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SUMMARY

Polylepis forests are among the least studied and most threatened in the neotropical realm, particularly P. rugulosa due to the high 
pressure it has historically suffered from high-altitude human Andean populations. Among the 45 species of the genus, there are many 
species-specific habitat preferences, as some species prefer certain levels of solar radiation, temperature and moisture, which are affected 
by topographic factors. We analyzed the structural differences and the effects of topographic factors in stands of P. rugulosa on east and 
west facing slopes and at two topographic positions in the most arid region of Peru. The evaluation was carried out in 58 plots of 20 x 
30 m in three watersheds of the Tacna region, located between 3,800 and 4,200 m a.s.l. Density and basal area were found to be higher 
on the west facing slopes. Height and diameter changed between the two slope exposures, but were also affected by the topographic 
position. Density, basal area and cover increased with vertical flow distance (VFD) and overland flow distance (OFD) in both slope 
exposures, and were accentuated in the high topographic position. The effect of morphometric protection index (MPI) and slope 
changed with topographic position in both slope exposures. These results show a higher presence of P. rugulosa in west facing slopes  
and low dependence of P. rugulosa forests on water availability on both slope exposures, particularly in the high topographic positions. 

Keywords: east facing slopes, west facing slopes, topographic factors, topographic position, Peruvian Andes.

RESUMEN

Los bosques de Polylepis son de los menos estudiados y más amenazados a nivel mundial, particularmente Polylepis rugulosa, debido a 
la alta presión que históricamente ha sufrido por las poblaciones humanas altoandinas. Entre las 45 especies del género, existen muchas 
preferencias específicas de hábitat, en las que algunas especies tienen preferencia a ciertos niveles de radiación solar, temperatura y 
humedad, los mismos que son afectados por factores topográficos. Se analizó las diferencias estructurales y los efectos de los factores 
topográficos en rodales de P. rugulosa en laderas de exposición este y oeste y en dos posiciones topográficas en la región más árida del 
Perú. La evaluación se realizó en 58 parcelas de 20 x 30 m en tres microcuencas de la región Tacna, ubicados entre los 3.800 a 4.200 m 
s.n.m. La densidad y área basal fue mayor en las laderas de exposición oeste. La altura y diámetro cambiaron entre ambas exposiciones 
de laderas, pero fue afectada por la posición topográfica. Las densidad, área basal y cobertura aumentaron con la distancia de flujo 
vertical (DFV) y distancia de flujo terrestre (DFT) en ambas exposiciones de laderas, acentuándose en la posición topográfica alta. El 
efecto del índice de protección morfométrica (IPM) y de la pendiente cambió con la posición topográfica en ambas exposiciones de 
laderas. Estos resultados muestran una mayor presencia de P. rugulosa en laderas de exposición oeste y una baja dependencia de los 
bosques de P. rugulosa a la disponibilidad hídrica en ambas exposiciones de laderas, particularmente en las posiciones topográficas altas.

Palabras clave: laderas de exposición este, laderas de exposición oeste, factores topográficos, posición topográfica, Andes peruanos.

INTRODUCCIÓN

En las zonas altas de los Andes, el alto nivel de aridez 
representa una limitante para el desarrollo de las comuni-
dades vegetales, caracterizadas por especies de porte her-
báceo y arbustivo (Arzac et al. 2019). Los ecosistemas que 
se desarrollan constituyen elementos determinantes para la 
sobrevivencia de las poblaciones rurales; ya que, son fuente 

de una serie de servicios ecosistémicos (Fastré et al. 2020). 
Particularmente, los bosques de Polylepis son elementos 
clave del paisaje característico de las zonas altoandinas; 
porque, regulan la infiltración del agua en el suelo, previe-
nen la erosión de los suelos y es hábitat de diversas especies 
de flora y fauna (Pinos 2020). A pesar de su importancia, 
los bosques de Polylepis son los ecosistemas más amena-
zados en el neotrópico (Boza Espinoza y Kessler 2022), 
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tanto por causas naturales como por causas antrópicas. Por 
un lado, estos bosques son particularmente muy vulnera-
bles frente al cambio climático, debido, sobre todo, a su 
reducida diversidad genética (Hensen et al. 2012), baja tasa 
de germinación (Salazar et al. 2020) y baja tasa de recluta-
miento (Cierjacks et al. 2007a). Por otro lado, actividades 
como el pastoreo, la tala selectiva, la agricultura y la que-
ma han conducido a una reducción sustancial de estos bos-
ques (Toivonen et al. 2011, Argibay y Renison 2018) y a  
un proceso de hiperfragmentación (Valencia et al. 2018). 

Los bosques de Polylepis se distribuyen a lo largo de la 
cordillera de los Andes, desde Venezuela hasta el norte de 
Chile y Argentina (Mendoza y Cano 2011, Boza Espinoza 
y Kessler 2022), en el que las condiciones de temperatu-
ra, radiación solar y disponibilidad hídrica, representan un 
verdadero desafío para el desarrollo de estos bosques. Para 
hacerle frente a estas condiciones, las especies de Polyle-
pis han desarrollado ajustes morfológicos (e.g. área fo-
liar, grosor de hoja, contenido de cera) y fisiológicos (e.g. 
cierre estomático, relación de clorofila a/b, concentración 
de pigmentos xantofílicos) (Macek et al. 2009, García-
Plazaola et al. 2015), para mantener tasas fotosintéticas 
positivas aún en las condiciones más extremas (Rundel et 
al. 2003, García-Plazaola et al. 2015).  Entre las  45 espe-
cies de Polylepis identificadas (Boza Espinoza y Kessler 
2022), existe una alta variación de sus nichos, habiendo es-
pecies con ciertas preferencias de humedad, temperatura y 
de radiación solar, determinando una distribución espacial 
diferencial entre las especies. Por ejemplo, P. albicans Pil. 
prefiere lugares más cálidos y secos que P. weberbaueri 
Pil. (Boza Espinoza et al. 2019, Sevillano-Ríos y Morales 
2021), P. subsericans Macbr. cambia su distribución des-
de lugares menos cálidos a más cálidos a lo largo de un 
gradiente altitudinal (Toivonen et al. 2018) y P. tarapaca-
na Phil. se distribuye en lugares de mayor radiación solar 
(Franco et al. 2021). Identificar las preferencias ecológicas 
de todas las especies de Polylepis es clave para garantizar 
el éxito de las acciones de forestación, siendo está el me-
canismo más importante de adaptación frente al cambio 
climático en las regiones altoandinas (Pinos 2020).

Factores locales como los topográficos modifican los 
patrones regionales de la radiación solar, humedad y tem-
peratura (Crave y Gascuel-Odoux 1997, Kessler et al. 
2007, Mattivi et al. 2019). La exposición de las laderas 
son factores que en mayor medida afecta estos parámetros 
ambientales; afectando en consecuencia, la distribución 
(Rundel et al. 2003, Toivonen et al. 2018), composición 
y estructura de las especies (Gallardo-Cruz et al. 2009). 
De este modo, las laderas de exposición este, están sujetas 
a altos niveles de radiación solar pero bajas temperaturas 
en horas de la mañana, conduciendo a procesos de fotoin-
hibición (Lambers et al. 2008). En cambio, en las laderas 
de exposición oeste, el problema de la fotoinhibición es 
menor debido a que la llegada de la radiación solar se da 
en horas más avanzadas de la mañana, cuando la tempera-
tura ambiental ha aumentado. Además, en esta exposición 

de ladera existe una mayor protección climática y mayor 
probabilidad de presencia de fuente de agua (Franco et al. 
2021), conduciendo a mayores niveles de humedad relati-
va. Por ello, se ha visto que algunas especies de Polylepis 
se distribuyen preferentemente en laderas de exposición 
oeste (Rundel et al. 2003, Macek et al. 2009).

La mayor accesibilidad a los modelos digitales de eleva-
ción (digital elevation model, DEM) ha permitido el desarro-
llo de diversos índices topográficos capaces de caracterizar 
la morfología del terreno (Olaya y Conrad 2009). Estos índi-
ces derivados de los DEM son factores de importancia bio-
lógica debido a que ayudan en la identificación de sitios con 
mayores niveles de humedad del suelo, sitios que ofrecen 
protección contra el viento y temperaturas extremas (Toivo-
nen et al. 2018, Mattivi et al. 2019). Algunos de los índi-
ces frecuentemente analizados son el índice de protección 
morfométrica (IPM), índice de humedad topográfica (IHT), 
distancia de flujo vertical (DFV), distancia de flujo terres-
tre (DFT) (Toivonen et al. 2018, Franco et al. 2021), siendo 
los estudios muy limitados en los Andes tropicales. Deter-
minar cómo estos parámetros morfométricos influyen so-
bre atributos estructurales (e.g. densidad, diámetro, altura), 
ayudaría a identificar las condiciones más idóneas para un  
mejor crecimiento y desarrollo de los bosques de Polylepis. 

Los rodales de queñua que se estudió corresponden a 
Polylepis rugulosa Bitter, una de las especies de Polylepis 
muy poco estudiadas y distribuida en la región más ári-
da de la Puna Andina Central (Rau et al. 2017), entre los 
departamentos de Arequipa occidental, sur de Cusco, Mo-
quegua y Tacna en Perú (Boza Espinoza y Kessler 2022). 
Esta especie es la que mayor disminución del rango de su 
distribución ha sufrido desde la última glaciación (Zutta y 
Rundel 2017). Debido a las condiciones ambientales con-
trastantes entre las laderas de exposición este y oeste, y a 
la adaptación de P. rugulosa a las condiciones xéricas, se 
espera encontrar una mayor presencia de P. rugulosa en 
las laderas de exposición oeste; y una relación negativa 
con factores topográficos vinculados a la disponibilidad 
hídrica (e.g. DFV, DFT, IHT), independiente de la expo-
sición de las laderas. Los objetivos fueron: (1) Comparar 
las características estructurales de P. rugulosa en laderas 
de exposición este y oeste, en dos posiciones topográficas, 
(2) Determinar los factores topográficos que afectan en las 
características estructurales de P. rugulosa en laderas de 
exposición este y oeste, en dos posiciones topográficas. 

MÉTODOS

Área de estudio. La investigación se desarrolló en tres mi-
crocuencas del distrito Ticaco – región Tacna, específica-
mente entre las coordenadas 17° 23’ a 17° 24’ S y 70° 03’ a 
70° 02’ W y a una altitud entre los 3.800 a 4.200 m s.n.m. 
(figura 1). El criterio utilizado para la selección de las mi-
crocuencas fue que ambas laderas tuvieran presencia de  
P. rugulosa y que tuvieran una exposición este y oeste. El 
área de estudio forma parte del bioma matorral y pastizal 
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montano (Olson et al. 2001), caracterizado por 336 mm 
de precipitación, 16,3 y 1,6 °C de temperatura máxima y 
mínima respectivamente en el verano austral (diciembre, 
enero y febrero); mientras que, en el invierno (junio, julio, 
agosto) la precipitación es 11 mm, y la temperatura máxima 
y mínima es 15,3 y -6,6 °C respectivamente (Imfeld et al. 
2021). En el área de estudio, las especies que frecuentemen-
te acompañan a P. rugulosa son Chuquiraga spinosa Less., 
Baccharis sp., Chersodoma sp. Las tres microcuencas eva-
luadas estuvieron influenciadas por la ganadería y la tala, 
debido a la proximidad a la comunidad Ticaco (4,2 km).  
Aunque estas formas de perturbación afectan las caracte-
rísticas estructurales de los bosques, su efecto no fue con-
siderado; debido a que, de haber algún efecto este sería 
similar entre ambas exposiciones. Esto se respalda por el 
hecho de que cuando calculamos la distancia geográfica 
de cada parcela a la comunidad Ticaco, como una medida 
indirecta de la perturbación antrópica sobre las caracterís-
ticas estructurales del bosque (Toivonen et al. 2011), no 
encontramos diferencias significativas entre las laderas de 
exposición este u oeste (F = 0,007, P = 0,932). 

Diseño de muestreo. La selección de las parcelas de eva-
luación fue hecha a través de imágenes satelitales, consi-
derando la exposición este y oeste de las laderas. La eva-

Figura 1. Mapa del área de estudio en el que se muestra las tres microcuencas de evaluación.
 Map of the study area showing the three evaluated watersheds.

 

luación se realizó en parcelas de 20 x 30 m distanciadas 
por 50 m. Tanto en las laderas de exposición este como 
oeste se establecieron 10 parcelas, cinco de las cuales se 
ubicaron en la parte baja y las otras cinco en la parte alta de 
las laderas de cada cuenca. La distancia promedio entre las 
parcelas de la posición topográfica baja y alta fue ~ 150 m. 
En las laderas de exposición este, en dos de las microcuen-
cas no fue posible establecer las cinco parcelas, debido a 
condiciones no adecuadas para la evaluación. Entonces, se 
tuvo 58 parcelas de evaluación, 30 de las cuáles se estable-
cieron en las laderas de exposición oeste; mientras que, las 
otras 28 en las laderas de exposición este.

Colección de datos. Dentro de cada parcela se midió la 
altura y diámetro basal de todos los individuos adultos (al-
tura > 1 m, con órganos florales) y juveniles (altura 0,15 
a 1 m, sin órganos florales). A partir de los diámetros, se 
calculó el área basal (suma del área de los troncos de la 
parcela), tanto de los individuos adultos como de los ju-
veniles, y fueron extrapolados a 1 ha. Además, se estimó 
la cobertura de Polylepis (única especie arbórea), en cinco 
subparcelas de 5 x 5 m ubicados en los ejes de las parcelas 
y en la parte central, siguiendo la metodología propuesta 
por Braun-Blanquet. Los análisis se realizaron con el pro-
medio de las cinco subparcelas. 
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Por otra parte, las variables topográficas evaluadas fue-
ron el índice de protección morfométrica (IPM) (Olaya y 
Conrad 2009), índice de humedad topográfica (IHT) (Mat-
tivi et al. 2019), pendiente (P), distancia de flujo terrestre 
(DFT) y distancia de flujo vertical (DFV). Estas variables 
fueron calculadas sobre un ALOS PALSAR DEM de 30 
m de resolución, descargado del repositorio del Instituto 
Geofísico de la Universidad de Alaska Fairbanks (ASF 
2022), en el programa SAGA GIS 7.8.2. 

Análisis de datos. Por un lado, para caracterizar los rodales 
evaluados según exposición (este y oeste) y posición topo-
gráfica (baja y alta) se aplicaron modelos lineales mixtos 
generalizados (generalized linear mixed models, GLMM), 
en el que se compararon las variables estructurales de  
P. rugulosa entre ambas exposiciones de laderas y según 
la posición topográfica, considerando a las microcuencas 
como la variable aleatoria. Por otro lado, para determinar 
la relación de los índices topográficos sobre las variables 
estructurales por cada exposición de ladera (este y oeste); 
también se aplicaron GLMM, en el que por cada variable 
estructural se corrieron diversos modelos, considerando a 
la posición topográfica como el factor fijo y la microcuenca 
como la variable aleatoria; mientras que, los índices topo-
gráficos fueron considerados como las variables continuas 
explicatorias. Para la selección del mejor modelo, se aplicó 
el criterio AICc (apéndice). A partir del modelo final, la sig-
nificancia de los términos del modelo se evaluó con la prue-
ba Wald-X2. En ambos análisis, para las variables densidad 
de juveniles y adultos se utilizó la distribución binomial 
negativa, para las demás variables se utilizó la distribución 
gaussiana. Para cumplir con el supuesto de normalidad, 
la altura y diámetro de adultos, y el área basal de juveni-

Cuadro 1. Importancia ecológica de las variables topográficas derivadas de un modelo digital de elevación de 30 m de resolución.
 Ecological significance of topographic variables derived from a 30 m resolution digital elevation model.

Variable Acrónimo Descriptor Importancia ecológica

Índice de protección 
morfométrica IPM Protección topográfica

Protección contra radiación solar y temperaturas extremas 
(Toivonen et al. 2018). Valores altos está asociado a sitios 
de mayor protección solar y temperatura extrema.

Índice de humedad 
topográfica IHT

Índice topográfico basado en 
procesos hidrológicos, que describe 
la tendencia de acumulación del 
agua (Mattivi et al. 2019).

Humedad del suelo, encharcamiento, acumulación de 
aire frío (Toivonen et al. 2018). Áreas propensas a la 
acumulación de agua y caracterizados por una baja 
pendiente tendrán altos valores de IHT (Mattivi et al. 2019).

Pendiente P Pendiente en grados o porcentaje

Radiación solar, estabilidad del terreno, humedad del suelo 
(Toivonen et al. 2018). Valores altos está asociado a sitios 
de menor estabilidad del suelo, menor incidencia solar y 
mayor humedad.

Distancia de flujo 
terrestre DFT Distancia terrestre al río más 

cercano Condición hidrológica del suelo, protección topográfica.

Distancia de flujo 
vertical DFV Distancia vertical al río más 

cercano. Condición hidrológica del suelo.

les fueron transformados a logaritmo.  En todos los casos 
se utilizó la función link por defecto. Para la construc-
ción de los modelos se utilizó el paquete “glmmADMB”  
(V 0.8.5) (Skaug et al. 2018) y para la prueba Wald-X2 se  
usó el paquete “car” (V 2.5) en el programa R (V 4.2.0.).

RESULTADOS

En las laderas de exposición oeste se registró una mayor 
densidad de individuos adultos (X2 = 6,31; P = 0,012) y 
juveniles (X2 = 5,12; P = 0,024), en ambas posiciones topo-
gráficas; por cuanto que, la interacción entre la exposición 
de las laderas y la posición topográfica no fue significati-
va (P > 0,05). Del mismo modo, el área basal de adultos 
fue mayor en las laderas de exposición oeste (X2 = 13,89,  
P < 0,001), en ambas posiciones topográficas (interacción: 
X2 = 1,95, P < 0,163); mientras que, el área basal de juve-
niles no fue diferente entre las laderas de exposición este u 
oeste (X2 = 1,21, P = 0,206). Contrario a las otras variables 
estructurales evaluadas, la altura y el diámetro de los in-
dividuos de P. rugulosa fue diferente entre las laderas de 
exposición este y oeste, pero su efecto cambió con la posi-
ción topográfica; ya que, la interacción resultó significativa  
(X2 = 8,12; P = 0,004 y X2 = 6,76; P = 0,009, respectiva-
mente). De este modo, en la posición topográfica baja, la 
altura y diámetro de los individuos fue mayor en las lade-
ras de exposición este (1,72 vs 1,54 m; 11,06 vs 9,14 cm, 
respectivamente); en cambio, en la posición topográfica 
alta, fue en las laderas de exposición oeste donde se regis-
tró una mayor altura y diámetro de los individuos (2,71 vs 
1,58 m; 11,45 vs 10,77 cm, respectivamente). Respecto a 
la cobertura de P. rugulosa, no fue diferente entre ambas  
exposiciones y posición topográfica evaluadas (cuadro 2).
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En las laderas de exposición este, fueron cuatro las va-
riables estructurales afectadas por las variables topográfi-
cas; mientras que, en las laderas de exposición oeste, fue-
ron tres variables estructurales afectadas. Por un lado, en 
las laderas de exposición este, la densidad de adultos, área 
basal de adultos y juveniles, junto con la cobertura fueron 
afectadas. Por otro lado, en las laderas de exposición oeste, 
la densidad de adultos y juveniles junto con la cobertu-
ra fueron afectadas. La dirección del efecto de las varia-
bles topográficas no cambió con la posición topográfica  
(baja y alta), excepto del IPM sobre el área basal de adul-
tos (exposición este), de la pendiente e IPM sobre la den-
sidad de juveniles (exposición oeste) y de la DFV sobre la 
cobertura de P. rugulosa (exposición oeste). Exceptuando 
a la densidad de juveniles en las laderas de exposición oes-
te, todas las demás variables estructurales fueron afectadas 
por la DFV (cuadro 3).

En las laderas de exposición este, la DFV se relacionó 
de manera positiva (P = 0,023, cuadro 3) con la densidad de 
adultos, en ambas posiciones topográficas (figura 2A). Del 
mismo modo, la DFV afectó positivamente el área basal de 
adultos en la posición topográfica alta (P = 0,044, cuadro 3),  
pero su efecto fue muy poco importante en la posición 
topográfica baja (figura 2B). En cambio, el IPM tuvo un 
efecto contrario sobre el área basal de adultos (P = 0,042, 

Cuadro 2. Características estructurales (media ± EE) de rodales de P. rugulosa y resultados estadísticos (X2 Wald y P-valor) de los 
“glmm”, en el que la exposición de las laderas (este y oeste) y posición topográfica (baja y alta) fueron considerados como los factores 
fijos; mientras que, las microcuencas como el factor aleatorio. Efectos significativos están en negrita (P < 0,05) (n = 28exposición este y 
30exposición oeste). A = Adultos, J = Juveniles.
 Structural characteristics (mean ± ES) of P. rugulosa stands and statistical results (Wald X2 and P-value) of “glmm”, in which slope ex-
posures (east and west) and topographic position (low and high) were considered as fixed factors, and the watersheds as random factors. Significant 
effects are in bold (P < 0.05) (n = 28east exposure and 30west exposure). A = Adults, J = Juveniles.

Variable Exposición de laderas Posición topográfica Exposición de 
laderas

Posición 
topográfica

Interacción
Baja Alta

Densidad A 
(ind. ha-1)

Este 677,38 ± 68,58 689,29 ± 184,22 645,48 ± 117,86 6,31 (0,012) 0,21 (0,640) 0,05 (0,815)

Oeste 969,44 ± 55,95 1.005,95 ± 259,74 912,22 ± 235,53

Densidad J 
(ind. ha-1)

Este 450,59 ± 63,97 445,24 ± 118,99 455,95 ± 121,86 5,12 (0,024) 0,02 (0,880) 0,66 (0,417)

Oeste 1.043,33 ± 129,48 1.234,52 ± 318,75 890 ± 229,80

Área basal A 
 (m2 ha-1)

Este 7,02 ± 0,79 8,61 ± 2,30 7,90 ± 2,11 13,89 (< 0,001) 0,39 (0,533) 1,95 (0,163)

Oeste 9,72 ± 0,63 10,61 ± 2,74 12,63 ± 3,26

Área basal J 
(m2 ha-1)

Este 1,17 ± 0,19 1,04 ± 0,28 1,29 ± 0,35 1,21 (0,206) 1,66 (0,203) 1,21 (0,271)

Oeste 2,06 ± 0,32 2,46 ± 0,74 1,76 ± 0,45

Altura A 
(m)

Este 1,65 ± 0,04 1,72 ± 0,46 1,58 ± 0,42 4,15 (0,041) 2,65 (0,103) 8,12 (0,004)

Oeste 2,13 ± 0,48 1,54 ± 0,39 2,71 ± 0,70

Diámetro A 
(cm)

Este 10,92 ± 0,54 11,06 ± 2,96 10,77 ± 2,88 1,38 (0,239) 0,24 (0,627) 6,76 (0,009)

Oeste 10,35 ± 0,34 9,14 ± 2,36 11,45 ± 2,96

Cobertura 
total (%)

Este 39,28 ± 2,74 40,12 ± 10,72 38,45 ± 10,28 0,81 (0,369) 0,25 (0,615) 0,15 (0,699)

Oeste 44,49 ± 2,03 45,75 ± 11,81 42,19 ± 10,89

cuadro 3); puesto que, mientras que su efecto fue positivo 
en la posición topográfica alta, su efecto fue negativo en 
la posición topográfica baja (figura 2C). El área basal de 
juveniles estuvo afectada de manera positiva por la DFT  
(P = 0,048, cuadro 3) y DFV (P = 0,013, cuadro 3), y su efec-
to no cambió con la posición topográfica (figura 2D y 2E, 
respectivamente).  Finalmente, la cobertura de P. rugulosa, 
se relacionó de manera positiva con la DFV en la posición 
topográfica alta (P = 0,016, cuadro 3), pero su efecto fue muy 
poco importante en la posición topográfica baja (figura 2F).

En las laderas de exposición oeste, la DFT (P < 0,001, 
cuadro 3) y DFV (P < 0,001, cuadro 3) tuvieron un efecto 
positivo en la densidad de adultos, y su efecto no cambió 
con la posición topográfica (figura 3A y 3B, respectiva-
mente), aunque el efecto de la DFV en la posición topo-
gráfica baja fue muy bajo. La densidad de juveniles estu-
vo afectada por la pendiente (P = 0,021, cuadro 3) y por 
el IPM (P = 0,053, cuadro 3), pero su efecto cambió con 
la posición topográfica. Por un lado, la pendiente tuvo un 
efecto positivo sobre la densidad de juveniles en la posi-
ción topográfica baja, pero negativo en la posición topo-
gráfica alta (figura 3D). Por otro lado, el efecto del IPM 
sobre la densidad de juveniles fue positivo en la posición 
topográfica alta, pero muy poco importante en la posición 
topográfica baja (figura 3E). Del mismo modo, el efecto de 



BOSQUE 44(2): 363-376, 2023
Preferencias topográficas de P. rugulosa

368

Cuadro 3. Resultados estadísticos (X2 Wald y P-valor) de los mejores “glmm” por cada variable estructural de P. rugulosa, en las 
laderas de exposición este y oeste; y según la posición topográfica (baja y alta). Efectos significativos se muestran en negrita (P < 0,05).
 Statistical results (Wald X2 and P-value) of the best “glmm” for each structural variable of P. rugulosa on east and west facing slopes, 
according to topographic position (low and high). Significant effects are in bold (P < 0.05).

Factor Coeficiente del modelo Error estándar X2 P

Exposición este (n = 28)

Densidad de adultos (AICc = 411,89)

PT 0,2860 0,4100 0,489 0,484

DFV 0,0004 0,0002 5,142 0,023

PT x DFV -0,00005 0,0002 0,055 0,814

Área basal de adultos (AICc = 161,89)

PT -1,3019 0,9653 2,263 0,132

DFV 0,0061 0,0026 4,068 0,044

IPM -9,6706 4,8676 4,146 0,042

PT x DFV -0,0027 0,0022 1,456 0,228

PT x IPM 13,7150 6,0108 5,206 0,023

Área basal de juveniles (AICc = 77,73)

PT 2,3181 1,1221 4,504 0,034

DFT -0,0016 0,0009 3,892 0,048

DFV 0,0144 0,0059 6,117 0,013

PT * DFT 0,0015 0,0010 1,979 0,159

PT * DFV -0,0126 0,0068 3,442 0,063

Cobertura de P. rugulosa (AICc = 221,71)

PT 3,0364 12,0020 0,0337 0,854

DFV 0,0753 0,0375 6,4763 0,011

PT x DFV 0,0397 0,0283 1,9672 0,161

Exposición oeste (n = 30)

Densidad de adultos (AICc = 433,09)

PT -0.8199 0,3513 5,453 0,019

DFT 0,0009 0,0002 14,335 <0,001

DFV -0,0062 0,0017 9,486 <0,001

PT x DFT -0.0002 0,0008 0,044 0,834

PT x DFV 0,0023 0,0048 0,224 0,636

Densidad de juveniles (AICc = 474,62)

PT 2,9772 1,1607 6,5774 0,010

P 0,0964 0,0406 5,322 0,021

IPM -9,9931 4,6027 3,755 0,053

PT x P -0,1784 0,0526 11,499 <0,001

PT x IPM 13,0218 5,0512 6,646 0,009

Cobertura de P. rugulosa (AICc = 235,66)

PT -20,9563 10,6990 3,837 0,050

DFV -0,0450 0,0241 3,495 0,061

PT x DFV 0,0791 0,0287 7,581 0,006

PT: posición topográfica; DFV: distancia de flujo vertical; IPM: índice de protección morfométrica; DFT: distancia de flujo terrestre; P: pendiente.



BOSQUE 44(2): 363-376, 2023
Preferencias topográficas de P. rugulosa

369

Figura 2. Relación de variables topográficas incluidas en el modelo ajustado en laderas de exposición este y en dos posiciones 
topográficas (baja: representada por círculos; alta: representada por triángulos), sobre la densidad de adultos (individuos ha-1) (A), área 
basal de adultos (m2 ha-1) (B, C), área basal de juveniles (m2 ha-1) (D, E) y cobertura (%) (F). DFV: distancia de flujo vertical; IPM: 
índice de protección morfométrica; DFT: distancia de flujo terrestre. n = 14.
 Influence of topographic variables included in the fitted model on east facing slopes and at two topographic positions (low: represented by 
circles, high: represented by triangles), on density of adults (individuals ha-1) (A), basal area of adults (m2 ha-1) (B, C), basal area of juveniles (m2 ha-1) 
(D, E) and cover of Polylepis (%) (F). DFV: vertical flow distance; IPM: morphometric protection index; DFT: overland flow distance. n = 14.
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Figura 3. Relación de variables topográficas incluidas en el modelo ajustado en laderas de exposición oeste y en dos posiciones 
topográficas (baja: representada por círculos, alta: representada por triángulos), sobre la densidad de individuos adultos (individuos ha-1)  
(A, B), cobertura de Polylepis (C) y densidad de juveniles (individuos ha-1) (D, E). DFT: distancia de flujo terrestre; DFV: distancia de 
flujo vertical; IPM: índice de protección morfométrica. n = 15.
 Influence of topographic variables included in the fitted model on west facing slopes and at two topographic positions (low: represented by 
circles, high: represented by triangles), on the density of adults (individuals ha-1) (A, B), cover of Polylepis (%) (C) and density of juveniles (m2 ha-1) 
(D, E). DFT: overland flow distance, DFV: vertical flow distance, IPM: morphometric protection index. n = 15.
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la DFV sobre la cobertura de P. rugulosa, cambió con la 
posición topográfica (P = 0,006). Mientras que, en la posi-
ción topográfica baja el efecto fue negativo, en la posición 
topográfica alta, el efecto fue positivo (figura 3C).

DISCUSIÓN

Los bosques de Polylepis son poco estudiados en com-
paración a otros bosques dominados por los géneros Quer-
cus, Nothofagus, Eucalyptus y Pinus (Renison et al. 2018). 
Aunque son varios los estudios que describen las condi-
ciones ambientales características de su rango de distribu-
ción (e.g. Zutta et al. 2012, Cuyckens et al. 2016, Zutta y 
Rundel 2017, Franco et al. 2021, Sevillano-Ríos y Mo-
rales 2021), junto con su efecto en las características es-
tructurales de estos bosques (e.g. Jameson y Ramsay 2007, 
Castro y Flores 2015, Camel et al. 2019), pocos estudios 
han considerado los efectos de factores más locales (e.g. 
Toivonen et al. 2018). Las características topográficas son 
factores de gran importancia biológica (Crave y Gascuel-
Odoux 1997); ya que, modifican los niveles de humedad, 
radiación solar, ofreciendo protección frente a condiciones 
extremas (Toivonen et al. 2018, Mattivi et al. 2019, Franco 
et al. 2021). El reconocimiento de la influencia de estos 
factores en las variables estructurales es de gran importan-
cia para la recuperación de estos bosques altamente ame-
nazados, aislados y fragmentados (Valencia et al. 2018, 
Pinos 2020). Particularmente, para la especie P. rugulosa, 
pues es una de las especie que menos se ha estudiado en 
comparación a P. australis y P. tarapacana, con apenas 
cuatro trabajos de investigación (Renison et al. 2018). En 
este trabajo se hace una contribución en el estudio de P. 
rugulosa, cuyos resultados sugieren una mayor presencia 
en laderas de exposición oeste. Así mismo, la dependencia 
de las variables estructurales sobre variables topográficas 
vinculadas a la humedad fue baja, acentuándose en una 
mayor elevación, resaltando la adaptación de la especie a 
las condiciones xéricas en las que se desarrolla.

Conforme a lo esperado, P. rugulosa mostró una ma-
yor presencia en las laderas de exposición oeste, debido 
a que la densidad y área basal de adultos y juveniles fue 
mayor en esta exposición de ladera y en ambas posiciones 
topográficas. Esto estaría relacionado a un mayor éxito de 
reclutamiento de plántulas o de regeneración vegetativa en 
las laderas de exposición oeste. Las variaciones estaciona-
les y diarias de la radiación solar y temperatura, serían los 
factores que en mayor medida podrían ayudar a explicar 
estos resultados (Kessler et al. 2007). En las laderas de 
exposición este, los altos niveles de radiación solar pero 
bajas temperaturas durante las primeras horas de la ma-
ñana, estaría desencadenando un proceso de fotoinhibi-
ción, implicando daños a nivel del complejo fotosintético 
(Lambers et al. 2008). Esto se acentuaría en los meses de 
invierno, en el que las temperaturas llegan hasta -6,6 °C 
(Imfeld et al. 2021), conduciendo a una alta mortalidad de 
plántulas (etapa más vulnerable a la fotoinhibición por el 

frío) (Ball et al. 1991); y con ello, a una menor densidad 
de juveniles y adultos. Respecto de la regeneración vegeta-
tiva, diversos estudios han encontrado que su importancia 
aumenta con la altitud (e.g. Cierjacks et al. 2007b, Hertel 
y Wesche 2008), debido a que las condiciones ambienta-
les más extremas disminuyen el nivel de inflorescencia 
(Cierjacks et al. 2007b). En las exposiciones de laderas 
evaluadas, la contribución de la regeneración vegetativa 
sería similar; puesto que, ambas exposiciones de laderas 
se encontraban en una similar elevación. Por lo anterior, 
la mayor densidad de adultos y juveniles en las laderas de 
exposición oeste, se debería más a una mayor contribución 
de la regeneración por plántulas, que a una mayor con-
tribución de regeneración vegetativa. No obstante, futuros 
estudios debieran estar orientados a la determinación de la 
contribución relativa de ambas formas de regeneración en 
ambas exposiciones de laderas.

Respecto a la altura y diámetro de P. rugulosa, se en-
contró diferencias significativas entras las laderas de expo-
sición este y oeste, pero cambió con la posición topográfi-
ca. Mientras que, en las laderas de exposición este, la altu-
ra y diámetro fue mayor en la posición topográfica baja; en 
las laderas de exposición oeste, la altura fue mayor en la 
posición topográfica alta. Lo encontrado en las laderas de 
exposición este, va acorde a lo reportado por otros estudios 
(e.g. Kessler et al. 2007, Hertel y Wesche 2008), en el que 
la altura de Polylepis disminuye con la elevación, debido 
a la disminución de la temperatura principalmente. Por el 
contrario, lo encontrado en las laderas de exposición oeste 
no está acorde a lo que se podría esperar en un gradiente de 
elevación, a pesar de que la diferencia de elevación no fue 
muy alta (~ 150 m entre la posición topográfica baja y alta). 
Sin embargo, esto podría ser explicado por cómo cambia 
los niveles de radiación, temperatura y déficit de presión 
de vapor de aire durante el día. Polylepis rugulosa es capaz 
de mantener una tasa fotosintética constante incluso en las 
condiciones más extremas (Rundel et al. 2003, Macek et 
al. 2009), pudiendo realizar la fotosíntesis a temperaturas 
próximas a 0 °C (temperatura al amanecer), aumentando 
progresivamente hasta las 13 horas, para posteriormente 
disminuir entre las 14 a 17 horas (García-Plazaola et al. 
2015). Entonces, en ambas exposiciones de laderas este y 
oeste, la fijación de carbono aumentaría hasta las 13 horas, 
luego del cual disminuiría, en primera instancia en las la-
deras de exposición este, debido a la disminución de la ra-
diación solar. En cambio, en la posición topográfica alta de 
las laderas de exposición oeste, el proceso de fotosíntesis 
continuaría, aunque en bajos niveles; debido a que, en las 
laderas de exposición oeste la humedad relativa es mayor 
y a que P. rugulosa es capaz de mantener una adecuada 
disponibilidad de agua durante todo el año y un ajuste en 
el intercambio de gases (Rundel et al. 2003).

Los factores topográficos que afectaron a las variables 
estructurales fueron diferentes en ambas exposiciones de 
laderas, aunque para algunas variables estructurales, la 
magnitud y la dirección del efecto cambió con la posición 
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topográfica. Las variables estructurales que fueron afecta-
das por los factores topográficos fueron similares en am-
bas exposiciones de ladera. De este modo, en las laderas 
de exposición este, la densidad de adultos, el área basal 
de adultos y de juveniles; y la cobertura de P. rugulosa 
fueron afectados. En las laderas de exposición oeste, la 
densidad de adultos y juveniles, junto con la cobertura de 
P. rugulosa fueron afectados por los factores topográficos 
evaluados. La DFV fue la variable topográfica que más 
frecuentemente afectó en las variables estructurales, en el 
que la densidad da adultos, área basal de adultos y juveni-
les y la cobertura de P. rugulosa aumentaron con la DFV, 
en ambas exposiciones de ladera, acentuándose en la posi-
ción topográfica alta. Del mismo modo, con el aumento de 
la DFT, aumentó el área basal de juveniles en las laderas 
de exposición este y la densidad de adultos en las laderas 
de exposición oeste. Esta relación indica una aparente baja 
dependencia con los niveles de humedad inherentes a la 
presencia de un curso de agua (Crave y Gascuel-Odoux 
1997), resaltando la capacidad de P. rugulosa a realizar 
fotosíntesis en condiciones xéricas (Macek et al. 2009). 
En una condición más mésica (zona sureste de los Andes), 
Toivonen et al. (2018), también encontraron una relación 
positiva de la DFT con la presencia de P. subsericans, 
acentuándose en mayores altitudes (> 4.600 m s.n.m.). 
Esto indicaría una baja dependencia de P. rugulosa a los 
fondos de valle y cauces de agua potencial. Así mismo, las 
bajas temperaturas que caracteriza a los fondos de valle, 
particularmente durante las noches, también podría influir 
en la relación negativa de la DFV y DFT con las variables 
estructurales de P. rugulosa. 

En las laderas de exposición este, el IPM afectó en el 
área basal de adultos, pero su efecto fue negativo en la 
posición topográfica baja y positivo en la posición topo-
gráfica alta. En la posición topográfica baja, la presencia 
de P. rugulosa se limitó a lugares con IPM entre 0,12 a 
0,25; mientras que, en la posición topográfica alta, la pre-
sencia de P. rugulosa estuvo en lugares con IPM entre 0,20 
a 0,38. Este índice está relacionado a la protección contra 
la radiación solar y temperaturas extremas (Toivonen et 
al. 2018). Entonces, en las laderas de exposición este y 
en bajas elevaciones, P. rugulosa se desarrolla principal-
mente en zonas con poca protección contra la radiación 
solar o temperaturas extremas, en comparación a mayo-
res elevaciones. Este resultado es similar a lo reportado 
para P. tarapacana, que se distribuye preferentemente en 
laderas de exposición noreste y en zonas con bajos valo-
res de IPM (Franco et al. 2021). Por el contrario, la rela-
ción positiva entre el IPM y el área basal de adultos en 
la posición topográfica alta, resaltaría la importancia de la 
protección contra la radiación solar. Esto debido a que los 
rodales de P. rugulosa ubicados en la posición topográfica 
alta de las laderas de exposición este, son los primeros en 
recibir los rayos solares, cuando la temperatura ambiental 
aún es baja. En las laderas de exposición oeste, el IPM 
tuvo un efecto positivo en la densidad de juveniles, siendo 

mayor el efecto en la posición topográfica alta, pero menor 
al de las laderas de exposición este en la misma posición 
topográfica. El menor efecto del IPM sobre la densidad de 
juveniles en la posición topográfica alta de las laderas de 
exposición oeste, en comparación a las laderas de exposi-
ción este, estaría resaltando la importancia de la protección 
contra la radiación solar en las laderas de exposición este. 

Por otra parte, la pendiente también afectó en la densi-
dad de juveniles en las laderas de exposición oeste, siendo 
su relación positiva en la posición topográfica baja, pero 
negativa en la posición topográfica alta. La mayor densi-
dad de juveniles en zonas de mayor pendiente en la po-
sición topográfica baja, denotaría un mayor desarrollo de 
P. rugulosa en zonas de menor incidencia solar y mayor 
humedad (Toivonen et al. 2018); mientras que, en la posi-
ción topográfica alta, la relación negativa entre densidad 
de juveniles con la pendiente, indicaría mayor desarrollo 
de P. rugulosa en zonas con mayor incidencia solar y me-
nor nivel de humedad. Aunque, la relación de la densidad 
de juveniles con la pendiente podría parecer contradicto-
rio a lo reportado con el IPM, los resultados se comple-
mentan. La determinación del IPM está en función de un 
radio de búsqueda sobre un DEM (en este caso fue 300 m);  
de modo que, el IPM denota concavidad de un terreno, 
dando abrigo contra la radiación solar y temperaturas 
extremas. En cambio, la pendiente únicamente denota el 
ángulo de inclinación del terreno, en el que terrenos más 
inclinados tienen menor incidencia solar y mayor hume-
dad. Entonces, en la posición topográfica alta de las la-
deras de exposición oeste, la densidad de juveniles se ve 
favorecido por sitios con baja pendiente y alto IPM, que 
indican sitios con menor humedad, pero protegidos de la 
radiación solar y temperaturas extremas. Este resultado 
indica la poca importancia de la humedad del suelo en el 
desarrollo de P. rugulosa, siendo consistente con lo en-
contrado respecto al efecto de la DFV y DTV, cuyo efec-
to también fue más acentuado en la posición topográfica 
alta.  Por lo anterior, además de los ajustes fisiológicos 
que P. rugulosa ha desarrollado para hacerle frente al alto 
nivel de radiación solar, pero baja temperatura y dispo-
nibilidad hídrica (Macek et al. 2009, García-Plazaola et 
al. 2015), los factores topográficos también juegan un rol 
importante en el desarrollo de P. rugulosa, cuyos efectos 
cambian con la exposición de las laderas y la posición 
topográfica.

Además de las características ambientales, histórica-
mente los humanos jugaron un rol determinante en la mo-
dificación de la estructura y distribución de los bosques de 
Polylepis (Toivonen et al. 2011, Hensen et al. 2012, Valen-
cia et al. 2018), debido a la ganadería y tala para la obten-
ción de combustible (leña, carbón) (Toivonen et al. 2011).  
Las diversas acciones tomadas por parte de los diferen-
tes niveles de gobierno han conducido a una reducción de 
la deforestación de estos bosques. No obstante, la presión 
pudo haberse acentuado durante la cuarentena por la pan-
demia por el COVID-19 como ha ocurrido en diversos 
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bosques del mundo (Vale et al. 2021). Esto en la medida 
en que, debido a la cuarentena, hubo restricción al acceso a 
combustibles (gas y keroseno); de modo que, la población 
recurrió a los bosques de Polylepis para la obtención de 
leña (poblador local, comunicación personal). En el área 
de estudio, en todas las parcelas de evaluación se obser-
varon tocones de diferente antigüedad, siendo necesario 
un estudio que evidencie el efecto que habría generado la 
inamovilidad por el COVID-19 en los bosques de Polyle-
pis. Para ello, se podría recurrir al uso de imágenes sate-
litales de alta resolución espacial y espectral. Así mismo, 
lo aquí determinado a partir de imágenes DEM, es solo 
una fracción de los diversos usos que se les puede dar para 
identificar factores ambientales locales que determinan la 
distribución y estructura de estos bosques, para luego apli-
carlos en programas de reforestación y forestación. 

CONCLUSIONES

La densidad de juveniles y adultos de P. rugulosa fue 
mayor en las laderas de exposición oeste y en ambas po-
siciones topográficas evaluadas, estando relacionado a un 
mayor nivel de regeneración por semillas o vegetativa en 
esta exposición. La altura y diámetro de P. rugulosa fue 
diferente entre ambas exposiciones de laderas, pero cam-
bió con la posición topográfica. Las variables topográficas 
que afectaron a las variables estructurales de rodales de  
P. rugulosa cambiaron en dirección y magnitud con la ex-
posición de las laderas; así como, con la posición topo-
gráfica. En ambas exposiciones de laderas, la densidad de 
adultos, área basal de adultos y juveniles y cobertura de  
P. rugulosa aumentaron con la DFV (factor topográfico que 
más frecuentemente afectó a las variables estructurales),  
siendo mayor el aumento en la posición topográfica alta. 
Del mismo modo, el IPM afectó en el área basal de adultos 
en las laderas de exposición este y en la densidad de juve-
niles en las laderas de exposición oeste, teniendo un efecto 
positivo en la posición topográfica alta. En general, los re-
sultados indican que P. rugulosa muestra poca dependen-
cia a lugares de mayor humedad, pero mayor presencia en 
sitios con mayor protección solar, particularmente en ma-
yores elevaciones. Así mismo, debido a los cambios dia-
rios de la radiación solar y temperatura que se dan entre las 
laderas de exposición este y oeste, los resultados muestran 
una mayor presencia de P. rugulosa en laderas de exposi-
ción oeste. En ese sentido, los programas de forestación y 
reforestación debieran centrarse en las laderas de exposi-
ción oeste para tener un mayor nivel de éxito. 
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Apéndice. Resultados de los “glmm” construidos para determinar el efecto de variables topográficas en variables estructurales de 
bosques de P. rugulosa en laderas de exposición este y oeste y según la posición topográfica.
 Results of the “glmm” built to determine the effect of topographic variables on structural variables of P. rugulosa forests on east and west 
exposure slopes and according to topographic position.

Modelo gl Log-Likelihood AICc
Exposición este

Densidad de adultos (DA)
DA ~ PT * (DFT + IHT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 14 -191,93 444,16
DA ~ PT * (DFT + IHT + P + IPM) + (1|Microcuenca) 12 -195,39 435,59
DA ~ PT * (DFT + IHT + IPM) + (1|Microcuenca) 10 -196,02 424,97
DA ~ PT * (DFT + IPM) + (1|Microcuenca) 8 -196,67 416,91
DA ~ PT * DFT + (1|Microcuenca) 6 -197,95 411,89
Área basal de adultos (ABA)
ABA ~ PT * (DFV + IHT + P + IPM + DFT) + (1|Microcuenca) 14 -60,13 180,57
ABA ~ PT * (DFV + P + IPM + DFT) + (1|Microcuenca) 12 -65,27 175,35
ABA ~ PT * (DFV + IPM + DFT) + (1|Microcuenca) 10 -66,17 165,28
ABA ~ PT * (DFV + IPM) + (1|Microcuenca) 8 -69,16 161,89
Área basal juveniles (ABJ)
ABJ ~ PT * (DFT + IHT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 14 -22,22 104,75
ABJ ~ PT * (DFT + IHT + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 12 -23,32 91,43
ABJ ~ PT * (DFT + IHT + DFV) + (1|Microcuenca) 10 -23,78 80,49
ABJ ~ PT * (DFT + DFV) + (1|Microcuenca) 8 -27,08 77,73
Cobertura de P. rugulosa (C)
C ~ PT * (DFT + IHT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 14 -100,04 260,39
C ~ PT * (IHT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 12 -101,49 247,79
C ~ PT * (IHT + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 10 -102,13 237,19
C ~ PT * (IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 8 -102,60 228,78
C ~ PT * DFV + (1|Microcuenca) 6 -102,86 221,71

Exposición oeste
Densidad de adultos (DA)
DA ~ PT * (IHT + DFT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 14 -202,52 461,03
DA ~ PT * (DFT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 12 -208,87 450,09
DA ~ PT * (DFT + P + DFV) + (1|Microcuenca) 10 -204,14 439,85
DA ~ PT * (DFT + DFV) + (1|Microcuenca) 8 -205,12 433,09
Densidad de juveniles (ABJ)
ABJ ~ PT * (DFT + IHT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 14 -233,79 503,54
ABJ ~ PT * (IHT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 12 -223,78 489,91
ABJ ~ PT * (P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 10 -224,62 480,81
ABJ ~ PT * (P + IPM) + (1|Microcuenca) 8 -225,88 474,62
Cobertura de P. rugulosa (C)
C ~ PT * (DFT + IHT + P + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 14 -105,74 267,47
C ~ PT * (DFT + IHT + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 12 -106,00 254,35
C ~ PT * (IHT + IPM + DFV) + (1|Microcuenca) 10 -106,33 244,23
C ~ PT * (IHT + DFV) + (1|Microcuenca) 8 -108,67 240,19
C ~ PT * DFV + (1|Microcuenca) 6 -110,01 235,66

PT: posición topográfica, IHT: índice de humedad topográfica, DFT: distancia Terrestre al río más cercano, P: pendiente, IPM: índice de protección 
morfométrica, DFV: distancia vertical al río más cercano.


