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RESUMEN

Los ecosistemas de alta montafia son considerados de gran importancia por tener altos niveles
de diversidad y ser sumideros de carbono por su capacidad de transformacion de CO2
(Velasco-Linares y Vargas, 2008). En particular los paramos son ecosistemas estratégicos,
cuya importancia radica en su gran poder de captacién y regulacion hidrica, prestando
servicios ambientales a comunidades enteras (Duran, 2002), sin embargo estan sujetos a
condiciones atmosféricas diversas, e igualmente se ven amenazados de manera constante por
el rapido aumento de actividades antrdpicas que han resultado en la pérdida y alteracion de

los paramos andinos (Castafio, 2002).

Estos ecosistemas estan sujetos a condiciones de estrés variables como; temperaturas de
congelamiento, baja disponibilidad de nutrientes, baja presion parcial de CO2 y radiacion
ultravioleta intensa (Sarmiento, 1986; Rundel, 1994), y el estudio de los gradientes
altitudinales en estos ecosistemas ofrece una oportunidad Unica para explorar la variaciéon de
los rasgos funcionales de las plantas en respuesta a variables ambientales (Kérner, 2003;

Cavieres, 2000).



ABSTRACT

High mountain ecosystems are considered extremely important to have high levels of
diversity and being carbon sinks for its ability to transform CO2 (Velasco-Linares and
Vargas, 2008). In particular the moors are strategic ecosystems, whose importance lies in its
great power of abstraction and water regulation, providing environmental entire communities
(Duran, 2002) services, however are subject to different weather conditions, and also
threatened constantly by the rapid increase of human activities that have resulted in the loss

and alteration of the Andean highlands (Brown, 2002).

These ecosystems are subject to stress conditions as variables; freezing temperatures, low
nutrient availability, low partial pressure of CO2 and intense ultraviolet radiation (Sarmiento,
1986; Rundel, 1994), and the study of altitudinal gradients in these ecosystems offers a
unique opportunity to explore the variation of functional traits plants in response to

environmental variables (Korner, 2003; Cavieres, 2000).
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1. INTRODUCCION.

Algunos estudios sefialan que la altitud es el determinante méas importantes en la distribucion de
la vegetacion en los ecosistemas, debido a su efecto directo en el microclima del habitat y al
impacto que representa a nivel homeostatico por congregar cambios abruptos en los factores
bioticos y abidticos en una pequefia area geografica (Rahbeck, 1995), razones por las cuales se lo
ha considerado un excelente sistema para estudiar la ecologia funcional (Hodkinson, 2005). El
estudio de las relaciones entre rasgos funcionales y su relacion con las diferentes condiciones
ambientales a lo largo de un gradiente altitudinal tiene varias implicaciones, una de ellas es
proporcionar una base cuantitativa para la evaluacion las especies dentro de un ecosistema desde
una perspectiva funcional y brindar respuestas acerca de la estructura y la organizacion funcional

de las comunidades en ecosistemas de alta montafia (Stevens, 1992).

Los rasgos o caracteristicas funcionales de un organismo se consideran relevantes para su
respuesta al medio ambiente ya que son éstas caracteristicas las que permiten a las especies
soportar ciertas condiciones ambientales, y que a nivel de comunidad determinan el efecto del
funcionamiento del ecosistema. Por esta razon, el valor y el rango de los rasgos presentes en un
ecosistema influyen fuertemente en los flujos de materia y energia, competencia y en las
interacciones del ecosistema (Diaz y Cabido, 2001), ademas reflejan las condiciones ambientales

a las cuales las especies deben adaptarse (Westoboy y Wright, 2006).

15



Se ha considerado que los efectos de la diversidad en los procesos del ecosistema deben
atribuirse al valor y al rango de los rasgos funcionales de las distintas especies y sus
interacciones (competencia/facilitacion) y a cdmo varian en cada entorno bidtico y abidtico
(Loreau, 2000). El area foliar (AF) por ejemplo; es fundamental para describir aspectos como la
captura de luz, el intercambio de carbono y agua en la traspiracion (Wright, Muller-Landau,
Condit y Hubbell, 2003), la conductancia estomatica y la tasa neta de fotosintesis (A) varian con
el area foliar (AF), del mismo modo que lo hace la densidad estomética con el espesor y la masa
por area de la hoja (Geber y Dawson, 1990). Estos procesos son fundamentales para el
crecimiento y la supervivencia de las plantas y por ende para el mantenimiento de los

ecosistemas (Lambers y Chapin, 2008).

Con el proposito de aportar desde una perspectiva diferente y complementaria, el analisis de la
diversidad funcional a la identificacion de la zona de transicion (ZTBP) objetivo primordial del
macro proyecto para el cual esta pasantia se llevo a cabo. El objetivo general del presente trabajo
fue analizar la diversidad funcional en el complejo paramuno La Cocha-Patascoy a lo largo de un
gradiente altitudinal, mediante el estudio de la respuesta de los rasgos funcionales a variables

ambientales y el uso de indices de diversidad funcional.
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2. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA.

Una comunidad de plantas es el resultado de multiples interacciones bidticas (competencia,
predacion, mutualismo) y abiéticas (clima, altitud, disponibilidad de recursos y estrés) que
determinan que especies se establecen en determinado ecosistema, y que rasgos de un grupo de
organismos pueden persistir en el tiempo (Lavorel y Garnier, 2002). Estos rasgos pueden ser
foliares como el area foliar, el area foliar especifica y el contenido de materia seca, vegetativos
como la forma de crecimiento y del tallo como la densidad de madera; y juntos representan
estrategias funcionales de la plantas en relacion a los factores ambientales que determinan los
procesos Y el funcionamiento de los ecosistemas (Lavorel y Garnier, 2002). En efecto, existe un
consenso creciente en que otro aspecto de la diversidad de los ecosistemas consiste en determinar
el valor y rango de los rasgos funcionales de las especies y sus interacciones (Diaz y Cabido,

2011).

Uno de los escenarios naturales mas interesantes para detectar cambios en la diversidad,
estructura y composicion funcional de la vegetacién es el que presentan los gradientes
altitudinales (Korner, 2007). Existen varias razones para estudiar la variacion de los rasgos
funcionales en los estudios de vegetacién en ecosistemas de alta montafia; la altitud presenta
limitaciones ambientales que se correlacionan con una reduccion de la temperatura media, un
cambio que a su vez modifica importantes procesos biologicos y los rangos de tolerancia de las
plantas dando como resultado filtros ambientales fuertes (Ghalambor, Huey, Martin, Tewksbury

y Wang, 2006).
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Atendiendo a estas consideraciones y con el proposito de cuantificar la respuesta de los rasgos
foliares, estructurales y de madera frente a las condiciones ambientales propias de un gradiente
altitudinal y estudiar los patrones de distribucion de la diversidad funcional en la vegetacion de
ecosistemas de alta montafia, planteamos responder las siguientes preguntas de investigacion:
¢Los rasgos foliares, estructurales y de madera responden a los factores ambientales del
gradiente altitudinal en el complejo paramuno La Cocha Patascoy?, y ¢EXiste variacion en la
diversidad funcional a lo largo del gradiente altitudinal en el complejo paramuno La Cocha

Patascoy?
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3. OBJETIVOS.

3.1. Objetivo general.

Analizar la diversidad funcional en el complejo paramuno La Cocha-Patascoy a lo largo de un

gradiente altitudinal.

3.2.  Objetivos especificos.

e Identificar las relaciones entre los rasgos foliares, estructurales y de madera y su
respuesta a los factores del gradiente altitudinal en el complejo paramuno La Cocha

Patascoy.

e Determinar los valores y rangos de los rasgos funcionales (AF, AFE y CMS) de las
especies vegetales presentes en el complejo paramuno La Cocha Patascoy a lo largo del

gradiente altitudinal.
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4. HIPOTESIS.

Los rasgos funcionales de la vegetacion en el complejo La Cocha Patascoy responden a

los cambios en las condiciones ambientales propias de un gradiente altitudinal.

La diversidad funcional de la vegetacion en el complejo La Cocha Patascoy tiende a ser

mayor en la zona de transicion (arbustal).
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5. JUSTIFICACION.

Los ecosistemas de alta montafia son considerados de gran importancia por tener altos niveles de
diversidad y ser sumideros de carbono por su capacidad de transformacién de CO2 (Velasco-
Linares y Vargas, 2008). En particular los paramos son ecosistemas estratégicos, cuya
importancia radica en su gran poder de captacion y regulacion hidrica, prestando servicios
ambientales a comunidades enteras (Duran, 2002), sin embargo estan sujetos a condiciones
atmosféricas diversas, e igualmente se ven amenazados de manera constante por el rapido
aumento de actividades antrépicas que han resultado en la pérdida y alteracién de los paramos

andinos (Castafio, 2002).

Estos ecosistemas estan sujetos a condiciones de estrés variables como; temperaturas de
congelamiento, baja disponibilidad de nutrientes, baja presion parcial de CO2 vy radiacion
ultravioleta intensa (Sarmiento, 1986; Rundel, 1994), y el estudio de los gradientes altitudinales
en estos ecosistemas ofrece una oportunidad Unica para explorar la variacion de los rasgos

funcionales de las plantas en respuesta a variables ambientales (Korner, 2003; Cavieres, 2000).

Las adaptaciones de las plantas en respuesta a las condiciones de estrés de estos ecosistemas, son
una combinacion de estrategias estructurales y fisiologicas y de rasgos funcionales (foliares y
estructurales), que conducen a desarrollar resistencia a lesiones debidas a las bajas temperaturas,

tolerancia al congelamiento, control hidrico y regulacién de la transpiracion entre otras
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adaptaciones. En este sentido, el analisis de los rasgos funcionales brinda informacién mas
especifica sobre la relacion de los organismos con el ambiente y sus efectos en el funcionamiento
del ecosistema que la tradicional diversidad taxonomica de las especies (Diaz y Cabido, 2001;

Hooper et al. 2005).

Considerando lo anterior ésta investigacion pretende aportar al conocimiento de las estrategias de
vida de las plantas y su relacion con el ambiente en comunidades de alta montafia a través del
estudio de indices de diversidad funcional y el andlisis de las respuestas de los rasgos foliares,
estructurales y de madera, frente a los factores del gradiente ambiental en el complejo paramuno

La Cocha Patascoy.

Es necesario resaltar que este trabajo se encuentra enmarcado dentro de la propuesta
metodoldgica para el estudio bidtico de identificacion y delimitacion de los complejos de
paramos en Colombia llevada a cabo por el Instituto de Investigacion de Recursos Bioldgicos
Alexander von Humboldt y la Universidad de Narifio, mediante el estudio Técnico econdémico y
ambiental del complejo de paramo La Cocha Patascoy como insumo para su delimitacion. Esta
investigacion ademas, contribuira al proyecto con un andlisis complementario sobre los patrones
de distribucion de las especies vegetales en un gradiente altitudinal, usando una aproximacién

diferente a la taxonomica, como es el analisis de rasgos funcionales y la diversidad funcional.
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6. MARCO TEORICO.

6.1. Importancia de los ecosistemas de alta montafa.

La region tropical de los Andes es considerada un punto caliente de biodiversidad o "hotspot” a
nivel mundial por la alta concentracion de biodiversidad y especies endémicas (Myers,
Mittermeier, Mittermeier, Da Fonseca y Kent, 2000). Un importante contribuyente a la alta
biodiversidad y nivel de endemismo de los Andes tropicales es el paramo, un ecosistema de alta
montafia que cubre las partes altas de los Andes tropicales de Venezuela hasta el norte de Peru

(Cuesta y De Bievre, 2008).

La ocurrencia aislada y fragmentada de los humedales y paramos promueven altos niveles de
especializacion y endemismos (Sklenai y Ramsay, 2001). A escala regional y de paisaje, la
diversidad de los paramos estd determinada por factores como el clima, la historia geoldgica, la
influencia humana (Luteyn, 1992) y los gradientes climaticos locales (Sklenai y Balslev, 2005).
Aproximadamente el 60% de las especies propias de los ecosistemas de paramo en los Andes
tropicales son endémicas de los Andes del Norte (Luteyn, 1999), adaptando su fisiologia a
condiciones altamente extremas como presion atmosférica baja, intensa radiacion ultravioleta, y

los efectos desecantes del viento (Luteyn, Cleef y Rangel, 1992).

Los ecosistemas de alta montafia como paramos y bosques altoandinos, se consideran de gran
importancia entorno a la creciente preocupacion mundial sobre el medio ambiente y el
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calentamiento global, principalmente por ser grandes sumideros de carbono y por su capacidad
de transformacién del CO2 (Panel Intergubernamental de Cambio Climético IPCC, 2007). Los
paramos tienen un papel fundamental y proporcionan servicios ecosistémicos esenciales como la
produccion de agua para uso urbano, el riego y la generacion de energia hidroeléctrica (Buytaert
et al. 2006; Bradley et al. 2006), la conservacion de estos servicios depende en gran medida de la
integridad del ecosistema. Sin embargo la intervencion humana en el paramo ha aumentado
drasticamente en las Ultimas dos décadas, conduciendo al pastoreo intensivo de ganado,

reforestacion con especies exoticas, cultivo extensivo y presencia humana (Buytaert et al. 2006).

6.2. Gradiente altitudinal y el limite superior del bosque.

El gradiente altitudinal representa una compleja combinacion de variables climaticas
(temperatura, precipitacion y humedad) a las cuales las especies deben adaptarse, por lo tanto los
cambios atmosféricos asociados con la elevacion tienen un efecto en la estructura y la
organizacion de una comunidad (Stevens, 1992). Esto sugiere que estudiar la distribucion de
plantas y animales a lo largo de gradientes ambientales puede evidenciar los factores que

gobiernan y mantienen la diversidad de especies en el planeta (Sanders, 2002).

Se considera que el gradiente altitudinal es un excelente sistema para estudiar la ecologia
funcional ya que retne una gran cantidad de cambios abruptos en los factores biodticos y

abioticos en una pequefia area geografica (Hodkinson, 2005). Sin embargo, los patrones y los
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mecanismos de variacion de la diversidad funcional a lo largo de gradientes de elevacion todavia

siguen siendo controvertidos (Pavoine y Bonsall, 2010).

Por lo menos cuatro causas han sido sugeridas para explicar los cambios en la distribucion de las
especies con el aumento de la altitud (Lawton et al. 1987): disminucion del area de los habitats
con la altitud; reduccion de la diversidad de recursos; aumento de ambientes hostiles y extremos
con la altitud; y reduccion de la productividad primaria en altitudes elevadas (Holtmeier y Broll,

2005).

El cambio méas evidente que ocurre con la altitud es la disminucion de la temperatura (Cavieres y
Piper, 2004), el efecto de la temperatura sobre las plantas es muy complejo debido a que incluye
efectos directos como indirectos sobre numerosos procesos bioldgicos como germinacion,
crecimiento y fotosintesis, los cuales tienen diferentes temperaturas minimas y Optimas de

funcionamiento (Cavieres y Piper, 2004).

En los limites arboreos tropicales el dafio por congelamiento puede ocurrir durante las noches en
cualquier época del afio; al respecto, se ha documentado que algunas especies de los Andes
venezolanos como Podocarpus oleifolius y Alnus jorullensis, resisten hasta -2°C, temperatura
bastante frecuente a 100 m mas arriba del limite arbdreo (Cavieres et al. 2000). Otros estudios
realizados sobre Polylepis sericea, especie arborea que forma “islas” al interior del paramo a
altitudes por encima de los 4600 m (Rada, Azocar, Bricefio, Gonzalez y Garcia-Nufiez, 1996)
advierten que la capacidad de esta especie para alcanzar limites superiores al de otros arboles se
debe a la capacidad de las especies de este género de resistir bajas temperaturas (Rada et al.
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1996), fendmeno que puede estar ligado a la historia evolutiva de este género que se distribuye

en las altas cumbres de Sudameérica, entre Venezuela y el norte de Argentina (Simpson, 1979).

En efecto, la temperatura podria ser considerada un determinante universal del limite arbéreo,
pues es el anico cambio ambiental que ocurre en todas las montafias del mundo, tanto en zonas
tropicales como, templadas. Por otra parte los efectos de otros factores ambientales como el
aumento del viento y la radiacion son considerados como moduladores de un mecanismo mas

general relacionado con la temperatura (Kérner, 1998).

El limite forestal montano o “treeline” se conoce como la transicion entre los ecosistemas
boscosos montanos y los ecosistemas abiertos de alta montafia (Slatyer y Noble, 1992). El limite
altitudinal superior que alcanzan los arboles, conocido comunmente como “limite arbéreo”, es
uno de los limites de vegetacion mas conspicuos en el mundo (Kdérner, 1998). De acuerdo con
Ramirez, Llambi, Schwarzkopf, Gamez, y Marquez (2009), ésta zona de transicion en los Andes
del Norte, corresponde al limite entre el bosque paramero y el paramo propiamente dicho (fig. 1).
Sin embargo, aunque ha sido un fendmeno muy estudiado desde diferentes perspectivas,
demogréfica (Cullen, Palmer, Duncan y Stewart, 2001), reproductiva y ecofisiologica (Korner
1998), hasta ahora no existen explicaciones concluyentes sobre él o los mecanismos fisioldgicos
que determinan dicho limite (Kdérner 1999). Dependiendo del ambiente las causas estructurales y
fisiolégicas del limite arbdreo van a ser diferentes, sin embargo muchos autores sostienen que el
limite final sera el resultado de la interaccidn entre las presiones ambientales y las tolerancias

fisioldgicas de los individuos (Cavieres y Piper, 2004).
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Figura 1. Esquema de la zona de transicion entre paramo y bosque. Fuente: Sarmiento y Leon

(2015).

Korner (1998, 1999), propone cinco hipdtesis para explicar la ocurrencia del limite arbéreo: i)
“hipotesis del estrés” en donde un grupo de factores como el dano por heladas, la desecacion por
hielo o efectos fototoxicos, explicarian la formacion del limite arboreo. ii) “hipdtesis de la
perturbacion” que hace referencia al dafio mecanico que sufren los arboles producto del fuerte
viento o la acumulacion de nieve y hielo. iii) “hipotesis reproductiva” que explica como el limite
arbdreo es producido por las limitaciones ambientales a la polinizacion, al crecimiento del tubo
polinico, al desarrollo, dispersion y germinacion de semillas, y al establecimiento de las
plantulas. iv) “hipdtesis del balance de carbono” propone una disminucion altitudinal en la
adquisicion de carbono, que generaria un balance de carbono insuficiente para mantener un arbol
maés alld del limite arboreo. v) “hipétesis de limitacion de crecimiento”, la cual sostiene que la
formacion de nuevas células y tejidos esta limitada por una determinada temperatura, en

condiciones de ganancia de carbono suficiente. En consecuencia, tres de estas hipotesis
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corresponden a mecanismos ecofisioldgicos, y las otras dos consideran la importancia de las

limitaciones ambientales sobre la fisiologia de los individuos.

6.2.1. Rasgos funcionales y su relacion ambiental.

Clasificar las plantas de acuerdo a su taxonomia tiene algunas limitaciones cuando se quiere
estudiar los procesos ecoldgicos de los ecosistemas, como la respuesta de la vegetacion a los
cambios ambientales; clima, uso de la tierra o perturbacion antrépica (Korner, 1993). El estudio
de los rasgos funcionales puede aportarnos informacién relevante sobre la ecologia y distribucién
de las especies y nos permite comprender mejor como las plantas usan los recursos del medio

(Boyce, 2005).

Los estudios basados en el andlisis de los rasgos funcionales son ahora ampliamente utilizados en
investigaciones ecoldgicas y evolutivas; historicamente el término “rasgo” se ha aplicado a
diferentes disciplinas como la genética cuantitativa, la ecologia funcional, la fisiologia evolutiva
y la evolucion de la historia de vida. Sin embargo, existe gran confusion en el uso de éste

término, y de otros relacionados con la diversidad funcional (Violle et al. 2007).

Las especies desarrollan una serie de rasgos especializados como mecanismos de adaptacion a
factores ambientales, perturbacion e interacciones bioticas (Beierkuhnlein y Jentsch, 2005), que
reflejan la accion del filtrado ecoldgico y la seleccion natural bajo determinadas condiciones
ambientales, afectando significativamente las propiedades fundamentales de los ecosistemas

(Grime, 2001). Los rasgos medidos en esta investigacion son denominados “rasgos suaves”,
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rasgos que son relativamente mas faciles de medir y cuantificar que los “rasgos duros”, que
miden otros caracteres como las tasas de crecimiento o fotosintética (Hodgson, Wilson, Hunt,

Grime y Thompson, 1999).

29



6.2.1.1. Rasgos vegetativos: Forma de crecimiento.

Este rasgo vegetativo refleja la estrategia de uso de recursos de las plantas y determina la
posicion de los individuos en el estrato vertical y por lo tanto, su acceso a la luz y su tasa
potencial de crecimiento (Cowling, 1994). Las plantas que comparten una misma forma de
crecimiento, comparten a su vez respuestas adaptativas similares frente a los principales factores

limitantes en un ambiente dado (Azocar, Rada y Garcia-Nufiez, 2000; Azocar y Rada, 2000).

Este rasgo esta determinado principalmente por la estructura y la altura del dosel y ciclo del agua
en la planta (Baldocchi, Xu y Kiang, 2004), el almacenamiento de carbono (Diaz & Cabido,
1997), el apoyo estéatico del peso contra el viento (Rowe y Speck, 2005), los factores climaticos y

el uso de la tierra (Cornelissen et al. 2003).

6.2.1.2. Rasgos foliares

Los rasgos foliares son importantes en aspectos como la asimilacion de carbono, el balance de
agua y energia, por ejemplo, el area foliar especifica se ve reducida a lo largo de los gradientes

ambientales, cuando la humedad o la disponibilidad de nutrientes se reducen.

30



6.2.1.2.1.  Area foliar (AF)

El area foliar tiene importantes consecuencias en el balance de agua y energia para la planta; la
variacion intraespecifica, la seleccion de tamafos pequefios de este caracter ha sido relacionada
con la variabilidad climatica, la geologia, altitud o latitud, el estrés por calor, frio, sequia o alta
radiacion. Dentro de las zonas climaticas, la variacion del area foliar también puede estar
vinculada con factores alométricos como el tamario de las plantas y de las ramas, la anatomia y la
arquitectura de las plantas en relacion con la disponibilidad de nutrientes del ambiente o las

perturbaciones (Cornelissen et al. 2003).

6.2.1.2.2.  Area foliar especifica (AFE)

Este rasgo es un indicador del desarrollo y la adquisicién de recursos y tiene buena correlacion
con la tasa de crecimiento y el potencial fotosintético de las plantas (Cornelissen et al. 2003,
Korner, 2003). Valores bajos suelen responder a una alta inversion a nivel estructural o a una
larga vida util, protegiéndolas de la desecacion y facilitando la retencién de nutrientes. Especies
gue se encuentran en ambientes ricos en recursos tienden a tener mayores valores de AFE que

aquellas de ambientes con recursos limitados (Cornelissen et al. 2003).

Adicionalmente el area foliar especifica puede estar directamente relacionada con determinadas
respuestas y procesos ecoldgicos como defensa contra los herbivoros, eficiencia fotosintética y

almacenamiento de nutrientes (Lavorel y Garnier, 2002; Cornelissen et al. 2003).
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6.2.1.2.3.  Contenido foliar de materia seca (CMS)

Es un indicador del contenido de agua en las hojas, correspondiente al mesofilo, el tejido
fotosintético (Cornelissen et al. 2003). En condiciones adecuadas el CMS sera menor que en
condiciones dificiles. El contenido de materia seca y el area foliar especifica tienden a estar
negativamente correlacionados, al igual que con la tasa de crecimiento y positivamente
correlacionado con la vida util de la hojas. Hojas con un alto CMS pueden ser mas resistentes a
los dafios fisicos (herbivoros, viento, o granizo) que hojas con bajo contenido de materia seca

(Cornelissen et al. 2003).

6.4.1.3. Rasgos del tallo: Densidad de madera (DM)

Este rasgo es el mejor descriptor de la madera; se correlaciona con numerosas propiedades
morfoldgicas, mecanicas, fisiologicas y ecologicas (Chave et al. 2005). La densidad de la madera
es una variable interesante porque brinda informacién de la cantidad de carbono que la planta
asigna en su construccién (Chave et al. 2005), por lo tanto es considerado uno de los parametros
que calcula el carbono almacenado en los arboles y los bosques (Strubbe, 2013). Sin duda los
arboles son claves en el almacenamiento de grandes cantidades de carbono, por lo que su
mantenimiento es de vital importancia para los propoésitos globales de reduccion de emision de
carbono. Desde hace afios se ha considerado importarte desarrollar bases de datos que provean
informacidn de este rasgo para estimar la biomasa tropical en los programas de mitigacién de
emisiones de gases de efecto invernadero (Reyes, Brown, Chapman, y Lugo, 1992; Fearnside,

1997).
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Adicionalmente, la densidad de madera es un buen indicador de las etapas de sucesion ecoldgica,
especies de rapido crecimiento tienden a dominar en las primeras etapas y se caracterizan por
desarrollar tejidos conductores de bajo costo y baja densidad de madera, permitiéndoles un
rapido crecimiento ya que el tejido conductor es menos costoso de construir (Wright, Muller-
Landau, Condit y Hubbell, 2003). Por otro lado las especies de crecimiento més lento dominan
en etapas de sucesion tardia, son méas resistentes a las amenazas ambientales, tienen altas
densidades de madera que les proporcionan defensa contra dafios fisicos, depredadores y
patégenos (Rowe y Speck, 2005), asi como una menor vulnerabilidad al estrés por sequia

(Meinzer, 2003).

Son escasos los estudios de diversidad funcional realizados en gradientes altitudinales, la
mayoria de trabajos se desarrollan en sistemas de bosque o en gradientes climaticos, y un gran
porcentaje de estos se han desarrollado en ecosistemas alpinos. Bresson, Vitasse, Kremer y
Delzon (2011), estudiaron la variacion altitudinal de los rasgos funcionales de dos especies de
arboles (F. sylvatica y Q. petraea) de los Pirineos (Francia), el area foliar (AF) y el area foliar
especifica (AFE) tuvieron una respuesta significativa frente al gradiente altitudinal (100 a
1600m), el AF disminuy6 con el incremento de la altitud y el AFE aumentd, indicando un

aumento en la eficiencia del uso del agua y en la capacidad fotosintética a altas altitudes.

De Bello, Leps y Sebastia (2006), estudiaron la diversidad funcional en un gradiente climatico

(arido — humedo) en el noreste de Espafia, y encontraron que la diversidad funcional disminuyd
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en los sitios mas humedos, indicando que los filtros ambientales pueden acotar la composicién

de las caracteristicas funcionales limitando asi el grado de variacion de la diversidad funcional.

Zhang (2014), determind los patrones de variacion de la diversidad funcional en comunidades de
plantas a lo largo de un gradiente altitudinal en el extremo norte de la cordillera Taihang en
Beijing, China; calcularon seis indices de diversidad funcional entre ellos; diversidad funcional
de atributos (FAD), diversidad funcional de atributos modificada (MFAD), divergencia funcional
(FDiv) y dispersion funcional (FDis), todos mostraron un patron similar con un pico de
diversidad cerca de la zona media del gradiente que disminuye en las zonas mas elevadas. Los
autores sugieren que el pico de diversidad funcional en la zona media probablemente se debe a
las condiciones de calor y humedad adecuadas para el establecimiento de ciertas especies y la
disminucion de la diversidad funcional en las zonas mas altas tiene relacion con la reduccion de
la temperatura, un factor limitante para el crecimiento y el desarrollo de las plantas en la alta

montafia.

Pescador, de Bello, Valladares y Escudero (2005), estudiaron la variacion de nueve rasgos
funcionales en plantas de pastizales a lo largo de un gradiente altitudinal en las montafias del
Mediterraneo, midieron la diversidad funcional entre las especies y entre las comunidades (intra
e inter-especifica) a lo largo del gradiente altitudinal considerado. A nivel de comunidad, la
diversidad funcional fue mayor entre las comunidades que dentro de las comunidades y esta
correlacionada con la altitud para algunos rasgos funcionales. La diversidad funcional dentro de

las comunidades para rasgos como el area foliar especifica y el contenido de materia seca, fue
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menor en altitudes mas bajas, sugiriendo una convergencia de los rasgos en estas altitudes donde
la escasez de agua puede tener un efecto de filtraje mas fuerte que el de la temperatura en

altitudes mas altas.

Por otra parte los estudios de diversidad funcional realizados en ecosistemas tropicales presentan
una variabilidad ain mayor y se han centrado en su mayoria en la determinacion de tipos
funcionales mas que en el andlisis de las respuestas de los rasgos funcionales a variables
ambientales. Asimismo, pocos estudios han explorado la variacion de la composicién funcional a
lo largo de gradientes altitudinales por lo que todavia existen importantes vacios en este
conocimiento. Algunos de los trabajos que relacionan los factores ambientales del gradiente

altitudinal y los rasgos funcionales de plantas son los siguientes:

Duivenvoorden y Cuello (2010), estudiaron los rasgos funcionales y la diversidad funcional de
plantas vasculares en un gradiente altitudinal de 1300 a 3000 m en los Andes de Venezuela.
Encontraron que la diversidad funcional de los bosques andinos en Venezuela cambia con la
altitud, los tres indices de diversidad funcional medidos en este estudio mostraron una
correlacion positiva con la elevacidn, observaron mayor diversidad a elevaciones mas altas, y
sugieren que el aumento de la dispersion puede ocurrir por una competencia funcional de las

especies en estas comunidades.
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Hernandez-Calderon, Mendez-Alonzo, Martinez-Cruz, Gonzalez-Rodriguez y Oyama, (2014),
estudiaron la diversidad funcional a lo largo de un gradiente altitudinal de 200m a 2000m en un
ecosistema semi-tropical de Jalisco, México, midieron seis rasgos funcionales de madera y
foliares. A excepcion del area foliar todos los otros rasgos se correlacionaron significativamente
con la altitud, es decir, el &rea foliar especifica y el contenido de materia seca aument6 con el
aumento de la altitud, y se presentaron patrones de asociacion entre los rasgos de madera y los
foliares; las estaciones altas estuvieron dominadas por especies con altos valores de area foliar
especifica, contenido de materia seca, y valores en la densidad altos. Por el contrario en las
estaciones bajas, dominaron especies con bajos valores de area foliar especifica, y contenido de
materia seca y bajos valores de densidad de madera, lo cual puede explicarse por la presencia de
especies de rapido crecimiento. Estos resultados refuerzan la idea de que hay patrones intrinsecos
de asociacion entre los diferentes rasgos de las plantas que determinan las estrategias de

adquisicion de recursos.

Strubbe (2013), estudié la densidad de madera y los rasgos de los vasos conductores en arboles
de un bosque montano tropical del nor-oeste de Ecuador y encontré una correlacion significativa
de los vasos con la altitud pero ninguna con la densidad de madera. Este autor advierte acerca de
la dificultad de tener resultados concluyentes, ya que a nivel global existen amplios rangos de
variabilidad en los valores de densidad de madera, ademas que éste rasgo se encuentra
influenciado por muchos otros factores y la altitud posiblemente, solo tiene una influencia

limitada sobre las diferentes especies.
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6.2.2. Diversidad funcional y su medida.

La diversidad funcional es clave en el estudio de los procesos ecosistémicos, en la capacidad de
resiliencia de los ecosistemas a los cambios ambientales y en los servicios ecosistémicos (Diaz et
al. 2007 y Hooper et al. 2005), esto ha llevado al desarrollo de varios indices para su
cuantificacion (Petchey y Gaston 2002; Botta-Dukat, 2005 y Villéger, Mason y Mouillot, 2008).
Sin embargo, asi como no existe un criterio universal sobre cuales son los caracteres mas
importantes a medir, tampoco existe un indice ideal para todas las situaciones, ya que los indices
cuantifican diferentes aspectos de la diversidad funcional, y su seleccion dependera de los

objetivos de estudio (Casanoves, Pla, Di Rienzo y Diaz, 2011).

La diversidad funcional es definida por Diaz y colaboradores (2007) como el valor, rango,
distribucion y abundancia relativa de los caracteres funcionales de los organismos que
constituyen un ecosistema. En este estudio exploramos distintas facetas de la diversidad
funcional mediante la aplicacion de indices como riqueza funcional (FRic), dispersion funcional
(FDis) y la media ponderada de la comunidad (CWM), a continuacién una breve descripcion de

cada uno de ellos.

6.2.2.1. Riqueza funcional (FRic)

Corresponde a la medida del espacio funcional ocupado por la comunidad, entre méas grande es el
espacio, mayor es la riqueza funcional de una comunidad (Albert et al. 2012). Este indice

identifica la disimilaridad entre las especies y luego estima el volumen en el hiperespacio
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(Casanoves et al. 2011), en otras palabra, se refiere a la variabilidad de los valores del rasgo en la
comunidad (Cornwell, Schwilk y Ackerly, 2006). En la figura 2 se detalla graficamente la
interpretacion del indice y su férmula, SFci corresponde al espacio ocupado por las especies

dentro de la comunidad y Rc al rango absoluto del caracter.

Figura 2. Esquema e indice de diversidad funcional: Riqueza funcional (FRic). Fuente: Mason,

Mouillot, Lee y Wilson, (2005).

6.2.2.2. Dispersion funcional (FDis)

La dispersion funcional es la distancia promedio de cada especie al centroide de la comunidad en
el espacio de los rasgos, teniendo en cuenta la abundancia para el calculo del centroide
ponderado (Laliberté y Legendre, 2010). En la figura 3 se detalla graficamente la interpretacion
del indice y su formula, Wi corresponde a la abundancia relativa de la i-ésima especie y Zi a la

distancia de la i-ésima especie al centroide ponderado ¢ (Laliberté y Legendre, 2010).
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Figura 3. Esquema e iindice de diversidad funcional: Dispersion funcional (FDis). Fuente:

Laliberté y Legendre (2010).

Este indice traslada la posicién del centroide hacia las especies con mayor abundancia, y pondera
la distancia individual de cada especie por su abundancia relativa. Las comunidades con una sola

especie deberian tener un FDis igual a cero (Laliberté y Legendre, 2010).

6.2.2.3. Media ponderada de la comunidad (CWM)

Es una medida que representa el valor medio esperado de un rasgo en una comunidad (Garnier et
al. 2004; Diaz et al. 2007, Lavorel et al. 2008), evalla los cambios de los valores medios de la
composicién funcional de una comunidad (Violle et al. 2007). Este valor se calcula a partir del

valor del rasgo en cada especie y de su abundancia relativa: Donde S es el numero total de
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especies, wi es la abundancia relativa de la i-ésima especie y xi es el valor del rasgo en la i-ésima

especie (figura 4).

Figura 4. indice de diversidad funcional: Media ponderada de la comunidad (CWM). Fuente:

Lavorel et al. (2008).
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7. MATERIALES Y METODOS.

7.1. Area de estudio

El complejo paramuno La Cocha-Patascoy se localiza al suroeste de Colombia en la confluencia
andina y amazonica. Se ubica en un rango altitudinal entre 2.850 y 4.210m, presentando
azonalidad en algunos paramos cercanos a la Laguna de La Cocha. De acuerdo con Hernandez—
Camacho, Hurtado, Ortiz y Walschburger (1992), este complejo se encuentra en la provincia
norandina, entre los distritos de los paramos Narifio-Putumayo, que abarca 278.025 hectareas, de
las cuales 127.767 hectareas corresponden al departamento de Narifio y se distribuyen a lo largo
de las cordilleras centro-oriental y occidental (Solarte et al. 2007). EI complejo de paramos La

Cocha-Patascoy ocupa un area de 68.547 hectéreas (Solarte et al. 2007).

En el complejo se originan los afluentes que alimentan los cauces de los rios Putumayo,
Chingual y San Miguel, cuya aguas van al &rea hidrogréfica del Amazonas, para el &area del
Pacifico drenan los rios Juanambl y Guéitara (Ideam, 2006). En cuanto a la vegetacion, se
distinguen bosques achaparrados, matorrales densos y ralos, pajonales frailejonales y pajonales
pastizales, frailejones, prados y turberas y rosetales bajos (Rangel-Ch. y Ariza-N., 2000). Los
paramos tienen la flora mas rica de la alta montafia, caracterizada por presentar diferentes
adaptaciones a condiciones extremas y un alto grado de endemismo en relacion con el

aislamiento geografico y la facilidad de dispersion de semillas (Luteyn, 1999).
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A lo largo del complejo, se definieron cuatro puntos de muestro (Fig. 5) denominados
transectos (1-4) y que hacen parte de los paramos Las Ovejas-Tauso en los corregimientos El
Socorro (transecto 1) y Santa Bérbara (transecto 2), paramo de Puerres en el corregimiento de

Monopamba (transecto 3) y Cerro Morasurco en el corregimiento de Buesaquillo (transecto 4).

Figura 5. Ubicacion del Complejo paramuno La Cocha-Patascoy y transectos muestreados en el
estudio. Complejo La Cocha-Patascoy (color verde) y puntos de muestreo o transectos (circulos

rojos). Fuente: Modificado de Minambiente y IAVH (2012).
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7.1.1. Transecto 1: Paramo Las Ovejas — Tauso.

Este transecto hace parte del paramo las Ovejas — Tauso y se localizd en la vereda Bajo
Casanare, corregimiento ElI Socorro, municipio de Pasto (Fig. 6). El gradiente altitudinal
evaluado se extendié desde los 3252 m (bosque) hasta los 3545 m (herbazal). Los bosques
discontinuos de este transecto se caracterizaron por presentar un dosel abierto, 40% de cobertura
arborea, arboles con alturas entre 10 y 15 m y alto porcentaje de epifitismo. Las especies mas
abundantes fueron Hedyosmum cf. luteynii, Miconia nodosa, Cyathea straminea, Myrsine

guianensis.

Figura 6. Estaciones de muestreo transecto 1, Paramo Las Ovejas — Tauso, municipio de Pasto,

corregimiento El Socorro, Vereda Bajo Casanare. Fotografias: © Bacca-Cortes, N. 2015.

Los ecosistemas de arbustal debido al tipo de especies registradas, fueron considerados una zona
con elementos de vegetacion entre subparamo y bosque altoandino, con dominio de especies
como Weinmannia brachystachya, Blechnum auratum y B. loxense, Disterigma acuminata,
Gaultheria cordifolia, Clethra ovalifolia y Hedyosmum cumbalense. El paramo presentd

formaciones vegetales de frailejonal-rosetal y pastizal-pajonal, destacandose Rhynchospora
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schiedeana, Clamagrostis effusa, Valeriana bracteata, Oreobolus goeppingeri y Espeletia

pycnophylla (IAvH y Universidad de Narifio, 2016).

7.1.2. Transecto 2: Paramos Las Ovejas — Tauso.

Este transecto estuvo ubicado en la vereda Los Alisales, corregimiento Santa Barbara, Municipio
de Pasto, en un gradiente altitudinal evaluado desde los 3118 m (bosque) hasta los 3500 m
(herbazal) (Fig. 7). Se observo una alta intervencion antrdpica por actividades extractivas de
madera. El bosque se encuentra en un estadio sucesional temprano, con dominio de familias
pioneras como Araliaceae, Chloranthaceae, Clethraceae, Melastomataceae. En arbustal
dominaron las especies de subparamo, como Blechnum auratum, B. loxense, Weinmannia
brachystachya, Gaiadendron punctatum y Hedyosmum cumbalense, los suelos presentaron
abundante humedad. EI paramo presentd vegetacion de tipo frailejonal-pajonal mezclada con
arbustos de Diplostephium floribundum, Hypericum lancioides (IAvH y Universidad de Narifio,

2016).

Figura 7. Estaciones de muestreo transecto 2, Municipio de Pasto, Corregimiento Santa Barbara,

Vereda Los Alisales. Fotografias: © Bacca-Cortes, N. 2015.
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7.1.3. Transecto 3: Paramo de Puerres.

Localizado en la vereda Desmontes Alto, corregimiento Monopamba y la vereda El Rosal,
corregimiento Especial-Puerres, del municipio de Puerres. El gradiente evaluado se extendio
desde los 2954 m (bosque) a los 3410 m (herbazal) (Fig. 8). Todo el transecto estuvo
influenciado por el recorrido del Oleoducto Trasandino y la carretera que lleva a Monopamba. El
bosque corresponde a una zona medianamente intervenida por la extraccion de madera, entre las
especies mas abundantes se encuentran el encino (Weinmannia cf. engleriana), guayusa
(Hedyosmum strigosum) y helecho (Cyathea straminea), ademas se observé alto grado de

epifitismo de briofitos, helechos y orquideas.

Figura 8. Estaciones de muestreo transecto 3, Municipio de Puerres, Corregimiento Monopamba,

Vereda Desmontes Alto. Fotografias: © Bacca-Cortes, N. 2015.
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En el arbustal se estacO la presencia de especies tipicas de subparamo y bosque como
Weinmannia cf. rollottii, cucharo (Myrsine guianensis), Clethra ovalifolia, Miconia sp. y
especies tipicas de subparamo como Blechnum sp., Disterigma sp., Rhynchospora schiedeana y
Hedyosmum cumbalense. El pAramo se caracterizé por una vegetacion de tipo frailejonal-pajonal
(herbazal), con especies como Blechnum loxense, Calamagrostis effusa, Chusquea tessellata y

Espeletia pycnophylla (IAvH y Universidad de Narifio, 2016).

7.1.4. Transecto 4: Cerro Morasurco.

Se encuentra localizado en las veredas La Merced y La Cuchilla, corregimiento Buesaquillo, del
municipio de Pasto. En este transecto se evalud en un gradiente altitudinal desde los 3233 m a los
3505 m (Fig. 9). El bosque se encuentra en areas secundarias e intervenidas por la instalacion de
redes de interconexién eléctrica, entre las especies presentes se encuentran Freziera canescens,
Macleania rupestris, y Clethra fagifolia. La vegetacion arbustiva alcanza 4m de altura y se
destacan la presencia de Weinmannia brachystachya, Hedyosmum cumbalense, Diplostephium
floribundum y Ericaceas como mollejon (Disterigma alaternoides) y mortifio (Vaccinium
floribundum). EI paramo presenta una cobertura tipo frailejonal pajonal, caracterizada por ser

una zona rocosa con suelos altamente himedos (IAvH y Universidad de Narifio, 2016).
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Figura 9. Estaciones de muestreo transecto 4, Cerro Morasurco, Municipio de Pasto,

Corregimiento Buesaquillo, Vereda La Cuchilla. Fotografias: © Bacca-Cortes, N. 2015

7.2.  Recopilacién de informacion en el &rea de estudio.

Para la recopilacion de informacion de los rasgos funcionales, se realizaron cuatro salidas de
campo a los transectos mencionados anteriormente. Se establecieron cinco estaciones
altitudinales entre 2900 a 3500msnm aprox., en cada uno de los transectos, se buscaron
caracteristicas similares de exposicion y ubicacién a lo largo del gradiente. La toma de datos se
realiz6 con base en el protocolo de diversidad funcional para vegetacion propuesto para el

Proyecto Delimitacion de Paramos del Instituto Alexander von Humboldt (2015).

47



Figura 10. Disefio de muestreo por transectos y estaciones en el complejo paramuno La Cocha

Patascoy.

7.2.1. Toma de datos en bosque.

En las estaciones de bosque se ubicaron tres parcelas de (4m x 10m) abarcando un &rea de
muestro de 40 m2 (Figura 10), las parcelas se ubicaron selectivamente a una distancia
aproximada de 30 metros entre cada una, con un equipo de GPS (Global System Position) se
ubico la posicion geografica y la altitud sobre el nivel del mar. De las plantas registradas en las
parcelas se tomaron los siguientes datos: nimero de individuos, numero de coleccién o codigo,

nombre comdn y estimacion de la altura total de los individuos, DAP mayor a 2.5 cm (Diametro
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a la altura del pecho) para arboles y arbustos. Para la toma de datos de los rasgos foliares se
colectaron cinco hojas en cinco individuos de cada una de las especies registradas dentro de la
estacion o punto altitudinal, no necesariamente dentro de la parcela (fig. 11). Mientras que para
los rasgos del tallo (densidad de madera) se tomd un pedazo de rama de aproximadamente 1 a 2
cm de didmetro y se etiquetd con los mismos datos de los rasgos foliares para su procesamiento

en laboratorio.

Figura 11. Toma de datos en campo para los rasgos funcionales foliares y de madera.

7.2.2. Toma de datos en herbazal y arbustal.

En las estaciones de herbazales y arbustales se establecieron tres parcelas de (2.5m x 4m)

abarcando un area de muestreo de 10 m? (Fig. 9), colectamos las especies dominantes en
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términos de su nimero de individuos o porcentaje de cobertura mayor al 80%. Igualmente por
cada especie encontrada se colectdé una muestra de cinco hojas en cinco individuos de la misma
especie dentro de la estacion o punto altitudinal y se tomaron muestras del tallo cuando fue
necesario siguiendo las mismas especificaciones que en bosque, registramos el nimero de

individuos, numero de coleccion o cddigo, nombre comun y altura de los individuos.

Las hojas colectadas en cada una de las estaciones fueron almacenadas en bolsas plasticas
oscuras (para evitar la deshidratacion del tejido), selladas y codificadas con el nimero de la
parcela, el cddigo de colecta y la especie. EI material se almacend en refrigeracion para evitar la
proliferacion de hongos. Los rasgos funcionales de todas las especies fueron medidos sobre
individuos adultos, bien desarrollados, expuestos a la luz del sol, sanos y sin huella de ataque de

herbivoros o patdgenos (Cornelissen et al. 2003).

7.3.  Procesamiento de la informacion en laboratorio.

Para el tratamiento en laboratorio de las muestras colectadas, se procedié de manera diferencial
de acuerdo al rasgo funcional que nos propusimos determinar, las unidades de medida de cada

rasgo se presentan en la tabla 1.
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7.3.1. Rasgos foliares

7.3.1.1. Area foliar (AF)

Para determinar el &rea foliar, se midio el &rea de la superficie de la hoja mediante la toma de
fotografias y la posterior digitalizacion en el software Image J un programa de procesamiento de
imagenes de dominio publico; es importante aclarar que las condiciones en la toma de fotografias

fueron las mismas en todos las muestras (Cornelissen et al. 2003).

7.3.1.2. Area foliar especifica (AFE)

El area foliar especifica hace referencia a la relacion entre el area de la hoja y el peso seco de la
misma, por lo cual una vez determinada el area foliar mediante la digitalizacion de las fotografias
se secaron las hojas llevandolas al horno a 65° C durante 48 horas, seguidamente se tomé su
peso seco en una balanza analitica. El valor de AFE por especie se calculd dividiendo el
promedio del area foliar en mm2 de las cinco hojas por individuo entre el promedio del peso

seco en kg (Cornelissen et al. 2003).

7.3.1.3. Contenido de materia seca (CMS)

El contenido de materia seca es la relacion del peso seco de la hoja dividida entre su peso fresco.

Para ello, las hojas frescas fueron pesadas en balanza analitica, posteriormente secadas al horno a
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65° C durante 48 horas y pesadas nuevamente; se estimo el contenido de materia seca mediante

la relacion de ambos pesos (Cornelissen et al. 2003; Garnier, Shipley, Roumet, y Laurent, 2001).

7.3.2.Rasgos vegetativos: Forma de crecimiento (FC)

La informacion de este rasgo colectada en campo se complemento con una revision bibliografica
y se determino las formas de crecimiento de la vegetacion del complejo basados en Cleef y

Cornelissen (2015) (Tabla 6, Anexo B).

7.3.3. Rasgos del tallo: Densidad de madera (DM)

La densidad de madera es definida como la masa seca dividida entre el volumen fresco de la
madera. El volumen fue estimado mediante el método de desplazamiento de agua, para ello sobre
una balanza analitica se coloc un recipiente con agua, tarando a cero la balanza y sumergiendo

la madera por completo.

Tabla 1. Abreviaciones y unidades de medida de los rasgos funcionales analizados en este
estudio.

Rasgo Abreviacion Unidad
Area foliar AF m?
Area foliar especifica AFE m?/kg
Contenido de materia seca CMS mg/g
Densidad de madera DM glcm®
Forma de crecimiento FC categorica
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Finalmente el peso del agua desplazada es igual al volumen de la muestra. Posteriormente
llevamos la muestra de madera a un horno a 100-105 °C durante 24 horas y pesamos

inmediatamente después de ser sacadas del horno.

7.4.  Andlisis de datos.

En la actualidad existen variados métodos para medir la diversidad (Suding et al. 2008), las
Gltimas décadas han sido muy productivas desde el punto de vista metodoldgico para seleccionar
los indices de diversidad funcional mas eficientes (Petchey y Gastdn 2002, Botta-Dukat 2005,
Villéger et al. 2008). En este estudio se estimd la diversidad funcional de la vegetacion y se
correlacionaron los rasgos funcionales con las variables ambientales propias de un gradiente

altitudinal.

Para desarrollar los objetivos planteados en este trabajo, inicialmente se realiz6 el procesamiento
de las bases de datos con la informacion ambiental, los rasgos funcionales y la abundancia de las
especies de cada uno de los cuatro paramos muestreados que hacen parte del complejo La
Cocha-Patascoy. Seguidamente se realizaron pruebas para la deteccion de outliers o valores
atipicos que hayan sido producto de errores en la medicién o en el procesamiento de la
informacion, con el fin de descartar sesgos o errores en el conjunto de datos, éstas pruebas se
realizaron mediante el calculo de los rangos intercuartilicos, una medida de dispersion definida
como la diferencia del percentil 75 con respecto al percentil 25 y el método modificado Tau

Thompson (Anbarasi, Ghaayathri, Kamaleswari y Abirami, 2011).
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7.4.1. Rasgos funcionales y los factores ambientales del gradiente altitudinal en el

complejo La Cocha Patascoy.

Para cumplir con el primer objetivo, se estimo el coeficiente de correlacién de Spearman para los
rasgos funcionales area foliar (AF), area foliar especifica (AFE) y contenido de materia seca
(CMS) vy las variables ambientales medidas en este estudio (temperatura y humedad relativa). La
densidad de madera no se utilizo para el calculo de los indices de diversidad funcional ya que el

numero de muestras colectadas en campo no fue suficiente para realizar estos anélisis.

7.4.2. Indices de diversidad funcional y su relacion con el gradiente altitudinal.

Para desarrollar el objetivo nimero dos y estimar la diversidad funcional, se calcularon los
indices de diversidad funcional; media ponderada de la comunidad (CWM), riqueza (FRic) y
dispersion funcional (FDis) con el paquete FD en el software R (ver. 3.2.1, 2014). Finalmente
para observar la correlacion entre los indices funcionales y el gradiente altitudinal, se realiz6 un

test de correlaciones de Pearson.
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8. RESULTADOS.

La zona de estudio esté situada en la confluencia andina y amazoénica del suroeste de Colombia,
comparte paramos de Narifio y Putumayo y bosques andinos del oriente y occidente de Narifio.
Segun el estudio técnico socioeconémico y ambiental realizado por el Instituto Alexander Von
Humboldt y La Universidad de Narifio, se reportaron 224 especies de plantas en todos los
transectos del complejo La Cocha Patascoy, un nudmero considerablemente bajo que
posiblemente se encuentra asociado con el acelerado avance de la frontera agricola, el pastoreo

intensivo y la fuerte extraccion maderera en la zona de estudio.

Este estudio reporta que las familias mas representativas en el complejo son Melastomataceae,
Asteraceae y Ericaceae. Destacandose en bosque familias como Cunoniaceae, Melastomataceae,
Araliaceae y Chloranthaceae y en arbustal debido a la confluencia de especies tipicas de

subparamo y bosque las familias Asteraceae, Melastomataceae, Ericaceae, Blechnaceae.

La vegetacion de paramo estuvo representada por las familias Asteraceae, Ericaceae,
Blechnaceae, Cyperaceae y Poaceae, en formaciones tipicas con dominancia de rosetas
caulirrosulas como Espeletia y Blechnum, rosetas acaules del género Puya, formas lefiosas como
Weinmannia, Miconia y Diplostephium, macollas del género Calamagrostis y cojines como

Oreobolus.
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Para llevar a cabo el analisis funcional de la vegetacién del complejo, se reporta que en campo se
registraron un total de 80 especies y se procesd en laboratorio la informacién de 810 individuos
para el andlisis de los rasgos funcionales y la diversidad funcional. EI nimero de especies y el

numero de individuos analizados por especie fue variable en cada transecto Tabla 2.

Tabla 2. NUumero de especies, registros y réplicas de material colectado por transecto en el

complejo paramuno La Cocha Patascoy.

Transecto Paramo Corregimiento  Especies  Registros Réplicas

1 Ovejas-Tauso El Socorro 30 40 200
2 Ovejas-Tauso  Santa Béarbara 27 35 175
3 Puerres Monopamba 40 56 280
5 Mgzgzorco Buesaquillo 24 31 155

Total 121 162 810

8.1.  Relacion entre los rasgos funcionales y los factores ambientales del gradiente
altitudinal.

El primer objetivo de este estudio fue determinar la respuesta de los rasgos foliares funcionales,
area foliar (AF), area foliar especifica (AFE), contenido de materia seca (CMS) y densidad de

madera (DM) frente a los factores ambientales temperatura (T) y humedad (H) a lo largo del
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gradiente altitudinal. Para ello, inicialmente se presenta en la tabla 3 los rangos en los valores de

los rasgos funcionales para cada franja altitudinal. Se observd alta variabilidad en todos los

rasgos medidos en este estudio, no solo a lo largo del gradiente altitudinal, sino también dentro

de cada franja altitudinal o estacion. Esta alta variabilidad también ha sido reportada por Strubbe

(2013) en estudios realizados al nor-oeste del Ecuador e incluso a nivel global existen amplios

rangos de variabilidad (Pavoine y Bonsall, 2010).

Tabla 3. Variacion en los rangos de los rasgos funcionales area foliar (AF), area foliar especifica

(AFE), contenido de materia seca (CMS) y densidad de madera (DM) a lo largo del gradiente

altitudinal en el complejo La Cocha-Patascoy.

Franja Altitudinal

Rasgos Rango Bosque Bosque
Funcionales

El E2

Area foliar Min. 7x10° 7x10°

(m2) Max. 0,33 0,47
AT Min. 1.9 3,33
especifica
(m2/kg) Max. 23,2 21,61
Contenidode |\, 15103 15753
materia seca
(mg/g) Max. 463,53 492.03
Densidad de Min. 0.18 0.22
madera
(g/cm3) Max. 0,57 0,61
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Arbustal

E3
5x 107

0,81

0,24

18,22

140,7

458,67

0,18

0,54

Arbustal

E4
5x 10°

0,057

2,97

8,42

228,33

485,57

0,27

0,58

Herbazal

E5
1x10°

0,01

3,51

31,89

147,22

921,23

NA

NA



El coeficiente de correlacion multiple midid la relacion lineal entre los rasgos funcionales y las
variables ambientales en todos los transectos estudiados del complejo La Cocha Patascoy (figura
12). EI é&rea foliar (AF) no presentd respuesta frente a las variables ambientales ni tampoco
frente al gradiente altitudinal. El area foliar especifica (AFE) mostré una correlacion negativa
con el gradiente altitudinal, a mayor altura menor fueron los valores de este rasgo para las
especies presentes en este complejo. Por el contrario, el contenido de materia seca (CMS)
presentd una correlacion positiva con el gradiente altitudinal, indicando como las especies
tienden a desarrollar hojas méas densas a alturas mas elevadas como mecanismo de defensa frente

a las condiciones adversas del medio ambiente (Cornelissen et al. 2004).

La densidad de madera (DM) present6 una correlacion positiva con el gradiente de humedad, es
decir valores mas altos de densidad de madera cuando la humedad aumentd con la elevacion.
Valores altos en la densidad de madera en ecosistemas de alta montafia estan relacionados con el
desarrollo de vasos conductores de didmetros estrechos que evitan el riego de cavitacion en
altitudes mas elevadas (Davis et al. 1999). Los resultados del coeficiente de correlacion de
Spearman de los rasgos funcionales frente a las variables ambientales se muestran en la tabla 4

(Anexo A).

Con respecto a los rasgos vegetativos (FC), se identificaron once formas de crecimiento a lo
largo del gradiente altitudinal estudiado (Tabla 5), la asignacion de las diferentes formas de
crecimiento se realizaron con base en las propuestas por Cleef y Cornelissen, (2015) (Tabla 6,

Anexo B).
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Figura 12. Relacion entre los rasgos funcionales area foliar (AF), area foliar especifica (AFE),
contenido de materia seca (CMS) y densidad de madera (DM) y las variables ambientales
temperatura y humedad a lo largo del gradiente altitudinal en el complejo La Cocha-Patascoy.

Con asterisco (*) se muestran las correlaciones con significancia estadistica.
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Las frecuencias de las formas de crecimiento reportadas en este estudio se presentan en la figura
13. En las estaciones mas bajas se observd un mayor nimero de especies agrupadas en pocas
formas de crecimiento y a medida que el gradiente altitudinal aumenté un menor porcentaje de
especies se agrupd en un mayor nimero de formas de crecimiento. Nueve de un total de once
formas de crecimiento encontradas a lo largo del gradiente estan presentes Gnicamente en

paramo.

Tabla 5. Clasificacion de las formas de crecimiento encontradas a lo largo del gradiente

altitudinal en el complejo paramuno La Cocha-Patascoy. En cada caso se presenta una especie

representativa presente en el area de estudio (Cleef y Cornelissen, 2015).

Forma de crecimiento

Especie representativa

1 | Arbusto Miconia nodosa

2 | Arbolito Gynoxis spp.

3 | Arbol Weinmannia engleriana
4 | Chusqueoide Chusquea tessellata

5 | Arbustillo Pernettya prostrata

6 | Roseta caulirrosula Blechnum loxense

7 | Gramineas sueltas Carex sp.

8 | Roseta acantirosula Puya sp.

9 | Roseta terrestre Valeriana bracteata

10 | Cojin Oreobolus goeppingeri
11 | Macolla Calamagrostis effusa
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La gran variedad de formas de crecimiento observadas en las estaciones mas altas (arbustal y
herbazal), indican como la estructura de la vegetacion cambia de forma gradual con la altitud;
desde arbustillos en los limites del bosque, rosetas caulirrosulas (Blechnum) en el arbustal y

rosetas acantirrosulas (Puya) presente inicamente en el paramo (herbazal).
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Figura 13. Distribucion de frecuencias de las formas de crecimiento encontradas a lo largo del

gradiente altitudinal en el Complejo La Cocha Patascoy
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8.2.  Indices de diversidad funcional y su relacion con el gradiente altitudinal.

El segundo objetivo de este estudio consistid en determinar la diversidad funcional de la
vegetacion, para lo cual calculamos la media ponderada de la comunidad (CWM), la riqueza
(FRic) y la dispersion funcional (FDis), en la tabla 7 (Anexo C.) se presentan las correlaciones

momento de Perason de los indices de diversidad funcional con el gradiente altitudinal.

8.2.1. Area foliar (AF).

La riqueza funcional (FRic) o la variabilidad en los valores del area foliar fue alta no solo a lo
largo de todo el gradiente, sino también en cada franja altitudinal como se muestra en la tabla 3.
Asimismo, al contrastar estos valores con el gradiente altitudinal, observamos que la riqueza
funcional tiende a disminuir a medida que la elevacion aumenta, es decir que existe una menor

variabilidad del rasgo en las estaciones mas altas (fig. 14).

La dispersion funcional (FDis) o el rango de variacion del area foliar, considerando la
abundancia relativa de las especies, tuvo una respuesta similar y complementaria con FRic; y

mostré una tendencia a disminuir a medida que el gradiente altitudinal aumentd (fig. 14).

La media ponderada de la comunidad (CWM) que representa el valor medio del rasgo, en este

caso el para el area foliar mostré una leve tendencia a disminuir con el gradiente altitudinal (fig.
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14), sin embargo el coeficiente de correlacion de Pearson indico que la correlacion entre CWM y
la altitud no es significativa. Los resultados del coeficiente de correlacién de Pearson de los
indices de diversidad funcional para todos los rasgos funcionales frente al gradiente altitudinal se

muestran en la tabla 7 (Anexo C).

1.1.1. Area foliar especifica (AFE).

La variabilidad (FRic) en los valores del area foliar especifica fue alta en todas las estaciones a lo
largo del gradiente altitudinal (tabla 3) y al contrastar estos resultados con el gradiente altitudinal
el coeficiente de correlacion de Pearson no indico una relacion significativa entre estas variables
(fig. 14), pero si es posible observar una tendencia a disminuir a medida que aumenta el

gradiente altitudinal.

Por el contrario la dispersion funcional (FDis) para este rasgo presenté un menor rango de
variacion en las estaciones de arbustal en comparacion con las estaciones de bosque y paramo.
Hubo una correlacién negativa de significancia entre FDis y la altitud, indicando que a medida

que la elevacion aumenta el rango de variabilidad del rasgo AFE disminuye.

La media ponderada de la comunidad (CWM) para este rasgo (AFE) también present6 una
relaciéon negativa con el gradiente altitudinal, indicando que el valor medio del rasgo disminuye

cuando la altitud aumenta.
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Figura 14. Variacion de la diversidad funcional (FRic, FDis y CWM) a lo largo del gradiente
altitudinal para cada uno de los rasgos funcionales area foliar (AF), area foliar especifica (AFE)
y contenido de materia seca (CMS) en el complejo paramuno La Cocha Patascoy. Con asterisco

(*) se muestran las correlaciones con significancia estadistica.
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1.1.2. Contenido foliar de materia seca (CMS).

La riqueza funcional o la variabilidad del rasgo CMS presento una tendencia a disminuir a
medida que el gradiente altitudinal aumento, igualmente la dispersion funcional para este rasgo
disminuyé con la elevacion (fig 14). La media ponderada de la comunidad (CWM) se
correlaciond positivamente con el gradiente altitudinal, indicando que el valor medio del

contenido de materia seca aumenté con la elevacion.
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9. DISCUSION.

La distribucion de los rasgos funcionales de la comunidad de plantas en el complejo paramuno
La Cocha Patascoy, presentd alta variabilidad a lo largo del gradiente altitudinal y en cada una de
las estaciones establecidas dentro del muestreo. Parte de la variabilidad de estos rasgos esta
condicionada en gran medida por la historia filogenética de las distintas especies, sin embargo, la
alta variabilidad en los rasgos funcionales en las comunidades vegetales es debida probablemente
a la amplia plasticidad fenotipica de las especies en respuesta a interacciones bioticas y abidticas

locales (Hulshof y Swenson, 2010).

Por su parte, Wright et al. (2004);. Ackerly y Cornwell, (2007), han encontrado relacion entre la
variabilidad interespecifica en los rasgos foliares funcionales con la variacién climatica, la
geologia, la altitud, la latitud y la amplitud de nicho. Mientras que la variabilidad
intraespecifica de estos rasgos ha sido correlacionada por Lambrecht y Dawson, (2007) con
diferencias de microhabitat en la topografia, la pendiente, la disponibilidad de humedad del suelo
y la insolacion . Adicionalmente Gimenez-Benavides y Montserrat-Marti, (2008) consideran que
los gradientes altitudinales con algin grado de estrés ambiental y perturbacion son importantes

motores que determinan la variabilidad morfoldgica de las plantas.

1.2. Rasgos funcionales y los factores ambientales del gradiente altitudinal.

Se presentaron asociaciones significativas entre los rasgos funcionales area foliar especifica,
contenido de materia seca y densidad de madera con las condiciones ambientales del gradiente

altitudinal. Al respecto Korner (2007) sostiene que el gradiente altitudinal influye en el
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funcionamiento de las especies mediante la modificacién de los patrones de temperatura,
precipitacion y humedad, restringiendo la distribucion y diversidad de los rasgos. En
consecuencia, debido a la respuesta diferencial de los rasgos funcionales medidos en este estudio

ante el gradiente, consideramos importante analizar cada rasgo por separado.

1.2.1. Area foliar (AF)

Aunque el érea foliar no present6 una respuesta significativa frente a las variables ambientales
del gradiente altitudinal y tampoco fue posible evidenciar un patrén determinante en la
distribucion de este rasgo, si es importante mencionar como los valores del rasgo disminuyen
con la elevacion y llegan a ser minimos en las estaciones medias (arbustal), esta reduccion de
tamafio es una de las estrategias mas cominmente observadas en las especies para tolerar y
resistir el estrés (Cavieres y Piper, 2004). Esta tendencia de disminuir en tamafio conforme
aumenta la altitud, también ha sido reportada por Bricefio, Azo4car, Farifias y Rada, (2000) en

regiones intertropicales.

La falta de relacion entre las variables podria hacer pensar que el &rea foliar es un rasgo que no
brinda mucha informacién con relacion a las variables medidas en este estudio, debido a su alta
variacion. Estos resultados concuerdan con lo reportado por Pescador et al. (2015), quienes
sugieren que la falta de respuesta en relacion a este rasgo puede deberse a una alta variabilidad

en los valores del mismo dentro de las comunidades, lo cual es evidente si tenemos en cuenta que
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a lo largo del gradiente podemos encontrar tanto especies microfilas del género Weinmannia o

Xenophyllum como especies de hojas mas grandes de los géneros Shefflera y Espeletia.

Asimismo, es probable que a nivel de especie la variabilidad en el area foliar sea mayor; algunos
estudios realizados en Venezuela para Polylepis sericea asi lo demuestran, en un gradiente entre
3000 a 4500m el area foliar se reduce en un 8% con el aumento de la altitud, reflejando las
adaptaciones de esta esta especie para establecerse en el limite superior del bosque (Colmenares-
Arteaga, Rada y Luqgue, 2005). De igual manera en poblaciones de Lupinnus que crecen a lo
largo de un gradiente altitudinal en la Cordillera de Mérida (Venezuela), el tamafio de la hoja
disminuyd con el aumento de la altitud y se presentaron diferencias anatémicas adicionales,
haciendo evidente el efecto de la presion ambiental (bajas temperaturas o estrés hidrico) sobre la

estructura de la planta (Bricefio et al. 2000).

1.2.2. Area foliar especifica (AFE) y Contenido de materia seca (CMS).

Muchos estudios han mostrado que las plantas modifican su morfologia a lo largo de gradientes
altitudinales como estrategia para mitigar las condiciones climaticas limitantes (K&rner, 2003).
El tamafio foliar como se lo menciond anteriormente, el area foliar especifica (AFE) y el
contenido de materia seca (CMS) son ejemplos de estas modificaciones cominmente asociadas
con gradientes altitudinales y que a su vez presentan relacion con el aumento del estrés hidrico,

la radiacion y la disminucion en la temperatura producto de la elevacion (Carlquist, 1994).
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Leuschner (2000) sefiala que en el paramo, la mayoria de las especies vegetales presentan areas
foliares especificas reducidas; hojas suculentas, algunas de tipo coriaceo y baja concentracion de
nutrientes por unidad de peso y adicionalmente gran variedad de formas y tamafios que
corresponden a un mecanismo para reducir la competencia entre organismos (Cabrera y Ramirez,
2014). En contraste a elevaciones mas bajas (estaciones de bosque) para este estudio, las plantas
tienden a presentar hojas mesofilas, relativamente delgadas y con concentraciones mayores de

nutrientes foliares por unidad de peso seco (Crawley, 1986).

Se observd una respuesta significativa del area foliar especifica con relaciéon al gradiente de
temperatura y humedad y del contenido de materia seca (CMS) con el gradiente altitudinal, tal
como se reportan en otros estudios (Kitayama y Aiba, 2002), evidenciando las estrategias
conservativas de las plantas frente a las condiciones propias del paramo, que se caracterizan por
una alta inversion en estructuras resistentes que disminuyen el riesgo por herbivoria y
descomposicion e incrementan la longevidad de las hojas (Westoby, 1998), probablemente como
una presion selectiva para mantener bajas las tasas de adquisicién de recursos en ambientes
extremos (Bresson, Vitasse, Kremer y Delzon, 2011). Al respecto Edwards y Grubb, (1982)
sugieren gue las paredes celulares de las hojas pueden ser mas gruesas con el fin de protegerlas

de infecciones por hongos en entornos frios y hiumedos.

Ademas de la temperatura, otros factores pueden ser responsables de la reduccion en los valores
del area foliar especifica con el incremento en la altitud, por ejemplo; el suministro limitado de

agua para la conductancia hidraulica de los tallos que impondria una reduccion en el tamafo
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foliar y en el area foliar especifica, el aumento en la frecuencia de heladas con la altitud, donde
pequefas hojas pueden sufrir menos dafio por heladas que hojas anchas, y finalmente poca
disponibilidad de nutrientes como nitrogeno y otros que a altas altitudes pueden no estar

disponibles.

El area foliar especifica y el contenido de materia seca presentan una relacién compensatoria
(trade-off), de manera que mientras mas alta sea el AFE, mas baja sera la el CMS (Garnier et al.
2004). Ademas, el area foliar especifica esta relacionada con determinados rasgos fisioldgicos; se
ha encontrado que especies con valores altos de AFE presentan concentraciones altas de
componentes citoplasmaticos como proteinas, minerales, &cidos organicos y nitrégeno, ademas
de presentar altas tasas de actividad fotosintética (Poorter, 2000). En cambio, aquellas especies
con bajos valores de AFE poseen mas componentes en la pared celular como la lignina, lo cual

hace a las hojas mas duras y menos apetecibles para los herbivoros (Poorter, 2000).

Los resultados del presente estudio estan de acuerdo con varias investigaciones que relacionan el
area foliar especifica y el contenido de materia seca con las condiciones ambientales de un
gradiente altitudinal; Pescador et al. (2015), encontraron que los valores en las caracteristicas
foliares como éarea foliar especifica (AFE) en Festuca curvifolia tienden a disminuir con la
altitud. Sin embargo, otros estudios en Vaccinium sugieren que la variacion en las caracteristicas
foliares a lo largo de gradientes ambientales parecen ser especificas para cada especie; es decir,
cada especie presenta un patrén propio de comportamiento. Al respecto Wilson (1999), plantea

que el area foliar especifica, por vincular dos mediciones (area y espesor) tiene una alta

70



variabilidad entre los individuos de una comunidad y que tal variacion podria ser consecuencia
de la variabilidad genética o de la plasticidad fenotipica de las plantas en respuesta a las

condiciones ambientales especificas de cada lugar.

A pesar de las diversas investigaciones que evidencian los cambios en los rasgos foliares y las
estructuras morfo-anatomicas con el incremento de la altitud, ain existe mucha controversia al
respecto debido principalmente a la variabilidad en la respuesta de los rasgos frente a las
diferentes condiciones del ambiente. En este sentido, Carlquist (1994), sefiala la importancia de
realizar méas estudios que evalten los cambios morfoanatomicos de las especies a lo largo de
gradientes altitudinales, en zonas montafiosas tropicales, ya que es poco lo que se conoce acerca
de sus adaptaciones y de la ecologia funcional de las especies y sus interacciones bi6ticas como

competencia o factores genéticos (Dubuis, 2008).

1.2.3. Densidad de madera (DM)

A diferencia de los anteriores rasgos funcionales medidos en este estudio, la densidad de madera
presentd una leve variacién a lo largo del gradiente altitudinal y se correlaciond positivamente
con el porcentaje de humedad, el cual aumentd con la elevacion. Los resultados presentados en
esta investigacion, concuerdan con estudios realizados por Williamson (1984), quien report6 que
la densidad de madera en bosques tropicales de alta montafia es méas alta que en bosques de
tierras bajas, Yy sugiere que puede deberse a las tensiones mecanicas causadas por el impacto del
viento sobre los arboles, en donde valores altos en la densidad de madera brindaran mayor

resistencia a los arboles. Al respecto Baker et al. (2004), sugieren que los cambios en el
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ambiente hacen que las especies y sus caracteristicas se adapten a ciertos tipos de estrés y que
por lo tanto sea beneficioso para especies de zonas elevadas disponer de altas densidades de

madera para mejorar la estabilidad y asi disminuir el riesgo de perder el carbono acumulado.

Es probable que en la zona de estudio la variacion térmica y los fuertes vientos tengan influencia
en los valores de densidad de madera, provocando que algunos arboles de baja densidad tengan
menos posibilidades de sobrevivir. De acuerdo con Engler, Guisan y Rechsteiner (2004) el efecto
de la fuerza del viento en bosques de niebla, determina que unicamente el 52% de los arboles
crezcan en posicion vertical a los 3000m de elevacion, por lo tanto, los cambios en la densidad
de madera son el resultado de cambios en las condiciones ambientales (viento, temperatura o
humedad) que influencian a este rasgo y que cambian con la elevacion. En relacién con estas
implicaciones Davis et al. (1999) sugieren que los arboles tienden a tener una mayor densidad de

madera cuando se producen temperaturas de congelacion.

Como se puede inferir, la densidad de madera es un atributo variable que puede cambiar segun la
zona geografica, el clima, la edad del arbol, la velocidad de crecimiento, las diferencias
genéticas, la disponibilidad de nutrientes y la historia evolutiva (Goche et al., 2011). De esta
manera, individuos de una misma especie que se desarrollen en la misma zona, pero bajo
condiciones que difieran en cuanto a altitud, humedad y/o composicién, pueden tener diferencias
notables en cuanto a su densidad en la madera (Goche et al., 2011; Valencia y Lopez, 1999).
Entonces a pesar de que la densidad de madera es propia de cada especie vegetal, depende de la

cantidad y tipo de elementos celulares que la constituyen (Martinez y Borja, 2005). La mayoria
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de las propiedades fisicas y mecanicas de la madera como: la dureza, el peso, la resistencia al
impacto y a la abrasion estdn directamente relacionadas con la densidad; asimismo estas
caracteristicas se asocian con las condiciones climaticas que prevalecen en la region donde los

individuos crecen (Rodriguez et al. 2015).

Contrario a los resultados del presente estudio Liu y Nushiro (2003) reportaron alta variabilidad
en la densidad de madera en una especie de amplia distribucién como Dodea viscoa y ninguna
relacion de este rasgo con la elevacion. Igualmente en estudios realizados en Buddleja cordata,
Aguilar-Rodriguez, Terrazas y Lopez-Mata (2006), no identificaron un patrén de distribucion de
la densidad de madera con el gradiente altitudinal, y sugieren que en algunas especies la
variacion latitudinal o altitudinal en la anatomia de la madera no esta controlada por los

gradientes ecoldgicos.

Si bien es cierto que en los ecosistemas tropicales el rango de variabilidad en la densidad de
madera es amplio y esta influenciado por muchos factores entre ellos la altitud, Baker et al.
(2004) sostienen que la elevacién puede tener una influencia limitada sobre las especies y afirma
que el factor mas importante en la determinacion de la densidad de la madera es la filogenia. En
efecto, alin no existe un consenso general acerca de los factores que influyen en la densidad de
madera por lo que sigue siendo necesario continuar recopilando informacién, ya que en cada

region, diferentes condiciones ambientales estan determinando la variabilidad de este rasgo.
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Los altos valores en la densidad de madera en las estaciones de arbustal o transicion reportados
en este estudio, se consideran una caracteristica ecoldgica relevante para la supervivencia de las
plantas en estos bosques. Esta propiedad junto con valores bajos en el &rea foliar especifica y
valores altos en el contenido de materia seca en las hojas a altas altitudes, reflejan las estrategias
conservativas de la vegetacion dominante en estos ecosistemas. Segun Kiihner y Kleyer (2008),
tanto especies conservativas como adquisitivas pueden coexistir en el mismo sitio, sin embargo
las especies que presentan estrategias conservativas se caracterizan por presentar un contenido de
lignina alto en sus hojas, baja proporcién de proteinas y nutrientes y por lo tanto alta fuerza tensil

(foliar) y baja tasa de crecimiento (Diaz et al. 2006).

Igualmente la densidad de madera es un rasgo importante como respuesta a los procesos de
perturbacion, efecto que se observa en el crecimiento lento o rapido de las especies (Woodcock y
Shier 2002). Entre mas densa es la madera su crecimiento es mas lento, pero su resistencia y
longevidad son mayores almacenando carbono durante mas tiempo; a mayor tasa de crecimiento

menor densidad (BarajasMorales et al. 1997).

1.2.4. Formas de crecimiento.

Los resultados de esta investigacion permiten sugerir que las formas de crecimiento encontradas
en el complejo paramuno presentan un patron de distribucion en funcién del gradiente altitudinal,
ya que el numero, proporcion e identidad de las mismas vario notablemente, evidenciando el
efecto de la altitud sobre esta caracteristica vegetativa. Desde la zona de transicion (arbustal)

hasta el paramo (herbazal) la diversidad de formas de crecimiento aumento considerablemente,
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encontrando un total de nueve diferentes formas solo en la estacion mas alta del gradiente

(paramo: herbazal).

En la estacion de paramo (herbazal) las formas de crecimiento mas abundantes fueron cojines,
macollas y rosetas terrestres, estos resultados concuerdan con observaciones similares realizadas
en los paramos del Ecuador y reportadas por Minaya et al. (2005), estos autores explican la
abundancia de estas formas de crecimiento debido a la alta concentracion de lignina en las raices
de las plantas. El porcentaje de lignina en las raices de especies como Calamagrostis effusa,
Puya sp. y Oreobolus goeppingeri, tiende a aumentar con la altitud, este polimero fortalece la
pared celular de las plantas y juega un papel esencial en el transporte de agua dentro de la planta
y en el ciclo del carbono, actuando como sumidero y favoreciendo el secuestro de carbono

atmosférico.

En la zona de transicion (herbazal) de un total de cinco formas de crecimiento observadas, dos
fueron las mas abundantes, arbustos y arbolitos. En esta zona se presenta un cambio en la
composicién de las formas de crecimiento, las formas lefiosas se reducen y aparecen rosetas y
arbolitos de menor tamafio. Al respecto algunos autores sugieren que muchas de las especies
lefiosas que carecen de los mecanismos de resistencia al congelamiento no pueden establecerse
por encima del limite arbéreo (Piper, et al. 2006). Por otra parte, otros autores plantean que las
restricciones hidricas en la alta montafia también podrian estar involucradas en la determinacion
del limite de crecimiento arbéreo (Cavieres y Piper, 2004; Gieger y Leuschner, 2004). No

obstante, cabe mencionar que los diferentes grados de perturbacion antrépica que se llevan a
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cabo en los transectos evaluados de este tipo de bosques, estd influyendo en precisar dicho

limite.

Los arbustillos fueron las formas de crecimiento que mas amplia distribucidn presentaron, desde
las estaciones de bosque hasta paramo y estuvieron representadas por especies del género
Weinmannia, Hypericum y Diplostephium. Acerca de la amplia distribucion de esta forma de
crecimiento, Squeo, Rada, Azocar y Goldstein (1991), sugieren que las especies caracteristicas
de este rasgo vegetativo presentan un punto de congelacién bastante bajo, mostrando
mecanismos de resistencia a bajas temperaturas que les permite colonizar ambientes de mayor
altitud. En efecto, las especies que comparten una forma de crecimiento similar también
comparten respuestas adaptativas similares frente a los principales factores limitantes en un

ambiente dado Azocar y Rada (2006).

Los resultados de ésta investigacion destacan las complejas relaciones de los rasgos funcionales
a lo largo de gradientes altitudinales en bosques altoandinos, los cambios en la composicion
funcional de las comunidades y las respuestas de las especies a diferentes factores ambientales
propios del gradiente. Estos resultados soportan la idea de que el gradiente altitudinal determina
la composicion funcional de las especies de plantas debida a la alta variacién en rasgos como

area foliar especifica y contenido de materia seca con el aumento de la elevacion.
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Este estudio mostré una respuesta diferencial de los rasgos funcionales ante las variables
ambientales y refuerza la idea de que hay patrones intrinsecos en la asociacion de los rasgos de
las plantas que determinan las estrategias adquisitivas de las mismas, y que la altitud es un filtro
ambiental que determina el conjunto de comunidades y la variacion en los rasgos funcionales de
las especies (De Bello et al. 2012). Por lo cual, se sugiere evaluar otros rasgos funcionales que
brinden respuestas adicionales frente a las condiciones del gradiente y permitan conducir a
conclusiones complementarias acerca del funcionamiento de estos ecosistemas. Ademas las
perturbaciones actuales en estos ecosistemas estdn cambiando la estructura y composicion
taxondmica y funcional de la vegetacion, afectando las propiedades, y el funcionamiento de

estos sistemas y sus servicios ecosistémicos.
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1.3. Diversidad funcional en el complejo La Cocha-Patascoy.

La diversidad funcional en la vegetacion del complejo paramuno La Cocha Patascoy presentd
una respuesta variable en cada uno de los rasgos funcionales medidos en este estudio, lo que
sugiere que la aproximacion desde el punto de vista funcional es un indicador adecuado para
cuantificar las relaciones de composicién y estructura en los ecosistemas naturales (Mason et al

2005; Zhang 2011).

1.3.1. Riqueza funcional (FRic)

La riqueza funcional para los rasgos area foliar (AF), area foliar especifica (AFE) y contenido de
materia seca (CMS) decrecié con el aumento del gradiente altitudinal. Una baja riqueza
funcional indica que algunos de los recursos potencialmente disponibles en el espacio funcional
del rasgo para la comunidad no estan siendo utilizados y con lo cual se reduce la productividad
de las especies (Petchey, 2003). En otras palabras, los valores de los rasgos funcionales aqui
evaluados fueron muy similares unos de otros en las estaciones mas elevadas del gradiente
(arbustal y paramo), donde la riqueza funcional es baja. Esto indica que la capacidad de
respuesta de las plantas medida en estos rasgos es limitada, y por lo tanto frente a fluctuaciones
ambientales importantes, las plantas de estos ecosistemas tendran niveles reducidos de
amortiguacion y seran propensas a verse afectadas por especies invasoras que aprovecharian esos
recursos no explotados (Tilman, 1996), en consecuencia ocurre una convergencia funcional de
las especies. De acuerdo con algunos autores Villéger et al. (2008) y Mouillot et al. (2013), la

riqueza funcional tiende a disminuir en condiciones ambientales extremas.
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Lo anterior podria explicar que especies dominantes en las estaciones altas (arbustal y paramo)
como Espeletia pycnophylla o Puya sp., tiendan a mostrar valores similares en algunos rasgos
funcionales, es decir, presentan caracteristicas foliares funcionales semejantes entre si que
pueden relacionarse con una mayor capacidad de almacenar materia (Carbono en los tejidos) o
mayor longevidad; esto en respuesta a un mayor grado de estrés que aumenta con la elevacion
debido a la disminucidn en la temperatura y en la disponibilidad de nutrientes del suelo (Soethe

et al. 2.008, Homeier et al. 2.010, Lippok et al. 2013).

1.3.2. Dispersion funcional (FDis)

La dispersion funcional para los rasgo area foliar (AF), area foliar especifica (AFE) y contenido
foliar de materia seca (CMS) de la vegetacion del complejo La Cocha Patascoy disminuyo a lo
largo del gradiente altitudinal. La dispersion funcional se considera un indice complementario a
la riqueza funcional, ya que pondera la abundancia relativa de las especies y como consecuencia
de ello presenta un comportamiento semejante. La baja dispersién funcional, que fue
caracteristica desde las estaciones de arbustal y paramo, refleja una pequefia de variacion en los
valores maximos y minimos de los rasgos, es decir que el rango fenotipico de las especies es
limitado, lo cual se explica por un proceso de filtraje ecolégico debido a factores abidticos

(Cornwell et al. 2006).

Por el contrario, en las estaciones de bosque la dispersion funcional de la vegetacion presentd

valores altos indicando que en éstas franjas altitudinales otras interacciones estarian
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determinando la respuesta de los rasgos, interacciones como la competencia, la explotacion de
recursos, y la tasa fotosintética o incluso los actuales procesos de perturbacion antropica que se

llevan a cabo en la zona (Stubbs y Wilson, 2004 y Grime, 2006).

1.3.3. Media ponderada de la Comunidad (CWM)

Los rasgos funcionales de la vegetacion del complejo La Cocha-Patascoy, presentaron una
respuesta diferencial con respecto a la media ponderada de la comunidad (CWM), reflejando la
naturaleza inherente de cada uno de los rasgos aqui estudiados. La media ponderada (CWM) del
area foliar se mantuvo constante a lo largo del gradiente altitudinal, como consecuencia de la alta

variabilidad en los tamafios de las hojas en cada franja altitudinal.

En cuanto al valor de éste indice para el area foliar especifica, los resultados reflejan una
correlacion negativa con el gradiente altitudinal, presentdndose bajos valores de AFE en las
estaciones de arbustal y herbazal y valores mas altos en las estaciones de bosque. Mientras que el
valor de la media (CWM) para el contenido foliar de materia seca presentd una correlacion
positiva con la elevacion, con valores de este rasgo mayores a altas altitudes (arbustal y paramo)
y menores en estaciones bajas (bosque). La respuesta de éste indice para estos dos Gltimos rasgos
(AFE y CMS) refleja las estrategias conservativas de las plantas (especies de sucesion tardia,
crecimiento lento y que tienden a conservar sus recursos) cuando las condiciones ambientales se

vuelven extremas (Thiffault, et al. 2006).
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Las condiciones abioticas determinan fuertemente la composicién funcional de las comunidades;
el clima, el suelo y la estructura del bosque favorecen diferentes estrategias ecoldgicas en las
plantas; suelos pobres y con estrés hidrico favorecen especies que posean estrategias de
conservacion de recursos, mientras que suelos fértiles y una alta disponibilidad de agua lo haran
para especies de crecimiento rapido (Grime 1974). Los resultados de esta investigacién son un
indicador importante de las interacciones entre filtros bidticos y abidticos en las comunidades;
las especies que se establecen en una comunidad no sélo deben tolerar las condiciones abioticas
locales sino también hacer frente a las interacciones con otras especies (competencia), y con

otros organismos (herbivora o patogenos del suelo) (Lortie et al. 2004).

1.4. Zona de transicion.

En la zona de transicion la respuesta de los rasgos funcionales frente a los factores ambientales
analizados present¢ alta variabilidad. Por su parte, los indices de diversidad funcional FDis, FRic
y CWM medidos en este estudio en la franja de transicion que corresponde a arbustal (3300 —
3400m aprox) presentaron picos altos de diversidad funcional. Al respecto Xu y Zhang (2008)
sugieren que estos picos de diversidad pueden deberse entre otros aspectos al aumento en los
niveles de precipitacion, factor clave para el crecimiento de ciertas especies de plantas, o
probablemente a las condiciones de humedad que serian méas adecuadas para el establecimiento
de determinadas especies vegetales (Xu et al. 2007), e incluso a la congruencia de especies tanto
de paramo como de bosque, sin que esto quiera decir que la diversidad funcional varié

conjuntamente con la diversidad de especies en los ecosistemas naturales (Hooper, et al. 2005).
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Bello et al. (2009) consideran que el aumento o disminucién de la diversidad funcional en
algunas elevaciones de los gradientes altitudinales depende en gran medida de los patrones
especificos de interaccion entre las comunidades, las especies y sus entornos. Adicionalmente,
la alta diversidad vegetal de los Andes tropicales hace mas complejo determinar los patrones
funcionales de estos ecosistemas, pues es necesario considerar aspectos como la variabilidad
intra e interespecifica de las especies vegetales, que podria estar influyendo en las respuestas

funcionales a nivel de comunidad en los ecosistemas de alta montafa.

Kraft et al. (2008) sefialan la necesidad de realizar mas esfuerzos para desarrollar trabajos en
distintos ecosistemas y poder lograr un acercamiento con el fin de determinar aspectos
concluyentes del rol de estos y otros rasgos en los ecosistemas tropicales, ya que la variacion en
los rasgos funcionales en ecosistemas tropicales aln sigue siendo tema de discusion (Hernandez-

Calderon, et al. 2014).

Finalmente, en este estudio se probaron varios indices de diversidad funcional que mostraron
respuestas diferenciales frente al gradiente altitudinal, en relacion con el rasgo funcional medido
en las comunidades vegetales, esta diversidad de respuestas apoyan lo planteado por Xu y Zhang,
(2008) y Zhang, (2011), quienes consideran que la elevacion es un factor ambiental clave que

afecta la estructura de las comunidades, la diversidad y la distribucion de las especies.
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CONCLUSIONES

. Este estudio proporciona una base de datos de facil acceso y gran relevancia en
programas destinados a la cuantificacion de los rasgos funcionales de la vegetacion de bosques

altoandinos y paramos.

. El estudio de la composicion funcional en la vegetacién del complejo La Cocha Patascoy,
permitié determinar que el gradiente altitudinal influye en el funcionamiento de la especies

restringiendo la distribucién y diversidad de los rasgos funcionales.

. Los rasgos area foliar especifica (AFE) y contenido de materia seca (CMS) tuvieron una
respuesta diferencial frente al gradiente altitudinal, mientras los valores de AFE disminuyeron
con la elevacion, el CMS aumentd, haciendo evidente las estrategias conservativas de las plantas

en el complejo.

. A pesar del amplio rango de variabilidad reportado para la densidad de madera en
ecosistemas tropicales, en este estudio se reporta que la altitud tiene influencia en la
determinacion de este rasgo; a mayor elevacion mayor densidad de madera en los arboles,
ofreciendo mayor resistencia y estabilidad y disminuyendo el riesgo de perder el carbono

acumulado.
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. Las condiciones ambientales de los ecosistemas (temperatura y humedad) estan
influenciando los atributos de las especies y la composicion de los rasgos funcionales en la

vegetacion del complejo paramuno La Cocha Patascoy.

Las formas de crecimiento encontradas en el complejo presentaron un patrén de distribucion en
funcion del gradiente altitudinal, ya que el nimero, proporcién e identidad de las mismas vario

con la elevacién, evidenciando el efecto de la altitud sobre esta caracteristica vegetativa.

. La variacion en la respuesta de los tres componentes de diversidad funcional (FRic, FDis
y CWM) en el complejo, y los picos de diversidad en la zona de transicion sugieren que el
analisis desde el punto de vista funcional es un buen indicador para cuantificar y evidenciar la

estructura de las comunidades y sus relaciones con los factores ambientales.
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RECOMENDACIONES

. Realizar estudios complementarios que evallen la variabilidad intra e interespecifica de

los rasgos funcionales en la vegetacion del complejo La Cocha Patascoy.

. Complementar los estudios de diversidad bioldgica existentes con andlisis de diversidad

funcional con el fin de ofrecer otra alternativa para el analisis de los procesos ecologicos.

. Desarrollar trabajos en ecosistemas tropicales de alta montafia enfocados al analisis de la
diversidad funcional, incluyendo otros rasgos que pueden completar el analisis en gradientes

altitudinales, debido a que aun existe poca informacién para los Andes tropicales.
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ANEXOS.

ANEXO A.

Tabla 4. Resultados correlaciones y p-valor entre variables ambientales y rasgos funcionales,
area foliar (AF), area foliar especifica (AFE) y contenido de materia seca (CMS), con asterisco

(*) se muestran las correlaciones significativas.

Rasgos funcionales Variables r p
Area foliar (AF) Altitud -0,1065 0,1693
Temperatura 0,0973 0,2098
Humedad -0,0599 0,4407
Area foliar especifica (AFE) Altitud -0,0877 0,258
Temperatura 0,194 * 0,0117
Humedad -0,209 * 0,0064
Contenido materia seca (CMS) | Altitud 0,268 * 0,0004
Temperatura 0,0013 0,9871
Humedad -0,1245 0,1077
Densidad de madera (DM) Altitud 0,090 0,347
Temperatura -0,104 0,277
Humedad 0,264 * 0,005
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ANEXO B.
Tabla 6. Rasgos vegetativos: Tipos de formas de crecimiento tomadas como referencia para este

estudio (Cleefy Cornelissen, 2015).

Formas de crecimiento Especie representativa
1. Graminoides

Macollas Calamagrostis, Cortaderia, Festuca, Agrostis, Ortachne,
Sporobolus lasiophyllus, Bulbostylis tropicalis, Rhynchospora

Gramineas sueltas Bromus, Anthoxanthum, Alopecuris aequalis, Vulpia
2. Hierbas Senecio, Rumex acetosella, Valeriana pilosa, Halenia,
Gentianella, Gentiana sedifolia, Conyza, Moritzia, Epidendrum,
etc
Hierbas prostradas Laestadia, Lupinus verjonensis, Draba sericea, Lachemilla

mandoniana, Nertera granadensis.

Hierbas erectas Orchidaceae, Jamesonia
3. Chusqueoides Chusquea, Aulonemia, Neurolepis = Chusquea
4. Rosetas

Rosetas con un solo Espeletia, Espeletiopsis, Coespeletia, Ruilopezia, Paramiflos,
tronco (caulirrosulas) Draba hammenii, Paepalanthus lindenii , Blechnum loxense, B
auratum, B. schomburgkii, Rumex tolimensis

Troncos ramificadas Libanothamnus.

Rosetas terrestres o0 Paepalanthus andicola, Castratella, Hypochaeris, Lucilia
rosetas basales kunthiana,  Oritrophium, Valeriana rigida, Eryngium
humile), Theolypteris, Geranio,

Acantirosulas o rosetas Puya spp. , Eryngium humboldtii
terrestres

5. Trepadoresy bejucos Bomarea, Galium corymbosa, Valeriana clematites, Ditassa,
Vicia, Lathyrus
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6. Cojines

Plantago rigida, Distichia muscoides, Xyris subulata var.
breviscapa , Oreobolus cleefii; Valeriana stenophylla, Azorella
spp., Paepalanthus karstenii, P.lodiculoides,, Eriocaulon

7. Formas lefiosas como arbolitos, arbustos y arbustillos, y arbustillos rastreras

Arbolitos hasta 4-6 m

Arbustos hasta 3 m

Arbustillos hasta 1 m

Arbustillos prostrados

Oreopanax, Schefflera, Myrsine dependula, Gynoxys spp.,
Polylepis, Ageratina theaefolia, Berberis, Diplostephium
revolutum, D. rhomboidale, Miconia salicifolia, Weinmannia,
Monnina.

Ageratina tinifolia, Gynoxys, Gaultheria anastomosans,
Hypericum laricifolium

Pernettya prostrata, Ugni myricoides, Hypericum strictum, H.
lancioides, H. mexicanum, Gaultheria erecta, Siphocampylus
columnae.

Arcytophyllum  muticum, Vaccinium floribundum var.
ramosissimum, Floscaldasia, Baccharis caespitose, Disterigma
empetrifolium, Muehlenbeckia volcanica
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ANEXO C.

Tabla 7. Resultados correlaciones y p-valor entre los indices de diversidad funcional riqueza
funcional (FRic), dispersion funcional (FDi s), y media ponderada de la comunidad (CWM), para
los rasgos area foliar (AF), area foliar especifica (AFE) y contenido de materia seca (CMS) vy el

gradiente altitudinal, con asterisco (*) se muestran las correlaciones significativas.

indices diversidad  Rasgos funcionales r p
funcional
Riqueza funcional | Area foliar (AF) -0,399 1,32
(FRic)
Area foliar especifica (AFE) -0,034 0,88
Contenido de materia seca (CMS) -0,291 0,213
Dispersion Area foliar (AF) -0,248 0,292

funcional (FDis)
Area foliar especifica (AFE) -0,460* 0,041
Contenido de materia seca (CMS) -0,452* 0,045

Media ponderada | Area foliar (AF) -0,177 0,457
comunidad (CWM)

Area foliar especifica (AFE) -0,562* 0,010
Contenido de materia seca (CMS) 0,541* 0,014
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