! (3,1 %, 2,7 %y 2,6 % de la radia-
ci6n total medida a campo abierto, respectivamente) (Anten ef al. 1996). Mediciones
puntuales en montanas tropicales muestran que la cobertura de nubes reduce la DFF
en comparacién con la recibida en tierras bajas entre 16 % y 53 % (Cavelier 1996).

Dado que la cantidad y calidad de luz en el sotobosque dependen, entre otros, de
las aberturas del dosel, éstas han mostrado ser pequefas y heterogéneamente distri-
buidas, dejando abierta sélo 5 % del area de dosel en el caso de La Mucuy (cordillera
de Mérida, Acevedo et al. 2001). Como consecuencia, el paso de la luz directa al
sotobosque es poca, siendo mas importante la reflejada y transmitida por las hojas del
dosel, lo que hace que el espectro general muestre una atenuacion fuerte en la banda
fotosintética y un flanco de subida de transmision en las cercanias de los 700 nm
(Acevedo et al. 2001). La variacion en cantidad y calidad de luz también es notable
en un gradiente vertical desde el dosel hasta el piso del bosque (Acevedo et al. 2003).
En conjunto, la poca luz recibida por estos sistemas sugiere que se trata de ambientes
con problemas energéticos, los cuales deben tener repercusiones en las actividades
fisiologicas de las plantas y en sus respuestas adaptativas (Medina 1986; Ataroft &
Schwarzkopt 1992; Cavelier 1996, entre otros).

Temperatura

El gradiente térmico en montanas tropicales implica una disminucién en la tem-
peratura media anual cercana a 0,6 °C por cada 100 m de ascenso, y es relativamente
constante a lo largo del ano (contrariamente a lo que ocurre en otras latitudes). Las
temperaturas medias anuales también tienen poca variacidén; en el caso de Venezuela,
la diferencia entre el mes mas caliente y el mas frio es menor de 3 °C. En contras-
te, las variaciones térmicas diarias en general son muy importantes. En las selvas
nubladas de la cordillera de Mérida se han medido diferencias de 10 a 15 °C en el
sotobosque (Ataroft & Sarmiento, no publ.).

Las notables diferencias en la distribucion altitudinal de las selvas nubladas en los
diferentes sistemas montafosos determinan, en la misma medida, importantes dife-
rencias en las temperaturas medias de cada una de ellas (Figura 3). La selva nublada
montano alta de la cordillera de Mérida es la mas alta de Venezuela y llega a 9 °C de
temperatura media anual en su limite superior, en contacto con el pairamo. El extremo
mis calido, la selva nublada del cerro Santa Ana en Paraguana, presenta temperaturas
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Figura 4. Climadiagramas
de tres selvas nubladas ve-
nezolanas. a: La Carbonera
(Bosque Universitario San
Eusebio) en la cordillera de
Mérida, b: Rancho Grande
en la cordillera de la Cos-
ta, c: Cerro Santa Ana en
la peninsula de Paraguana.
Fuentes: Cavelier & Golds-
tein 1989; Vareschi 1992a.

medias anuales de hasta 23 °C. Entre esos dos extremos, se ubi-
ca el resto de las selvas y bosques nublados: las selvas nubladas
montano alta y montano baja de la cordillera de Mérida tienen
temperaturas medias anuales de 9 a 14 °C y de 14 a 17 °C,
respectivamente, la selva nublada de la Sierra de Perija entre 12
y 22 °C, la de las serranias de Falcon y Lara entre 17 y 22 °C,
en la cordillera de la Costa la selva nublada montano alta entre
13 y 19 °C y la montano baja entre 17 y 22 °C, en la serrania
del Interior Central entre 17 y 20 °C, en la serrania del Interior
Oriental entre 13y 17 °C, en la cordillera Araya-Paria entre 19
y 21 °C, el bosque nublado en el Escudo Guayanés estd entre
12 y 18 °C, mientras el bosque nublado del cerro Copey (isla
de Margarita) estd entre 19 y 21 °C y la selva nublada del cerro
Santa Ana (peninsula de Paraguana) esta entre 20 y 23 °C.

Precipitaciones

En las selvas nubladas de Venezuela las precipitaciones son
altas, independientemente del sistema montafioso donde se
encuentren. Generalmente, reciben entre 1.000 y 3.000 mm
anuales, y tienen menos de dos meses climiticamente secos
(Steinhardt 1979; Sarmiento 1986; Cavelier & Goldstein 1989;
Veillon 1989; Vareschi 1992a; Ataroff 2001, 2003, entre otros).

El ritmo anual de las precipitaciones depende del sistema
montanoso y su orientacién en relacion a los vientos domi-
nantes. En el caso de las montafias venezolanas, reconocemos
patrones de dos y cuatro estaciones: 1) tetraestacional con dos
maximos de precipitaciones, uno entre mayo-junio y otro
entre septiembre-octubre, por ejemplo en toda la vertiente
norte de la cordillera de Mérida (Monasterio & Reyes 1980,
Sarmiento 1986), o con los maximos invertidos (noviembre-
febrero y junio-agosto), por ejemplo en montafias insulares
como el cerro Copey (Sugden 1986); ii) biestacional con un
maximo en junio-agosto, por ejemplo en toda la vertiente
sur de la cordillera de Mérida (Monasterio & Reyes 1980;
Sarmiento 1986) y la cordillera de la Costa (Veillon 1989); y
iii) biestacional con un maximo entre noviembre-febrero, por
ejemplo en el cerro Santa Ana (Cavelier & Goldstein 1989).

A modo de ejemplo, presentamos en la Figura 4 los climadia-

gramas de selvas nubladas de tres sistemas montafiosos contrastantes: La Carbonera
en la cordillera de Mérida (masivo y continental), Rancho Grande en la cordillera de
la Costa (masivo y costero) y cerro Santa Ana (montana aislada y costera).

Aunque las medias de varios afios muestren estos ambientes como muy htimedos, las
variaciones interanuales pueden ser muy grandes. Por ejemplo, en la cordillera de la
Costa, registros de 50 aflos en la Colonia Tovar muestran 9 anos con precipitaciones
medias £ 1.000 mm (18 %), 6 meses pueden ser secos (Veillon 1989), y en Rancho
Grande, en la década de los 70, 3 anos llegaron a tener 4 meses secos (Vareschi 1992a).
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Estructura y composicion

Estructura y biomasa

La estructura vertical de las selvas nubladas es complicada por tener multiples es-
tratos, no siempre faciles definir. No existe un estrato cerrado, aunque entre todos
producen una cobertura alta que en La Mucuy se ha medido como 95 % (cordillera
de Mérida, Acevedo ef al. 2001). En muchos casos existe un estrato emergente con
pocas especies, como por ejemplo Gyranthera caribensis (que alcanza 50 m) en la cor-
dillera de la Costa o Retrophyllum rospigliosii (que alcanza 40 m) en la cordillera de
Meérida. Le sigue el dosel, en general abierto, de arboles cuya altura depende mucho
del tipo de selva nublada y de las caracteristicas del sistema montafioso. En las selvas
nubladas ubicadas a gran altitud como las encontradas en los Andes, el dosel esta a
20-30 m en la selva nublada montano alta (pudiendo disminuir hasta 10 m en su
limite con el paramo), y entre 20 y 35 m en la selva nublada montano baja (Ataroft’
2003, Ataroff & Sarmiento 2003). En las selvas nubladas ubicadas a mediana altitud,
como las de la cordillera de la Costa, el dosel se encuentra entre 20 y 30 m en la selva
nublada montano alta, y entre 25 y 30 m en la montano baja (Huber 1986b; Vareschi
1992a). En las selvas nubladas de baja altitud como en el cerro Santa Ana, el dosel
se encuentra entre 14 y 20 m. Bajo el dosel, se encuentra un conjunto de arboles
medios y bajos de distintas alturas, que conforman uno o dos estratos, y finalmente
un estrato bajo entre 0 y 4-6 m con arbustos, hierbas y juveniles de arboles (Huber
1986b; Vareschi 1992a; Acevedo et al. 2003).

Ese gradiente vertical tiene impacto sobre algunas caracteristicas del follaje. Es asi
como, cerca del 90 % de las especies tienen hojas entre mesoéfilas y macrofilas (20
a 100 cm? y 100 a 1.000 cm? respectivamente), lo cual implica tamafios grandes en
relacién a otras selvas (Roth et al. 1986; Vareschi 1986, 1992a). En la selva nublada de
Rancho Grande (cordillera de La Costa) se ha encontrado una gradacion vertical de
tamafos segin la cual los tamafios grandes son mas frecuentes en estratos interme-
dios altos, en segundo lugar en el dosel, y los tamafios menores son mas frecuentes
en el estrato mas bajo (Roth ef al. 1986). También en Rancho Grande, Roth ef al.
(1986) encontraron que de 80 especies de todos los estratos sdlo 31 % presentd punta
de goteo, de las cuales la mitad estaban a 1,3 m del suelo, y la densidad y largo de los
estomas variaron en un gradiente vertical desde el suelo hasta el dosel de 73 a 542
estomas por mm? y de 0,032 a 0,017 mm de largo, respectivamente. Por su parte,
en Monterrey (cordillera de Mérida), las hojas del dosel (9 spp.) tuvieron un peso
por area foliar estadisticamente mucho mayor que especies del sotodosel (3 spp.) y
del sotobosque (8 spp.) con 10,85, 4,32 y 5,17 mg cm™, respectivamente. Esas hojas
también mostraron diferencias importantes entre los tres grupos en su absorbancia y
transmitancia, aunque no en su reflectancia (Acevedo & Ataroff 2012).

A lo largo de todo el perfil vertical dentro de la selva, sobre los arboles y algunos
arbustos crece un nimero grande de epifitas y algunas trepadoras, las cuales contribu-
yen a aumentar la complejidad de la estructura vertical, y que se distribuyen en forma
diferencial dependiendo de las condiciones microambientales y las adaptaciones de
cada especie (Medina 1986; Engwald 1999; Walker & Ataroft 2002). Engwald (1999),
en La Carbonera (cordillera de Mérida), mostré como la proporcion de los principa-
les grupos de epifitas cambia del dosel hasta el suelo, siendo las bromelidceas mucho
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mas importantes en el dosel (45-85 %) junto con las orquideas (10-30 %), mientras a
lo largo del fuste hacia el suelo las bromelidceas van disminuyendo, terminando en
proporciones similares con polipodiiceas, piperaceas, orquideas, aspleniaceas y araceas.

La estructura horizontal ha sido menos estudiada. En Monte Zerpa (cordillera de
Mérida), el anilisis de la distribucién espacial de las angiospermas del sotobosque
(menores de 3 m) revel6 que la mayoria de las especies (50 %) tenian distribucion
aleatoria, en particular las de mayor densidad, mientras el 44 % presenté macrohe-
terogeneidad, con una asociacidén significativa a altas humedades del suelo, mientras
solo el 6 % present6 un patron agregado (Schwarzkopt et al. 1985, 2004).

La biomasa en sistemas tan complejos siempre es dificil de estudiar. Una de las me-
didas de que disponemos es de La Carbonera (2.300 msnm, cordillera de Mérida),
donde Brun (1976 en Steinhardt 1979; Medina 1986) midi6é 343 Mg ha™ (toneladas
métricas por hectirea)(leno 337,8 y follaje 4,68) para biomasa aérea de arboles, 3,8
Mg ha™ (lenio 1,1 y follaje 2,74) de biomasa de epifitas, 0,89 Mg ha™ de biomasa de
hierbas, 24 Mg ha™ de troncos muertos en pie y 73,3 Mg ha'! de biomasa de raices.
Delaney et al. (1997) calcularon el monto de carbono en diferentes componentes del
ecosistema en La Carbonera (entre 2.300 y 2.450 msnm) y en La Mucuy (2.640 y
3.000 msnm), obteniendo como resultado 173 y 157 Mg C ha™! en biomasa aérea con
didmetro a la altura del pecho (DAP) > 10 cm, 38,0 y 34,5 Mg C ha' en biomasa
de raices, 3,1 y 2,7 Mg C ha™' en hojarasca fina sobre el suelo (mantillo), 21,2 y 17,2
Mg C ha'' en troncos muertos en pie y caidos con DAP > 2,5 cm (mantillo grueso),
y 253 y 257 Mg C ha en suelo de 0 a 100 cm de profundidad, para La Carbone-
ra y La Mucuy, respectivamente (ambas en la cordillera de Mérida). Estos valores
muestran, en general, un leve decremento en la densidad de C en material vegetal
con la altitud, pero son significativamente mas altos que en los bosques secos de baja
altitud (menos de 200 msnm) y de los bosques hiimedos también de baja altitud, a
excepcidén de la biomasa aérea de arboles.

Siendo los arboles los dominantes en biomasa, otras medidas como ntimero de
individuos por unidad de area, area basal, didmetro a la altura del pecho (DAP) y
altura media del fuste o total, en general dan una buena idea indirecta del monto y
distribucion de la biomasa de arboles. La Tabla 1 resume los datos sobre estas variables
para algunas selvas nubladas. A pesar de que los valores alli expresados dependen del
didmetro a partir del cual se contaron los arboles, el nimero de individuos por ha
estd entre 360 y 1.000, y el drea basal entre 36 y 166 m? ha' (ambos para arboles con
didmetro > 10cm).

Composicion

El analisis de la riqueza y diversidad floristica en las selvas nubladas tropieza con
el problema de la carencia de listas exhaustivas de especies. Para ciertas localidades
como Rancho Grande en la cordillera de la Costa, y La Carbonera, La Mucuy y La
Montana en la cordillera de Mérida, pueden encontrarse buenas listas de arboles,
pero el resto de las plantas (hierbas, sufrutices, arbustos, lianas, epifitas, etc.) no
siempre son consideradas. Si sumamos a esto una marcada heterogeneidad espacial
de las comunidades asociada a variabilidad en las condiciones edaficas, especial-
mente las condiciones hidricas, entonces la elaboracidén de estas listas, asi como las
curvas especies/area, se vuelven particularmente complicadas (Hetsch & Hoheisel
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Tabla 1
Caracteristicas dendrologicas en selvas nubladas.

DAP: diametro a la altura del pecho; ind.: individuos; em.: emergentes; (min/max): valores maximo y minimo.

Localidad

Area basal DAP Altura media
m? ha? cm m

Altitud N°
m spp. ha?

N° de ind. de
arboles ha*

Cordillera de Mérida

La Mucuy! 2.270-3120 35 (20/48) 272 (204/308)'t 33 (26/41)'® 35 (31/42)' Fuste= 9 (5/12)
La Mucuy? 2.400-2.700 580"

La Mucuy?® 2.300 29%3311(%16%4023%1)7“ 61 (6/345)*

La Mucuy* 2.590 7234 166Y 21

La Montafna® 2.600 44 en 1,5 ha 235%; 3.4881 35

Monte Zerpa* 2.220 366Y 491 24

La Carbonerat 1.860-2.220 35 (30/40) 216 (186/244y8 29 (23/36)* 37 (35/40)*® Fuste= 11 (10/13)
La Carbonera® 2.2002.500 26 (15/37) 905 (690/1.313) 45 (43/48) 24 (em =35)
La Carbonera’ 2.340 65 T46Y 36Y

La Carbonera* 2.320 850" 38Y 27

La Carbonera'? 2.340 1.788

La Carbonera®®  2.310-2.450 55 717-808"

Guaramacal® 1.830-2.580 41234 53 16 (14/20)
Cordillera de la Costa

Rancho Grande® 1.170 500% 20-30
Rancho Grande® 1.670 980" 1020

El Avila® 2.060 600-1.4007

Serrania del Interior Central

Loma de Hierro® 1.355 274%8; 72117, 2.714*  AQY -45%°

Montanas aisladas

Cerro Copeyt 600-900 max:35-75 1315 a 22

: Veillon (1965), % Veillon (1985), : Acevedo et al. (2003), *: Schwarzkopf et al. (2011), ®: Kelly et al. (1994), °: Hetsch y
Hoheisel (1976, en Huber 1986b, Kelly et al. 1994), 7: Lamprecht (1980), &: Cuello (2002), °: Huber (1986b), ‘°: Monedero
y Gonzalez (1994), *::Sugden (1986), *>:Ramos y Plonczak (2007), **:Ramirez et al. (2002), **: arboles con DAP > 2,5 cm, *5:
arboles con DAP > 3,2 cm, '®: drboles con DAP > 5 cm, ": arboles con DAP > 10 cm, 8: con DAP > 20 cm.

1976; Quiroz 2010; Schwarzkopf 2011). Entre varios autores que han sefialado este
problema, Vareschi (1992a) propuso como posibles areas minimas mas de 7.500 m?
para arboles y del orden de 15.000 m? para todo el conjunto de especies en Rancho
Grande (cordillera de la Costa). Para la cordillera de Mérida se han referido areas mi-
nimas superiores a 1.600 m? en La Carbonera (Ramos & Plonczak 2007), a 3.000 m?
en La Montana (Kelly et al. 1994) y a mas de 4.000 m? en La Cafa (Schneider 2001).

A modo de ejemplo, en la Tabla 2 resumimos las especies que distintos autores
han considerado mas representativas en varias de las selvas o bosques nublados de
Venezuela.

Las epifitas no suelen estar bien representadas en las listas, sin embargo, en La
Montafia (cordillera de Mérida) se ha reportado que son entre el 43 y 57 % de las
especies; es decir, cerca de 120 especies de angiospermas (Kelly ef al. 1994; Bono
1996). Para la selva nublada de Rancho Grande (cordillera de la Costa), Medina &
Huber (1998) reportaron 154 spp. de angiospermas. Por su parte, en relacion a la
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Tabla 2

Especies vegetales mas representativas de las selvas nubladas venezolanas.

Cordillera
de Mérida

Sierra de
Perija

Serranias de
Falcon y Lara

(Nombres de las especies de acuerdo a la referencia original).

Selva nublada montano alta: Mas de 100 spp. de &rboles. Arboles importantes (20-30 m):
Podocarpus oleifolius, Oreopanax reticulatus, Hedyosmum brasiliense, Ocotea calophylla, Billia
rosea, Brunellia acutangula, Persea mutisii, Weinmannia jahnii, Clusia multiflora. El sotobosque
es relativamente denso, con mas de 100 especies: Palicourea demissa, Psychotria aubletia-
na, Solanum meridense, Monochaetum meridense, Fuchsia venusta, Begonia mariae, Dodonea
viscosa. Trepadoras: Anthurium gehrigeri, A. julianii, Passiflora mollissima, Mikania spp., Bo-
marea multiflora. Las epifitas son muy importantes (> 155 spp. vasculares), como ejemplo:
Tillandsia biflora, Epidendrum dendrobii, Oncidium falcipetalum, Pleurothallis roseo-punctata,
Peperomia microphylla. (1,2,3,4,5,6,7,8,9,27)

Selva nublada montano baja: Mas de 150 spp. de arboles. Arboles importantes (20-35 m):
Retrophyllum rospigliosii, Montanoa quadrangularis, Alchornea grandiflora, Cecropia telenitida,
Billia rosea, llex laurina, Protium tovarense, Guettarda crispiflora, Brunellia integrifolia, Wein-
mannia balbisiana. Trepadoras: Anthurium subsagittatum, Philodendron karstenianum, Bomarea
setacea. El sotobosque tiene mas de 140 especies: Miconia meridensis, Piper diffamatum,
Palicourea thyrsiflora, Psychotria meridensis, Chusquea fendleri, Solanum perfidum. Las epifi-
tas son muy importantes: Tillandsia usneoides, T. denudata, Odontoglossum odoratum, Onci-
dium zebrinum. (1,2,3,4,5,6,7,8,9)

Arboles emergentes (30-40 m): Ficus nymphaeifolia, Cordia alliodora, Guarea guidonia, y
del dosel (20-25 m): Weinmannia pinnata, Heliocarpus americanus, Bravaisia integerrima,
Miconia serrulata. En el sotobosque se encuentran Piper aequale, P. glanduligerum, Pali-
courea crocea, Hyptis mutabilis, Psychotria araguana, Ps. hebeclada, Hoffmannia paucifiora,
Chamaedorea pinnatifrons y los helechos Adiantum macrophyllum, A. polyphyllum, Diplazi-
um celtidifolium, D. centripetale, Dryopteris aspidioides, Pteris gigantea, y helechos arbo-
rescentes como Cyathea divergens. Las epifitas son muy importantes: las orquideas
Pleurothallis chamaensis y Dichaea muricata, asi como especies de los géneros Stanho-
pea, Epidendrum, Oncidium, Stelis, Maxillaria, Koellensteinia y Zygopetalum, las bromelia-
ceas Tillandsia deppeana y Guzmania patula, y los helechos Salpichlaena volubilis y
Campyloneurum sp. Las trepadoras: Passiflora adenopoda, Cuphea melvilla, Tournefortia
bicolor y Manettia calycosa, todas ellas en la cuenca del rio Negro (10). En la cuenca del
rio Tokuko (11) destacan los arboles Chimarrhis perijaensis, Posoqueria coriacea, Micro-
pholis crotonoides, Matayba arborescens, Ficus macbridei, Miconia dodecandra, también
Cyathea divergens y C. caracasana, y entre las epifitas cerca de 100 spp. como Maxil-
laria spilotantha, Epidendrum siphonosepalum, Pleurothallis truxillensis. (10,11)

Mas de 200 especies de arboles: Ficus cuatrecasana, Guapira olfersiana, Tetrorchidium rubri-
venium, Hieronyma fendleri, Alchornea triplinervia, Protium tovarense, Ruagea pubescens, Clusia
multiflora, Miconia spinulosa, Myrsine coriacea, Persea mutisii, Qualea calophylla, Gordonia fru-
ticosa, Eschweilera tenax, Graffenrieda latifolia, Dendropanax fendleri, Ladenbergia moritziana.
Sobre estos arboles se apoyan mas de 74 especies de epifitas vasculares y mas de 42
especies de trepadoras, entre las epifitas mas importantes: Polypodium levigatum, P. duale,
Maxillaria miniata, M. venusta, Elaphoglossum lingua, Anthurium scandens, Tillandsia tovarensis,
Pleurothallis monocardia, Oncidium meirax, Epidendrum secundum, Peperomia tetraphylla. Entre
las trepadoras Philodendron karstenianum, P. ornatum, Iresine diffusa, Begonia glabra, Tourne-
fortia bicolor, Lycianthes pauciflora, Solanum caripense, S. aturense, Passiflora laurifolia, P.
subpeltata. En el sotobosque se encuentran mas de 30 especies de arbustos y 66 especies
de hierbas terrestres, entre ellos Piper aequale, P. marginatum, P. guayranum, Solanum tova-
rense, Monnina pubescens, Miconia racemosa, Psychotria deflexa, Cyathea arborea, Geonoma
paraguanensis, Diplazium hians, Panicum glutinosum, Anthurium nymphaefolium, Canna indica,
Heliconia bihai, Renealmia thyrsoidea, Psychotria aubletiana. (12,13)

continta

flora liquénica, Marcano (1994) senald 208 especies de liquenes para las selvas nubladas
andinas de Venezuela.
A pesar de la desigualdad en el tratamiento de los taxones y los grupos morfofunciona-

les en los distintos estudios, se han realizado analisis biogeograficos entre varias localida-
des. Kelly et al. (1994), comparando La Montana (2.600 msnm, cordillera de Mérida) y
otras selvas nubladas de Venezuela y Colombia, revelaron que la mitad de las familias de
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Cordillera
de la Costa

Cordillera de
Araya-Paria

Escudo
Guayanés

Cerro
Santa Ana

Cerro
Copey

Tabla 2 (continuacion)

Selva nublada montano alta: Arboles importantes del dosel (20-30 m): Ecclinusa abbreviata,
Sloanea sp., Guapira olfersiana, Chimarrhis microcarpa, Cordia alliodora, Protium araguense,
Licania cruegeriana, Rhodostemonodaphne kunthiana, Nectandra reticulata, Inga coruscans, .
marginata, I. cardozana, Platymiscium pinnatum, Euterpe precatoria, Dictyocaryum fuscum, Ce-
cropia peltata, Pouteria rigidopsis. Entre 8 y 15 m: Rollinia fendleri, R. mucosa, Alchornea tri-
plinervia, Inga fastuosa, I. cuaternata, Ficus guianensis, F. mathewsii, Trophis racemosa, Urera
caracasana, Piper reticulatum, las palmas Bactris setulosa, Chamaedorea pinnatifrons, Euterpe
precatoria, Geonoma spp., las trepadoras Tournefortia foetidissima, Dolichandra unguis-cati,
Mascagnia eggersiana. Las epifitas son muy importantes: orquideas Jacquiniella teretifolia,
Oncidium boothianum, Pleurothallis loranthophylla, bromelidceas Guzmania lingulata, Tillandsia
anceps, T. complanata, las cactaceas Epiphyllum hookeri y Rhipsalis baccifera. (14,16,28)
Selva nublada montano baja: Especies importantes: emergente (40-50 m) Gyranthera cariben-
sis, en el dosel (25-30 m) Trichilia pleeana, Guarea kunthiana, Guapira ferruginea, Zinowiewia
australis, Heliocarpus americanus, Turpinia occidentalis, Poulsenia armata, Myrcianthes karste-
niana, Tetrorchidium rubrinervium, Alchornea sp., Gustavia hexapetala, Pouteria filipes, y Bactris
setulosa. (15,16,17,18,28)

Arboles importantes del dosel (15-30 m): Gordonia fruticosa, Eschweilera tenax, y Topo-
bea steyermarkii, con un sotobosque con arboles mas pequenos y arbustos como
Psychotria cuspidata, Piper parianum, Clibadium surinamense, y un estrato herbaceo con
los helechos Dryopteris leprieurii, Trichomanes trigonum, y las hierbas Heliconia revoluta,
Renealmia thyrsoidea, Calathea casupito y Besleria hirsutissima. Las epifitas son muy
importantes: Asplundia moritziana, Elleanthus arpophyllostachys, Epidendrum dunstervil-
leorum, Anthurium aripoense, Philodendron sp., Guzmania coriostachya, Aechmea aripen-
sis, Peperomia tenuipes, Trichomanes cristatum, Asplenium serra, Elaphoglossum lingua,
Hymenophyllum polyanthos, Nephrolepis biserrata, Oleandra articulata, Olfersia cervina, y
Polypodium loriceum. (19)

Arboles principales (5-10 m): en Macizo Chimanté Bonnetia tepuiensis, B. roraimae, Mag-
nolia ptaritepuiana, Podocarpus spp., Schefflera spp. y Weinmannia spp.; en la sierra de
Maigualida Cyrilla racemifiora, Clusia spp., Perissocarpa sp., Ecclinusa ulei, Gongylolepis
sp., Byrsonima sp., Schefflera spp. y Brocchinia tatei; en la serrania Uasadi Perissocarpa
sp., Clusia sp., Schefflera sp. y muchas palmas; en cerro Yavi Schefflera hitchcockii,
Clusia sp., llex retusa, Ternstroemia sp., Cyrilla racemiflora y Weinmannia sp.; en cerro
Yutajé Micropholis sp., Clusia pachyphylla, llex sp., Hedyosmum sp., Schefflera hitchcockii,
y las palmas Geonoma appuniana y Euterpe sp.; en cerro Duida Tyleria floribunda, T.
Spathulata, Neotatea longifolia, Gongylolepis sp. y Schefflera sp.; en sierra de la Neblina
Bonnetia neblinae y Neotatea neblinae.

Sotobosque denso con: Orectanthe ptaritepuiana, Brocchinia tatei, Didymiandrum stella-
tum, y las bambusoides Myriocladus spp., en macizo Chimanta, y Saxofridericia duidae,
Stegolepis grandis, Everardia sp. y Brocchinia sp. en cerro Duida. (20,21,22)

Arboles importantes (14-20 m): Ardisia cuneata, Clusia rosea, Coccoloba coronata, C.
swartzii, Myrcia splendens, Weinmannia pinnata, Annona purpurea, A. glabra, Myrsine guia-
nensis, son importantes también numerosas epifitas bromelidceas, helechos y orquideas
de los géneros Oncidium y Epidendrum. Las trepadoras son raras. El sotobosque alcanza
2 m y lo componen mayormente arbustos, palmas y helechos. (13,23,24).

Arboles representativos (9-15 m): llex guianensis, Dendropanax arboreus, Ocotea leu-
coxylon, Persea caerula, Margaritaria nobilis, Inga macrantha, Blakea monticola, Sym-
plocos martinicensis, Styrax glaber, Esenbeckia grandiflora, y las palmas Bactris setu-
losa y Euterpe precatoria. Arbustos representativos: Psychotria spp., Tournefortia spp.,
Symplocos suaveolens, Rinorea sp., Acalypha macrostachya, Solanum arboreum, Mika-
nia johnstonii y las palmas Coccothrinax barbadensis y Geonoma interrupta. Epifitas
importantes: orquideas (géneros Pleurothallis, Elleanthus y Epidendrum), bromelidaceas
(Tillandsia spp., Guzmania lingulata), helechos (géneros Elaphoglossum, Trichomanes y
Polypodium), musgos y hepaticas. (25,26)

1) Sarmiento et al. 1971, 2) Veillon 1994, 3) Bono 1996, 4) Ataroff & Sarmiento 2003, 5) Lamprecht 1954, 6) Kelly et al. 1994,
7) Pietrangeli 1997, 8) Ortega et al. 1987, 9) Ataroff & Monasterio 1987, 10) Ginés & Foldats 1953, 11) Steyermark & Delascio
1985, 12) Steyermark 1975, 13) Matteucci 1987, 14) Steyermark & Huber 1978, 15) Monedero & Gonzalez 1994, 16) Huber
1986b, 17) Huber & Alarcon 1988, 18) Rodriguez & De Martino 1997, 19) Steyermark & Agostini 1966, 20) Vareschi (1992b),
21) Huber (1992), 22) Huber 1995b, 23) Tamayo 1941, 24) Cavelier 1986, 25) Hoyos 1985, 26) Sugden 1986, 27) Schneider
2001, 28) Cardozo 2012.
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angiospermas y pteridofitas de esa localidad tienen afinidades con zonas templadas
de Norte y Suramérica. La Montafa no presenta tanta afinidad con otras selvas nu-
bladas de Colombia, sugiriendo que la depresién del Tachira, que separa la cordillera
de Mérida del resto de los Andes con un espacio de 17 km, donde las elevaciones son
menores de 1.000 msnm, es una importante barrera en la distribucién de especies
vegetales. Para la Sierra de Perija, Steyermark & Delascio (1985) mencionan que son
importantes las afinidades con Colombia y con el resto de los Andes, y menores con
América Central, el Caribe y los tepuyes del Escudo Guayanés. Por su parte, en la
Sierra de San Luis (serranias de Falcon y Lara), Steyermark (1975) determiné que
el 65 % de la flora es de amplia distribucién, 27 % es endémico de Venezuelay 6 %
endémico del estado Falcon.

La importante riqueza de especies, en particular las arbdreas, ha motivado otros
estudios a nivel comunitario y especifico, en la cordillera de la Costa (Fernandez-
Badillo 2000; Cardozo 2007, 2012). Entre los mas resaltantes, pero que no pro-
fundizaremos aqui, estd la ecologia reproductiva y demografica, con estudios que
abarcan desde los sistemas de polinizacion y dispersién mas importantes en estas
comunidades (Sobrevila 1978; Sobrevila & Arroyo 1982; Sobrevila ef al. 1983; Ra-
mirez & Seres 1994), hasta los analisis sobre mortalidad y reclutamiento (Ataroft &
Schwarzkopt 1992; Flores 1992; Ramirez et al. 2002).

Dinamica del ecosistema
Respuestas a nivel del sistema
Aspectos hidricos

Las selvas nubladas tienen una especial importancia como captadoras y reservorios
de agua, asi como protectoras de sistemas hidroldgicos estables (Stadtmiiller 1987;
Hamilton ef al. 1995; Bruijnzeel & Proctor 1995; FAO 2003, entre otros).

A pesar de la importancia de estas selvas en la captacion y redistribucion de agua, son
pocos los trabajos que intentan un analisis de la dindmica hidrica del sistema. En la cor-
dillera de Mérida se han desarrollado investigaciones con el fin de evaluar los princi-
pales flujos hidricos en las selvas nubladas y determinar el impacto de su deforestacion
sobre esos flujos al ser reemplazadas por pastizales de Pennisetum clandestinum (kikuyo)
y Melinis minutiflora (capin melado o yaragud), que son su principal sistema de reempla-
zo. Estas investigaciones muestran que la selva nublada de La Mucuy (2.300 msnm),
con ingresos por precipitacion vertical (lluvia) entre 3.000-3.200 mm vy estimados de
captacién de neblina de mas de 300 mm anuales (entre 9 y 11 % del ingreso total),
presenta valores muy altos de intercepcion (49-51 % de las entradas totales) (Ataroft &
Rada 2000; Pacheco & Ataroft 2005). En La Carbonera (2.300 msnm), con ingresos
por precipitacion vertical menores, entre 1.400-1.600 mm, los valores de intercepcién
resultaron entre 20-35 % (Steinhardt 1979, Ataroff et al. 2005; Montilla 2009). Estos
valores representan un rango muy amplio pero ellos reflejan las grandes diferencias que
pueden encontrarse en estas selvas tanto en caracteristicas de las precipitaciones como
en estructura de la vegetacion. Para otras selvas nubladas y con métodos comparables
se han dado valores entre 11-30 % (Bruijnzeel & Proctor 1995).
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La intercepcion determina que entre 49 y 80 % de las entradas llegan al suelo como
precipitacion neta para La Mucuy y La Carbonera respectivamente (Steinhardt 1979,
Ataroff et al. 2005; Ataroff & Rada 2000; Pacheco & Ataroff 2005; Montilla 2009).
Estos valores de precipitacién neta no incluyen el escurrimiento por los troncos,
puesto que éste ha resultado tener valores de s6lo 0,2 y 1 % del ingreso en La Mu-
cuy y La Carbonera, respectivamente (Ataroff & Rada 2000; Steinhardt 1979). Al
llegar al suelo, a) parte del agua es interceptada por la hojarasca (cerca de 6 % para La
Mucuy, Ataroft & Rada 2000), de donde se evapora hacia el sotobosque, b) parte se
infiltra, y ¢) el resto escurre superficialmente en una proporcién baja, de 1 % para La
Mucuy y La Carbonera (Ataroft & Rada 2000; Pacheco & Ataroft 2005; Montilla
2009). De la fraccion infiltrada, a) parte es retenida en el suelo, b) cerca del 16 %
es tomado por las plantas en La Mucuy y devuelto a la atmosfera por transpiraciéon
(Ataroft & Rada 2000), y ¢) un remanente cercano a 26 % pasa al flujo subsuperficial,
que finalmente contribuira al mantenimiento del caudal de quebradas y rios (Ataroft
& Rada 2000). Por su parte, la baja proporcidon de escorrentia superficial (1 %) man-
tenida asi a lo largo del ano, disminuye el riesgo de crecidas maximas en los rios de
las zonas donde se conserva la selva.

En La Carbonera, Steinhardt (1979) calculd la evapotranspiracion (980 mm) como
el 62 % de las precipitaciones (1.575 mm), mientras en La Mucuy, Ataroft & Rada
(2000) estimaron 73 % (16 % transpiracion, 51 % evaporacion del follaje y 6 % eva-
poracién del suelo).

Aspectos productivos y nutricionales

La produccién de materia organica de las selvas nubladas es menor que la de las
selvas himedas de tierras bajas, y disminuye a medida que se asciende en el gradiente
altitudinal, lo cual estd asociado a la disminucion de la temperatura, de la radiaciéon
fotosintéticamente activa, y de la precipitacién, que influencian las condiciones nu-
tricionales e hidricas de los suelos (Grubb 1977; Cavelier 1996). Dependiendo de la
posicién topografica, un alto grado de saturaciéon de los suelos se asocia con déficits
nutricionales debido a las bajas tasas de mineralizacién de la materia organica, alta
acidez del suelo y la calidad de la materia organica a descomponer (alta C/N) (Grubb
& Tanner 1976; Whitmore 1984).

Los estudios sobre la productividad de las selvas nubladas en Venezuela se han dirigi-
do mayormente a la medicién de la produccion de hojarasca. Para selvas nubladas an-
dinas y de la cordillera de la Costa, se han medido cantidades de producciéon anual de
hojarasca entre 4,5y 10,7 Mg ha! (Medina 1968; Fassbender & Grimm 1981; Tanner
et al. 1992; Monedero & Gonzalez 1995; Ramirez & Ataroftf 2004), lo cual esta dentro
del rango reportado para selvas himedas de tierras bajas (2,43-10,9 Mg ha™) (Cuevas
& Medina 1986; Scott et al. 1992; Pendry & Proctor 1996; Lisanework & Michelsen
1994). El ritmo de produccién de hojas nuevas ha sido estudiado por Huber (1986b) en
la cordillera de la Costa, encontrando una produccién continua en la comunidad de
arboles con un maximo que corresponde al periodo de mayores precipitaciones. Ge-
neralmente, la produccién es estacional, con ocurrencia de picos maximos, que en la
cordillera de Mérida pueden ser desde uno como en La Montafia (Tanner et al. 1992),
hasta tres como en La Carbonera y La Mucuy (Fassbender & Grimm 1981; Ramirez
& Ataroft 2004). La fenologia reproductiva ha sido poco estudiada, pero podemos
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mencionar como ejemplo a Sobrevila (1978), Soriano (1983), Huber (1986b), Medina
(1986), Rodriguez & De Martino (1997), Seres & Ramirez (1990).

Antes de la abscision foliar, muchas especies muestran tasas importantes de retras-
locacién de ciertos nutrientes como parte de las estrategias de economia de nutrien-
tes. Las tasas para selvas nubladas de todo el mundo abarcan desde el 16 al 48 % del
nitrogeno y del 25 al 69 % del fostoro. En ese marco, en Venezuela se han medido
valores relativamente bajos de 20 y 31 % para el nitrogeno en La Mucuy y La Car-
bonera, respectivamente (Fassbender & Grimm 1981; Ramirez & Ataroff 2004) y
25 % para el fosforo en La Carbonera (Fassbender & Grimm 1981). En balance del
sistema, el nitrogeno transferido por esta via se ha medido entre 52 y 104 kg ha™!
afio™! (Steinhardt 1979; Fassbender & Grimm 1981; Tanner ef al. 1992; Ramirez &
Ataroft 2004).

Al caer, la hojarasca restituye a la superficie del suelo una fraccién de lo asimilado
por las plantas. Sin embargo, la liberacion de los nutrientes hacia el suelo depende
de los procesos de descomposicion. Monedero & Gonzalez (1995) midieron tasas
de desaparicion del mantillo de 45 % anual (con un maximo al inicio de la época
lluviosa) en Loma del Hierro (serrania del Interior Central), mientras en la Car-
bonera y La Mucuy (cordillera de Mérida) se han medido tasas anuales del 72 y 75
%, respectivamente (Fassbender & Grimm 1981; Ramirez & Ataroff 2004). Para la
selva nublada de La Mucuy (Ramirez & Ataroft 2004), las tasas de desaparicién del
mantillo se encuentran en rangos intermedios (k, = 2) entre la selva hiimeda tropical
de menor altitud (k, = 5) y los bosques templados (k, de 0,5 a 1,0) (Swift et al. 1979).

La fracciéon gruesa del mantillo o madera muerta (troncos y ramas gruesas) ha sido
poco estudiada. En la cordillera de Mérida, Delaney ef al. (1998) midieron 21 Mg
ha™ en La Carbonera (2.300-2.400 msnm) y 8 Mg ha' en La Mucuy (2.640-3.000
msnm) en el mantillo, pero estos montos aumentan a 42 y 35 Mg ha’', respectiva-
mente, si se incluye a los troncos muertos en pie, con un contenido de carbono de
21y 17 Mg C ha para estas localidades, de 6 a 7 veces mayor que el contenido de
carbono en el resto del mantillo (fraccidn fina) (Delaney et al. 1997).

Ademas de la produccion de hojarasca, existe un importante movimiento de nu-
trientes desde la biomasa aérea hacia el suelo que depende de los flujos de agua. Esta
dinamica fue estudiada por Steinhardt (1979) en La Carbonera para N, P, K, Al, Ca,
Mg, Fe, Na y Mn. Este autor pudo determinar que las entradas de estos elementos
por precipitacion son superiores a las salidas por percolacion (medidas con lisime-
tros), indicando por estas vias un balance positivo para la selva.

Las caracteristicas de la selva cambian cuando son alteradas o estan en proceso de
sucesion secundaria. En La Carbonera (Bosque Universitario «San Eusebio») a 2.200
msnm, Arends ef al. (1992) estudiaron la vegetacion secundaria luego de 10 afios de
abandono de parcelas pequenias (0,7 ha) totalmente taladas. Encontraron que la recu-
peracion fue muy lenta, a pesar de estar rodeadas de selva original, con s6lo 12 % de
la biomasa de la selva original vecina y 14 % de las especies de arboles (9 vs. 65 spp.
ha™ en la selva original). En contraste, la produccion de hojarasca fue muy similar
(7,1 vs. 7,4 Mg ha™' en la selva original).

Grimm & Fassbender (1981), en un estudio sobre las reservas organicas y minerales
en La Carbonera (2.200 msnm), reportaron 348 Mg ha'de biomasa aérea, un valor
relativamente alto que esta dentro del rango encontrado en la literatura (Golley ef al.
1971; Grubb 1977; Kira 1977; Klinge 1977) para bosques de tierras bajas (233 - 435
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Mg ha™). La materia orginica del suelo representa 55 % de las reservas totales, lo cual
se interpreta como un factor de estabilidad de este ecosistema (Grimm & Fassbender
1981). Los autores sefialan que la cantidad de N acumulado (1.107 kg ha™') en la vege-
tacion es relativamente baja, mientras que las reservas de P (66 kg ha™') se encontra-
ban dentro del rango reportado para selvas de tierras bajas. Sin embargo, una mayor
limitacién por P que por N ha sido reportada para bosques tropicales de tierras bajas
(Vitousek 1984). Con el fin de poner a prueba la hipdtesis de crecimiento limitado
por deficiencias de nutrientes (Grubb 1977), experimentos de fertilizacién con Ny
P en una selva nublada andina (La Montafia, 2.450-2.650 msnm) mostraron mayores
tasas de crecimiento de los troncos de arboles y mayor producciéon de hojarasca con
respecto a los controles, concluyendo que el N es mas limitante que el P en esta selva
(Tanner ef al. 1992). Por otra parte, en La Carbonera, Grimm & Fassbender (1981)
destacaron la importancia del régimen hidrico del suelo, influenciado por la posicién
topografica, como determinante en la productividad del bosque y de las reservas de
materia organica e inorganicas del suelo (N, P, K), encontrindose que la acumula-
cién de materia organica tanto en la vegetacién como en el suelo es marcadamente
reducida en los suelos de pendientes ligeras con marcado hidromorfismo. De igual
modo, para esta localidad, se ha descrito una estrecha relacién entre la estructura
de la comunidad (composicién floristica y area basal) y el régimen hidrico del suelo
(Quiroz 2010).

En cuanto al indice de area foliar, algunos estudios realizados en selvas nubladas
andinas muestran valores mas bajos (1,6-5,9; Ataroff & Rada 2000; Quevedo et
al. 2011; Schwarzkopf ef al. 2011) que las selvas hiumedas de tierras bajas (6,9-12,0;
Grubb 1977).

Respuestas ecofisiologicas

Los estudios de la ecofisiologia de plantas en las selvas nubladas de Venezuela se
han realizado principalmente en tres areas: en la cordillera de la Costa (selva nubla-
da de «Rancho Grande», estado Aragua), en la serrania del Interior Central (selva
nublada de Los Altos de Pipe, estado Miranda) y en la cordillera de Mérida (Bosque
Universitario «San Eusebio» en La Carbonera; La Mucuy y La Montafia en el Par-
que Nacional Sierra Nevada; y piramo del Zumbador). También se han realizado
algunos trabajos en la sierra de San Luis (serranias de Falcon y Lara) y en montanas
costeras aisladas (cerro Copey, isla de Margarita) y en el cerro Santa Ana (peninsula
de Paraguana).

Los trabajos se han enfocado, por un lado, a nivel ecosistémico, al estudio de la
productividad vegetal y aspectos nutricionales (Medina 1968; Steinhardt 1979; Fass-
bender & Grimm 1981; Grimm & Fassbender 1981; Arends et al. 1991-1992; Tan-
ner et al. 1992; Monedero & Gonzalez 1995; Ramirez & Ataroff 2004). A nivel de
individuos, los trabajos se han concentrado mayormente al estudio de la fotosintesis
y su relacion con el contenido nutricional foliar (contenido de nitrégeno) y con el
ambiente de luz (plantas de sol y sombra, capacidad de aclimatacién fotosintética)
(Huber 1986; Medina 1986; Cavelier 1986; Afiez 1987; Rada & Jaimez 1992; Her-
nindez & Medina 1995; Garcia-Nunez et al. 1995; Anten et al. 1996; Vilanova 1996;
Quilici & Medina 1998; Cabrera 1999; Cavieres et al. 2000; Davila 2009; Rada et
al. 2009), relaciones hidricas y regulacidn del intercambio de gases (Cavelier 1986;
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Rada & Jaimez 1992; Garcia-Nunez ef al. 1995; Vilanova 1996; Cabrera 1999; Davi-
la 2009; Rada et al. 2009), metabolismo CAM en especies del género Clusia (Franco
et al. 1994; Olivares 1997, Grams ef al. 1997), mortologia y anatomia foliar (Quintero
1981; Roth et al. 1986; Napp-Zinn & Franz 1986; Ricardi ef al. 1987; Garcia-Nufiez
1992), propiedades espectrales de las hojas (Poorter ef al. 2000; Acevedo & Ataroft’
2012), adaptaciones fisiologicas y estructurales en epifitas (Medina ef al. 1977), y
adaptaciones a las condiciones quimicas de los suelos, tales como asociaciones mi-
corricicas, que permiten la obtencién de fosforo de suelos acidos y la tolerancia a la
elevada movilidad de aluminio y manganeso (Cuenca ef al. 1990; Cuenca et al. 1991;
[zaguirre-Mayoral & Flores 1995; Haag-Kerwer ef al. 1996; Grams et al. 1997; Oli-
vares 1997; Chacon et al. 1998; Olivares & Aguiar 1999; Cuenca et al. 2001; Olivares
et al. 2002).

Conductancia estomatica y potenciales hidricos

Las selvas nubladas tropicales se caracterizan, entre otras cosas, por condiciones am-
bientales muy hiimedas, que incluyen entrada «extra» de agua por intercepcion de nebli-
na (precipitacion horizontal), bajas temperaturas y alta humedad relativa del aire durante
todo el afno. Mediciones de intercambio de gases en plantas de diferentes formas de vida
(arboles del dosel, plantulas e individuos juveniles de arboles en el sotobosque, sufra-
tices, arbustos, palmas, helechos y epifitas del sotobosque) en selvas nubladas andinas,
muestran que durante los periodos de iluminacién directa, las plantas transpiran a tasas
comparables a las registradas en bosques himedos de menor altitud, pudiendo ocurrir
una disminucién significativa de la conductancia estomatica (Gs) durante los breves pe-
riodos secos. Esta disminucién de la Gs no siempre conlleva a una disminucién de E,
debido al concomitante aumento de la diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV)
que ocurre durante la sequia (Cavelier 1986; Rada & Jaimez 1992; Garcia-Nunez ef al.
1995; Vilanova 1996; Cabrera 1999; Davila 2009; Rada ef al. 2009). Aunque se consi-
dera que las selvas nubladas experimentan precipitacion constante, se pueden presentar
variaciones estacionales que pueden inducir cortos periodos de estrés hidrico (Bruijnzeel
& Veneklass 1998) con efectos adversos en la ganancia de carbono, crecimiento y super-
vivencia de las plantas. Por ejemplo, mediciones del intercambio de gases en Alchornea
triplinervia, especie arbérea de la sucesién temprana, muestran que no existen cambios
significativos estacionales (periodo lluvioso-sequia) en individuos juveniles localizados
en claros pequefios (< 100 m?) dentro de la selva (Bosque Universitario «San Eusebio»,
2.200 msnm), mientras que individuos localizados en el interior y en los bordes de un
fragmento pequefio de selva (<10 ha; fragmento rodeado por pastizal) mostraron dismi-
nuciones significativas en la conductancia estomatica y supervivencia durante la sequia
(Garcia-Nufiez ef al. 1995; Davila 2009). Las hojas del dosel pueden estar sujetas a con-
diciones hidricamente desfavorables, debido a un mayor déficit de saturacioén del aire en
dias despejados que no necesariamente determinen una disminucién en la disponibilidad
hidrica del suelo y por consiguiente del potencial hidrico de la planta. Para diferentes
especies en el dosel (Monterrey, cordillera de Mérida, 2.400 msnm), se encontraron
diferentes respuestas al incremento del DPV que ocurre diariamente en los periodos de
iluminacién directa, por lo general al mediodia, y en la época seca, habiendo especies
muy sensibles como Clusia multiflora en términos de la Gs (46 % de reduccién de la Gs
entre épocas), que determinaron restricciones a la ganancia de carbono (A), hasta especies
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como Miconia resimoides, en las que hubo un incremento de la Gs y A durante la época
seca (Rada et al. 2009). La respuesta directa de los estomas al incremento del DPV de-
terminando una disminucion de la Gs, constituye una estrategia conservadora que evita
un mayor déficit hidrico para la planta (Schulze ef al. 1972) y ha sido encontrada en di-
ferentes especies de la selva nublada andina, en Venezuela (Meinzer et al. 1984; Cavelier
1986; Garcia-Nufiez et al. 1995).

Con relacion al estatus hidrico de las hojas medido a través del potencial hidrico, en
general, los valores del potencial minimo y promedio en diferentes especies arboreas
de selvas nubladas de la cordillera de Mérida y de la Serrania del Interior Central,
muestran valores mayores (menos negativos) y con menor fluctuacién a lo largo del
afio debido a la estacionalidad de las precipitaciones que los bosques hiimedos tropi-
cales de tierras bajas (Cavelier 1986, 1996; Anez 1987; Rada & Jaimez 1992; Garcia-
Nuifiez et al. 1995, Vilanova 1996; Cabrera 1999; Davila 2009; Rada et al. 2009).

Respuesta fotosintética

El factor principal que impone limitaciones a la ganancia de carbono para las plantas
de diferentes tipos de bosques, es la baja irradiacion solar que se recibe en sotobosque,
siendo aproximadamente menos del 2 % de la densidad de flujo de fotones (DFF) inci-
dente sobre el dosel (Pearcy 1983; Chazdon & Fetcher 1984) (ver Radiacion).

A pesar de que pueden ocurrir periodos breves de sequia que eventualmente podrian
determinar limitaciones para la ganancia de CO,, el ambiente hiimedo y fresco del so-
tobosque de las selvas nubladas establece que la disponibilidad de luz sea el factor deter-
minante de la capacidad fotosintética de las plantas. Bajo estas condiciones de umbria,
una alta eficiencia en la captacién de la luz, bajas tasas de respiracion en la oscuridad
y bajos puntos de compensacion de luz son esenciales para mantener un balance de
carbono positivo en el piso del bosque. Estudios ecofisiologicos pioneros en Venezuela
sobre las caracteristicas adaptativas del aparato fotosintético en plantas de diferentes
formas de vida del sotobosque de la selva nublada de Rancho Grande (cordillera de la
Costa), muestran bajos puntos de compensacioén de luz (1-1,5 pmol m= s™), bajas tasas
de respiracion en la oscuridad (0,15-0,50 mg CO, g™ p. seco h™) y una alta relacion
clorofila/nitrégeno en las plantas de sombra (0,41-0,75), en concordancia con los bajos
niveles de radiacién recibidos en el piso del bosque (Huber 1986; Medina 1986). En
un estudio sobre la capacidad de aclimatacién fotosintética a cambios repentinos en el
ambiente de luz en individuos juveniles de una especie arbdrea tolerante a la sombra
(Retrophyllum rospigliosii = Decussocarpus rospigliosii) y una especie colonizadora de claros
(Alchornea triplinervia), se encontrd para individuos de sol y sombra de ambas especies,
igualmente, bajos puntos de compensacion de luz (1,7-7,5 pmol m=s™), bajas tasas de
respiracion en la oscuridad (-0,1 a -0,7 pumol m™ s!) y una alta relacién clorofila/nitrd-
geno en las plantas de sombra (0,39-0,85) (Garcia-Nunez et al. 1995).

Debido a la alta correlacion entre la tasa de fotosintesis (A) y el contenido de ni-
trogeno foliar (N) (Medina 1984; Field & Mooney 1986, Evans 1989), y tomando en
cuenta que la disponibilidad del N puede ser limitante en las selvas nubladas (Grubb
1977; Vitousek 1984; Tanner ef al. 1992), es de esperarse tasas bajas de fotosintesis en
las plantas de este ecosistema. Comparativamente las tasas maximas de asimilacion
de CO, (A, ) reportadas para plantas de la selva nublada en Venezuela (Huber 1986;
Medina 1986; Cavelier 1986; Rada & Jaimez 1992; Hernandez & Medina 1995; Gar-
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cia-Ntnez et al. 1995; Anten et al. 1996; Vilanova 1996; Cabrera 1999; Cavieres et al.
2000; Davila 2009; Rada ef al. 2009) son bajas (1,6-7,6 pmol m~s"), particularmente
las reportadas en plantas en el sotobosque y también en arboles maduros en el dosel,
encontrandose dentro del rango medido en diversas especies de la sucesion tardia (ho-
jas de sol) de bosques himedos tropicales, que muestran valores alrededor de 1,4-9,4
pmol m™? s (Strauss-Debenedetti & Bazzaz 1996). Sin embargo, tasas maximas de
fotosintesis relativamente altas (11,6-20,6 umol m™ s™') han sido encontradas (Quilici
& Medina 1998; Cabrera 1999) para especies arbustivas y arbdreas pioneras en areas
perturbadas abiertas del bosque nublado del IVIC, estado Miranda (Verbesina turbacen-
sis'y Crotalaria micans = C. anagyroides), y en claros en la selva nublada de La Mucuy,
estado Mérida (Montanoa quadrangularis), estando en el rango de las tasas registradas
(Strauss-Debenedetti & Bazzaz 1996) para hojas de sol de especies sucesionales tem-
pranas de bosques htimedos de tierras bajas (5-27,7 pmol m=2s™).

Diferentes estudios en plantas de la selva nublada (Garcia-Nufiez et al. 1995; Her-
nandez & Medina 1995; Anten ef al. 1996; Quilici & Medina 1998) muestran una alta
correlacion entre Ay N, encontrindose, generalmente, una mayor eficiencia instan-
tanea en el uso del nitrogeno (EIUN= A /N) en plantas de sol, caracteristicas de la
sucesion temprana (Anez 1987; Garcia-Nunez ef al. 1995; Quilici & Medina 1998), lo
cual debe estar relacionado a una mayor inversion del carbono en la formacion de hojas
(alta area foliar especifica) y del nitroégeno en la capacidad de carboxilacién y transporte
de electrones (Evans 1989). Por otra parte, en la sombra, las plantas estin mas limitadas
por la capacidad de captacién de la luz (mayor inversiéon del nitrogeno en pigmentos),
encontrandose que los cambios (plasticidad) en la morfologia de la hoja hacia una mayor
expansion foliar (mayor area foliar especifica) son importantes para la sobrevivencia en el
piso del bosque (Garcia-Nufiez ef al. 1995; Hernandez & Medina 1995; Anten et al. 1996;
Evans & Poorter 2001). En un trabajo sobre la capacidad fotosintética y la utilizacién del
nitrégeno en relacién al ambiente de luz en Tetrorchidium rubrivenium, una especie arbérea
del sotobosque, se encontrd que el contenido de nitrégeno foliar fue mayor que el conte-
nido optimo al cual la fotosintesis por unidad de nitrégeno es maximizada, concluyendo
que el crecimiento de esta especie estd mayormente limitado por la disponibilidad de
luz (Anten et al. 1996). Sin embargo, en las selvas nubladas donde las hojas comtinmente
son esclerofilas siempreverdes (Grubb 1977), la maximizacion de la relacién A /N no
siempre ocurre, lo cual puede ser el producto de una mayor asignacion del nitrogeno a
compuestos no relacionados con el aparato fotosintético (Field & Mooney 1986; Her-
nandez & Medina 1995), tal como compuestos requeridos para a una mayor longevidad
de las hojas (por ejemplo, compuestos antiherbivoros como alcaloides).

Del pasado y hacia el futuro

Alo largo de la historia de Venezuela, son muy pocos los pueblos que se han asen-
tado en zonas de selva nublada, y en consecuencia, éstos han sido los ecosistemas
forestales de montafia menos alterados desde épocas prehispanicas hasta comienzos
del siglo XX. En la cordillera de Mérida, los estudios arqueologicos revelan una im-
portante ocupacidén humana en los valles altos secos, pero los registros para las selvas
nubladas no son claros (Monasterio 1980; Wagner 1993). Tal vez las investigaciones
arqueoldgicas no sean suficientes o quizas la poblacioén prehispanica sélo utilizé estos
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ambientes himedos y con problemas energéticos para la extraccidn de ciertos pro-
ductos, como por ejemplo carne de caceria.

Igualmente, para la cordillera de la Costa, no se conocen evidencias de ocupacién
humana prehispanica importante en areas de selva nublada. Las evidencias arqueol6-
gicas de grupos como los valencioides, asentados en los valles intramontanos, mues-
tran que entre los restos de animales dejados en monticulos, algunos pertenecen a
fauna que puede ser de la selva nublada de esa cordillera, como pauji (Pauxi pauxi =
Crax pauxi), venado matacan (Mazama americana) y danta (Tapirus terrestris), lo que in-
dicaria un posible uso de las selvas para caceria (Fernandez-Badillo & Sykora 1998).
Luego, hasta finales del siglo XIX, no hay evidencias de asentamientos importantes.

Entre finales del siglo XIX y mediados del siglo XX ocurrié una importante tala de
las selvas nubladas andinas, mayormente para la obtencion de carbén, dejando luego
el terreno para ganaderia extensiva. Algunos intentos de colonizacién para desarrollo
agricola a comienzos del siglo XX, como por ejemplo en la cuenca alta del rio El
Molino (cordillera de Mérida), fracasaron aparentemente por probar cultivos como el
trigo, no aptos para ambientes tan himedos; sin embargo, la selva ya habia sido talada
y finalmente quedo para ganaderia extensiva de vacunos (Tulet & Ataroff 1986).

La apertura o mejoramiento de vias de comunicaciéon para vehiculos automotores
permiti6 a lo largo del siglo XX la introduccion de cultivos mejor adaptados a las
condiciones ambientales de estas zonas de selva nublada, mayormente hortalizas,
flores y ciertos frutales (duraznos, manzanas, moras, fresas, etc.) que no eran posibles
cuando productos como éstos (de corta duracion, no almacenables) no podian llegar
en buenas condiciones a los grandes mercados (Tulet & Ataroff 1986), pero que aho-
ra son comunes sobre los depdsitos aluviales y coluviales en la cuenca alta de muchos
valles andinos, como por ejemplo en la cuenca alta de los rios La Grita, Mocoties,
Rio Negro y Mucujin. También se ha desarrollado este tipo de agricultura en la
cordillera de la Costa en ciertos centros como La Colonia Tovar y Galipan.

Desde mediados del siglo XX, la ganaderia es el tipo de manejo que ha causado la tala
de mayor superficie de selva. Principalmente ganaderia de vacunos para obtencién de
leche y en menor grado ganaderia para lidia, la cual ha venido disminuyendo entrando
el siglo XXI, mientras la ganaderia lechera ha ocupado sus espacios. Sin embargo, se trata
en su mayoria de ganaderia extensiva, puesto que la intensiva tiene muchos requerimien-
tos de insumos que no pueden ser afrontados por la mayor parte de los productores. En
la mayoria de los casos, se han implantado los pastos africanos kikuyo (Pennisetum clandes-
tinum) y capin melado (Melinis minutiflora), que cubren grandes extensiones, por ejemplo,
entre 30 y 38 % en la cuenca alta del rio Capaz (cordillera de Mérida; Rodriguez ef al.
2009). Sin embargo, el impacto ecologico de este manejo sdlo comienza a estudiarse,
revelando consecuencias importantes en los flujos hidricos (Ataroff & Naranjo 2009;
Ataroff & Rada 2000; Ataroftf & Sanchez 2000; Rincén ef al. 2005) y procesos erosivos
(Forti 1999; Montilla 2009; Sanchez ef al. 2002). Sin embargo, hay que considerar que las
selvas nubladas, en particular las altas, estin bien representadas en Areas Bajo Régimen
de Administraciéon Especial (ABR AE) del Gobierno Nacional, generalmente dentro de
Parques Nacionales y Monumentos Naturales, siendo los mas conocidos:

Cordillera de Mérida: P.N. General Cruz Carrillo, P.N. Dinira, P.N. Yacambn,
P.N. Sierra Nevada, P.N. Sierra de La Culata, P.N. General Juan Pablo Pefnaloza
y M.N. Chorreras Las Gonzalez;
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Macizo de El Tama: P. N. El Tama;

Sierra de Perija: P.N. Sierra de Perija;

Cordillera de la Costa: P.N. Henri Pittier, P.N. Waraira Repano, P.N. Macarao,
P.N. Yurubi; M.N. Pico Codazzi;

Serrania del Interior Central: P.N. Guatopo;

Serranias de Falcon y Lara: P. N. Sierra de San Luis;

Cordillera Araya-Paria: P. N. Peninsula de Paria;

Escudo Guayanés: P.N. Serrania de La Neblina, P.N. Duida-Marahuaca, P.N. Pari-
ma-Tapirapecd, P.N. Yapacana; M.N. Cerro Yavi, M.N. Serrania Yutajé-Coro-
coro, M.N. Cerro Guanay, M.N. Cerro Cuao-Sipapo, M.N. Sierra Maigualida;
P.N. Jaua-Sarisarifiama, P.N. Canaima; M.N. Guanacoco, M.N. Ichtim, M.N.
Cerro Guaiquinima, M.N. Marutani, M.N. Cadena de Tepuyes Orientales,
M.N. Cerro Venamo;

Montanias aisladas costeras: P. N. Cerro Copey (isla Margarita) y M. N. Cerro Santa

Ana (peninsula de Paraguana).

A comienzos del siglo XXI, la presion por actividades humanas que podria ge-
nerarse sobre lo que queda de estas selvas no es bien conocida; sin embargo, en la
segunda mitad del siglo XX, en la cordillera de Mérida se midi6 una tasa de desapa-
ricién promedio de 1,1 % anual entre 1952-1997, con tendencia a disminuir hacia
finales de siglo (Rodriguez et al. 2009). Se trata de una tasa relativamente alta consi-
derando que la global para América del Sur (1.990-2.100) es de 0,45 % (FAO 2011).

El hecho de que la mayor parte de las selvas nubladas remanentes estan en zonas
protegidas deberia ilusionarnos con la idea de estar llegando al punto en que las
nuevas tasas de tala tiendan a cero; sin embargo, parecen avecinarse nuevos impactos
sobre estos sistemas como consecuencia de cambios climiticos que estan en progre-
so. Los escenarios mas difundidos sobre las tendencias de cambios climaticos son
demasiado generales para predecir cambios a determinadas altitudes sobre las monta-
nas. Sin embargo, parecen apuntar hacia un incremento en altitud del nivel de con-
densacion orografica que provocaria un movimiento hacia arriba de las condiciones
atmostéricas de selva nublada, en particular reduciendo los montos y frecuencia de
ingresos por intercepcién de neblina y aumentando la evapotranspiracion (Still ef al.
1999; Pounds ef al. 1999; Schar & Frei 2005). Bajo esos escenarios, varios grupos de
vertebrados han sido senalados como sensibles a las variaciones, pero en la vegeta-
cion las epifitas serian posiblemente el primer grupo de plantas de selva nublada en
ser afectadas, por lo que han sido propuestas como indicadores bioldgicos de cambio
climatico (Pounds ef al. 1999; Nadkarni & Solano 2002; La Val 2004).
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