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RESUMEN

FERNANDEZ MENDEZ, Fernando. D.Sc., Universidade Federal de Vicosa,
noviembre de 2018Diversidad multidimensional de bosques tropicales en un
gradiente de altitud en la Cordilleira de los AndesOrientadora: Andreza Viana Neri.

La diversidad es un tema prioritario en ecologia y los patrones de estructuracion de las
comunidades vegetales en los tropicos son dificiles de entender y modelar para los
ecblogos de vegetacion. La region de Los Andes presenta una complejidad de
gradientes de altitud, suelos, clima y microhabitats, que generan heterogeneidad de las
comunidades vegd&s. Es necesario realizar investigaciones incluyendo otras
dimensiones de la diversidad ademas de la taxondlmsanuevas dimensiones para
evaluar la relacion entre diversidadfyncionamiento ecosistémico sdm diversidad
funcional y la diversidad filogenétic&l objetivo principal de este estudio es conocer

los patrones de la multidimensionalidadl@éiversidad en bosques de una region de la
cordillera de los Andesn Colombia y establecer los patrones de las tres dimensiones de
la diversidad determinados por las variables amdesa lo largo del gradiente
altitudinal. El area de estudio fue la cuenca del Rio QuiediGolombia.El gradiente

va de 2.100a 3.500 m. Se establecieron 12 parcelas de 2.50¢ se midieron los
arbolescon DAP > 5 cm. Se midieron los rasgos funcitesaarea foliar especifica,
tamafio de hoja y densidad de madera para todas las espéGepitulo 1 abordaal
diversidad taxondmicaggncontd una relacion de diminucion de la riqueza y aumento

de la dominancia con la altitudl Eaptulo 2 aborda la diversidad funcional, fueron
encontrados 5 grupos funcidesy la riqgueza de los grupos dismysucon la altitud

Por su parte los indices de diversidad funcional mostraron una diminc@itfa

altitud. El Capitulo 3 aborda la estructura filogenética de las comunidades, se encontrd
que el gradiente altitudinal genera un filtro ambiental que hace que las comunidades
sean agrupadas filogenéticameatela parte altay dispersas filogenéticamente en la
parte media y baja. Finalmente| Captulo 4 explordlas relaciones de lases
dimensiones de la diversidad, encontrdndose una diminucion de las tres dimensiones
con la altitud. También fue explorada la diversidad verdadera de numeros de Hills,
encontrandose una influencia menor de la altitud sobre la diversidad calculada con las
especies dominantes, mostrando importancia de las especies raras en la comgrension d
la relacion de las tres dimensiones de la diversidgehgrando nuevasrgguntas para

futuras investigaciones en la region de Los Andes.
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ABSTRACT

FERNANDEZ MENDEZ, Fernando, D.Sc., Universidade Federal de Vicosa,
November, 2018Multidimensional diversity of tropical forests along an altitudinal
gradient in the Cordillera of the Andes Advisor: Andreza Viana Neri.

Diversity is a priority issue in ecology and the structuring patterns of plant communities
in the tropics are difficult to understand and model for vegetation ecologists. The region
of Los Andes presents a complexity of gradients of altitude, soils, climate and
microhabitats, which generate heterogeneity of plant communities. It is necessary to
carry out research including other dimensions of diversity besides taxonomy. The new
dimensions to assess the relationship between diversity and ecosystem functioning are
functional diversity and phylogenetic diversity. The main objective of this study is to
know the patterns of multidimensionality of diversity in forests of a region of Los
Andes mountain range in Colombia and to establish the patterns of the three dimensions
of diversity determined by the environmental variables along the altitudinal gradient.
The study area was the Rio Quindio basin in Colombia. The gradient ranges from 2,100
to 3,500 m. Twelve plots of 2,500%were established and trees with DBH > 5 cm were
measured. The functional traits of specific leaf area, leaf size and wood density for all
species were measured. Chapter 1 deal with taxonomic diversity, finding a relationship
of diminution of richness of species and increase of dominance with altitude. Chapter 2
addresses functional diversity, 5 functional groups were found, and the richness of the
groups decreases with altitude. On the other hand, functional diversity indexes showed a
decrease with altitude. Chapter 3 deal with the phylogenetic structure of the
communities, it was found that the altitudinal gradient generates an environmental filter
that causes the communities to be phylogenetically grouped in the upper part and
phylogenetically dispersed in the middle and lower parts. Finally, Chapter 4 explored
the relationships of the three dimensions of diversity, finding a diminution of the three
dimensions with altitude. The true diversity of Hills numbers was also explored, finding

a lower influence of altitude on the diversity calculated with the dominant species,
showing the importance of the rare species in understanding the relationship of the three
dimensions of diversity and generating new questions for future research in Los Andes

region.



RESUMO

FERNANDEZ MENDEZ, Fernando. D.Sc., Universidade Federal de Vigosa, novembro
de 2018 .Diversidade multidimensional de florestas tropicais em um gradiente de
altitude na Cordilheira dos Andes Orientadora: Andreza Viana Neri.

A diversidade € uma questdo prioritaria na ecologia e os padrbes de estruturacdo das
comunidades vegetais nos tropicos sao dificeis de entender e modelar para os
ecologistas da vegetacdo. A regido dos Andes apresenta uma complexidade de
gradientes de altitude, solos, clima e microhabitats, que geram heterogeneidade de
comunidades vegetais. E necessario realizar pesquisas incluindo outras dimensdes da
diversidade além da taxonomia. As novas dimensfes para avaliar a relacdo entre
diversidade e funcionamento do ecossistema sao diversidade funcional e diversidade
filogenética. O principal objetivo deste estudo € conhecer os padrbes de
multidimensionalidade da diversidade em florestas de uma regido da Cordilheira dos
Andes na Colébmbia e estabelecer os padrdes das trés dimensdes da diversidade
determinadas pelas variaveis ambientais ao longo do gradiente de altitude. A &rea de
estudo foi a bacia do Rio Quindio na Colémbia. O gradiente varia de 2.100 a 3.500 m.
Doze parcelas de 2.500°rforam estabelecidas e arvores com DAB cm foram
medidas. Os tracos funcionais de area especifica da folha, tamanho da folha e densidade
da madeira para todas as espécies foram medidas. O Capitulo 1 trata da diversidade
taxonGmica, encontrando uma relacdo de diminuicdo da riqueza e aumento da
dominancia com a altitude. O Capitulo 2 aborda a diversidade funcional, 5 grupos
funcionais foram encontrados e a riqueza dos grupos diminui com a altitude. Por outro
lado, os indices de diversidade funcional mostraram uma diminuicdo com a altitude. O
Capitulo 3 aborda a estrutura filogenética das comunidades, verificou-se que a altitude
gera um filtro ambiental que faz com que as comunidades estejam aglomeradas
filogeneticamente na parte alta e filogeneticamente dispersa no meio e inferior.
Finalmente, o Capitulo 4 explorou as relacbes das trés dimensdes da diversidade,
encontrando uma diminuicdo das trés dimensfes com a altitude. Também foi explorada
a diversidade verdadeira dos numeros de Hills, encontrando uma menor influéncia da
altitude na diversidade calculada com as espécies dominantes, mostrando a importancia
das espécies raras na compreensdo da relagdo das trés dimensfes da diversidade ¢

gerando novas questdes para futuras pesquisas na regido dos Andes.



INTRODUCAO GERAL

As florestas andinas sao prioridade global de conservacdo por sua alta
biodiversidade e endemismo (Myers et al., 2000; Bush et al., 2007; Pennington et al.,
2010), além de fornecer muitos servigos ecossistémicos para a regido Andina (Anderson
et al., 2011). Apesar de sua importancia, € um dos ecossistemas menos conhecidos e
mais ameacados nos tropicos (Gentry, A.H, 1995; Bubb et al., 2004; Price et al., 2011)
Essas florestas séo afetadas por uma alta taxa de desmatamento e pela caréncia de
estudos ecoldgicos (Young and Ledn, 1999; Armenteras et al., 2007; Tejedor-Garavito
et al., 2012).

A Colémbia é o segundo pais em diversidade vegetal (Bernal, 2007) e conta com
um total de 32 biomas terrestres. Da area total, 67.701,34%onde floresta andina
representando 2,85% das florestas do pais (IDEAM et al., 2007). As florestas andinas
ocorrem entre 1.000 e 3.500 m de altitude (Rangel, 2000; Kappelle and Browne 2001)
possuem um conjunto diferenciado de ecossistemas com condi¢des climaticas diversas
qgquando comparado numa escala regional e local, apresentando alta concentracdo de
biodiversidade e endemismos (Castafo-Uribe, 2003; Brehm et al., 2008).

Os fatores que regulam a distribuicdo de espécies em uma comunidade
compreendem uma complexa combinacdo de processos ecoldgicos, evolutivos e
biogeograficos (Ackerly et al., 2006; Ricklefs, 2007; Leibold et al., 2010). Para o
entendimento desta complexidade, tem-se levantado vérias hipéteses e dado o devido
enfoque para diferentes consideracdes em escalas espacial-temporal. Na regiéo tropical
destacam-se os efeitos do tamanho e isolamento dos fragmentos, taxas biogeogréficas e
o equilibrio estocastico dirigido pela estrutura espacial (Hubbell, 2001). Diferentes

modelos relacionam a diversidade taxonémica das comunidades vegetais com fatores



ambientais, mas existe um problema com testes de hip6teses de linearidade porque a
biodiversidade n&o funciona dessa maneira e ndo se acumula de forma linear (Gotelli
and Colwell, 2001).

As andlises tradicionais se concentram em um enfoque ecolégico que resulta da
associacdo da composicdo da comunidade e dos gradientes ambientais através do
processo de identificacdo das espécies (Chase and Leibold, M.A., 2003) sem incluir os
processos evolutivos baseados na especiagdo (Gavrilets and Losos, 200%e Deve-
também levar em consideracdo as circunstancias histéricas que podem afetar a
distribuicdo de espécies dentro das assembleias locais (Ricklefs, 2007). Eventos
anteriores podem produzir padrdes que ndo podem ser explicados pelos padrbes atuais
da estrutura da paisagem ou da heterogeneidade ambiental, mas podem refletir a
configuracdo da comunidade em algum momento no passado (Leibold et al., 2010).

Os atributos principais da diversidade das florestas andinas sé@o o alto nivel de troca
no gradiente altitudinal e uma grande importancia com relagéo a riqueza e o endemismo
em uma limitada &rea coberta (Cuesta et al., 2012). Um fator chave para entender a
diversidade de comunidades de uma regidao que possui uma elevada geo-diversidade é
compreender os efeitos representados pelos fatores abidticos, como clima,
geomorfologia, geologia e solos (Barthlott et al., 1996); os quais geram uma elevada
beta-diversidade dentro de uma regido ou paisagem. Além desses fatores devemos
considerar a modificacdo das paisagens, que podem alterar a composi¢cao e estrutura das
comunidades restantes (Gardner et al.,, 2009). Porém, o impacto relativo da nova
configuracdo destes habitats nas diferencas espaciais e na composicao de espécies (beta
diversidade) ainda sé&o pouco conhecidos, especialmente nos tropicos (Karp et al.

2012).



Em areas onde existem grandes contrastes regionais ou locais, a beta-diversidade é
uma componente chave para entender como as espécies estdo se organizando e Se
mantendo no tempo (Condit et al.,, 2002). Os padrdoes de beta-diversidade entre as
localidades podem estar relacionados com 0s processos que operam em escalas locais e
regionais (Lawton, 1999). Porém, as caracteristicas evolutivas e biogeogréaficas como os
processos de dispersdo, extingdo e colonizacdo sdo os fatores mais importantes que
limitam a troca de espécies a escalas espaco-temporais maiores (Ricklefs, 1987; Myers
et al.,, 2013). As diferencas altitudinais, caracteristicas da paisagem afetando o
microclima também pode contribuir para os niveis mais altos de divergéncia entre as
comunidades na paisagem (Laurance et al., 2007). Na escala local, a estrutura de nicho,
as interacbes bioldgicas e as caracteristicas ambientais tém papel mais importante
(Ricklefs, 1987). Para o estudo dessa complexidade de fatores deve-se recorrer a um
enfoque multiescalar, para analisar e compreender a diversidade de uma regido como 0s
Andes. Através deste enfoque, podemos provar como 0S mecanismos ecoldgicos que
regem a estruturacdo da composicdo de espécies de arvores em paisagens fragmentado:s
operam em pequena e/ou em escalas espaco-temporais maiores (Arroyo-Rodriguez et
al., 2013a).

Recentemente, incorporaram-se outras dimensdes da biodiversidade nos estudos de
ecologia de comunidades. Uma destas dimensdes conhece-se como diversidade
funcional, baseada na medicdo de caracteres funcionais das espécies. O pressuposto
principal desta linha de pesquisa é que os caracteres funcionais reflitam o grau de
adaptacdo das espécies e as estratégias que estas utilizam para explorar 0s recursos
Adicionalmente, estes permitem relacionar a presenca e abundancia das espécies com
processos ecossistémicos (McGill et al., 2006). Por outro lado, as respostas das espécies

podem ser avaliadas em funcdo da sua variacdo funcional ao longo de gradientes



ambientais, permitindo entender como encontram-se distribuidas as espécies e seu grau
de adaptacdo a variagdo climéatica ou de disturbio (Ackerly and Cornwell, 2007).
Portanto, conhecer o grau de variacdo de diferentes caracteres funcionais dentro da
comunidade e entre individuos da mesma espécie em diferentes sitios permitiria
conhecer outras dimensdes da biodiversidade, auxiliando a conex&o entre vetores das
mudancas climéticas, como o aquecimento global e vetores das mudancas de uso do
solo. Esta conexao reflete respostas diretas das espécies, gerando informacgdes Uteis para
o planejamento e manejo dos ecossistemas (Enquist et al., 2015).

A outra dimenséao da biodiversidade no marco da ecologia evolutiva € a diversidade
filogenética, que busca conhecer quais sdo as relagbes evolutivas existentes entre e
dentre as comunidades. Essa dimensdo permite responder perguntas de como as
comunidades configuram-se e como as espécies evoluiram dentro dos gradientes
ambientais. Além disso, estudos em florestas também avaliam o papel dos fatores
histéricos e ambientais nos padrdes subjacentes da composicao de espécies da estrutura
das comunidades, porém precisa-se de uma grande quantidade de pesquisas adicionais
para integrar completamente a historia evolutiva com analises ecolégicas (Graham and
Fine, 2008; Gonzéalez-Caro et al., 2014a; Gastauer and Meira-Neto, 2014).

A histéria biogeogréfica de habitats diferentes, junto com a especializacdo de
hébitat impulsiona alta diversidade beta e diferentes padrbes de estruturacdo da
comunidade filogenética entre e dentro dos habitats. Ao mesmo tempo, um papel da
limitacdo da disperséo sugere que a diversidade beta aumente com a distancia espacial,
mas, nao é tao forte como o efeito do tipo de habitat. A influéncia dos processos
biogeograficos e evolutivos na composicao filogenética de uma comunidade pode
interagir com o efeito dos processos locais, como a especializacdo do habitat e a

limitacdo da disperséo, o que exige analises da estrutura de comunidades incorporando a



filodiversidade beta através de medidas filogenéticas para compreender a importancia
relativa desses processos (Fine and Kembel, 2011). Devido a dificuldade de estudos
experimentais para resolver estas questbes em grande escala biogeogréfica, o estudo
filogenético é uma alternativa para investigar a importancia relativa dos processos locais
e regionais na diversidade filogenética, que também influenciam no conjunto das
comunidades florestais dentro das regides (Fine and Kembel, 2011; Gastauer and
Meira-Neto, 2014).

Os padrdes da diversidade em gradientes ambientais séo de grande interesse nos
estudos ecologicos, e como esses padrBes relacionam-se com processos e funcdes
ecossistémicas. Porém, para compreender esses padrfes sdo hecessarios ndo somente
diversidade taxon6mica, mas também a diversidade funcional, genética e filogenética
(Swenson, 2011). No contexto da biogeografia funcional (Violle et al., 2014), entender
as respostas dos ecossistemas as mudancgas globais € fundamental para gerar solugde:
que permitam adaptacfes as condi¢des ecologicas futuras. Por tanto, conhecer o padrao
de distribuicdo das espécies ao longo de gradientes climéticos e de diferentes distlrbios
antropogénicos, assim como suas consequéncias no funcionamento ecossistémico, é
fundamental para o planejamento territorial (McGill et al., 2015).

Neste contexto de caréncia de conhecimento da estruturacdo de comunidades
florestais nos Andes, a presente tese tem como objetivo central estudar a beta
diversidade taxondmica, funcional e filogenética das florestas ao longo do gradiente
ambiental em uma bacia dos Andes da Colémbia. Pretende-se testar a hip6tese de que a
diversidade multidimensional (taxondmica, funcional e filogenética) diminui com a
altitude. Espera-se que com o0 aumento da altitude ocorra diferencas na temperatura, na
precipitacdo e nas caracteristicas do solo, o que pode causar um efeito na complexidade

das associacdes de plantas andinas.



OBJETIVOS

Obijetivo geral

Conhecer os padrdes de diversidade taxonémica, funcional e filogenética das
comunidades de arvores em um gradiente de altitude nos Andes da Colémbia de 2.100

m a 3.500 m.
Obijetivos especificos

1. Avaliar a diversidade taxondmica florestal em um gradiente atitudinal;

2. Avaliar a variacdo da diversidade funcional das comunidades de arvores ao
longo do gradiente de elevacao;

Hipotese para objetivos 1 e 2: em funcdo das condi¢cdes ambientais limitantes
nas maiores altitudes espera-se uma menor diversidade taxonémica e funcional.

3. Avaliar a estrutura filogenética das comunidades de &arvores no gradiente
altitudinal
Hipotese: Em funcdo do aumento das condi¢cdes ambientais estressantes com o
aumento da altitude espera-se que as comunidades nessas condicfes das regides
mais altas apresentem-se mais agrupamento filogenético que o esperado pelo
acaso.

4. Avaliar as relacbes entre as trés diversidades e conhecer a resposta da
diversidade nas trés dimsfies com 0s numeros de diversidade verdadeira de
Hill ao longo do gradiente altitudinal.

Hipdtese: As trés dimensbes da diversidade tém correlacdes positivas e e
funcdo do aumento da altitude espera-se que a diversidade verdadeira nas trés
dimersGes apresente relacdo de diminuicdo em diferentes tipos de modelos

lineares, quadraticos ou GLM.
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CAPITULO 1. PATRONES DE BIODIVERSIDAD DE ARBOLES EN UN
GRADIENTE DE ALTITUD EN LOS ANDES DE COLOMBIA

PATTERNS OF DIVERSITY OF TREES IN A GRADIENT OF ALTITUDE IN

THE ANDES OF COLOMBIA

RESUMEN

La diversidad de especies sigue siendo un parametro fundamental para conocer las
comunidades vegetales y plantear medidas de conservacion y restauracion. Entender
como interactian los factores ambientales como altitud, temperatura yesuklo
estructuracion de comunidades vegetales es clave para estudiar la dinamica de los
bosques. Una region con bastantes interacciones aun desconocidas son los Andes
tropicales, donde a escala regional existen multiples gradientes ambientales que han
generado alta diversidad y endemismos. En este estudio se selecciond la parte alta de la
cuenca del rio Quindio en Colombia entre 2100 y 3500 metros para conocer la
diversidad arb6rea de comunidades boscosadayvez como la variabilidad de las
comunidades vegetales esta influenciaddaaltitud, temperatura minima, radiacign

pH. Se establecieron 12 parcelas permanentes de monitoreo de 2500 s&
determinaron y midieron todos los individuos con DAP superior a 5 cm. Se encontré un
rango de 9 a 53 especies en las parcelas del gradiente, un total de 269 especies, 67
géneros y 34 familias. Se encontr6é que la riqgueza de familias, géneros y especies estan
correlacionadas inversamente proporcional a la altura, al igual que la homogeneidad de
las comunidades. Las variables significativas que explican la variabilidad de
composicién de especies son la altitud, la temperatura minima, la radiacion y el pH del
suelo. En cuanto a betadiversidad el test de mantel mostro que esta relacionada con la
altitud. La betadiversidaflsim mostro una clara division en tres zonas altitudinales en
cuanto a composicion y dominancia de los bosques. Los resultados estan acordes a las
predicciones y lo encontrado en otros gradientes en el rango de 2000 a 3500 m donde se
ha demostrado un efecto significativo de la altura sobre la riqueza de especies. Se
concluye que la altitud es el principal factor que determina que las comunidades
vegetales por encima de 2000 m disminuyan su riqueza y aumenten la dominancia de
pocas especies y a la vez es la que ayuda a la alta tasa de recambio de especies en e
gradiente, lo que determina una alta betadiversidad a nivel de paisaje.

PALABRAS CLAVE

Alfadiversidad, dominancia, rareza, betadiversidad, GLM, Mantel
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INTRODUCCION

Los Andes tropicales son un bioma de alta importancia por su biodiversidad y
endemismo considerado un hotspot de biodiversidad (Myers et al., 2000; Bush et al.,
2007) y abastecen servicios ecosistémicos en zonas densamente pobladas en el norte de
Suramérica (Tejedor-Garavito et al., 2012; Balthazar et al., 2015). Son ecosistemas
vulnerables al cambio climatico que afecta las interacciones ecoldgicas y la
estructuracion de comunidades vegetales (Hassan et al.,, 2005; Herzog et al., 2012;
Girardin et al., 2014). En Colombia comprenden el 2,5% de los bosques y son un
ecosistema en categoria de peligro (Etter et al., 2017). Estas particularidades hacen de
los Andes una prioridad de investigacion para la blusqueda de conocimiento ecol6gico
atil para plantear medidas de conservacion y restauracién (Tejedor-Garavito et al.,
2012; Balthazar et al., 2015).

Los gradientes de elevacion en bosques tropicales son una herramienta robusta para
entener la relaciébn entre ambiente y la estructura de comunidades (Gentry, 1988;
Lieberman et al., 1996; Malhi et al., 2010; Prada et al., 2017) a diferentes escalas (Qian,
2017). Desde el punto de vista ecoldgico los Andes contemplan una complejidad de
interacciones por sus multiples condiciones climéticas, geoldgicas y de intervencion
antrépica. Los gradientes de altitud andinos oscilan entre los 0 y 5500 m, y cada region
en particular ostenta diferentes patrones del comportamiento contrastante de las
variables ambientales en diferentes regiones (Quintero et al., 2009; Halbritter et al.,
2013). Los estudios priorizan la altitud ya que esta correlacionada en con la lluvia y la
temperatura (Barrera et al., 2000), por lo cual es un proxy conveniente para investigar
distribuciones de especies (Jump et al., 2009).

En cuanto a la relacion de variables ambientales y la comunidad, lo primero para tener
en cuenta es que las especies dentro de cualquier comunidad local necesariamente
provienen del pool de especies (Metacomunidad) de la region (Qian, 2017). Y en la
respuesta de cada comunidad dentro de un gradiente, se acepta ampliamente que el
conservadurismo filogenético desempefa un papel importante en la estructuracién de
cada comunidad. En parte debido a que la mayoria de los clados ancestrales de las
especies actuales se originaron cuando el planeta estaba predominantemente bajo
ambientes tropicales (Behrensmeyer et al., 1992; Graham, 1999) y la tolerancia al
clima frio evolucion6 después del enfriamiento global iniciado en el temprano Eoceno
hace aproximadamente 50 millones de afios (Graham, 2011; Condamine et al., 2012)".

Estos procesos permitieron que algunos clados persistieran en ambientes frios (Qian,
11



2017), debido a que los rasgos ecologicos (por ejemplo, la tolerancia al frio) se
conservan filogenéticamente (Donoghue, 2008) y porque los eventos evolutivos que
producen funciones novedosas son raros y se considera que estas innovaciones
evolutivas ocurrieron en pocos clados (Latham and Ricklefs, 1993; Wiens and
Donoghue, 2004; Ricklefs, 2006).

Después del surgimiento de Los Andes, desde la ultima glaciacién ocurrieron eventos
que forzaron la distribucion de diferentes especies de arboles, algunas regiones de los
Andes fueron sometidas a presiones ambientales que determinaron la estructeracion d
comunidades con diferentes patrones que han cambiado a través de diferentes escalas
temporales, esto conllevé a que en estas regiones la temperatura minima generara
comunidades donde confluyen elementos de flora de zonas templadas adaptadas al frio
con especies de origen tropical que se han adaptado a las temperaturas de las zonas altas
(van der Hammen, 1974). Esta confluencia crea un mosaico de comunidades con
diferentes riquezas y abundancias de familias, géneros y especies y a su vez multiples

patrones de acumulacion de especies a traves de los gradientes de altitud andinos.

Bajo estas premisas anteriores, el resultado es que so6lo un nimero limitado de clados
puede extenderse a areas con clima frio en el proceso de filtrado ambiental. Este
proceso daria como resultado un gradiente de relacion filogenética creciente con la
disminucién de la temperatura. Los datos empiricos de gradientes latitudinales y
gradientes de elevacion en zonas templadas generalmente apoyan esta prediccion de la
estructura filogenética de estos gradientes (Qian, 2017). Sin embargo existen
excepciones donde especies de clados distantemente relacionados podrian haber
desarrollado los mismos rasgos ecoldgicos para adaptar un tipo particular de ambiente
(Diaz et al., 2004; Gurevitch and Gordon, 2006). O simplemente estén en ese proceso
de adaptacién evolutiva permanente que subyace en todo muestreo temporal o
permanente de comunidades vegetales sometidas a cambios de clima y presiones

antrgpicas.

En este contexto, la tendencia es a enfatizar en la importancia de la formacion de nubes
como un impulsor de la rotacion de la composicion de especies a lo largo de los
gradientes de elevacién de los &sdGirardin et al., 2014). Para el caso de varios
gradientes en el tropico, debido a que la elevacion esta fuertemente correlacionada con
la temperatura, las curvas similares en forma de campana de la familia, género y riqueza

de especies contra la elevacion resultan en una relacién similar cuando estas variables se
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grafican contra la temperatura, con un pico en riqgueza en un rango de temperatura de
21.920.2 °C (Qian, 2017). La fuerte disminucion en el nimero de individuos a nivel de
familias, géneros y especies entre 1500 m y 3500 m coincide con la formacion de una
zona de inmersion nubosa en ese rango altitudinal en los transectos andinos (Gentry,
1995; Girardin et al., 2014). Una prioridad clave para la investigacion es determinar la
tasa de migracion de a nivel de género (Feeley et al., 2011) dentro de gradientes locales.
En especial, en esos gradientes existen vacios de informacion de la transicion de los
bosques secos a bosques nublados montanos (G. and Givnish, 1998) y en la transicion
de bosques andinos a bosques muy nublados y paramos (Alvear et al., 2010).

El estudio de la vegetacion y el efecto del clima ha sido un amplio tema estudiado en el
que se han planteado varias hipotesis y sus efectos a varias escalas. En la actualidad se
contemplan varios enfoques para estudiar la biodiversidad, taxonémico, funcional y
filogenético (Swenson, 2011; Violle et al., 2014) y a pesar de que el gran reto es la
integracion de estos tres componentes de la biodiversidad (Chao et al., 2014; Cardoso et
al., 2014), sigue siendo necesario estudiar por separado dichos enfoques ya que sus
diferentes resultados pueden tener aplicaciones practicas en la toma de decisiones y
comprension de la biodiversidad. En consecuencia, realizar estudios bajo un enfoque
taxondémico y sobre el concepto de nicho, es pertinente para comprender la actualidad
de los ecosistemas y sus comunidades vegetales a escala regional o local y continuar
generando insumos que puedan usarse en politicas y proyectos de conservacion y
restauracion de manera directa.

Por consiguiente, el presente estudio busca conocer cuéles son los patrones de la
diversidad taxonomica de arboles en las comunidades vegetales existentes en una
gradiente de altitud que ha sido sometdudltiples actividades antropicas durante los
altimos cincuenta afios. Los objetivos son 1) Describir la taxonomia y esdrdetlas
comunidades. 2) Conocer el efecto del gradiente de altitud en la diversidad y estructura
de las comunidades vegetales del gradiente. Planteando como hipotesis que la
diversidad y estructura de las comunidades vegetales entre 2000 y 3500 m de altitud
disminuyen su complejidad con el aumento de altitud, debido a los efectos de la
dominancia de algunas especies que tienen mayor adaptacién a las bajas temperaturas

gue se presentan en las mayores altitudes.
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METODOLOGIA

Area de estudio La cuenca del rio Quindio esta localizada en el departamento del
Quindio y abastece de agua los municipios de Armenia, Circasia, La Tebaida y Salento,
en total 300.000 habitantes que represeptésb% de la poblacion del departamento
(CRQ, 2014). La cuenca tiene 65,35 km de largo y 750devérea, inicia en el extremo
norte oriental del municipio de Salento en el paramo del Quindio (4.200 msnm).
Recorre & departamento de norte a sur y desemboca en el rio Barragan.
coordenadas el area de estudio son 4.697°N;75.402°W en el nacimiento del rio y
4.397°N;75.766°W en la desembocadura (Figura 1.1
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Figura 1.1. Ubicacion del area de estudio en la cuenca alta del rio Quindio, Colombia.

Toma de datos se establecieron 12 parcelas permanentes de 50x50 m (¥4 ha) donde se
midieron todos los individuos por encima de 5 cm de didmetro a la altura del pecho
(DAP). Se tomaron muestras botanicas por morfoespecies y fueron identificadas y
depositadas en el Herbario Toli de la Universidad del Tolima. Se midio diametro, altura

y posicién de cada individuo. Las caracteristicas de los suelos fueron obtenidas de dos
muestras tomadas al azar dentro de cada parcela, cada muestra de suelos consistia er

tres submuestras tomadas en el horizonte A entre 5 y 10 cm de profundidad a una
14



distancia de 10 m (Moreira, 2012). Las variables climaticas fueron tomadas de la base
de datos WorldClim2 (Fick and Hijmans, 2017).

Procesamiento de datasse realiz6 una matriz de individuos de la cual se extrajeron el
namero de familias, géneros y especies, se calculd el indice de Shannon y se hicieron
las curvas de acumulacion de especies con Vegan (Oksanen et al., 2017). Para conocer
los patrones de familias, géneros, especies y el indice de Shannon a lo largo del
gradiente se realizaron modelos lineales generalizados (GLM). Se realizé un analisis de
correlacion y multicolinealidad entre las variables ambientales y de suelos, de las cuales
se seleccionaron para ver los efectos la altura sobre el nivel de mar (asnm), radiacion,
temperatura minima en el mes mas friel pH del suelo, la seleccion de variables se
realiz6 con el paquete VIF de R (Lin et al., 2011). Para la estructura de las comunidades
se calculd el valor de importancia (IVI) y se determiné que sigue un modelo
exponencial muy usado en procesos biologicos y estructura de bosques (Koji Shimano,
2000), posteriormente se calcularon los pardmetros de un modelo exponencial (f(x)=
a*e™) dichos parametros fueron correlacionados con altitud para saber si esta determina
la mayor o dominancia expresada por la pendiente del modelo, este proceso se realizé
en Infostat Profesional (Di Rienzet al.,, 2011). Para la comparacion entre
comunidades y valor de importancia o especies dominantes se escogio el indice de
Valor de Importancia (IVI) (Curtis and Mcintosh, 1951) el cual toma en cuenta los
parametros de frecuencia, dominancia y abundancia, por lo cual ha sido mas usado en
ecosistemas forestales ya que es mas completo que simplemente el valor indicador de la
abundancia. Para el andlisis de betadiversidad y efectos del gradiente de altitud sobre
esta, se realiz6 un test de Mantel entre la matriz de distancia Bry-Curtis de la
composicién y abundancias de especies de las parcelas y la matriz de distancia euclidea
de altitud. También se realizé otro test de mantel entre la distancia Bry-Curtis y las
distancias geogréficas de las parcelas para ver si las diferencias encontradas obedecen a
autocorrelacion espacial. Se realizo también un analisis de betadiversifdoch que

es la disimilaridad de Simpson (equivalente al componente de turnover de la
disimilaridad de Sgrensen), este analisis se realizé con el paquete betapart (Baselga and
Orme, 2012). Ademas, se ejecutd un Escalamiento multidimensional no métrico
(NMDS) con el paquete Vegan de R (Oksanen et al. 2017).
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RESULTADOS

Composicion floristica

En total se encontraron 5207 individuos distribuidos en 269 especies dentro de 134
géneros de 65 familias (Anexo L.la familia mas abundante es la Melastomataceae
con 1204 individuos, seguida de Cunoniacea (487), Pentaphylacaceae (439),
Cyatheaceae (427), posteriormente se encuentran Rubiaceae (286) y Primulacea (242)
Las familias menos abundantes son Acanthaceae, Juglandaceae, Styracaceae,
Winteraceae, Dicksoniaceae, Gentianaceae, Hypericaceae y Polygalaceae catemenos
dos individuos (Anexo 1.1).

Tabla 1.1. Variables abiédticas, area basal y diversidad de familias, géneros y especies
para las 12 parcelas del gradiente

Plot  Thosque asnm TMin Rad pH AB Fam Gen Sp Srare H Simp  aFisher
12 BAnBa 2208 11,4 16070 53 7,18 25 31 40 37 4,46 4041 12,9
7 BAnBa 2236 11,8 17629 58 7,65 30 49 59 45 3,87 20,52 20,2
6 BAnBa 2355 11,1 16512 53 3,97 14 23 27 22 356 16,39 6,8
10 BAnBa 2404 11,4 17552 5 6,41 27 35 39 34 4,27 33,57 11,9
9 BAnBa 2744 7,9 16253 51 10,33 30 44 50 36 4,14 29,96 12,4
8 BAnBa 2747 7,9 16253 5,2 3,28 12 15 18 16 3,93 23,17 4.4
11 BAnBa 2764 9,2 17131 5,2 6,73 30 43 51 45 4,35 36,5 18,1
1 BAnAI 3000 7,5 18215 59 10,15 33 42 53 46 3,52 25,09 17,8
4 BAnAl 3317 34 17736 4 14,62 13 18 283 15 3,38 13,67 4,6
3  BAnAl 3318 41 16988 4,37 7,23 15 18 22 20 342 12,73 5,6
2 BAIAn 3404 4,1 16988 4,53 9,56 23 33 44 32 334 999 9,7
5 BAIAn 3525 3,1 16445 4,2 7,8 4 5 9 9 331 12,62 1,9

Plot: parcela; Tbosque: clasificacién de tipos de bosque por a#tggdn (Rangel, 2000); BAnBa:
bosque andino bajo; BAnA: bosque andino alto; BAIAn: bosajteeandino; asnm: altura sobre el nivel
del mar; Tmin: temperatura minima del mes mas frio; Rad: radiaptidngrado de acidez del suelo;
AB: area basal; Fam: nimero de familias; Gen: nimero de gériggpespecies; Srare: especies raras;
H: indice de Shannon; Simindice de Simpson; aFisher: indice Alpha de Fisher

Las variables ambientales altitud, pH, temperatura minima y radiacién tienen
correlaciones mayores a 0,50 y significativas (Anexo 1.2), estas correlaciones
permitieron dejar solo como variable explicativa de las variables taxonémicas la altitud
ya que ella recoge la variabilidad del resto y asi usar un modelo mas parsimonioso. En
cuanto a las variables de diversidad taxonomica también existe una alta correlacion
superior a 0.75 entre ellas (Anexo)1.3

El mayor nimero de familias fue de 33 en la parcela 1 a 3000 m de altitud y el menor
namero de familias fue de 4 en la parcela 5 a 3525 m de altitud. La mayor cantidad de

géneros fue de 49 en la parcela 7 a 2236 m y la menor cantidad de géneros elala parce
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5. En cuanto a especies la mayor cantidad de especies esta en la parcela 7 a 2236 my la
de menor especies sigue siendo la parcela 5 con 9 especies (Tabla udrva de
acumulacion de especies muestra unos patrones de acumulacion variados en todo el
gradiente, en general las parcelas que alcanzan puntos de saturacion mas rapido son las
parcelas de la parte alta del gradiente y las de la parte media y baja se entremezclan en
patrones de acumulacion que no muestran aun alto grado de saturacién, esto es un

efecto de las especies raras y la alta riqueza en la parte media y alta (Anexo 1.4).

Efectos del gradiente de altitud en la diversidad

El GLM para la relacion de la altitud con el numero de familias, numero de géneros,
namero de especies refaccionadas y el indice de Shannon fue significativa (Figura 1.2).
A mayor altitud en general las variables taxonémicas a nivel de familia, género y
especie disminuyen, al igual que la diversidad de Shannon que es un indice altamente

correlacionado con el nUmero de especies.
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Figura 1.2. Relaciones de la altitud (Z) con el nimero de familias, numero de géneros,
namero de especies (S) e indice de Shannon (H) en el gradiente de altitud de la cuenca
alta del rio Quindio. a) Familias AIC: 102.92; p=0.00154. b) Géneros AIC: 1126.77;
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p=0.0002. c) Especies AIC: 105.92; p=0.0409; d) indice de Shannon AIC: 125.12;
p=0.042

En cuanto a la dominancia el efecto del gradiente sobre la estructura de la comunidad de
arboles y las tendencias de dominancia se destaca que las distribuciones del indice de
valor de importancia (IVI), describen una funcion exponencial para todas las parcelas
(p<0.05) (Figura 1.3a). El parametro del modelo que determina la curvatura de este
modelo es la pendiente, el cual determina si existen especies mas dominantes que
contrastan con el resto del peso ecoldgico de las especies, el modelo GLM determiné
gue existen efectos significativos en la altitud sobre el parametro, lo cual muestra que a
mayor altitud las comunidades son mas homogéneas y existe una o dos especies mas

dominantes sobre el resto (p<0.001 y AIC:inf) (Figura 1.3b).

Efectos de la altitud sobre la estructura de la comunidad y las especies dominantes
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Figura 1.3. a. Modelo exponencial de las 12 parcelas en cada altitud. b. GLM Poisson-
Logit de altitud y la pendiente de los modelos exponenciales.

Especies dominantes

En cuanto al IVI, que representa tres factores de la adaptabilidad al nicho en

determinado tiempo y espacio (Que tan abundantes son, que tan frecuentes son y que
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tan dominantes son), son diversas las especies que presentaron el mayor peso ecologico,
se describen a continuacion por sectores. Para las especies presentes entre 2100 a 280(
msnm se destacan Cecropia telenitida, Chrysochlamys sp, Cyanthea sp, Psichotria
suvivaga, Cyathea caracasana, Lippia hirsuta, Quercus humboldtii, Cyathea
divergens, Ageratina sp, Cyathea pallescens, Tibouchina lepidota, Morella pubescens
Entre 2800 y 3300 msnm son dos especies las que se destacan Brunellia goudotii
Viburnum undulatum. Finalmente, para las parcelas por encima de 3300 msnm las
especies con mayor peso ecolégico son Miconia tinifolia, Ardisia guianensis

Weinmannia reticulata, Freziera reticulata, Weinmannia rollottii (Anexo 1.5

Especies plasticas
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3317 Viburnum undulatum

2208

3525

B Viburnum undulatum W Turpinia occidentalis & Miconia theaezans QOreopanax incisus W Miconia tinifolia

Figura 1.4. Abundancia de las especies que se encuentran en mas de cinco sitios a lo
largo del gradiente de altitud

Solamente cinco especies se encontraron en mas de cinco lugares, Viburnum ondulatum
la especie mas frecuente en todo el gradiente, estando desde los 2700 hasta 3300 m.
Posteriormente est4 Oreopanax inciglairpinia occidentales que se encuentran en la
parte media del gradiente. Finalmente, Miconia theanzens que es la especie que esta en
8 lugares a lo largo del gradiente y Miconoia tinifolia que se destaca en las parcelas de

la parte alta del gradiente (Figura)l.4
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Betadiversidad

El test de mantel entre distancia de Bry-Curtis y la altitud presenté diferencias
significativas (p<0.05), estableciendo que la altitud si tiene efecto sobre el recambio de
la diversidad a nivel de especies. Por otro lado, dicho efecto es independiente de la
distancia geogréfica de las parcelas de acuerdo con el test de Mantel (p> 0.05) (Anexo
1.6). EI NMDS muestra un efecto significativo en la composicién de especies de la
altitud y el pH como los factores que determinan la diferencia en composicion y existe
un efecto positivo sobre las tres tipos de bosque previamente descritas en la region que
son Bosque andino bajo (2100-2800 msnm), Bosque andino alto (2800-3300 msnm) y
Bosque alto andino o sub-paramo (3300-3800) (Figura 1.5). (van der Hammen, 1974;
Rangel, 2000; Sarmiento-P and Le6n-M, 2015).
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Figura 1.5 NMDS para las doce parcelas a partir de altitud, pH y tipos de bosque
andinos. Lineas negras altitud en metros, linea verde pH. BalAn: Bosque Alto Andino.
BANnAI: Bosque Andino Alto. MAnBa: Bosque Andino Bajo

El andlisis de betapart consBque es una métrica de betadiversidad particionada

presenta tres grupos bien definidos por composicién aditiva (Figyra 1.6
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Figura 1.6. Dendrograma de analisis de Betadiversidad (Bsim).

DISCUSION

Diversidad taxonémica

En los andes de Colombia se reportan 294 familias de plantas vasculares (Jgrgensen et
al., 2011), el estudio actual reporta 65 familias (22%) teniendo en cuenta que el
muestreo es solo de arboles y arbustos por encima de 5 cm de didmetro. A nivel de
géneros se estiman en los Andes colombianos 2.302 de los cuales se reportan aqui 134
con 269 morfoespecies, lo que representa una porcién del 6% de los géneros. Dentro de
las familias y géneros mas ricos se reportan en toda la region de los Andes las familias
Melastomataceae, Rubiaceae, Piperaceae, Arecaceae, Fabaceae, Solanaceae vy
Euphorbiaceae, de estas solamente Melastomatagedubiaceae estan como
dominantes en todo el gradiente estudiado, representando patrones a nivel local,
llenando un vacio taxonOmico importante en esta localidad como lo recomienda
(Jgrgensen et al., 2011). Otro estudio donde solo coinciden las familiascB8adana

Melastomataceae y no asi la Astex@ que no esta dentro de las mas abundantes en
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nuestro estudio pero si en otras regiones de la cordillera central y en areas con mayor
intervencién antropica (Alvear et al., 2010), nuestro estudio estd4 contribuyendo a
mejorar los listados regionales sobre todo de areas conservadas recientemeitge lo cua
considera una muestra representativa de las comunidades que se estructuran con las
condiciones actuales de fragmentacion y efectos acumulados en la region.

Otros estudios en localidades de Colombia contrastan en un rango de 17 a 46 familias
reportadas en una revision de 18 estudios de areas de bosque andino (Gafiadlo-

2003). Nuestras areas de muestreo oscilan entre 4 a 33 familias. Estos contrastes entre
comunidades estan dentro de lo esperado, ya que la cantidad de asociaciones vegetales &
nivel local en los andes es muy variable (D. Leo6n et al., 2008) lo cual depende del
estado sucesional y variables localizadas, lo cual ha determinado dominancia de algunas
especies como es el caso de Quercus sp. (D. Ledn et al.,, 2008) que también fue
muestreado aqui en comunidades que presentan valores bajos de riqueza y alta
dominancia.

A nivel de géneros y especies la mejor recopilacion la presenta (Qian, 2017) que
muestra con claridad que entre 2000 y 3000 msnm existe un rango de 80 a 20ygéneros
120 a 50 especies por localidad de 34 areas que fueron estudiadas. En general de las
localidades del presente estudio solo una estad en un rango inferior con 9 especies y es
una zona conocida como la asociacién Ensenillo (Weiniaasn) donde esta especie
domina y ha sido también reportada como dominantes en areas intermedias de bosques
andinos entre los 2500 y 3000 msnm (Rangel, 2000; Alvear et al., g@éhQyansectos

de vegetacidn cercanos a nuestra area de eghuapez et al., 2012).

En cuanto al patrén de disminucion de la riqueza a los tres niveles taxondmicos familia,
género y especies, se encontré un efecto significativo de la altitud, donde a medida que
se sube en el gradiente los tres niveles taxonémicos disminuyen al igual que en Bolivia,
Ecuador y Pera en diferentes sitios de investigacion permanente (Jgrgensen et al., 2011;
Girardin et al., 2014) y para Colombia este patrén después de los 2000 msnm ha sido
reportado también (Galindb- et al., 2003; Alvearet al., 2010; Qian, 2017).
Particularmente esta relaciéon inversa se acrecienta después de los 2000 msnm (Alvear et
al., 2010) para el nivel de especie.

La forma de los patrones como el funcionamiento de los procesos ecoldgicos dependen
de la escala y ha atraido cada vez mas el interés de los ec6logos en los ultimos 25 afos
(Schneider, 2001), y representa un factor importante a la hora de interpretar los estudios

ecolégicos (Garcia, 2012). La latitud psf misma no es un factor que afecte
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directamente la diversidad de plantas (Hawkins Bradford A. et al., 2007), pero ha sido
bien estudiado, contrario a los estudios a escala de paisaje o local que son escasos
(Jorgensen et al., 2011a latitud no se discutié en el presente estudio ya que esta
desarrollado a una escala de paisaje, donde las principales variables que influyen sobre
los patrones de vegetacion son la altitud y factores a escala local como el grado de
intervencién humana y los suelos (Alvear et al., 2010; Qian, 2017). Los datos entonces
muestran que podemos en nuestra area de estudio aceptar la hipotesis de que la riqueza
de especies disminuye y la dominancia aumenta en el gradiente de altitud y es producto
de variables correlacionadas como la radiacion y el pH del suelo las cuales también
disminuyen a medida que se llega a la franja de mayor nubosidad (Jgrgensen et al.,
2011).

Dominancia

En cuanto a la dominancia, Weinmannia pubescens, Alnus acumyifatalia barbata
acumularon el 42% de dominancia en la zona baja, Alnus acumn&ieziera
canescens cerca del 36% en la zona media y Diplostephium tolimense, Oreopanax
discolor, Gaultheria foliolosg Tibouchina andreana mas del 50% en la zona alta
(Anexos 1 a 3). Dicha dominancia de estas especies ha sido reportada también por
varios autores (Alvear et al., 2010; Rangel, 2000; van der Hammen, 1974). La
dominancia de pocas especies es mayor en la regiébn del cambio entre los bosques
andino y altoandino que se efectia muy gradualmente y se ha relacionado
principalmente con las diferencias en la temperatura ambiental, la humedad relativa, la
precipitacion y la exposicion a la radiacion solar (Mora-O. & Sturm 1994, Rangel-Ch.
1995b, van der Hammen 1998, Gradstein et al. 1995, Salamanca 1988) (Alvear et al.
2010). Dicha gradualidad se acrecienta al pasar de los 3300 msnm donde la dominancia

se dispara por parte de especies mas adaptadas al frio (Qian, 2017).

Betadiversidad

En una revisidn reciente de la rigueza de plantas vasculares y el endemismo en los
Andes, (Jgrgensen et al., 2011) argumentaron que la alta variabilidad espacial de la
topografia andina y el entrelazado de gradientes edaficos y microclimaticos explican la
gran riqueza de especies registrada en los Andes. Sin embargo, dado que no
comprendemos completamente los mecanismos que crean y mantienen los patrones de
riqueza, basados solo en analisis correlativos, es casi imposible prever qué sucedera con

la biodiversidad en el area cuando se induzca un cambio en uno 0 mas parametros
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(Girardin et al., 2014). Aqui se encontré un efecto positivo de la altitudpi elel

suelo (Figura 1.5), las variables climéaticas a gran escala no fueron significativas y
tenian alta correlacion con la altitud, por lo cual se dejé solo la altitud para el analisis.
Es importante reconocer que la relacion de la filogenética y la evolucion de las
comunidades con los patrones locales de los patrones ambientales determinan los
patrones de la riqueza y diversidad de las comunidades en los Andes, donde se pueden
encontrar tendencias tanto del conservadurismo de nicho como excepciones que
moldean los patrones de la diversidad taxonomica en diferentes areas a nivel local en los
Andes (Qian, 2017).

Las excepciones de baja riqueza y alta dominancia particularmente se dan en areas
dominadas por Quercus sp. (Galindo et al., 2003), para nuestro caso se destacan areas
dominadas por Alnus acuminata Freziera canescens que son especies dentro de
géneros de origen cosmopolita y que en el tropico cuentan con pocas especies, mientras
que en las areas templadas son géneros con una mayor variabilidad a nivel de especie.
Esta tendencia de dominancia de géneros monoespecificos es acorde a la prediccién que
se ha dado de que las especies dominantes en las zonas altas de los andes provienen d
zonas templadas y probablemente llegaron en la ultima glaciacion (van der Hammen,
1974; Qian, 2017) y han logrado sobrevivir gracias a las bajas temperaturas de las zonas
altas pero no se han diversificado como ha sucedido en las zonas templadas, lo cual es
un tema de investigacién importante para entender o predecir la permanencia de estas
especies en escenarios futuros de cambio climaticos severo que se espera para los Andes
(Bush et al., 2007).

Los bosques tropicales andinos son un laboratorio ideal para comprender las
interacciones mecanstas entre los ecosistemas forestales y los parametros
ambientales. Recientemente, en una red de transectos elevados establecidos en los
tropicos apuntaron a la evidencia de un cambio en la estructura del bosque, y una
disminucién en la biomasa sobre el suelo y la riqueza de las plantas lefiosas a lo largo de
los gradientes de elevacion y se encontré una tendencia en forma de joroba en la riqueza
de plantas lefiosas a lo largo de todos los gradientes de elevacion, con un pico en los
niveles de familia, géneros y riqueza de especies en los bosques montanos bajos,
seguido de una rigueza decreciente dentro de la zona de inmersién en la region de
bosque nublado (Girardin et al., 2014). Esa afirmacién se evidencié en el presente

estudio, donde la disminucion de especies es evidente después de los 2800 msnm. En
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general en cuanto a los patrones de acumulacién y dominancia de especies en el
gradiente se encontr6 que es antes de los 3000 msnm donde se encuentra las
comunidades mas ricas y mas heterogéneas con mayor acumulacién de especies y
saturacion a mayor cantidad de individuos, después de ese nivel de altitud las
comunidades se saturan mas rapido y presentan hiperdominancia por una o dos
especies, estos contrastes de riqueza y diversidad son los que hacen que la zona de
estudio presente una alta betadiversidad a través del gradiente de altitud después de los
2.000 m.

Un andlisis preliminar de la rigueza de plantas lefiosas en tres niveles taxondmicos
destaca la necesidad de contar con datos basicos precisos sobre la distribucién de la
rigueza de especies a lo largo de los gradientes de elevaciébn para proporcionar
informacion sobre las especies de plantas lefiosas andinas mas vulnerables a los rapidos
cambios climaticos, este tipo de estudios servirdn para desarrollar una comprensiéon
mecanicista del ciclo completo del carbono y las funciones del ecosistema en los Andes
(Girardin et al., 2014). Nuestros analisis muestran las familias Phylantceae,
Cunonicaceae, Betulaceae, Fagaceae y Juglandaceae como familias que solb estan e
pequefios rangos de altitud, este comportamiento las hace de especial interés para
estudiar sus poblaciones en los rangos de distribucién altitudinal restringidos
encontradosaqui, en especial los contrastes entre rareza de localizacién y rareza de
abundancias. Lo cual es evidente en especial con el caso de Juglans neotropica que es
una especie Unica en la familia Juglandacea, pero al contrario de las otras familias es
una de las especies mas raras en todo el estudio y es un patron en toda la region de los
Andes de Colombia, tanto que dicha especie esta declarada en categoria en peligro (EN)
en Colombia (IJUCN, 1998).

CONCLUSIONES

La hipotesis planteada es aceptada ya que existe una disminucion en la riqgueza de
familias, géneros y especies a medida que se asciende en el gradiente y es respaldada
por la similaridad en los patrones encontrados con otros estudios en los andes de
Colombia. Igualmente, la homogeneidad y dominancia de las comunidades se @acentua
medida que se sube en el gradiente, encontrando comunidades boscosas en la parte alta
por encima de los 3000 msnm que son menos diversas, mas homogéneas y dominadas

por una o dos especies.
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ANEXOS

Anexo 1.1. Composicion floristica de 12 parcelas en la cuenca alta del Rio Quindio

FAMIL IA GENERO SPECIES N
Acanthaceae Aphelandra Aphelandra runcinata 2
Actinidiaceae Saurauia Saurauia sp.1 2
Actinidiaceae Saurauia Saurauia sp.2 2
Actinidiaceae Saurauia Saurauia sp.4 1
Actinidiaceae Saurauia Saurauia ursina 35
Adoxaceae Viburnum Viburnumsp 2
Adoxaceae Viburnum Viburnum undulatum 115
Amaranthaceae | Uretia Uretia sp.1 5
Anacardiaceae | Mauria Mauria heterophylla 12
Anacardiaceae | Toxicodendron | Toxicodendron striatum 11
Annonaceae Annonaceae Annonaceae sp.2 10
Apocynaceae Rauvolfia Rauvolfia leptophylla 6
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FAMIL IA GENERO SPECIES N
Araliaceae Dendropanax Dendropanax macrophylluj 1
Araliaceae Oreopanax Oreopanax albanensis 3
Araliaceae Oreopanax Oreopanax capitatus 1
Araliaceae Oreopanax Oreopanax cecropifolius | 10
Araliaceae Oreopanax Oreopanax discolor 34
Araliaceae Oreopanax Oreopanax incisus 78
Araliaceae Oreopanax Oreopanax liebmannii 7
Araliaceae Oreopanax Oreopanax ruizanum 6
Araliaceae Oreopanax Oreopanax sp.1 21
Araliaceae Schefflera Schefflera sp.1 3
Arecaceae Ceroxylon Ceroxylon quindiuense 1
Arecaceae Chamaedorea | Chamaedorea sp.1 12
Arecaceae Chamaedorea | Chamaedorea sp.2 1
Arecaceae Geonoma Geonoma orbignyana 2
Arecaceae Geonoma Geonoma sp.1 3
Arecaceae Geonoma Geonoma undata 1
Arecaceae Prestoea Prestoea acuminata 3
Arecaceae Prestoea Prestoea decurrens 8
Arecaceae Wettinia Wettinia kalbreyeri 22
Asteraceae Ageratina Ageratina popayanensis | 6
Asteraceae Ageratina Ageratina sp.2 73
Asteraceae Asteraceae Asteraceae sp.2 5
Asteraceae Asteraceae Asteraceae sp.4 1
Asteraceae Asteraceae Asteraceae sp.5 1
Asteraceae Baccharis Baccharis latifolia 18
Asteraceae Critoniopsis Critoniopsis sp.1 3
Asteraceae Critoniopsis Critoniopsis sp.2 3
Asteraceae Diplostephium | Diplostephium sp.1 4
Asteraceae Gynoxys Gynoxys sp.1 14
Asteraceae Lepidaploa Lepidaploa sp.1 7
Asteraceae Verbesina Verbesina humboldtii 1
Asteraceae Verbesina Verbesina nudipes 5
Asteraceae Verbesina Verbesina sp.2 7
Betulaceae Alnus Alnus jorullensis 13
Boraginaceae Cordia Cordia bogotensis 8
Boraginaceae Tournefortia Tournefortia fuliginosa 17
Brunelliaceae Brunellia Brunellia goudotii 15
Caricaceae Carica Carica sp. 3
Celastraceae Gymnosporia Gymnosporia sp.1 2
Celastraceae Maytenus Maytenus theoides 1
Chloranthaceae | Chloranthaceae | Chloranthaceae sp.1 25
Chloranthaceae | Hedyosmum Hedyosmum bonplandianu| 90
Chloranthaceae | Hedyosmum Hedyosmum cuatrecazanu| 44
Clethraceae Clethra Clethra fagifolia 13
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FAMIL IA GENERO SPECIES N
Clethraceae Clethra Clethra ovalifolia 18
Clethraceae Clethra Clethrasp. 3
Clusiaceae Chrysochlamys | Chrysochlamys colombiang 31
Clusiaceae Chrysochlamys | Chrysochlamys sp.1 60
Clusiaceae Clusia Clusia alata 2
Clusiaceae Clusia Clusiasp 1
Clusiaceae Clusia Clusia sp.1 1
Clusiaceae Clusia Clusia sp.2 26
Cunoniaceae Weinmannia Weinmannia auriculata 31
Cunoniaceae Weinmannia Weinmannia multijuga 64
Cunoniaceae Weinmannia Weinmannia reticulata 46
Cunoniaceae Weinmannia Weinmannia rollottii 71
Cunoniaceae Weinmannia Weinmannia sp.1 275
Cyatheaceae Alsophila Alsophila cuspidata 27
Cyatheaceae Alsophila Alsophila engelii 1
Cyatheaceae Alsophila Alsophila erinacea 21
Cyatheaceae Cyathea Cyathea caracasana 80
Cyatheaceae Cyathea Cyathea divergens 50
Cyatheaceae Cyathea Cyathea pallescens 116
Cyatheaceae Cyathea Cyathea sp.1 91
Cyatheaceae Cyathea Cyathea sp.2 37
Cyatheaceae Sphaeropteris | Sphaeropteris quindiuensi§ 4
Dicksoniaceae | Dicksonia Dicksonia sellowiana 1
Elaeocarpaceae | Vallea Vallea stipularis 7
Ericaceae Cavendishia Cavendishia bracteata 7
Ericaceae Cavendishia Cavendishia guatapeensis| 19
Escalloniaceae | Escallonia Escallonia myrtilloides 8
Escalloniaceae | Escallonia Escallonia paniculata 7
Euphorbiaceae | Alchornea Alchornea latifolia 4
Euphorbiaceae | Croton Croton mutisianus 5
Euphorbiaceae | Sapium Sapium glandulosum 4
Euphorbiaceae | Sapium Sapium stylare 13
Fabaceae Inga Inga edulis 21
Fagaceae Quercus Quercus humboldtii 127
Gentianaceae Macrocarpa Macrocarpaea macrophyll{ 1
Hypericaceae Vismia Vismia guianensis 1
Icacinaceae Calatola Calatola costaricensis 17
Juglandaceae Juglans Juglans neotropica 2
Lamiaceae Aegiphila Aegiphila sp.1 2
Lamiaceae Cornutia Cornutia sp.1 3
Lamiaceae Salvia Salvia pauciserrata 7
Lauraceae Aniba Aniba riparia 15
Lauraceae Beilschmiedia | Beilschmiedia sp.1 3
Lauraceae Beilschmiedia | Beilschmiedia sp.2 5
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FAMIL IA GENERO SPECIES N
Lauraceae Beilschmiedia | Beilschmiedia tovarensis | 2
Lauraceae Lauraceae Lauraceae sp.1 2
Lauraceae Lauraceae Lauraceae sp.2 11
Lauraceae Lauraceae Lauraceae sp.3 15
Lauraceae Lauraceae Lauraceae sp.4 4
Lauraceae Lauraceae Lauraceae sp.5 25
Lauraceae Lauraceae Lauraceae sp.6 1
Lauraceae Nectandra Nectandra sp.1 7
Lauraceae Nectandra Nectandra sp.2 8
Lauraceae Ocotea Ocotea calophylla 1
Lauraceae Ocotea Ocotea floribunda 1
Lauraceae Ocotea Ocotea infrafoveolata 4
Lauraceae Ocotea Ocotea multinervis 1
Lauraceae Ocotea Ocotea sericea 1
Lauraceae Ocotea Ocotea smithiana 2
Lauraceae Ocotea Ocotea sp.1 5
Lauraceae Persea Persea mutisii 10
Lauraceae Persea Persea subcordata 1
Loranthaceae Gaiadendron Gaiadendron punctatum | 5
Loranthaceae Gaiadendron Gaiadendron sp.1 41
Malvaceae Ochroma Ochroma pyramidale 10
Melastomatacea¢ Axinaea Axinaea colombiana 3
Melastomatacea¢ Axinaea Axinaea lehmannii 4
Melastomatacea¢ Axinaea Axinaea macrophylla 46
Melastomataceaq Graffenrieda Graffenrieda sp.1 12
Melastomatacea¢ Melastomatacea Melastomataceae sp.1 45
Melastomataceaq Melastomatacea Melastomataceae sp.2 1
Melastomatacea¢ Melastomataceal Melastomataceae sp.3 2
Melastomatacead Meriania Meriania sp.1 9
Melastomatacea¢ Meriania Meriania tomentosa a7
Melastomatacea¢ Miconia Miconia codonostigma 14
Melastomataceaq Miconia Miconia pustulata 22
Melastomatacea¢ Miconia Miconia sandemanii 21
Melastomataceaq Miconia Miconia smaragdina 4
Melastomatacea¢ Miconia Miconia sp.1 17
Melastomatacea¢ Miconia Miconia sp.2 3
Melastomatacea¢ Miconia Miconia sp.3 85
Melastomataceaq Miconia Miconia sp.4 3
Melastomataceaq Miconia Miconia sp.5 10
Melastomataceaq Miconia Miconia sp.6 2
Melastomatacea¢ Miconia Miconia theaezans 108
Melastomatacea¢ Miconia Miconia tinifolia 426
Melastomataceaq Miconia Miconia versicolor 1
Melastomatacea¢ Miconia Miconia wurdackii 3
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FAMIL IA GENERO SPECIES N
Melastomataceaq Ossaea Ossaea micrantha 6
Melastomatacea¢ Tibouchina Tibouchina grossa 3
Melastomataceaq Tibouchina Tibouchina lepidota 295
Melastomataceaq Tibouchina Tibouchina mollis 12
Meliaceae Guarea Guarea sp.1 4
Meliaceae Ruagea Ruagea glabra 19
Meliaceae Ruagea Ruagea hirsuta 1
Meliaceae Ruagea Ruagea smithii 2
Monimiaceae Mollinedia Mollinedia sp.1 6
Monimiaceae Mollinedia Mollinedia tomentosa 11
Moraceae Ficus Ficus apollinaris 9
Moraceae Ficus Ficus dulciaria 2
Moraceae Ficus Ficus hartwegii 2
Moraceae Ficus Ficus maxima 15
Moraceae Ficus Ficus sp 3
Moraceae Helicostylis Helicostylis tovarensis 4
Moraceae Moraceae Moraceae sp.1 1
Moraceae Naucleopsis Naucleopsis capirensis 1
Moraceae Naucleopsis Naucleopsis naga 4
Myricaceae Morella Morella pubescens 80
Myrtaceae Calycolpus Calycolpus moritzianus 5
Myrtaceae Calyptranthes | Calyptranthes lozanoi 1
Myrtaceae Eugenia Eugenia dittocrepis 2
Myrtaceae Eugenia Eugenia florida 1
Myrtaceae Myrcianthes Myrcianthes rhopaloides | 11
Myrtaceae Myrtaceae Myrtaceae sp.1 2
Myrtaceae Psidium Psidium cattleianum 1
Nyctaginaceae | Guapira Guapira costaricana 6
Papaveraceae | Bocconia Bocconia frutescens 10
Pentaphylacaceg Freziera Freziera arbutifolia 11
Pentaphylacaceg Freziera Freziera candicans 70
Pentaphylacaceg Freziera Freziera reticulata 353
Pentaphylacaceg Freziera Freziera sp.2 1
Pentaphylacaceg Ternstroemia Ternstroemia macrocarpa| 4
Phyllanthaceae | Hieronyma Hieronyma huilensis 8
Piperaceae Piper Piper crassinervium 3
Piperaceae Piper Piper daniel-gonzalezii 2
Piperaceae Piper Piper glanduligerum 1
Piperaceae Piper Piper obliquum 1
Piperaceae Piper Piper sp.1 17
Polygalaceae Monnina Monnina sp.1 1
Polygonaceae | Coccoloba Coccoloba sp.1 3
Primulaceae Ardisia Ardisia guianensis 146
Primulaceae Clavija Clavija sp.1 2

33



FAMIL IA GENERO SPECIES N
Primulaceae Cybianthus Cybianthus venezuelanus | 1
Primulaceae Geissanthus Geissanthus occidentalis | 12
Primulaceae Myrsine Myrsine coriacea 24
Primulaceae Myrsine Myrsine dependens 25
Primulaceae Myrsine Myrsine latifolia 4
Primulaceae Myrsine Myrsine pellucida 26
Primulaceae Myrsine Myrsine sp. 2
Proteaceae Panopsis Panopsis sp.1 18
Proteaceae Panopsis Panopsis suaveolens 5
Proteaceae Roupala Roupala sp.1 9
Rosaceae Hesperomeles | Hesperomeles ferruginea | 5
Rosaceae Hesperomeles | Hesperomeles sp.2 1
Rosaceae Prunus Prunus falcata 2
Rosaceae Prunus Prunus integrifolia 23
Rosaceae Prunus Prunus urotaenia 2
Rubiaceae Aracnothryx Arachnothryx colombiana | 5
Rubiaceae Cinchona Cinchona antioquiae 1
Rubiaceae Faramea Faramea jasminoides 1
Rubiaceae Faramea Faramea sp.1 3
Rubiaceae Guettarda Guettarda crispiflora 19
Rubiaceae Guettarda Guettarda tournefortiopsis| 22
Rubiaceae Ladenbergia Ladenbergia macrocarpa | 2
Rubiaceae Palicourea Palicourea acetosoides 1
Rubiaceae Palicourea Palicourea angustifolia 31
Rubiaceae Palicourea Palicourea apicata 3
Rubiaceae Palicourea Palicourea calophlebia 6
Rubiaceae Palicourea Palicourea demissa 24
Rubiaceae Palicourea Palicourea pyramidalis 14
Rubiaceae Posoqueria Posoqueria coriacea 1
Rubiaceae Psychotria Psychotria sylvivaga 116
Rubiaceae Rubiaceae Rubiaceasp. 1
Rubiaceae Rubiaceae Rubiaceae sp.1 5
Rubiaceae Rubiaceae Rubiaceae sp.2 31
Sabiaceae Meliosma Meliosma sp.1 12
Sabiaceae Meliosma Meliosma sp.2 1
Sabiaceae Meliosma Meliosma sp.3 2
Sabiaceae Meliosma Meliosma sp.4 3
Sabiaceae Meliosma Meliosma sp.5 1
Salicaceae Abatia Abatia parviflora 5
Salicaceae Casearia Casearia mariquitensis 1
Salicaceae Hasseltia Hasseltia floribunda 7
Sapindaceae Allophyllus Allophylus excelsus 5
Sapindaceae Billia Billia rosea 5
Scrophulariaceag Buddleja Buddleja sp.1 33
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FAMIL IA GENERO SPECIES N
Siparunaceae Siparuna Siparuna echinata 5
Siparunaceae Siparuna Siparuna laurifolia 4
Solanaceae Cestrum Cestrum humboldtii 3
Solanaceae Cestrum Cestrum ochraceum 2
Solanaceae Cestrum Cestrum sp.1 2
Solanaceae Lycianthes Lycianthes sp.1 32
Solanaceae Sessea Sessea sp. 6
Solanaceae Solanaceae Solanaceae sp.1 10
Solanaceae Solanaceae Solanaceae sp.2 2
Solanaceae Solanaceae Solanaceae sp.3 7
Solanaceae Solanum Solanum aphyodendron | 3
Solanaceae Solanum Solanum asperolanatum | 6
Solanaceae Solanum Solanum hypaleurotrichum| 13
Solanaceae Solanum Solanum lepidotum 2
Solanaceae Solanum Solanum sp.3 21
Solanaceae Solanum Solanum sp.4 15
Staphyleaceae | Turpinia Turpinia occidentalis 40
Styracaceae Styrax Styrax glabratus 1
Styracaceae Styrax Styrax sp.1 1
Symplocaceae | Symplocos Symplocos lehmannii 9
Symplocaceae | Symplocos Symplocos quitensis 3
Symplocaceae | Symplocos Symplocos rimbachii 4
Theaceae Gordonia Gordonia fruticosa 1
Theaceae Gordonia Gordonia pubescens 2
Theaceae Gordonia Gordonia robusta 1
Theaceae Gordonia Gordonia sp.1 26
Urticaceae Cecropia Cecropia sp. 2
Urticaceae Cecropia Cecropia telenitida 19
Urticaceae Urera Urera simplex 20
Urticaceae Urera Urera sp.1 10
Verbenaceae Citharexylum Citharexylum montanum | 8
Verbenaceae Citharexylum Citharexylum sp.1 1
Verbenaceae Lippia Lippia hirsuta 56
Verbenaceae Lippia Lippia sp.1 12
Verbenaceae Verbenaceae Verbenaceae sp.1 3
Verbenaceae Verbenaceae Verbenaceae sp.2 12
Winteraceae Drymis Drimys granadensis 2
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Anexo 1.2. Relaciones de correlacion lineal entre las cuatro variables ambientales
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Anexo 1.3. Matriz de correlaciones pareadas de las variables de diversidad taxonémica
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Anexol.4. Curvas de acumulacion de especies para estimacion de especies
rarefaccionadas. El valor de individuos para comparacion fue de 96.
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Anexo 1.5. indice de importancia para las 10 especies ecolégicamente mas importantes
en cada una de las 12 parcelas en el gradiente de altitud de la parte alta de la cuenca
del Quindio.

asnm | Plot | Especie n VI
2208 | 12 | Cecropia telenitida 12 | 41,29
2208 | 12 | Chrysochlamys sp.1 56 | 39,78
2208 | 12 | Ochroma pyramidale 10 | 22,60
2208 | 12 | Rubiaceae sp.2 31 | 21,67
2208 | 12 | Buddleja sp.1 22 19,74
2208 | 12 | Calatola costaricensis 17 | 16,27
2208 | 12 | Ficus maxima 15 | 14,03
2208 | 12 | Ficus apollinaris 7 13,42
2208 | 12 | Solanum sp.4 13 9,81
2208 | 12 | Annonaceae sp.2 10 | 8,61
2208 | 12 | Otras 105| 92,78
2236 | 7 Lauraceae sp.5 25 | 24,97
2236 | 7 Cyathea sp.2 37 | 21,27
2236 | 7 Wettinia kalbreyeri 22 | 16,75
2236 | 7 Saurauia ursina 28 | 16,70
2236 | 7 Palicourea demissa 24 | 15,72
2236 | 7 Alsophila cuspidata 26 | 14,97
2236 | 7 Chrysochlamys colombiang 12 | 14,97
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asnm | Plot | Especie n VI
2236 | 7 Urera simplex 20 | 13,35
2236 | 7 Cecropia telenitida 7 11,88
2236 | 7 Ocotea multinervis 1 10,65
2236 | 7 Otras 153| 138,76
2355 | 6 Psychotria sylvivaga 116| 60,82
2355 | 6 Cyathea caracasana 76 | 55,27
2355 | 6 Lippia hirsuta 50 | 51,72
2355 | 6 Miconia theaezans 46 | 29,85
2355 | 6 Lycianthes sp.1 31 19,11
2355 | 6 Bacchatris latifolia 16 | 14,71
2355 | 6 Weinmannia multijuga 9 8,02
2355 | 6 Freziera arbutifolia 11 (7,70
2355 | 6 Miconia sp.5 10 [ 6,76
2355 | 6 Gordonia robusta 1 6,00
2355 | 6 Otras 46 | 40,03
2404 | 10 | Quercus humboldtii 88 | 103,81
2404 | 10 | Cyathea divergens 42 | 29,88
2404 | 10 | Inga edulis 20 | 17,66
2404 | 10 | Alsophila erinacea 21 | 15,45
2404 | 10 | Guettarda crispiflora 18 | 15,43
2404 | 10 | Mauria heterophylla 12 | 10,39
2404 | 10 | Hedyosmum bonplandianu| 8 9,18
2404 | 10 | Guettarda tournefortiopsis| 4 7,37
2404 | 10 | Oreopanax incisus 7 6,75
2404 | 10 | Ageratina popayanensis | 6 5,68
2404 | 10 | Otras 80 |78,41
2744 | 9 Cyathea sp.1 86 | 27,17
2744 | 9 Ageratina sp.2 61 |26,84
2744 | 9 Cyathea pallescens 83 | 23,67
2744 | 9 Hedyosmum bonplandianu| 80 | 21,77
2744 1 9 Clusia sp.2 26 | 20,56
2744 | 9 Gaiadendron sp.1 41 119,90
2744 | 9 Freziera candicans 39 | 13,42
2744 | 9 Weinmannia auriculata 27 | 12,50
2744 | 9 Viburnum undulatum 21 |10,39
2744 | 9 Meriania tomentosa 23 | 10,17
2744 1 9 Otras 192| 113,60
2747 | 8 Tibouchina lepidota 290| 147,55
2747 | 8 Morella pubescens 79 | 44,82
2747 | 8 Weinmannia multijuga 42 | 28,29
2747 | 8 Freziera candicans 27 | 20,19
2747 | 8 Tibouchina mollis 12 | 8,53
2747 | 8 Viburnum undulatum 10 | 7,92
2747 | 8 Alnus jorullensis 9 6,22
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asnm | Plot | Especie n VI
2747 | 8 Miconia theaezans 8 6,02
2747 | 8 Miconia sp.1 9 6,00
2747 | 8 Cavendishia guatapeensis| 7 4,62
2747 | 8 Otras 18 | 19,83
2764 | 11 | Quercus humboldtii 37 | 56,46
2764 | 11 | Meriania tomentosa 24 | 22,23
2764 | 11 | Ruagea glabra 18 | 21,55
2764 | 11 | Miconia theaezans 19 | 16,09
2764 | 11 | Turpinia occidentalis 10 | 12,05
2764 | 11 | Mollinedia tomentosa 11 | 11,14
2764 | 11 | Tournefortia fuliginosa 9 10,77
2764 | 11 | Roupala sp.1 7 10,11
2764 | 11 | Solanum sp.3 15 | 9,71
2764 | 11 | Ageratina sp.2 12 | 9,37
2764 | 11 | Otras 123| 120,51
3000 |1 Brunellia goudotii 15 | 42,07
3000 |1 Viburnum undulatum 27 | 19,75
3000 |1 Palicourea angustifolia 31 | 16,46
3000 |1 Lippia sp.1 12 | 16,30
3000 |1 Miconia pustulata 16 | 14,97
3000 |1 Miconia theaezans 11 | 13,87
3000 |1 Alnus jorullensis 4 12,82
3000 |1 Panopsis sp.1 18 | 12,16
3000 |1 Myrsine coriacea 17 | 11,75
3000 |1 Prunus integrifolia 11 | 10,66
3000 |1 Otras 169| 129,18
3317 | 4 Weinmannia sp.1 156| 100,17
3317 | 4 Miconia tinifolia 337(93,31
3317 | 4 Miconia sp.3 85 | 38,88
3317 | 4 Miconia sandemanii 16 | 11,14
3317 |4 Symplocos lehmannii 9 9,48
3317 |4 Oreopanax discolor 11 |8,03
3317 |4 Myrsine dependens 8 6,55
3317 | 4 Oreopanax ruizanum 6 4,44
3317 |4 Solanum hypaleurotrichum 4 | 4,17
3317 | 4 Clethra ovalifolia 6 2,88
3317 |4 Otras 27 | 20,95
3318 | 3 Ardisia guianensis 130| 104,05
3318 | 3 Weinmannia reticulata 38 [ 52,70
3318 | 3 Cyathea pallescens 23 | 21,90
3318 | 3 Viburnum undulatum 24 | 21,74
3318 | 3 Myrcianthes rhopaloides | 11 | 15,00
3318 | 3 Oreopanax incisus 9 11,82
3318 | 3 Oreopanaxsp.1 9 10,88
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asnm | Plot | Especie n VI
3318 | 3 Myrsine dependens 5 10,15
3318 | 3 Axinaea colombiana 3 7,94
3318 | 3 Ocotea infrafoveolata 4 7,59
3318 | 3 Otras 30 | 36,24
3404 | 2 Freziera reticulata 353 98,14
3404 | 2 Weinmannia rollottii 71 | 19,32
3404 | 2 Melastomataceae sp.1 44 | 17,98
3404 | 2 Hedyosmum cuatrecazanu 39 | 16,19
3404 | 2 Axinaea macrophylla 41 | 14,97
3404 | 2 Oreopanax incisus 42 | 13,03
3404 | 2 Oreopanax discolor 19 | 10,03
3404 | 2 Viburnum undulatum 22 | 8,90
3404 | 2 Gordonia sp.1 26 | 8,45
3404 | 2 Ardisia guianensis 16 |6,63
3404 | 2 Otras 210| 86,37
3525 |5 Weinmannia sp.1 114 178,32
3525 |5 Miconia tinifolia 62 | 81,89
3525 | 5 Miconia sp.1 8 14,39
3525 |5 Miconia sandemanii 5 12,39
3525 |5 Hesperomeles ferruginea | 2 3,03
3525 |5 Melastomataceae sp.3 2 2,90
3525 |5 Hesperomeles sp.2 1 2,39
3525 |5 Melastomataceae sp.1 1 2,39
3525 |5 Oreopanax discolor 1 2,29
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Anexo 1.6. Resultados de Test de Mantel para Betadiversidad y altitud. Test de Mantel
para Betadiversidad y Distancias geogréfica
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CAPITULO 2. DIVERSIDAD FUNCIONAL DE BOSQUES EN UN GRADIENTE
DE ALTITUD EN LOS ANDES DE COLOMBIA

FUNCTIONAL DIVERSITY OF FOREST ALONG AN ELEVATIONAL
GRADIENT IN THE ANDES OF COLOMBIA

RESUMEN
La diversidad funcional es una dimensién de la diversidad que puede ayudar a entender

el comportamiento de comunidades vegetales con respecto a variables ambientales. Los
Andes tropicales son un bioma que aun tiene pocos estudios sobre ecologia funcional y
las caracteristicas de sus comunidades. Se selecciono un area de bosque andino en el
centro de Los Andes donde se pudieran estudiar comunidades vegetales que tuvieran un
grado bajo de intervencion en la cuenca del rio Quindio en Colombia. Se establecieron
12 parcelas permanentes de 2500 aonde se midieron e identificaron los arboles con

DAP > 5cm y se les midieron el area foliar y el area foliar especifica y se consulto la
densidad de la madera en bases de datos. Se analiz6 con esos rasgos los grupos
funcionales existentes a partir de analisis multivariado y se calcularon indices de
diversidad funcional. Esas medidas de DF fueron relacionadas con la altitud para
entender como la altitud entre 2200 y 3500 m influye sobre la configuracion funcional

de los ensamblajes. Se encontraron 5 tipos funcionales de plantas los cuales son
influenciados por altitud mostrando dominancia de tres de ellos en la parte alta del
gradiente. Los indices de diversidad funcional fueron influenciados negativamente por
altitud, mostrando que a mayor elevacion la DF disminuye evidenciando que las
especies tienden a ser mas parecidas funcionalmente con una tendencia hacia el
conservacionismo fisiol6gico. Se concluye que los efectos del gradiente hacen que las
comunidades sean mas homogéneas funcionalmente y se recomienda explorar
tendencias de esa DF en futuros escenarios de cambio climatico esperados para Los
Andes.

PALABRAS CLAVE

indices de diversidad funcional, redundancia funcional, rasgos funcionales, area foliar

especifica
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INTRODUCCION

La diversidad de especies es un factor que aumenta la productividad, la biomasa y la
estabilidad de los bosques tropicales (Phillips et al., 1994; Poorter et al., 2015). Pero
debido a la alta diversidad y la respuesta individual de las especies forestales a
gradientes ambientales, el efecto sobre los procesos ecosistémicos tiene un
comportamiento asintético atribuido a la redundancia funcional (Wright, 1996). Esa
importancia de la diversidad en el funcionamiento y estabilidad de los ecosistemas aun
es foco de debate, e investigaciones tedricas y empiricas en torno a la relacion de
riqueza de especies y funcionamiento ecosistémico son fundamentales para entender y
planear el manejo de los bosques. Ese entendimiento se puede profundizar con la
inclusion de otras dimensiones de la biodiversidad como la diversidad funcional
(Fonseca and Ganade, 2001; Swenson, 2014).

La diversidad funcional (DF) es una de las cuatro dimensiones de la biodiversidad, esté
definida como el grado de diferencias de rasgos funcionales entre y dentro de las
especies, comprende también el valor, rango, distribucion y abundancia relativa de los
rasgos dentro de las comunidades y los gradientes ambientales. Por otro lado, los rasgos
son caracteristicas morfolégicas, fisioldgicas o fenolégicas medibles a nivel individual,
que determinan el desempefo bioldgico en los procesos de ensamblaje comunitario
(Violle et al., 2007; Valladares et al., 2007; Diaz et al., 2007; Mason and de Bello,
2013; Swenson, 2014). Esa dimension funcional trasciende el andlisis descriptivo, se
puede hacer de forma relativamente facil, econémica y estandarizada, lo que permite la
comparacion entre comunidades a través de gradientes ambientales (Pla et al., 2012).
Para entender el funcionamiento ecosistémico la riqueza y abundancia de las especies
no son suficientes, por lo cual se requiere conocer los rasgos funcionales de las especies
presentes (Naeem et al., 1994; Hooper and Vitousek, 1997). Ya que los tipos y rango de
€s0s rasgos son los que determinan el desempefio y la respuesta en determinada funcion
de un individuo dentro de los procesos ecosistémicos (Chapin Il et al., 2@@0aridl

Cabido, 2001).

La busqueda de valores para DF ha permitido abordar muchas preguntas ecolégicas
importantes que han generado un aumento en la importancia e interés en el estudio de
DF, pero aun en términos concretos es confuso lo que es DF o como deberia medirse,
por lo que su poder explicativo permanece en gran parte inexplorado (Tilman and

Lehman, 2002; Mason et al., 2003; Petchey et al., 2004; Petchey and Gaston, 2006). En
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la actualidad las medidas concretas de DF se dividen en discontinuas y continuas, el
primer grupo se refiere al nUmero de grupos funcionales de organismos presentes en una
comunidad y estos grupos se pueden definir a priori o a posteriori. El segundo grupo
consiste en indices que relacionan la diversidad de especies con los rasgos de los
individuos de determinada comunidad (Petchey and Gaston, 2006), entre los mas
conocidos se encuentran el indice FD (Functional Diversity) (Petchey and Gaston,
2002), la diversidad de atributos funcionales FAD2 (Walker et al., 1999), el indice
FDvar (Mason et al., 2003), Dispersion funcional (FDis), Media ponderada de la
comunidad (MPC), Equitatividad funcional (FEve) y Riqueza funcional (FRic), cada
uno muestra diferentes atributos y contrastes de los valores de los rasgos en una
comunidad (Mason et al., 2013). El fundamento para abordar la medicion de DF es que
las plantas responden a los diferentes cambios en las condiciones biofisicas de un sitio y
gue los caracteres vegetativos son valiosos funcionalmente por su capacidad de reflejar
presiones selectivas que afectan los procesos ecosistémicos (Diaz et al., 2002). Medir
DF es medir la diversidad de rasgos funcionales, asumiendo que los rasgos funcionales
son los componentes del fenotipo de un organismo que influyen y a su vez responden a
los procesos ecosistémicos (Petchey and Gaston, 2006). Para el caso de los bosques
neotropicales la medida de DF méas usada ha sido la medida discontinua representada en
el potencial de agrupar las especies en grupos ecologicos (Kohler et al., 2000).

La medicion de DF depende de los procesos ecoldgicos de interés, el tipo de ecosistema
y la escala espacio-temporal conveniente (Hooper et al., 2002). Eso hace que definir la
funcion de interés lo mas detalladamente posible sea critico (Petchey and Gaston, 2006),
para posteriormente escoger los rasgos de las plantas a evaluar segun sea su respuesta
las variaciones del ambiente para manifestar su relacion con esa funciéon (Diaz et al.
2002). La mediciébn de DF un ecosistema requiere de cuatro etapas (Petchey and
Gaston, 2006). 1. Determinar los rasgos funcionales apropiados de los organismos que
seran objeto de la medicién. 2. Ponderar rasgos de acuerdo con su importancia funcional
relativa. 3. Definir el tipo de variables y la metodologia estadistica para el
procesamiento de datos y 4. Determinar la medida, la escala y el rango dentro los rasgos
gue explicarian la variacion en los procesos a nivel del ecosistema.

Para cumplir las cuatro etapas y llegar a una medida de DF es fundamental el
conocimiento especifico acerca de como los organismos particularmente interactiian con
el ambiente y entre ellos, y cdmo varian los rasgos sobre gradientes ambientales. Ese

conocimiento comprende el conocimiento experto o subjetivo de la fisiologia de las
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plantas (Mason et al., 2003), estudios observacionales de como los rasgos se distribuyen
sobre un area con determinada variabilidad ambiental, estudios experimentales de
interacciones entre especies, la literatura existente con caracterizacion de rasgos y
modelos tedricos de comunidades y ecosistemas (Petchey and Gaston, 2006). Asi
mismo, es importante que existan metodologias que faciliten la captura de los rasgos de
interés y brinden pautas generales de sus interacciones con procesos ecosistémicos
(Cornelissen et al., 2003).

La evaluacion del grado de redundancia funcional de un ecosistema requiere una
definicion de grupos funcionales (Fonseca and Ganade, 2001). Y el enfoque de tipos
funcionales de plantas (TFP's) permite reducir la complejidad de la diversidad de
especies en torno a una funcion ecologica, agrupando especies con funcionamiento
similar independiente de su filogenia (Gitay et al., 1998z[@nd Cabido, 2001). Esos
grupos funcionales en una comunidad son efecto y respuesta frente a los procesos
ecosistémicos (Lavorel and Garnier, 2002), por lo cual pueden ser usados para una
mejor comprension de los efectos de las variables ambientales en las comunidades
vegetales.

Las caracteristicas fisiolégicas como tasa fotosintética, respuesta fotosintética a cambios
de la luz, respuesta a la variabilidad ambiental entre otros son indicadoras del
funcionamiento de cada especie en el ecosistema (Mason et al., 2003). Y pueden ser
estimadas indirectamente usando los caracteres simples que son indicativos funcionales
(Garnier et al., 2001; Violle et al., 2014).

Ejemplos de rasgos usados para comprender la funcionalidad de las especies de arboles
tropicales son el tamafio de la planta y la arquitectura, los cuales estan directamente
ligados con la adquisicion de luz de las plantas, su productividad primaria y el aumento
de biomasa (Poorter, 1999; Cornelissen et al., 2003). El area foliar especifica (AFE)
esta relacionada con la estrategia de aprovechamiento de luz (Garnier et al., 2001). Por
su parte la densidad de madera es un rasgo que esta correlacionado con el contenido de
carbono e influye directamente sobre la acumulacién y flujo de carbono (Fearnside,
1997; Wiemann and Willianmson, 2002; Finegan et al., 2015).

Existe una disyuntiva fundamental entre la adquisicion rapida de recursos y su
conservacion en la flora y sus grupos filogenéticos, la cual esta ligada a rasgos que
afectan procesos ecosistéemicos. Esa disyuntiva se debe profundizar en gradientes
ambientales y de perturbacion para hacer aproximaciones del funcionamiento

ecosistémico en procesos como la productividad, ciclaje de nutrientes, almacenamiento
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de carbono, resiliencia y resistencia (Diaz et al., 2004) para aportar informacién que
puede ser usada en procesos de restauracion forestal y generar medidas de mitigacion y
adaptacion al cambio climatico.

Los Andes tropicales son un bioma de alta importancia por su biodiversidad y
endemismo considerado un hotspot de biodiversidad (Myers et al., 2000; Bush et al.,
2007) y abastecen servicios ecosistémicos en zonas densamente pobladas en el norte de
Suramérica (Tejedor-Garavito et al., 2012; Balthazar et al., 2015). Son ecosistemas
vulnerables al cambio climatico que afecta las interacciones ecologicas y la
estructuracion de comunidades vegetales (Hassan et al., 2005; Herzog et al., 2012;
Girardin et al., 2014). En Colombia comprenden el 2,5% de los bosques y son un
ecosistema en categoria de peligro (Etter et al., 2017). Estas particularidades hacen de
los Andes una prioridad de investigacion para la busqueda de conocimiento ecoldgico
atil para plantear medidas de conservacion y restauracién (Tejedor-Garavito et al.,
2012; Balthazar et al., 2015). Evaluar DF en zonas como los Andes donde los
gradientes ambientales son tan determinantes para la seleccibn de especies en la
estructuracion de comunidades es un potencial para mayor comprension del efecto de
nicho sobre la diversidad funcional. Sin embargo son pocos los estudios que han
realizado andlisis de DF en gradientes altitudinales de bosques montanos o andinos, se
destacan un estudio enfocado a modelar la DF en escenarios de cambio climatico en
Costa Rica (Ruiz-Osorio, 2013) y un estudio en los Andes del Ecuador (Demol, 2016).

En el marco de la investigacion de ecologia funcional, el objetivo del presente articulo
es conocer los efectos de un gradiente altitudinal sobre las medidas de diversidad
funcional en 12 comunidades arbdreas. Nuestra hipétesis es que existe un efecto de la
altitud sobre los indices de diversidad funcional disminuyendo la riqueza funcional, la
equitatividad funcional y la dispersién funcional. De acuerdo con la hipétesis de
conservadorismo de nicho la DF en rasgos foliares disminuye con la existencia de filtros
ambientales fuertes (Pringiret al., 2001; Ackerly and Renner, 2004; Wiens and
Graham, 2005; Cavender-Bares et al., 2009), como en este caso se presenta con la
altitud y su efecto sobre la nubosidad y la temperatura minima. Por otro lado esto hace
gue la redundancia funcional sea mayor en las comunidades que se encuentran mas alto,
donde la presion por recursos como luz y humedad se acentia en el gradiente, es decir

las especies tienden a ser mas parecidas funcionalmente.
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METODOLOGIA

Area de estudio la cuenca del rio Quindio esta localizada en el departamento del
Quindio abastece de agua los municipios de Armenia, Circasia, La Tebaida e Salento,
en total 300.000 habitantes que representan el 55% de la poblacién del departamento
(CRQ, 2014). La cuenca tiene 65,35 km de largo y 750dend@rea, inicia en el extremo

norte oriental del municipio de Salento en el paramo del Quindio (4.200 msnm).
Recorre el estado de norte a sur y desemboca en el rio Barragan. Las coordenadas del
area de estudio son 4.697°N;75.402°W en el nacimiento del rio y 4.397°N;75.766°W en
la desembocadura (Figura 2.1).
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Figura 2.1. Ubicacién del area de estudio en la cuenca alta del rio Quindio y perfil del
transecto de vegetacion de las 12 unidades de muestro.
Toma de datos se establecieron 12 parcelas permanentes de un ¥ ha (50x50 m) donde

se midieron todos los individuos por encima de 5 cm de DAP. Se tomaron muestras
botanicas por morfoespecies y fueron identificadas y depositadas en el Herbario Toli de
la Universidad del Tolima. Se midi6 diametro, altura y posicién de cada individuo. Se
midieron los rasgos funcionales de area foliar especifica (AFE), area foliar (AF) y

densidad basica de la madera (DM). Para los rasgos foliares se seleccionaron minimo
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dos arboles de cada una de las 269 especies encontradas en las 12 parcelas y se tomarol
minimo tres hojas frescas maduras, las mediciones se realizaron de acuerdo con los
protocolos establecidos para estos rasgos (Cornelissen et al., 2003; Perez-Harguindeguy
et al., 2016). La densidad de la madera fue tomada de la base de datos mundial de
densidad de la madera (Chave et al., 2009), para las especies que no fueron encontradas
en la base de datos se complement6é con datos de densidad de la madera de bosques
andinos del Laboratorio de Dendrologia de la Universidad del Tolima (Datos sin
publicar). La altitud fue medida en campo con GPS y posteriormente ajustada con las
coordenadas de acuerdo con el modelo de elevacion digital de la zona.

Procesamiento de datascon todos los rasgos se construyeron matrices de especie-
rasgo Y sitio-especie para crear un arbol general de tipos funcionales de plantas de la
region (Casanoves et al., 2011; Pla et al., 2012). Se calcul6 la estadistica descriptiva de
los tres rasgos. Se realizo un analisis de grupos funcionales con los tres rasgos, distancia
de Gowery método de Ward, un analisis discriminante candnico de los grupos
funcionales resultantes y un andlisis de varianza multivariado para ver las diferencias en
cada rasgo de los grupos resultantes, esta seccion de analisis de grupos funcionales se
hizo con el software Infostat (Di Rienzo et al., 2017). Para los tres rasgos se realizé una
prueba de sefial filogenética a través del test de mantel la cual es recomendada siempre
que se aborden relaciones ambiente y diversidad funcional (Anexo 2.1) (Swenson,
2014)Secalcularon un total de 14 indices de DF multi rasgo (Anexo 2.2) y se evaluaron
las correlaciones entre ellos para seleccionar los indices a ser analizados con relacién a
la altitud. Seis indices monorasgo unidimensionales (Anexo 2.3). Los indices de DF
cdculados fueron CWM (media ponderada da comunidad de cada rasgo), wFDc
(Diversidad funcional ponderada), Q (Entropia cuadratica), FDis (Dispersién funcional),
FDiv (Divergencia funcional), FEve (Equidad funcional) y FRic (Riqueza funcional)

(Pla et al., 2012), los procesamientos se desarrollaron con Fdiversity (Pla et al., 2012)
Debido a que muchas métricas de DF estan altamente correlacionadas (Villéger et al.,
2008; Swenson, 2014), se selecciond la riqgueza de grupos funcionales junto con cuatro
indices de DF, dichos indices fueron la media ponderada de la comunidad del AFE
(MPC) vy los indices de riqueza funcional (FRic), equidad funcional (FEve) y la
dispersion funcional (FDis), los cuales se analizaron para determinar el efecto de la
altitud sobre la DF, esa relacion fue explorada con un GLM Poisson Log mediante el
programa R (R. Development Core Team, 2008).
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RESULTADOS

Andlisis de los rasgos

El area foliar especifica tuvo valores entre 3.08 y 41.08muh, promedio de 10.68 y
coeficiente de variacion de 51.81%. El area foliar oscilo entre 72 y 3.553.833, promedio
de 152.477 y coeficiente de variacion superior al 100%. La densidad de madera oscilo
entre 0.14 y 0.87, promedio de 0.57 y coeficiente de variacion de 19.42%. Las dos
variables foliares presentan asimetria positiva, es decir dentro de la curva normal
tienden a existir mas valores menores que la media. Por el contrario, DM tiene asimetria
negativa, es decir existe mayor frecuencia de valores mayores a la media (0.57). En
cuanto a la Kurtosis las tres variables son mesocurticas, es decir las frecuencias tienden

a estar por debajo de lo que seria una curva normal ajustada (Tabla 2.1, Fjgura 2.2

Tabla 2.1. Estadistica descriptiva de los rasgos funcionales

Variable Media DE CV | Min Max Asimetria | Kurtosis
AFE (mm?mg?) | 10,68 | 5,54 51,87 | 3,08| 41,08 2,05 6,34
AF (mm?) 152477| 570611| 374,23| 72 | 3.553.833 4,68 21,88
DM (gcm™®) 0,57 0,11 19,42 | 0,14 0,87 -0,71 0,98

AFE: area foliar especifica; AF: area foliar; DM: densidad deeradDE: desviacion estandar; CV:

coeficiente de variacion; Min: valor minimo; Max: valor maximo
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Figura 2.2. Histograma de Area Foliar Especifica (AFE) para 269 especies del

gradiente
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Figura 2.3. Distribuciones del AFE para las 12 parcelas en el gradiente de altitud

En general en todas las altitudes la mayoria de las especies estan ubicadas en un
promedio de 8.8 mm*mby la distribucién se amplia hacia valores mayores en la parte
media del gradiente entre los 2500 y 3000 m, esto se presenta principalmente por la

presencia de especies pioneras que tienen valores altos de AFE debido a la influencia de
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su bajo peso y mayor area foliar, también influyen las especies de hoja compuesta. Los
valores bajos de AFE se concentran hacia la izquierda de la distribucion y esta tendencia
es marcada en las &reas altas del gradiente donde las especies presentan los valores ma
bajos de AFE (Figura 2.3).

Densidad de madera

En cuanto a DM, la distribucién es mas irregular que el AFE, la densidad de la madera a
través del gradiente tiene una tendencia muy heterogénea en la distribucion del rasgo,
solamente a la mayor altitud se concentran mas los valores de densidad en un valor de
62 g.cn?® (Figura 2.4).

Altitud
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Figura 2.4. Distribuciones del DM para las 12 parcelas en el gradiente de altitud
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Andlisis de Grupos funcionales
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5
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Figura 2.5. Andlisis de conglomerados de las 269 especies de la metacomunidad del
gradiente
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Figura 2.6. Analisis discriminante para cinco grupos funcion#eg: Area Foliar
Especifica (AFE); AF: Area foliafDM densidad de madera.

El analisis de conglomerados (Figura 2.5) diferencia 5 grupos los cuales se evidencia e
el andlisis discriminante canoénico que los cinco grupos funcionales estan influenciados
en su separacion en el primer eje por la densidad de la madera y en el segundo eje
principalmente por el area foliar especifica (Figura 2.6).

El andlisis de varianza multivariado mostro diferencias significativas en los tres rasgos
y diferencio claramente los cinco grupos funcionales del Dendrograma, los detalles de
cada grupo funcional se detallan en la Tabla 2.2 (Anexo 2.4). Y la composicion de
especies de cada grupo funcional se encuentra detallada en el Anexo 2.5.

Tabla 2.2. Andlisis de varianza multivariado y medias de los tres rasgos para los cinco
grupos funcionales

Grupo Funcional SLAmm?mg! AFmm? DM *

5 13,36 195094,15 0,40 a
4 9,94 649738,83 0,58 b
3 17,8 6050,46 0,59 c
2 8,61 13129,4 0,66 d
1 7,74 9785,16 0,54 e

*Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
SLA: Area Foliar especifica; AF: Area foliddM: densidad de madera

Relacion de la Rigqueza de los grupos funcionales con altitud
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En cuanto a la riqueza de los grupos funcionales solo se encontraron efectos
significativos (p<0,05) con un GLM (Poisson, Log) sobre la abundancia de los TFP 4 y
5 (Figura 2.7). Los otros tres grupos tienen una tendencia a disminuir su riquezas pero
los efectos de altitud no fueron estadisticamente significativos.

Dominancia por area basal de los grupos funcionales a través del gradiente

El TFP 2 es el que tiene la mayor presencia en todo el gradiente en cuanto a dominancia
en area basal. La dominancia del TFP4 va aumentando a medida que el gradiente sube.
El TFP1 también aumenta su dominancia en la parte mas alta del gradiente, tanto el
TFP4 como el TFP1 tienen el AFE baja lo que denota dominancia en las partes altas de
hojas més gruesas y pesadas. El TFP3 aumenta su dominancia en la mitad del gradiente
y baja a medida que se sube en el gradiente. EI TFP5 esta presente en 9 de los puntos

del gradiente y aumenta su dominancia en las regiones bajas (Figura 2.8
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Figura 2.8. Porcentaje de dominancia en area basal de los cinco TFP’s a través de la
altitud. TFP: Tipos funcionales de plantas

Efecto de la altitud sobre los indices tradicionales de diversidad funcional

Los efectos de la altitud sobre los indices de diversidad funcional son significativos
(p<0.05). La media ponderada de la comunidad para AFE disminuye a medida que se
sube en el gradiente. La riqueza funcional (FRic) disminuye pero su gradiente es menos
drastica que la equitatividad funcional (FEve) y que la dispersion funcional (FDis), es
decir que las tres métricas de la DF disminuyen, entonces a medida que se sube en el
gradiente la DF es menos rica, menos equitativa, 6sea, dominan mas especies con
rasgos mas parecidos y las comunidades son menos dispersas funcionalmente y tienden
a estar todas las especies sobre los mismos valores de los rasgos, es decir son mas

similares y con menos rango de valores de los rasgos (Figiwra 2.9
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Figura 2.9. Relaciones de altitud con los indices de diversidad funcional. MPC: media
ponderada de la comunidad del &rea foliar especifica; FRic: Riqueza funcional; FEve:
equitatividad funcional; FDis: dispersion funcional.

DISCUSION

Descripcioén de los rasgos, rango, amplitud, distribucion y correlacién

El rango de AFE encontrado en las 269 especies de bosques andino se encuentra dentro
del rango encontrado para un muestreo de 45.733 registros de la base de datos de rasgos
funcionales TRY donde el cuantil 97.5 no supera el valor de 47 Zngi(Kattge et

al., 2011) y en el mismo rango de un gradiente de altitud estudiado en Ecuador (Demol,
2016). En el caso de AF los valores tienen un rango mas amplio presentando un AF
maximo de 3.553.833 minestos valores que elevan el rango del area foliar en el
presente estudio estan dados por la presencia de palmascéae) y helechos
arbéreos (Cyatheaceae) que pueden tener en algunos casos areas foliares superiores &
tres metros cuadrados, lo cual es muy comun en bosques tropicales donde estos dos
grupos dominan en algunas regiones (Finegan et al., 2015). Para el caso de la densidad
de la madera el rango encontrado en los bosques andinos al igual que el AFE se
encuentra dentro del rango esperado para otros muestreos en diferentes tipos de bosques

tanto templados como tropicales (Kattge et al., 2011). En cuanto a la sefial filogenética
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de los rasgos el test de mantel no mostro evidencia de que exista sefial filogenética en
los rasgos estudiados (Anexo 2.1) lo cual permite abordar las clasificaciones funcionales

gue derivan del presente estudio netamente desde el punto de vista funcional.

Grupos funcionales

Diversas clasificaciones funcionales se han realizado para ecosistemas forestales
(Kohler et al., 2000). En general, se han clasificado las especies en dos extremos, en
primer lugar las especies tipicamente de habitats de recurso alto o estrategia de
metabolismo alto, las cuales pueden ser caracterizadas como de crecimiento rapido y
alto potencial para la captura de recursos, mientras que al otro extremo del espectro
funcional estan las especies tienen un crecimiento en volumen lento y rasgos que
realzan la conservacion nutritiva. En términos generales, las especies de crecimiento
rapido con una estrategia de vida adquisitiva de recursos tienden a tener hojas de vida
corta, mientras que las especies conservadoras de crecimiento lento invierten mas
recursos en hojas gruesas y duraderas (Read et al., 2014). Este espectro o trade-off se
vio manifestado en la clasificacion funcional hallada en este estudio donde los grupos
funcionales 4 y 2 son los de menor AFE y a la vez son los que dominan en las zonas

altas donde el estrés ambiental es mayor.

En cuanto a agrupaciones que se han desarrollado con rasgos foliares y que ayudan a
inferir sobre el comportamiento de las especies en cuanto su fisiologia se destacan dos
autores (Bongers and Popma, 1990; Rijkers et al., 2000) pero para bosques tropicales en
general, no se encontr6 una clasificacion comparable para bosques andinos de
Colombia. Las agrupaciones funcionales a diferentes escalas tienen un margen amplio
de variabilidad y se necesitan de una muestra considerable de individuos para poder
determinar esta variacion en rasgos foliares y de densidad de madera, ya que los
gradientes sucesionales, las respuestas evolutivas y las adaptaciones funcionales de
poblaciones son parte de un proceso dinAmico, mas bien regional que de un solo patrén
de sitio (Reich et al., 2003; Chazdon et al., 2007, 2010).

Para el caso de nuestro analisis no solamente se observa el desempefio fisiologico de las
especies sino que al someter todo el pool de especies de la metacomunidad del gradiente
a un andlisis de grupos funcionales, se esta frente a el espectro funcional de acuerdo con
los rasgos usados de DM, AFE y AF. Lo que permitié encontrar 5 tipos funcionales de

plantas en toda la metacomunidad. Para evaluaciones funcionales, no hay ningun
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namero objetivo de rasgos, el numero correcto de rasgos es el numero que es
funcionalmente importante y puede cambiar el nivel de redundancia funcional que una
medida de DF pueda expresar (Petchey y Gaston 2002, Rosenfeld 2002). Un mayor
namero de rasgos tiende a hacer una medida menos redundante, ya que discriminara en
mas ejes (Funciones) las especies, por lo que en este caso la diversidad funcional es
sensible a cambios de la riqgueza de especies. Por el contrario, un nimero mas pequefio
mostrara una medida méas redundante, es decir que cambios de la riqueza de especies
tendran poco efecto sobre la medida de DF, haciendo que la redundancia sea una
caracteristica bastante subjetiva (Petchey y Gaston 2006).

Sin embargo, es sélo subjetivo si los rasgos que construyen la clasificacion no son bien
justificados por una pregunta ecolégica y el conocimiento sobre los rasgos
funcionalmente importantes de las especies (Walker et al. 1999). Para el presente
estudio los rasgos funcionales fueron seleccionados como desempefio de las especies
frente a las variaciones de factores ambientales que estan determinados por la altitud.
Por lo que se espera que al existir un gradiente en estas variables las especies o0 grupos
funcionales dominantes en algun extremo del gradiente estén reflejando la adaptacion
de las especies a las condiciones favorables o no que existen en el gradiente. Lo cual ha
sido demostrado en analisis globales de diferentes gradientes (Read et al., 2014)

Se supone que a menor perturbacion de un bosque, este conservard mayores
propiedades en cuanto a funcionamiento ecosistémico, por el contrario un bosque
perturbado o producto de una sucesidon secundaria tendra menos propiedades en cuanto
a servicios ecosistémicos (Silver et al. 1997). Esta hip6tesis ha sido explorada mediante
comparaciones de bosques con otros sistemas como plantaciones monoespecificas y
mixtas (Lugo 1992, Haggar y Ewel 1997). Sin embargo, por la complejidad de los
procesos que se dan en un bosque humedo, esta hipo6tesis no ha sido completamente
evaluada en muchas zonas del neotrépico, por lo que una medida de que en teoria
abarque multiples dimensiones del funcionamiento de bosques y las lleve a un indice, es
una necesidad para seguir evaluando esas diferencias asumidas entre los tipos de bosque
gue se van generando producto de la intervencion antropica o filtros ambientales bien
marcados.

Los cinco grupos funcionales hallados responden al gradiente (Figurgs28Y y

tienen significancia estadistica (Anexo 2.4). Se espera que a medida que se sube en el
gradiente altitudinal las especies tiendan a tener menor area foliar especifica, pues son

especies que estdn sometidas a menores temperaturas durante mayor tiempo. Esto
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mismo fue encontrado en Costa Rica en un gradiente de altitud, donde los grupos
funcionales hallados en esta regién disminuian su riqueza a mayor altitud (Ruiz-Osorio,
2013). Este comportamiento de la riqueza dentro de un grupo demuestra como a medida
gque se avanza en el gradiente la diversidad de grupos funcionales en este caso
fisiol6gicos disminuya y a su vez la redundancia dentro de los grupos que quedan sea
mayor. Es decir, menos grupos pero dentro de ellos mas redundantes. Esto muestra el
efecto de las variables ambientales a seleccionar las especies con capacidad adaptativa a

las condiciones del gradiente.

indices y relacion con la altitud

El indice monorasgo de la media ponderada de la comunidad MPC-AFE tiende a
disminuir a medida que se sube en el gradiente, es decir, las especies tienden a tener
menor area con respecto a la masa que contienen, esto es tipico de especies
conservacionistas 0 que estan sometidas a fuertes condiciones ambientales, lo misma
relacion del AFE con la altitud fue encontrada en bosques de Ecuador y Costa Rica
(Ruiz-Osorio, 2013; Demol, 2016) y en general en gradientes de altitud a nivel global
(Read et al., 2014) y es lo esperado en las tendencias de variabilidad de rasgos foliares
(Callaway et al., 2002). Este comportamiento se debe principalmente a que mayor altura
las temperaturas menores hacen que las especies tengan menor tasa fotosintética o se
estén adaptando a estas condiciones limitantes tanto en temperaturas extremas como a
menor mineralizacién y mayor acidez de los suelos (Kdérner, 2007; Read et al., 2014).

En general dentro del gradiente se combinan varios factores que van determinando la
dominancia de especies con menor AFE entre ellos se destacan menor precipitacion,
temperaturas bajas, pH acido de los suelos de altura donde hay menor tasa de
descomposicion pero mucho acumulacién y la presién atmosférica, haciendo que las

especies sean mas conservacionistas de los recursos (Diaz et al., 2004; Demol, 2016)

La mayoria de los estudios en este sentido se han basado en un enfoque cualitativo y
subjetivo a la vez y no se han explorado los indices de DF propuestos en la literatura
reciente, esto puede darse en parte por la gran diversidad de especies de este tipo de
ecosistemas y la complejidad que implica caracterizar rasgos para muchas especies.

También debido a que la diversidad funcional se ve afectada por el tamafio del
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fragmento y otras variables ambientales (Magnago et al., 2014). Por lo cual se espera
que este estudio aporte a futuras discusiones en mas gradientes Andinos.

Sin embargo, andlisis de los indices se han realizado para bosques andinos en Ecuador
(Demol, 2016) y en bosques de montafia en Costa Rica (Ruiz-Osorio, 2013). Los
valores de los indices de diversidad funcional para los bosques de Ecuador tienen una
correlacion significativa y un efecto de disminucion sobre la diversidad funcional tanto
en riqueza funcional, divergencia funcional y equidad funcional, siendo la FEve la que
no tiene una relacion marcada o significativa en los bosques de Ecuador (Demol, 2016).
Los efectos aqui encontrados de la altitud sobre DF en general estan influenciados por el
rango de altitud del gradiente estudiado, ya que entre los 2.100 m y 3500 se encuentran
las mayores transiciones de temperatura en los gradientes de los Andes centrales de
Colombia, donde por la pendiente los cambios transicionales de condiciones
ambientales se dan con mayor tasa de cambio con respecto a la distancia horizontal
(Balthazar et al., 2015).

Un factor importante en el uso de estos indices de diversidad funcional es que estan
ponderados por una medida de dominancia para su calculo, lo que hace que dicha
medida ponderadora determine las diferencias de DF entre comunidades. En nuestro
caso la medida ponderadora fue la abundancia y se encuentra que ella determina el valor
de DF de la comunidad (Pla et al., 2012). Por lo cual es importante mencionar que lo
gue muestra esta tendencia es que la comunidad vegetal a medida que se sube en el
gradiente tiene a ser mas homogénea tanto en diversidad taxonémica (Cap. 1) que a su
vez determina una acumulacién de recursos o nicho por parte de las especies mas
adaptadas en la zona a las condiciones extremas de la altitud las cuales son las mas

dominantes (Bello et al., 2007).

Finalmente, la métricas usadas aqui son las recomendadas para estudios de comunidad
(Petchey et al., 2004; Mason and de Bello, 2013; Swenson, 2014) que puedan resumir
en un solo valor el valor funcional de dicha comunidad de acuerdo a los factores
determinantes estudiados (van der Plas et al., 2017), que para este caso es la altitud, y
mostro que la prediccion planteada para la hipétesis del estudio esta acorde con lo
esperado en los estudios a pequeia escala o escala de paisaje donde se espera que la D

disminuya donde las condiciones ambientales o de nicho fundamental son extremas.

La rigidez de la relacidon entre los rasgos foliares es mas fuerte donde la temperatura es

mas baja, lo que proporciona apoyo a la hipétesis de que la fuerza de los filtros
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ambientales, que operan en organismos completos y no en rasgos individualesacambia
lo largo de los gradientes ambientales (Read et al., 2014). Lo que se encontr6 en el
presente estudio ya que a mayor altura la varianza del area foliar especifica es menor y

disminuye la media ponderada de la comunidad.

Especificamente, las presiones selectivas asociadas con temperaturas méas bajas en las
elevaciones més altas promueven los sindromes de rasgos foliares asociados con una
tolerancia superior al estrés pero una competitividad inferior (Read et al., 2014). Esto
apoya la hipétesis de que el papel del filtrado ambiental en el ensamblaje comunitario
aumenta con la elevacién (Callaway et al., 2002) y nuestra area de estudio no es la
excepcion de esta tendencia global en gradientes de altitud.

Finalmente para continuar entendiendo el comportamiento de las comunidades es
relevante continuar tratando de encontrar efectos a varias escalas sobre los ensamblajes
para poder particionar en algiin momento ya que se considera que la composicion de un
conjunto de plantas es el resultado de una jerarquia de filtros que seleccionan especies y
rasgos de un conjunto regional durante el tiempo ecoldgico y evolutivo, que comprende
filtros abidticos e interacciones bidticas (Lavorel and Garnier, 2002). Y es
recomendable empezar a conocer la variabilidad intraespecifica en los gradientes
ambientales (Read et al., 2014), ya que pueden ayudar a entender los efectos de cambios
climaticos. Para ello es importante seleccionar las especies 0 géneros mas plasticos en el
gradiente (Cap 1) y poder entender que esta sucediendo con el factores evolutivos
dentro de algunas poblaciones de especies plasticas. Ya que la variabilidad
intraespecifica permite a las plantas pasar a través de filtros abidticos en un rango mas
amplio de elevaciones (Jung et al., 2010) y esa variacion es un importante direccionador
de la estructuracion de las comunidades y el funcionamiento ecosistémico (Read et al.,
2014)

CONCLUSIONES

De acuerdo con la hipétesis planteada en el estudio se concluye que en el gradiente de
altitud evaluado las comunidades vegetales arboreas tienden a tener menor diversidad

funcional a medida que se asciende. Dicha disminucion de la DF es la respuesta a las

condiciones menos favorables para las especies que se encuentran en los bosques
ubicados en la mayor altitud por encima de 3000 m. En la parte intermedia y baja del

gradiente donde las condiciones son favorables en temperatura, precipitacion y pH la
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diversidad funcional es mayor como lo han encontrado otros autores anteriormente
discutidos.

Las implicaciones que tiene esta ratificacion del efecto sobre la DF de la altitud y todos
las variables conexas son de relevancia para poder evaluar en escenarios climaticos
futuros como podrian configurarse nuevos ensamblajes con especies de las partes
medias del gradiente y ver como especies de alto valor para la conservacion puedan
requerir de medidas para poder garantizar su presencia en estos nuevos escenarios 0

futuros nichos.
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ANEXOS
Anexo 2.1. Resultados de test de sefal filogenética para los tres rasgos

AFE: Mantel statistic based on Pearson's product-moment correlation
Mantel statistic r: -0.03291

Significance: 0.892

AF Mantel statistic based on Pearson's product-moment correlation
Mantel statistic r: 0.01491

Significance: 0.32

DM: Mantel statistic based on Pearson's product-moment correlation
Mantel statistic r: -0.04926

Significance: 0.893

Anexo 2.2. Resultados de los 14 indices de DF multi rasgo

P asnm FAD1 FAD2 MFAD FDp FDc wFDp wFDc Rao rRao FRic FEve FDiv FDis FSpe

12 2208 40 258,15 6,45 7,28 7,42 5,88 6,05 0,06 0,35 1188146 0,13 0,63 99513,69 129120,86
7 2236 57 71451 11,56 10,58 10,83 9,49 9,44 0,14 0,69 3156192 0,15 0,63 608876,51 480978,54
6 2355 27 116,06 4,3 5,03 5,36 4,1 4,17 0,1 0,65 1188887 0,01 0,94 362614,03 294227,17
10 2404 39 292,28 7,49 7,92 7,9 6,25 6,17 0,13 0,61 3156453 0,13 0,63 423320,06 334551,14
9 2744 50 449,68 8,99 7,66 8,09 6,49 6,64 0,12 0,76 1045609 0,24 0,63 362514,63 297932,41
8 2747 18 50,64 2,81 3,6 3,9 1,71 1,92 0,04 0,33 98143 0,3 0,94 736,55 115963,68
11 2764 50 514,32 9,56 9,48 9,71 7,25 7,33 0,08 0,39 3553094 0,09 0,94 150418,45 175821,9
1 3000 53 492,25 9,29 9,81 9,96 7,67 7,65 005 0,23 3553547 0,03 0,94 75547,85 146058,34
4 3317 23 73,91 3,21 4,35 4,5 2,46 2,61 0,08 0,55 936265 0,02 0,94 3363,71 117860,38
3 3318 22 69,6 3,16 4,5 4,76 3,18 3,46 0,08 0,6 999928 0,06 0,63 147442,43 1767332
2 3404 44 287,25 6,53 7,05 7,26 4,64 4,77 0,06 0,39 999928 0,07 0,94 27680,25 122999,28
5 3525 9 9,16 1,02 1,99 2,19 1,61 1,77 0,1 0,91 28965 0,27 0,63 489,16 117211,49

Anexo 2.3. indices monorasgo para las 12 parcelas en el gradiente de altitud

Parcela asnm FRO.SLA FRO.AF FROWD CWM.SLA CWMAF CWMMWD

12 2208 0,55 0,15 0,36 12,42 72718,49 0,48

2236 0,36 0,16 0,39 12,18 452209,95 0,54

2355 04 0,05 0,34 12,2 228257,65 0,59
10 2404 0,34 0,15 0,52 10,39 283827,36 0,62

2744 0,29 0,26 0,28 8,23 248320,17 0,59
8 2747 0,58 0,35 0,36 7,37 2233,87 0,61
11 2764 0,39 0,11 0,37 10,33 88885,88 0,6
1 3000 0,27 0,05 0,4 9,96 45490,47 0,57
4 3317 0,48 0,06 0,44 7,93 2797,74 0,62
3 3318 0,5 0,1 0,41 8,5 83292,72 0,62
2 3404 0,34 0,1 0,35 7,1 17864,08 0,59
5 3525 0,49 0,36 0,26 6,42 986,05 0,63

68



Anexo 2.4. Andlisis de varianza multivariado para los 5 tipos funcionales de plantas.

Conglomerado AFE AF DM n *
TFEP5S 13,4 195094,2 0,4 75 A
TFP4 9,94 649738,8 0,6 64 B
TFP3 17,8 6050,46 0,6 54 C
TFP2 8,61 13129,4 0,7 136 D
TFP1 7,74 9785,16 0,5 106 E

*Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
AFE: Area Foliar Especifica; AF: Area Foliar; DM: Densidad de la Madera; TFP: Tipcidfah de
Planta

Anexo 2.5. Composicion de especies de cada uno de los cinco TFPs

TFP Especies AFE
1 Abatia parviflora 6,59
1 Annonaceae sp.2 8,06
1 Ardisia guianensis 8,35
1 Beilschmiedia sp.2 3,08
1 Beilschmiedia tovarensis 4,42
1 Cestrumochraceum 11,8
1 Cestrumsp.l 10,3
1 Cinchona antioquiae 8,52
1 Clethra fagifolia 7,61
1 Clethra ovalifolia 6,11
1 Clethrasp 7,48
1 Clusia alata 6,7
1 Clusiasp 6,97
1 Cordia bogotensis 11,8
1 Cybianthus venezuelanus 10,2
1 Escallonia paniculata 11,9
1 Faramea jasminoides 7,95
1 Farameasp.l 10,9
1 Freziera arbutifolia 8,63
1 Freziera candicans 4,06
1 Freziera reticulata 3,24
1 Frezierasp.2 531
1 Gordonia fruticosa 5,51
1 Gordonia pubescens 7,28
1 Gordonia robusta 6,52
1 Gordonia sp.1 6,65
1 Hasseltia floribunda 10,8
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TFP Especies AFE

1 Lauraceae sp.2 8,32
1 Lauraceae sp.4 8,15
1 Lauraceae sp.5 11

1 Lauraceae sp.6 9,01
1 Meliosma sp.1 5,98
1 Meliosma sp.2 9

1 Meliosma sp.3 7,87
1 Meliosma sp.4 7,62
1 Meliosma sp.5 8,16
1 Mollinedia tomentosa 9,2
1 Morella pubescens 8,56
1 Naucleopsis naga 9,73
1 Nectandra sp.1 8,83
1 Nectandra sp.2 7,64
1 Ocotea calophylla 6,78
1 Ocotea infrafoveolata 3,26
1 Ocotea multinervis 4,81
1 Ocotea sericea 5,68
1 Ocotea smithiana 7,18
1 Ocotea sp.1 6,22
1 Oreopanax albanensis 3,42
1 Oreopanax cecropifolius 8,52
1 Oreopanaxdiscolor 6,41
1 Oreopanaxincisus 8,07
1 Oreopanax liebmannii 10,8
1 Oreopanaxruizanum 7,25
1 Oreopanaxsp.l 10,1
1 Palicourea apicata 9,12
1 Panopsis sp.1 4,81
1 Panopsis suaveolens 8,67
1 Persea mutisii 5,33
1 Persea subcordata 4,54
1 Posoqueria coriacea 9,5
1 Prunus falcata 6,27
1  Prunus integrifolia 6,41
1 Prunus urotaenia 7,73
1 Sapium stylare 4,62
1 Sessea sp. 12,2
1  Symplocos lehmannii 6,72
1 Symplocos quitensis 9,33
1  Symplocos rimbachii 8,39
2  Aegiphila sp.1 9,17




TFP Especies AFE

2  Aniba riparia 11,4
2  Arachnothryx colombiana 8,52
2 Axinaea colombiana 3,7
2 Axinaea lehmannii 9,57
2 Axinaea macrophylla 11,7
2  Calycolpus moritzianus 13,3
2  Calyptranthes lozanoi 8,55
2 Cavendishia bracteata 5,6
2 Cavendishia guatapeensis 7,74
2 Chloranthaceae sp.1 10,3
2  Citharexylum montanum 6,98
2 Citharexylumsp.1 9,41
2 Clavija sp.1 5,32
2 Clusia sp.1 9,29
2 Clusia sp.2 4,65
2 Coccoloba sp.1 9,51
2  Critoniopsis sp.2 8,22
2 Diplostephium sp.1 8,1
2  Escallonia myrtilloides 5,59
2  Eugenia dittocrepis 8,23
2 Eugenia florida 6,59
2 Gaiadendron punctatum 4,26
2 Gaiadendron sp.1 6,54
2 Geissanthus occidentalis 12,1
2  Guettarda crispiflora 9,3
2  Guettarda tournefortiopsis. 5,71
2  Gymnosporia sp.1 7,51
2  Helicostylis tovarensis 11,3
2 Hesperomeles ferruginea 5,97
2 Hesperomeles sp.2 7,13
2  Hieronyma huilensis 7,24
2 lLauraceaesp.l 8,33
2 Lauraceae sp.3 8,05
2 Lepidaploa sp.1 7,46
2  Lippia hirsuta 8,69
2 Lippia sp.1 9,72
2 Maytenus theoides 7,43
2 Melastomataceae sp.1 9,17
2 Melastomataceae sp.2 9,78
2 Melastomataceae sp.3 9,29
2  Meriania sp.1 8,13
2  Meriania tomentosa 6,31




TFP Especies AFE
2  Miconia codonostigma 6,45
2  Miconia pustulata 4,68
2  Miconia sandemanii 10,2
2  Miconia sp.1 10,2
2  Miconia sp.2 9,35
2  Miconia sp.4 3,27
2  Miconia sp.5 9,42
2  Miconia sp.6 7,41
2  Miconia theaezans 10
2  Miconia tinifolia 7,41
2  Miconia versicolor 4,81
2  Miconia wurdackii 7,41
2 Moraceae sp.1 9,17
2  Myrcianthes rhopaloides 4,38
2  Myrsine coriacea 11,5
2  Myrsine dependens 10,8
2  Myrsine latifolia 7,19
2 Myrsine pellucida 7,11
2  Myrsine sp. 6,65
2 Myrtaceae sp.1 6,79
2 Ossaea micrantha 10,1
2  Psidium cattleianum 7,21
2 Quercus humboldtii 12,1
2 Roupala sp.1 5,05
2 Rubiaceae sp. 10,1
2 Rubiaceae sp.1 10,1
2 Rubiaceae sp.2 10,1
2  Siparuna laurifolia 10,8
2  Ternstroemia macrocarpa 5,15
2  Tibouchina grossa 4,95
2  Tibouchina lepidota 6,63
2 \erbenaceae sp.1 9,29
2 \erbenaceae sp.2 9,43
2  Viburnum sp. 8,59
2 Viburnum undulatum 11,6
3 Ageratina popayanensis 18,7
3  Ageratina sp.2 16,2
3  Alchornea latifolia 15,5
3 Asteraceae sp.2 16,3
3 Asteraceae sp.4 14,7
3 Asteraceae sp.5 38
3 Baccharis latifolia 14,4
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3  Beilschmiedia sp.1 18,5
3  Bocconia frutescens 18,4
3 Calatola costaricensis 15,1
3 Casearia mariquitensis 13,4
3 Cestrum humboldtii 17,5
3 Cornutia sp.1 16,4
3  Critoniopsis sp.1 14,3
3 Graffenrieda sp.1 18,8
3  Guapira costaricana 16,5
3  Gynoxys sp.1 13,5
3 Ladenbergia macrocarpa 13,9
3  Macrocarpaea macrophylli 26,1
3  Miconia smaragdina 20,6
3 Miconia sp.3 13,7
3 Mollinedia sp.1 15,5
3 Monnina sp.1 41,1
3 Naucleopsis capirensis 13,4
3 Palicourea acetosoides 17,2
3 Palicourea angustifolia 13,3
3 Palicourea calophlebia 13,5
3 Palicourea demissa 14,8
3 Palicourea pyramidalis 15,3
3  Psychotria sylvivaga 16,7
3 Rauvolfia leptophylla 17,7
3 Salvia pauciserrata 19,1
3 Siparuna echinata 13,4
3 Solanaceae sp.1 24,3
3 Solanaceae sp.2 20,9
3 Solanaceae sp.3 22,2
3  Solanum aphyodendron 13,4
3 Solanum lepidotum 36,1
3  Tibouchina mollis 13,8
3  Uretia sp.1 20

3  \Vallea stipularis 21,7
3  Verbesina humboldtii 21,2
3  \Verbesina nudipes 18,5
3 Verbesina sp.2 14,7
4  Allophylus excelsus 8,18
4  Alsophila cuspidata 6,34
4  Asophila engelii 7,19
4  Alsophila erinacea 6,73
4  Aphelandra runcinata 11,3




TFP Especies AFE
4  Billia rosea 12,8
4  Carica sp. 25,1
4  Ceroxylon quindiuense 8,97
4  Chamaedorea sp.1 8,97
4  Chamaedorea sp.2 8,66
4  Cyathea caracasana 6,73
4  Cyathea divergens 7,99
4  Cyathea pallescens 7,11
4  Cyathea sp.1 7
4  Cyathea sp.2 7,75
4  Dicksonia sellowiana 7,14
4  Geonoma orbignyana 8,66
4  Geonoma sp.1l 8,66
4  Geonoma undata 9,94
4 Guareasp.l 15,4
4  Inga edulis 11,8
4  Juglans neotropica 28,5
4  Mauria heterophylla 9,32
4  Ruagea glabra 12,4
4  Ruagea hirsuta 12,4
4  Ruagea smithii 12,4
4  Schefflera sp.1 10,7
4  Sphaeropteris quindiuensis 7,35
4  Toxicodendron striatum 13,3
4  Turpinia occidentalis 7,46
4  Weinmannia auriculata 7,33
4  Weinmannia multijuga 7,3
4  Weinmannia reticulata 9,02
4 Weinmannia rollottii 7,5
4  Weinmannia sp.1 5,38
4  Wettinia kalbreyeri 11,5
5 Alnus jorullensis 9,07
5 Brunellia goudotii 5,64
5 Buddleja sp.1 16,1
5 Cecropia sp. 16,9
5 Cecropia telenitida 16,9
5 Chrysochlamys colombiane 9,32
5 Chrysochlamys sp.1 10,5
5  Croton mutisianus 25,1
5 Dendropanax macrophyllu: 17,4
5 Drimys granadensis 8,03
5 Ficus apollinaris 14,3
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5 Ficus dulciaria 6,87
5 Ficus hartwegii 9,71
5 Ficus maxima 9,37
5 Ficussp 8,01
5 Hedyosmum bonplandianui 8,9
5 Hedyosmum cuatrecazanu 11,7
5 Lycianthes sp.1 18,1
5 Ochroma pyramidale 15,8
5 Ocotea floribunda 11,4
5 Oreopanax capitatus 8,21
5 Piper crassinervium 13,9
5 Piper daniel gonzalezii 7,89
5 Piper glanduligerum 19,3
5 Piper obliquum 13,7
5 Pipersp.1 18,5
5 Prestoea acuminata 9,94
5 Prestoea decurrens 9,94
5 Sapium glandulosum 12,1
5 Saurauia sp.1 8,48
5 Saurauia sp.2 12,2
5 Saurauia sp.4 6,26
5 Saurauia ursina 9,67
5 Solanum asperolanatum 13,9
5 Solanum hypaleurotrichum 20,6
5 Solanum sp.3 18,6
5 Solanum sp.4 21,4
5 Styrax glabratus 6,97
5 Styraxsp.l 7,79
5 Tournefortia fuliginosa 8,94
5 Urera simplex 21,7
5 Urerasp.l 20
5 Vismia guianensis 7,11
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CAPITULO 3. ESTRUCTURA FILOGENETICA DE COMUNIDADES DE
ARBOLES EN UN GRADIENTE ALTITUDINAL EN LOS ANDES DE
COLOMBIA

PHYLOGENETIC STRUCTURE OF COMMUNITIES OF TREES IN AN

ALTITUDINAL GRADIENT IN THE ANDES OF COLOMBIA

RESUMEN

Los analisis filogenéticos son un enfoque reciente que esta generando la posibilidad de
entender mas a fondo la estructura y ensamblaje de comunidades vegetales. Esta
dimension de la diversidad logra integrar el factor evolutivo en los andlisis ecesldgico

de comunidades. El objetivo del estudis conocer el efecto de la altitud sobre la
estructura filogenética de 12 areas de bosques andinos en un gradiente altitudinal. Se
establecieron 12 parcelas de 50x50 m donde se midieron e identificaron todos los
individuos arboéreos con diametros superiores a 5 cm. Se realizé el arbol filogenético de
toda la metacomunidad y se calcularon las métricas de diversidad filogenética NRI y
NTI para cada una de las 12 parcelas y se correlacionaron con la altitud. Tambien se
realizd una comparacion de medias de la estructura filogenética con NRI y NTI para los
tres sectores del gradiente dividido en tres niveles alto, medio y bajo. Se encontr6 que la
altitud genera un efecto de agrupamiento filogenético en la parteYadia.la parte

media y baja una estructura sobredispersa filogenéticamente. Los resultados coinciden
con estudios en otros gradientes a escala de paisaje. Pero contrastan con estudios a
escalas regionales. Existe un efecto significativo en el gradiente de la altitud sobre la
estructura filogenética de las comunidades y se necesitan mayores areas de muestreo en
los andes dada la gran variabilidad en las tres cordilleras en Colombia. También se
requieren estudios detallados a nivel local para entender otros factores de nicho o
estocasticos que moldean la estructura de las comunidades a nivel local. Los cuales
pueden ser insumos importantes para medidas de mitigacion de cambio climatico,

conservacion y restauracion en la regién andina que es altamente vulnerable.

PALABRAS CLAVE

NRI, NTI, Bosque Alto Andino, Conservadurismo de Nicho, Sobredispersion, Cluster

filogenético
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INTRODUCCION

Comprender los efectos relativos de los determinantes ambientales para predecir la
variacion en la biodiversidad a lo largo de los gradientes ambientales es uno de los
principales temas de relevancia en ecologia (Gotzenberger et al.,, 2012). Las
restricciones ambientales pueden ser el principal factor en la estructuracion de las
comunidades, lo que resulta en el establecimiento de especies funcionalmente similares
bajo el filtrado ambiental (G6tzenberger et al., 2012; Wang et al., . 2Ba6gjemplo,

la altitud puede ser un filtro ambiental importante en escalas espaciales locales y
regionales, y en particular, uno de los patrones de biodiversidad mas conspicuos es la
disminucién de la diversidad de especies en la medida que incrementa (McCain and
Grytnes, 2010; Neri et al., 2016). Sin embargo, la mayoria de los estudios previos sobre
gradientes altitudinales se han enfocado principalmente en la diversidad taxonémica
(Qian et al. 2014; Dreiss et al. 2015; Zou et al. 2016), que trata a todas las especies
como evolutivamente independientes y ecolégicamente equivalentes, por lo tanto, no
proporcionan suficiente informacion sobre los mecanismos subyacentes de la historia
evolutiva o rasgos funcionales (Web et al. 2002).

En este contexto, recientemente, para complementar la debilidad de este enfoque
centrado en la diversidad taxondémica, se propuso un andlisis de la estructura
filogenética como una nueva matriz de biodiversidad alternativa para mejorar nuestra
comprension de los factores que determinan patrones de distribucion (Pavoine and
Bonsall, 2011; Swenson, 2014; Slik et al., 2018). Ademas, el enfoque basado en
diversidad filogenética puede ser relevante para diferenciar la importancia relativa de
los procesos deterministicos y neutrales en la estructuracién de las comunidades (Webb
et al., 2002; Swenson, 2011). Los procesos deterministicos estan basados en la teoria de
nicho tradicional que predice que factores tales como el filtrado ambiental y las
interacciones interespecificas desempefian un papel primordial en la estructuracion las
comunidades locales, lo que causa diferentes grupos de especies entre diferentes tipos
de habitats (Tilman, 2004) 2004).

Las restricciones ambientales, como por ejemplo amplitudes de temperatura que se
observa en los sistemas de montafia seleccionan especies que poseen determinados
rasgos de adaptacion (Kraft et al., 2015). De este modo, cuando los nichos ecoldgicos se
conservan dentro de nichos evolutivos, las especies relacionadas filogenéticamente

comparten mas rasgos funcionales y muestran una mayor superposicion de nichos de lo
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gue se esperaria en un escenario impulsado por eventos aleatorios (Webb et al., 2002;
Cavender-Bares et al., 2009). En ese caso, el filtrado ambiental desencadena la
coexistencia de méas especies relacionadas evolutivamente que cuando las especies se
encuentran en un conjunto aleatorio, lo que determina el agrupamiento filogenético
(Webb et al., 2002; Hardy and Jost, 2008; Cianciaruso et al., 2009).

En contraste, los patrones de sobredispersion filogenética generalmente se presentan
cuando la diferenciacion de nicho determina la estructuracion de las comunidades
(Cavender Bares et al., 2004; Bryant et al., 2008). La sobredispersion puede resultar
de procesos dependientes de la densidad (competencia, facilitacion), si los rasgos de las
especies se conservan a lo largo de la filogenia (Cavender-Bares et al., 2009; Swenson
and Enquist, 2009; Mayfield and Levine, 2010). Diversas predicciones se hacen sobre el
comportamiento de la diversidad filogenética en gradientes ambientales, donde los
factores contrastantes intervienen sobre la estructuracion de las comunidades (Xu et al.
2017; Chun and Lee, 2017, 2018). En este sentido, predomina la prediccion de la
hipotesis de conservadurismo de nicho, en la que se espera que a mayor presion de un
filtro ambiental las comunidades tienden a tener sus especies mas emparentadas y donde
los recursos son menos limitantes las comunidades tienden a ser mas diferentes
filogenéticamente (Cavender-Bares et al., 2009).

Los gradientes de elevacion en bosques tropicales representan un escenario ecologico
ideal para entender la relacion entre ambiente y la estructura de comunidades (Gentry,
1988; Lieberman et al., 1996; Malhi et al., 2010; Prada et al., 2017) a diferentes escalas
(Qian, 2017). Desde el punto de vista ecoldgico los Andes contemplan una complejidad
de interacciones por sus multiples condiciones climaticas, geoldgicas y de intervencion
antropica (Jgrgensen et al., 2011). Los gradientes de altitud andinos oscilan entre de 0 a
5500 m, y cada region en particular presenta diferentes patrones del comportamiento de
las variables ambientales (Quintero et al., 2009; Halbritter et al., 2013). La variable mas
usada para buscar patrones de biodiversidad en zonas montafiosas ha sido la altitud, ya
que esta correlacionada con la lluvia y la temperatura (Barrera et al., 2000), por lo cual
€S un proxy conveniente para investigar distribuciones de especies (Jump et ay, 2009)
en analisis multivariados siempre resulta ser la mejor variable explicativa de patrones de
comunidades vegetales (Xu et al., 2017).

El objetivo del estudio es determinar patrones de estructura filogenética de las
comunidades de arboles a través de un gradiente altitudinal en los Andes de Colombia.

Se usaron datos de inventario de 12 parcelas permanentes de 50x50 m distribuidas entre
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2100 y 3500 msnm, para evaluar el efecto de la altitud sobre la estructura filogenética
de comunidades arboreas. En este sentido, se establece como hipétesis que la altitud
tiene una relacion directa sobre la estructura filogenética de arboles. Por este motivo, se
proponen como prediccion que el incremento de la altitud como filtro ambiental induce

un agrupamiento filogenético en las comunidades que estan a mayor altitud.

METODOLOGIA

Area de estudio.la cuenca del rio Quindio esta localizada en el departamento del
Quindio y abastece de agua los municipios de Armenia, Circasia, La Tebaida y Salento,
en total 300.000 habitantes que representan el 55% de la poblacion del departamento
(CRQ, 2014). La cuenca tiene 65,35 km de largo y 750devérea, inicia en el extremo

norte oriental del municipio de Salento en el paramo del Quindio (4.200 msnm).
Recorre el estado de norte a sur y desemboca en el rio Barragan. Las coordenadas del
area de estudio son 4.697°N; 75.402°W en el nacimiento del rio y 4.397°N;75.766°W
en la desembocadura (Figura 3.1).
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Figura 3.1. Ubicacion del area de estudio del gradiente de altitud en la cuenca del Rio
Quindio, Colombia.
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Muestreo de vegetacionSe establecieron 12 parcelas permanentes de 50x50 m (¥ ha)
donde se midieron todos los individuos por encima de 5 cm de DAP. Se tomaron
muestras botanicas por morfoespecies y fueron identificadas y depositadas en el
Herbario Toli de la Universidad del Tolima. Las altitud fue tomada de la base de datos
WorldCIlim2 (Fick y Hijmans, 2017) y ajustada midiendo en campo con GPS.

Andlisis de datos La filogenia para las especies fue obtenida con la funcién
Phylomatic del software Phylocom 4.2 (Webb and Donoghue, 2005). Phylomatic utiliza
el mega arbol de filogenia R20120829 de APGIII (2009) como columna vertebral sobre
la que adicionan las especies en funcion de su taxonomia. La resolucion dentro de los
géneros depende de la mayor identificacion al nivel de especies (Gonzéalez-Caro et al.,
2014). Las edades de nodo se calculan utilizando el algoritmo de Bladj em Phylocom
(Webb et al., 2008) y las fechas estimadas de (Wikstrom et al., 2001). Los nodos que no
tienen fecha son estimados por el Bladj (Webb et al., 2008), el procedimiento en general
se realizd siguiendo el protocolo para Andlisis Filogenéticos V2 (Gastauer, 2014).
Realizando dos arboles filogenéticos, uno con todas las especies y otro excluyendo los
helechos arboreos (pteridofitos).

Diversidad filogenética. Fueron calculados dos métricas, el indice de parentesco
liguido (NRI) y el indice del taxdn mas proximo (NTI) ponderado por la abundancia de
especies. El NRI es calculado a partir de las distancias medias de pares (MPDs) entre
todos los individuos que coexisten y que por tanto indica la dispersion "basal" de los
linajes dentro de la comunidad, el NTI mide la distancia media entre el taxbn mas
proximo (MNTD) entre los individuos y por tanto, estima la dispersion filogenética
"terminal” de la comunidad (Webb et al., 2008). Para estandardizar los MPD e MNTD
observados, se comparara cada métrica con una distribucion nula de comunidades
aleatorizadas 1000 veces, usando el modelo nulo de intercambio independiente (Gotelli,
2000). El pool regional seréan todas las especies presentes en las 12 parcelas de estudio.
Posteriormente se multiplican los resultados NRI y NTI por -1 y si los valores
transformados son >0, entonces las comunidades se agrupan filogenéticamente
(individuos intimamente relacionados) y si los valores son negativos las comunidades
son dispersas filogenéticamente (Webb et al., 2008).

Analisis estadisticosAntes de hacer los analisis, se reviso la normalidad de los datos
de las comunidades mediante el test de Shapiro-Wilcoxon. Después, se evaluo la
influencia de la altitud mediante un modelo lineal generalizado (GLM). Finalmente se

realizé un ANOVA para NRI y NTI tomando como factores tres niveles de altitud (Alta,
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media y baja) con cuatro comunidades cada uno que fueron resultantes del analisis de
betadiversidad de Baselga (Ver Capitulo 1), los andlisis se realizaron con el software R
(R. Development Core Team, 2008).

RESULTADOS

En total el arbol filogenético para las 269 especies tuvo 150 nodos (Figura 3.2). Dentro
de los grandes grupos filogenéticos de las plantas con habito arbdreo estudiadas se
destaca las magnoliopsidas que es el mas abundante, la clase liliopsida del orden
arecales, otra clase que existe dentro del gradiente son los helechos arbéreos del orden
Cyatheales. Estos dos ultimos grupos son los que representan la mayor distancia
filogenética entre el resto de las especies que componen la metacomunidad y son
abundantes sobre todo en la mitad del gradiente (Ver Cap. 1) (Figura 3.2).
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Figura 3.2. Arbol filogenético para la metacomunidad de todo el gradiente de elevacion
en la cuenca del rio Quindio
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El segundo arbol filogenético excluyendo los pteridofitos tuvo 262 especies y 149
nodos, destacandose como especies mas abundantes dentro de la filogenia las especies
del género Weimannia, Quercus humboltii, Miconia tinifolia y Freziera reticulata.
Disminuyendo las distancias filogenéticas por la ausencia de los helechos arbéreos
(Figura 3.3).
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Figura 3.3. Arbol filogenético para la metacomunidad de todo el gradiente de elevacion
en la cuenca del rio Quindio sin los pteridofitos

Los valores de NRI oscilan entre -0.26 y 1.12, los valores antes de 3000 m son
negativos exceptuando dos parcelas. Los valores de NTI oscilaron entre -0.34 y 1.78,
solo hay cuatro valores negativos y al igual que el NRI estan por debajo de los 3000 m
(Tabla 3.1). NRI y NTI mostraron una agrupacion filogenética en la medida que

incrementaba la altitud. Por el contrario, los resultados revelaron una sobredispersion
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filogenética mas alta en menores altitudes, es decir, valores NRI y NTI mas bajos, asi
como valores MPD y MNTD mas altos. Sin embargo, NTI no mostré diferencias
significativas entre parcelas de altitudes intermedias y bajas (Figira 3.6

Tabla 3.1. indices filogenéticos para las 12 parcelas en el gradiente

Parcela Altitud ntaxa MPD MPD.nd MPD.sd NRI MNTD  NTI

12 2208 41 295 285 38 -0,26 111,24 0,92
7 2236 59 303 284 30 -0,63 10555 0,55
6 2355 28 334 282 47 -1,12 147,62 -0,34

10 2404 39 333 284 38 -1,28 134,2 -0,37
9 2744 50 334 285 33 -1,48 125,63 -0,6
8 2747 21 261 281 54 0,37 131,38 0,82

11 2764 51 284 284 31 0,01 104,44 1,05
1 3000 53 257 283 32 0,82 125,09 -0,72
4 3317 23 265 285 53 0,38 131,66 0,74
3 3318 22 282 282 53 0 140,59 047
2 3404 44 252 282 35 0,84 106,24 1,08
5 3525 9 187 278 81 1,12 106,08 1,78
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Figura 3.4. Relaciones entre numero de taxones y los dos indices de diversidad
filogenética en las 12 parcelas. NRI: indice de relacién neta (Net Relatedne$s Index
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NTI: indice del taxdbn mas cercano Nearest Taxon Index; ntaxa: numerootegax
(especies).
En cuanto a correlaciones entre nimero de taxones y los indices NRI y NTI existen

correlaciones positivas solamente entre NTI y NRI. Entre los dos indices filogenéticos
la correlacion lineal es alta y significativas (Figurg).3.4

La altitud explica el comportamiento del NRI (P<0.0%;-R0.53), por el contrario el
modelo lineal no tiene efectos significativos de la altitud sobre el indice NTI (P>0.05;
R2=0.17). (Figura 3.5; Anexo 3.1

1.5 -
15 =
1.0 -
05 - | 1.0 B
Y 00 - - = - _
1 B 05
05 =
0.0 - =
4.0 =
05 =
'1'5_11 L] 1l | i i i 1] Il | [ ]|
I I I | | I | I | [ [ | | |
2200 2400 2600 2800 3000 3200 3400 2200 2400 2600 2800 3000 3200 3400
Altitud Altitud

Figura 3.5. Efectos de la altitud sobre los indices filogenéticos NRI y NTI.

Por otro lado el andlisis de varianza mostro efectos significativos (p<0.05) para el NRI y
no significativos para el NTI entre los sectores Alto, Medio y Bajo del gradientes
resultados de la betadiversidad de Baselga BSim (Cap 1), mostrando principalmente que
la estructura filogenética de las comunidades de la parte alta es extremadamente
agrupada, mientras que entre la parte media y baja no existen diferencias significativas

para los dos indices (Figura 3.6; Anexo 3.2)
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Figura 3.6. Andlisis de varianza para la estructura filogenética de tres sectdres de
del gradiente dados por la betadiversidad Bsim de Baselga (Cap. 1). ANOVA NRI;
(p<0.05) Alta (a)- Media (b)— Baja (b). NTI; No significativo(p>0.05) Alta (a)-
Media (9 — Baja (3.

DISCUSION

Nuestros resultados muestran un marcado patron de estructura filogenética determinado
por la elevacion. La estructura filogenética de comunidades de arboles mostré una
agrupacion filogenética, presumiblemente regulada por procesos deterministicos,
especialmente el filtrado ambiental a través del aumento de la elevacion creciente de un
sistema de montafias andino. Aunque los resultados observados sobre NTI y NRI en
rangos de altitud intermedios (2700-3000) probablemente describen la aleatoriedad
filogenética como resultado de procesos neutros. Estos resultados indican que los
procesos deterministas y neutrales pueden afectar simultaneamente las estructura
filogenética de las comunidades a lo largo de gradientes de elevacién a pequefia escala,
aungue el proceso deterministico puede ser el principal factor. Estos resultados arrojan
luz sobre estudios previos que informan la ausencia de sefales filogenéticas en las
comunidades y abren nuevas perspectivas sobre cémo analizar el conservadurismo de

nichos y rasgos en todos los linajes.

La respuesta de NRI y NTI mantuvo una relacion positiva lineal con el aumento de la
elevacion. En este sentido, (Rahbek, 2005) estimé que aproximadamente el 50% de los
patrones filogenéticos de plantas vasculares en relacibn con la elevacion eran

unimodales, aproximadamente el 25% siguié una disminucién monoténica, y el 25%
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restante siguidé otros patrones. Otros estudios también han revelado una estructura
filogenética de comunidades vegetales con patrones unimodales a lo largo de un
gradiente altitudinal (Chun and Lee, 2017, 2018). De este modo, nuestro estudio indica
gue los patrones de diversidad exhiben uno de los tipos predominantes de distribucion
unimodal posiblemente por cambios de variables climaticas (ej. temperatura) como
proxy de la elevacion. Asi mismo, muchos estudios han revelado que las variables
climéaticas desempefian un papel importante en los patrones de diversidad de plantas
(Storch et al., 2006), y la estructura filogenética de la comunidad varia comiunmente a lo
largo de los gradientes de elevacion (Sundqvist et al., 2013; Xu et al., 2017; Chun and
Lee, 2018). Sin embargo, todavia son limitados los estudios que evallen los efectos de
la altitud sobre la estructura filogénica en comunidades de arboles de los Andes
Colombianos (Gonzalez-Caro et al. 2014). Y Se necesitaran de areas de muestreo
mucho mas grandes en las diferentes vertientes de las tres cordilleras de Colombia para
detectar patrones claros de acuerdo con las propiedades biofisicas de cada subregion
Andina colombiana. Y a la vez estudios a nivel local que puedan motrar efectos de los
cambios en areas pequefias a nivel de parcela por ejemplo lo encontrado por (Gastauer
and Meira-Neto, 2014).

En este sentido, destacamos que el patron filogenético observado en este estudio
coincide con estudios previos en otra regiones con sistemas de montafias donde la
elevacion ha sido reconocida como uno de los filtros ambientales mas importantes para
inducir la agrupacion filogenética (Qian et al., 2014, Li et al., 2014; Miazaki,et al.
2015; Chun and Lee, 2017, 2018). Este patrén observado de relacion filogenética con la
elevacion indica que la estructuracién de estas comunidades de arboles puede derivarse
de filtros ambientales (Graham and Fine, 2008; Machac et al., 2011; Qian et al., 2014;
Li et al., 2014) en lugar de procesos dependientes de la densidad (ej. exclusién
competitiva), donde las especies estadn estrechamente relacionadas con caracteristicas
adaptativas a las condiciones ambientales adversas (Webb et al., 2002; Cavender-Bares
et al., 2009). La disminucién de la relacion filogenética a bajas elevaciones se puede
explicar por las diferencias en las capacidades competitivas entre las especies
relacionadas con similitud ecolégica es mas fuerte que el efecto de filtrado ambiental, y
por lo tanto muestran una sobredispersion filogenética (Mayfield and Levine, 2010;
Gerhold et al., 2015; Chun and Lee, 2018). Los estudios previos también documentaron

que el efecto de filtrado por las condiciones climaticas adversas en elevaciones mas
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altas y la exclusion competitiva en elevaciones mas bajas impulsan simultdneamente el
aumento de la relacién filogenética al aumentar la elevacion (e.j., Qian et al. 2014). Sin
embargo, los mecanismos de coexistencia pueden ser dificiles de inferir si no se tiene en
cuenta la sefal filogenética en los datos de rasgos o si el entorno abiodtico es
relativamente homogéneo a escala local (Mayfield and Levine, 2010). Esto mueve el
enfoque filogenético al estudio de ensamblajes de plantas méas hacia el analisis de la
importancia de procesos historicos o evolutivos que explican la gran mayoria de la
variabilidad en distribuciones de especies y lejos de simplemente analizar las
dicotomias abidtica versus bidtica o nicho versus neutral (Swenson, 2013; Swenson and
Umanfa, 2014).

En ese estudio, se informd que la relacion filogenética de las comunidades arbdreas
presenta patrones crecientes y aleatorios a lo largo del gradiente de elevacion. Qian et
al. (2014) encontraron que el patrén de dispersion de comunidades arbdreas estaba
controlado por la combinacion de factores climaticos y edaficos, mientras que el patron
de la asociacién de plantas herbaceas estaba controlado principalmente por factores
climaticos. Ademas, nuestros resultados son diferentes de algunos estudios (Bryant et
al., 2008; Culmsee and Leuschner, 2013; Culmsee et al., 2013; Gonzéalez-Caro et al.
2014b), que mostraron que la estructura filogenética de angiospermas tiene un patrén de
superdispersion en elevaciones altas. Sin embargo, una comparacion directa entre
nuestro estudio y esos estudios es dificil porque esos estudios consideraron la estructura
de la comunidad filogenética de especies de plantas enteras sin la separacion de formas
de vida de plantas (por ejemplo, plantas lefiosas) o especies de plantas de formas de
crecimiento especificas (por ejemplo, especies arboreas). Ademas, el tipo de muestreo
puede ser determinante también, pues la ausencia de algunas especies mas raras en Iz
comunidad, que es mas probable que influya en NTI que en NRI, simplemente porque
la ausencia de especies influira inmediatamente en las dispersién filogenética con nodos
poco profundos (Chun and Lee, 2018). Es decir, es menos probable que la ausencia de
una especie lleve a la ausencia de toda una familia de plantas o un orden en la
comunidad, pero influye en el nimero de especies coexistentes dentro de los géneros
(Mo et al., 2013). Nuestros resultados sugieren que las estructuras filogenéticas y sus
impulsores pueden ser diferentes entre las mediciones de estructura filogenética de la

comunidad. Estudios recientes también han reportado pruebas relevantes para diferentes
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patrones entre NRI y NTI, incluso en comunidades de plantas iguales (Mo et al., 2013;
Arroyo-Rodriguez et al., 2013b). (Arroyo-Rodriguez et al. 2012; Mo et al. 2013).

Varios estudios han mostrado patrones de estructura filogenética que son opuestos a los
patrones predichos por la hipétesis del conservadurismo de nicho para las plantas en
comunidades forestales distribuidas a lo largo de gradientes de elevacion sopicale
(Qian, 2017). Por ejemplo, la filogenética de las especies lefiosas disminuye con el
aumento de la elevacion en Asia tropical (Culmsee et al., 2013; Qian and Ricklefs,
2016), y algunos casos en Ameérica tropical (Gonzéalez-Caro et al., 2014b; Qian and
Ricklefs, 2016) a gran escala como en el caso de los bosques a través de grandes
regiones de Colombia (Gonzélez-Caro et al., 2014b). Este patrén sugiere que, con el
aumento de la elevacién y la disminucion de la temperatura, las especies lefiosas en las
comunidades forestales estan mas distantes, sugiriendo que la tolerancia al frio de las
especies de plantas a través de elevaciones en los trépicos evolucioné entre los clados
distantemente relacionados a través de convergencia de nicho, lo cual determina un
patrén de disminucion de la diversidad taxonémica con el aumento de la altitud en el
tropico (Qian and Ricklefs, 2016).

Para el norte de Suramérica Los Andes se analizaron filogenéticamente 4677 especies
en cinco regiones incluyendo los Andes, y como patron general NTI y NRI estan
correlacionados positivamente con las variables de temperatura a escala grande
(Gonzéalez-Caro et al., 2014b). Especificamente, las altas elevaciones frias tenian una
diversidad alfa filogenética mayor a la esperada y los bosques célidos de tierras bajas
tendian a tener una diversidad alfa filogenética inferior a la esperada o no diferente de la
esperada. Estos resultados son consistentes con los resultados de diversidad alfa que
sugieren que la temperatura esta fuertemente asociada con la composicién filogenética
dentro de la parcela. En Ultima instancia, estos resultados pueden sugerir que las
especies tienden a conservar sus distribuciones ambientales ancestrales y limitan sus
movimientos a otros rangos ambientales (Silvertown et2806; Eiserhardt et al.,

2013).

Para el caso de varios gradientes en el tropico, debido a que la elevacion esta
fuertemente correlacionada con la temperatura, las curvas similares en forma de
campana a nivel de familia, género y riqueza de especies contra la elevacion resultan en
una relacion similar cuando estas variables se relacionan con la temperatura, con un

pico en riqueza en un rango de temperatura de 22129-C (Qian, 2017). La fuerte
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disminucién en el nimero de individuos a nivel de familias, géneros y especies entre
1500 m y 3500 m coincide con la formacion de una zona de inmersion de nubes tipica
en ese rango altitudinal en los transectos andinos (Gentry, A.H, 1995; Girardin et al.,
2014), lo cual se manifestd también en nuestro estudio. Una prioridad clave para la
investigacion futura es determinar la tasa de migracion de a nivel de género (Feeley et
al., 2011) dentro de gradientes locales. En especial, en esos gradientes existen vacios de
informacion de la transicion de los bosques secos a bosques nublados montanos (G. and
Givnish, 1998) y en la transicion de bosques andinos a bosques muy nublados y

paramos (Alvear et al., 2010).

CONCLUSIONES

Los resultados de esta investigacion relevan la importancia de la elevacion como
principal factor que determina la diversidad filogenética de comunidades arboles n un
sistema de montafia de los Andes colombianos. Se mostré un evidente agrupamiento
filogenético con el aumento de la elevacion, por el contrario en los sitios de menor
elevacion se observaron valores negativos de NTI y NRI, que indica una
sobredispersion filogenética en las comunidades de arboles. En sitios de elevacion
intermedia, con valores neutros representaron una aleatoriedad filogenética. Nuestros
hallazgos sugieren que los procesos deterministicos, especialmente el filtrado ambiental
controla la estructura filogenética de las comurédaal lo largo de gradientes de

elevacion a escala de paisaje en Los Andes.
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ANEXOS
Anexo 3.1. Resulatados de modelos lineales de altura con NRI y NTI

Modelo Lineal NRI y Altitud

Altitud (p=0.00750). Significativo

Multiple R-squared 0.5272, Adjusted R-squared.48
Modelo Lineal NTI y Altitud

Altitud (p=0.1970). No Significativo

Anexo 3.2. Resultados de ANOVAY contrastes de Tukey de tres regiones alta, media y
baja para los indices de NRI y NTI

Tukey Contrasts NRI

Baja - Alta = 0.045. Significativo
Media - Alta (p=0.415). No Significativo
Media - Baja(p=0.324). No Significativo

Tukey Contrasts NTI
Baja - Alta(p=0.2930). No Significativo

Media - Alta(p=0.256) No Significativo
Media - Baja(p=0.994). No Significativo
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CAPITULO 4. DIVERSIDAD MULTIDIMENSIONAL DE BOSQUES EN UN
GRADIENTE DE ALTITUD EN LOS ANDES DE COLOMBIA

MULTIDIMENSIONAL DIVERSITY  OF FOREST ALONG AN
ELEVATIONAL GRADIENT IN THE ANDES OF COLOMBIA

RESUMEN

El estudio de la diversidad aun tiene muchos campos de profundizacion y éreas por
estudiar que permitan entender los patrones que exhiben las comunidades como
respuesta a factores deterministicos y estocasticos. Existe un vacio de informacion en
las relaciones existente entre las dimensiones taxondémica, funcional y filogenética de la
diversidad. Diversas hipotesis se han planteado pero se hace necesario probarlas con
datos empiricos en diferentes tipos de ecosistemas y comunidades. Se pretende conocer
la relacién entre métricas de diversidad taxondmica, funcional y filogenética con el
enfoque correlacional. Por otro lado, explorar el enfoque de diversidad verdadera de
nameros de Hills para comprender el efecto de la altitud sobre las tres dimensiones de la
diversidad. Se establecieron 12 parcelas permanentes de 2800bmsques naturales

en un gradiente de altitud en los andes centrales de Colombia, se midieron los arboles
con DAP > 5 cm. Se calcularon métricas de diversidad taxonomica, funcional y
Filogenética y se correlacionaron. Se calcularon atributos de la diversidad en niveles g0,
gl y g2 para las tres dimensiones de diversidad y se exploraron modelos para
relacionarlos con la altitud. La diversidad funcional y la diversidad filogenética
tuvieron relacion positiva y significativa con la dimension taxondmica. La filogenética

y la relacionaron significativamente con la divergencia funcional y la riqueza funcional.

La altitud tiene efectos lineales sobre la diversidad taxonémica y efecto cuadratico con
la diversidad funcional y filogenética. Los resultados son acordes con predicciones de
relaciones de las dimensiones de la diversidad propuestos en ecologia tedrica de varios
autores y similares a lo encontrado en otros grupos como murciélagos, ratones y
helechos arborescentes. Las predicciones de disminucion de la diversidad por efecto de
un filtro ambiental y la exclusiébn competitiva son predominantes en el area de estudio
en zonas de transicion de 2800 a 3500 metros, se deben ampliar los estudios para
conocer detalles de la dinamica del ensamblaje de las comunidades de bosques en la
region andina por los multiples contrastes en factores ambientales diferentes escalas.
Los resultados son insumo importante para dilucidar posibles efectos del cambio

climatico en la region de los Andes.
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PALABRAS CLAVE
NuUmeros de Hills, diversidad verdadera, multidimensionalidad de la biodiversidad,

diversidad filogenética, diversidad funcional, bosque andino

INTRODUCCION

El concepto de biodiversidad es multidimensional, incluidas las dimensiones
taxondémica, funcional, filogenética y genética (Willig et al. 2003; Swenson 2014;
Violle et al. 2014; Willig and Presley 2017). La dimension taxondémica representa el
namero de taxones y sus abundancias en un determinado lugar o a través de diferentes
escalas espaciales (McGill et al. 2015). La diversidad funcional comprende el valor,
rango, distribucion y abundancia relativa de los rasgos dentro de las comunidades y los
gradientes ambientales, determinando el desempefio biolégico en los procesos de
ensamblaje comunitario (Violle et al. 2007; Valladares et al. 2007; Diaz et al. 2007;
Mason and de Bello 2013; Swenson 2014). Y la dimension filogenética se ha definido
como la longitud total minima de todas las ramas filogenéticas requeridas para abarcar
un conjunto dado de taxones en el arbol filogenético (Faith 1992; Faith 2002; Faith and
Baker 2007; Swenson 2014).

La investigacion en biodiversidad se ha enfocado en la dimension taxonémica medida
por la riqueza de especies y a la vez se asume como un proxy para todos los aspectos de
la biodiversidad como la uniformidad, dominancia, dispersion, diversidad, asi como
para las dimensiones genética, filogenética y funcional. En general, ha surgido un
consenso de gque el enfoque taxondémico no capta adecuadamente la variacion las
dimensiones funcionales y filogenéticas, que a menudo responden a los gradientes
ambientales de forma diferente que la dimension taxonémica (Webb et al., 2002;
Hooper et al., 2005; Safi et al., 2011; Cisneros et al. 2014). Mejor aun, pueden mostrar
otras facetas del ensamblaje de comunidades generando informacion adicional para
entender procesos ecoldgicos.

La dimensidn filogenética refleja las diferencias evolutivas entre especies en funcion de
lo tiempo desde la divergencia de un ancestro comun (Faith 1992) y representa una
estimacion exhaustiva de las diferencias fenotipicas y ecoldgicas filogenéticamente
conservadas entre especies (Cavender-Bares et al. 2009). La dimensién funcional refleja
la variabilidad de atributos ecologicos entre las especies y proporciona un vinculo
mecanicista con la resistencia, la resiliencia y el funcionamiento del ecosistema

(Petchey and Gaston 2006). La evaluacion simultanea de la variacion en las
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dimensiones taxonomicas, filogenéticas y funcionales de la biodiversidad a lo largo de
los gradientes ambientales proporciona informacion sobre la importancia relativa de los
mecanismos ecoldgicos y evolutivos que estructuran los diferentes componentes de los
ensamblajes (Cisneros et al. 2014).

Los Andes tropicales son un bioma de alta importancia por su biodiversidad y
endemismo considerado un hotspot de biodiversidad (Myers et al. 2000; Bush et al.
2007) y abastecen servicios ecosistémicos en zonas densamente pobladas en el norte de
Suramérica (Tejedor-Garavito et al. 2012; Balthazar et al. 2015). Son ecosistemas
vulnerables al cambio climatico que afecta las interacciones ecoldgicas y la
estructuracion de comunidades vegetales (Hassan et al. 2005; Herzog et al. 2012;
Girardin et al. 2014). En Colombia comprenden el 2,5% de los bosques y son un
ecosistema en categoria de peligro (Etter et al. 2017). Estas particularidades hacen de
los Andes una prioridad de investigacion para la busqueda de conocimiento ecoldgico
atil para plantear medidas de conservacion y restauracion (Tejedor-Garavito et al. 2012;
Balthazar et al. 2015). Evaluar la multidimensionalidad de la biodiversidad en zonas
como los Andes donde los gradientes ambientales son tan determinantes para la
seleccion de especies en la estructuracion de comunidades es un potencial para mayor
comprension los efectos aleatorios y deterministicos en la diversidad como un todo. Sin
embargo son pocos los estudios que han realizado andlisis multidimensionales en
gradientes altitudinales de bosques andinos.

En muchos casos las métricas diversidad taxonomica estan altamente correlacionadas
con las diversidad funcional y filogenética de las comunidades (Swenson 2014). Si un
proceso 0 mecanismo en particular domina consistentemente el ensamblaje de un grupo
completo de sitios en una region, uno esperaria una fuerte relacién entre las dimensiones
(Petchey et al. 2007; Flynn et al. 2009; Kluge and Kessler 2011; Safi et al. 2011). En
contraste, la falta de una relacion significativa entre las dimensiones puede ser evidencia
de que la importancia relativa de los mecanismos difiere entre los sitios, con la
ubicacion de sitios particulares en el espacio de biodiversidad bidimensional que indica
el tipo de mecanismo que domina el ensamblaje comunitario. Por ejemplo en
elevaciones altas se sugiere la importancia del filtrado abidtico que favorece a las
especies de murciélagos de pequeiio tamafio que pueden entrar mas facilmente en el
letargo (Cisneros et al. 2014).

En la actualidad se esta trabajando en desarrollar ain mas un marco integrado (Scheiner

2012) basado en Hill numbers (Hill 1973) que utiliza el mismo enfoque conceptual para
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medir la biodiversidad para cada dimension (Presley et al. 2014). Este marco es
prometedor para el desarrollo de métricas de diversidad que tienen propiedades
deseables (por ejemplo, el principio de replicacion) y unidades explicitas que facilitan
comparaciones ecologicamente significativas entre dimensiones y entre estudios
(Cisneros et al. 2014; Presley et al. 20H)concepto de biodiversidad multidimensional
comprende las dimensiones taxonémica, funcional, filogenética y ge(\&tiltig et al. 2003;
Swenson 2011)Cada dimensién responde diferenciadamente a los gradientes ambientales
(Diaz and Cabido 2001; Webb et al. 2002; Hooper et al. 20@Ss) necesario lograr
integrar estas dimensiongShao et al. 2014)

Hasta la fecha, solo pocos estudios han examinado los efectos de la altitud en la
diversidad taxondémica en bosques andif@®entry, A.H 1995)y méas recientemente,
también en la diversidad funcion@uivenvoorden and Cuello A 2018)la diversidad
filogenética(Qian 2017) No hay estudios en la actualidad que investiguen los efectos
de gradientes de altitud en las tres dimensiones de la diversidad desde una perspectiva
integradora en los Andes de Colombia.

En este estudio se evaluaron los efectos de la altitud sobre la diversidad taxonomica ,
funcional y filogenética de arboles en bosques andiRasa lograr la integracion se
aborda desde dos enfoques: 1) Conociendo las correlaciones que existen entre las
métricas propuestas para cada una de las dimensiones de la diversidad mediante
herramientas tradicionales de regresion. 2) Construyendo un marco de diversidad de
atributos propuesto recientemente (es decir, el nimero efectivo de entidades) basado en
los numeros de Hill de entidades taxonomicas, funcionales vy filogenéticas, para medir
las dimensiones complementarias de la biodiversid@dao et al. 2014) La
comparacion de todas estas diversidades de atributos en 12 comunidades en un
gradiente de altitud se realizara con las siguientes preguntas: 1) ¢ Cual es el efecto de la
altitud en la diversidad de atributos? 2) ¢ La diversidad de atributos de los arboles varia a
lo largo de un gradiente de altitud? En el contexto del bosque andino, esperamos que
todas la dimensiones de la biodiversidad disminuyan a lo largo del gradiente.
Especificamente, planteamos la hipotesis de que: 1) la altitud disminuird las tres
dimensiones de la diversidad de atributos para todas las 6rdenes q, pero el efecto del
nicho se mostrara en el tipo de modelo o relacién estadistica que tenga la altitud o en la
pendiente de cada modelo determinando el nivel del efecto en cada dimension. 2) La

diversidad taxondémica y filogenética disminuira a lo largo del gradiente altitudinal. A
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través de un enfoque novedoso, este estudio proporciona una evaluacion integrada de

los efectos de la altitud en la diversidad de arboles.

METODOLOGIA

Area de estudio la cuenca del rio Quindio esta localizada en el departamento del
Quindio abastece de agua los municipios de Armenia, Circasia, La Tebaida y Salento,
en total 300.000 habitantes que representan el 55% de la poblacién del departamento
(CRQ 2014). La cuenca tiene 65,35 km de largo y 750darérea, inicia en el extremo

norte oriental del municipio de Salento en el paramo del Quindio (4.200 msnm).
Recorre el depatamento de norte a sur y desemboca en el rio Barragan. Las coordenadas
del &rea de estudio son 4.697°N;75.402°W en el nacimiento del rio y
4.397°N;75.766°W en la desembocadura (Figura 4.1).
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Figura 4.1. Ubicacién del area de estudio en la cuenca alta del rio Quindio y perfil del
transecto de vegetacion de las 12 unidades de muestro.

Toma de datos se establecieron 12 parcelas permanentes de un ¥ ha donde se
midieron todos los individuos por encima de 5 cm de DAP. Se tomaron muestras

botanicas por morfoespecies y fueron identificadas y depositadas en el Herbario Toli de
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la Universidad del Tolima. Se midié diametro, altura y posicion de cada individuo. Se
midieron los rasgos funcionales de area foliar especifica (AFE), area foliar (AF) y
densidad basica de la madera (DM). Para los rasgos foliares se seleccionaron minimo
dos arboles de cada una de las 269 especies encontradas en las 12 parcelas y se tomarol
minimo tres hojas frescas maduras, las mediciones se realizaron de acuerdo a los
protocolos establecidos para estos rasgos (Perez-Harguindeguy et al. 2016). La densidad
de la madera fue tomada de la base de datos mundial de densidad de la madera (Chave
et al. 2009), para las especies que no fueron encontradas en la base de datos se
complement6 con datos de densidad de la madera de bosques andinos del Laboratorio
de Dendrologia de la Universidad del Tolima (Datos sin publicar). La altitud fue medida

en campo con GPS y posteriormente ajustada con las coordenadas de acuerdo con el
modelo de elevacion digital de la zona.

Procesamiento de datascon todos los rasgos se construyeron matrices de especie-
rasgo Y sitio-especie para crear un arbol general de tipos funcionales de plantas de la
region (Casanoves et al. 2011; Pla et al. 2012). Se calcularon los indices FDis
(Dispersion funcional), FDiv (Divergencia funcional), FEve (Equidad funcional) y FRic
(Riqueza funcional) (Pla et al. 2012), los procesamientos se desarrollaron con Fdiversity
(Pla et al. 2012). Se calcularon los indices NRI y NTI de diversidad filogenética con
Phylocom (Webb et al. 2008), siguiendo el protocolo de andlisis filogenético de
Gastauer (2014). Para las correlaciones entre diversidad taxondmica con la diversidad
funcional y filogenética se realiz6 un analisis de regresion lineal en R (R. Development
Core Team 2008). Para el analisis de atributos de diversidad se calcularon las métricas
de diversidad taxonémica, funcional y filogenética con el enfoque de Numero de Hill
con valor de q (0, 1y 2) (Chao et al. 2014)

Diversidad de atributos. Hay muchas combinaciones de numero de especies y
abundancia relativa que convergen en el mismo valor de diversidad. Para comparar
diferentes ensamblajes, podemos hacer referencia a una comunidad idealizada con todas
las especies igualmente comunes, donde la diversidad corresponde a su numero de
especiesEste valor, conocido como numero efectivo de especies, satisface el principio
de replicacion (Hill 1973y, en consecuencia, cambia proporcionalmente a la riqueza
cuando las especies tienen frecuencias constantes, a diferencia de los indices de entropia
tradicionalegChao et al. 2014)
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El indice de diversidad "verdadero" de Jost (200B),(Ecuacién 1) vincul6 los
nameros efectivos con la entropia a través de una generalizacion de los niumeros de Hill
(Rényi 1961; MacArthur 1965; Hill 1973)

D = (Tiip] 1/(1_‘2); g=>0,g#1 Ecuaciénl

donde S es el numero de especies en el ensamblagsjlgpabundancia relativa de las

i especies, y g es un indice sensible a la abundancia.

A medida que aumenta g, se vuelve mas sensible a las especies comunes y menos
dependiente de las raras. Para q = 0, las frecuencias de las especies no se consideran,
su valor es igual a la riqueza de espedBs<S). Para g = 1, todas las especies estan
ponderadas por su frecuencia, y el limite de la ecuacion 1 es igual a la exponencial de la
entropia de Shannot = exp (H')). Finalmente, para q = 2, a las especies dominantes

se les da més peso y las especies raras no son relevantes, lo que representa la inversa d
la concentracion de Simpson (2D =X)./

Recientemente, Chao et al. (2014) cre6 un marco unificado para una evaluacién global
de la biodiversidad, que se denominé "diversidad de atributos" (ver formulas en Chao et
al., 2014). Cada dimension de la diversidad de atributos se mide en diferentes unidades
denominadas entidades taxondmicas, funcionales y filogenéticas que obedecen al
principio de replicacién y estan relacionadas con los niumeros de Hill. Estas entidades
estan ponderadas por su valor de atributo medio “V” que tiene en cuenta la abundancia

u otra medida de importancia:

Para cada entidad u (especie, segmento de rama o par de especies), su valor de atributo
“V” (unidad, longitud de rama o distancia de rasgo entre pares) se multiplica por (&), Su
abundancia relativa en el caso de la diversidad de especies, el producto del relativo
abundancias de pares de especies para la diversidad funcional, o abundancia de la rama
(suma de las abundancias relativas de todos los descendientes) para la diversidad
filogenética. El numero efectivo de entidades (es decir, nimero de especies igualmente
comunes, pares de especies con unidad de distancia funcional o segmentos de rama de
longitud unitaria) define la diversidad taxondémica (qTD), funcional (gFD) y
filogenética (qPD), y corresponde a Numeros de Hill, diversidad funcional basada en la
distancia de(Chiu and Chao 2014) diversidad filogenética déChao et al. 2014)
respectivamente. Las contrapartes de riqueza para q = 0 son la diversidad de atributos
funcionales de Walker, (Functional attribute diversity) FARalker et al. 1999y la
diversidad filogenética de FaifRaith 1992)
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Calculamos las diversidades de atributos (AD) a nivel de parcela (n = 12). Para estimar
los nameros de Hill para la diversidad taxondémica, utilizamos la funcion 'Renyi' del

paquete R 'Vegan' (Oksanen et al. 2017). Calculamos la diversidad funcional con un
codigo R proporcionado por A. Chao, sobre la base de los célculos descritos en Chiu y
Chao (2014). La diversidad filogenética se calculé con la funcion '‘ChaoPD’ del paquete
R 'entropart’ (Marcon and Hérault 2015). Finalmente, para todos los atributos de las tres
dimensiones de la diversidad se evaluaron modelos lineales, cuadraticos y un GLM
Poisson de las tres entidades de diversidad verdadera de Hill con la altitud con el

software R (R. Development Core Team 2008).
RESULTADOS

Relaciones de la diversidad taxonémica y la diversidad funcional

FDis

FDiv

0.8

0.7
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Figura 4.2. Relaciones lineales de la diversidad taxondémica con la diversidad
funcional. FDis: dispersion funcional; FDiv: divergencia funcional, FEve:
equitatividad funcional; FRic: Riqueza funcional

Existe una relacién positiva entre la diversidad taxondémica y los indices de riqueza
funcional (FRic) y la dispersién funcional (FDis). Por el contrario la relacion de la
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diversidad taxondémica es inversa con la equitatividad funcional (FEve). Con la
divergencia funcional (FDiv) no se encontré un patron significativo (Figura 4.2, Anexo
4.1).

Relaciones de la diversidad taxondmica y la diversidad filogenética

La diversidad taxondmica tiene relacién directa, a mayor nimero de especies en cada
comunidad las comunidades son mas dispersas filogenéticamente ya que tanto el indice

NTI como el NRI tienden a ser negativos (Figura 4.3, Anexo 4.2).

MR
MNTI

Figura 4.3. Relaciones de diversidad taxondmica (S) y diversidad filogenética (NRI y
NTI).

Relaciones de diversidad funcional y diversidad filogenética

Tabla 4.1. Correlaciones de Pearsson entre los indices de diversidad funcional y
diversidad filogenética.

FDis FDiv FEve FRic
NRI -0,29 0,02 0,32 -0,30
NTI -0,27 0,13 0,75 -0,78

En cuanto a las métricas de diversidad funcional y filogenética la correlacion de Pearson
muestra una relacion mas fuerte y significativa entre la riqgueza y equitatividad funcional
con el indice NTI, el resto de las relaciones entre diversidad funcional y diversidad

filogenética no mostraron valores significativos de correlacion (Tabla 4.1, Anexo 4.3).
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En cuanto a la prueba de mantel para detectar huella filogenética de los rasgos
funcionales no dio relacion significativa entre los rasgos de hoja y densidad de madera
(Anexo 4.4)

En lo que respecta a las relaciones de la altitud con las tres dimensiones de la
diversidad, todas las dimensiones tienen una relacion de disminucién a medida que se
sube en el gradiente de altitud. En cuanto a g0 la mayor influencia y contraste en el
gradiente se da para la diversidad funcional (Pendiente del modelo -9.85). El q1 que
representa la diversidad que tiene efecto considerable de las especies raras, el mayor
efecto se da igualmente en la diversidad funcional. En g2 el mayor efecto del gradiente
se manifiesta también en la diversidad funcional (Tabla 4.2, Figura 4.4).

Relacioén de la altitud con las tres diversidades a través de numeros ldiis
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Figura 4.4. Modelos del efecto de la altitud sobre las tres dimensiones de la diversidad
en las entidades q0, gl y g2.

De todos los modelos evaluados para encontrar una tendencia del efecto de la altitud

sobre los atributos de la diversidad en las tres dimensiones se destaca lo siguiente: 1) La
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diversidad taxonOmica no tiene una tendencia lineal pura, ni cuadratica que muestre
efectos directos de la altitud. EIl modelo que més describio esta relacion fue el GLM, el
cual si muestra una tendencia negativa y significativa, es decir que a mayor altitud
existe una tendencia a disminuir consistentemente la riqueza de especies (g0). La
tendencia para la diversidad influenciada por la especies raras (ql) y la que toma las
especies dominantes como prioridad (q2) es la misma de la riqueza. 2) Para la
diversidad funcional el modelo lineal no tiene efectos, pero un modelo cuadrético si
tiene efectos positivos y significativos de la altura sobre la diversidad funcional en dos
atributos (g0, ql), para g2, ningun modelo dio significativo. Este es un resultado
interesante para discutir el papel de la buena medicion de la diversidad funcional ya que
muestra que no tiene las mismas tendencias que la diversidad taxondmica por lo cual
puede tener implicaciones importantes tanto para entender los ensamblajes como para
futuras investigaciones mas detalladas con miras a generar medidas de manejo y
conservacion. 3) La diversidad filogenética no tiene en su atributo g0 ninguna tendencia
significativa. Los atributos gl y g2 tienen una tendencia cuadréatica (Tabla 4.2).

Tabla 4.2. Parametros, significancia, AIC y R2 para los modelos de la relacion entre la
altitud y los atributos de las tres dimensiones de la diversidad

Atributo  Modelo Intercepto Pendiente AIC p-valor R?

TD_g0 asnm Poisson 84,60 -0,02 135,80 0,0000507 *** NA
TD_gq1  asnm Poisson 4,69 0,00 inf 0,0000297 *** NA
TD_g2 asnm Poisson 37,55 -0,01 inf 0,0000008 *** NA
FD g0 asnm +asnm”: 37.349,41 -9,85 246,87 0,0281 * 0,40
FD_gl asnm +asnm”: 13.050,01 -3,66 224,34 0,0353 * 0,37
FD g2 asnm +asnm”: 61.637,85 -1,72 210,84 0,0718ns 0,29
PD_g0 asnm+asnm”: 7.111,91 -1,36 206,53 0,0867ns 0,27
PD_gl asnm +asnm”. 2.190,47 -0,44 167,70 0.01308 * 0,48
PD_g2 asnm +asnm”: 1.247,45 -0,20 153,48 0.03078 * 0,39

TD: Diversidad taxonémicakD: Diversidad FuncionalPD: Diversidad filogenéticapO: Atributo riqueza;ql:
atributo con especies rarag2: atributo con especies abundantasnm altitud sobre el nivel del marAIC:
Criterio de informacion de Akaikep-valor: significancia; ** : p<0.001;* p<0.05; ns. no significativo; R
coeficiente de correlacién

DISCUSION
Relaciones de la diversidad taxonomica y la diversidad funcional

En general se atribuye una relacion directamente proporcional entre la diversidad

taxonomica y la diversidad funcional (Petchey and Gaston 2002) asumiendo que entre
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mas riqueza de especies habra un mayor espectro funcional. Sin embargo, esta relacion
tiene unos limites que son dados por lo que se ha llamado redundancia funcional
(Walker et al. 1999). En general se ha observado que la redundancia funcional aumenta
donde las condiciones de nicho son favorables a la mayoria de las especies de una
region como el caso de los bosques humedos tropicales (Finegan et al. 2015). Para el
caso de los bosques andinos y en gradientes de altitud la redundancia funcional
disminuye a medida que se asciende en el gradiente, lo cual es el caso de este estudio
donde a medida que la altitud aumenta las condiciones de nicho se van haciendo mas
rigurosas disminuyendo las temperaturas, aumenta la acidez del suelo y las horas de
radiacion disponibles disminuyen durante el dia. Esto hace que la diversidad
taxonomica disminuya y por consiguiente son menos el numero de especies adaptadas a
estas condiciones extremas que se dan por encima de los 3.000 m.

En el caso vegetacion pocos estudios han abordado esta relacion correlacionando
métricas funcionales y taxondmicas. Se ha encontrado que en murciélagos la elevacion
hace disminuir la diversidad funcional junto con la taxonémica en bosques andinos de
Peru, infiriendo que lo que puede dar este resultado es el filtro ambiental generado por
la altitud aumentando el mecanismo de exclusion competitiva entre especies, es decir
ciertos rasgos permiten que sobrevivan especies funcionalmente similares a mayor
altitud (Cisneros et al. 2014). Para el presente estudio se tiene la misma tendencia, es
decir las plantas que dominan la mayor altitud tienden a ser similares en cuanto a sus
propiedades foliares, en este caso la diversidad funcional disminuye haciendo
dominantes las especies que tiene mayor Area Foliar Especifica (AFE), las cuales se
hacen mas dominantes.

Cuando sucede esta alta relacién entre diversidad funcional y diversidad taxonémica se
asume que existe un fuerte motor mecanicistico (Kluge and Kessler 2011; Safi et al.
2011), lo cual esta sucediendo en nuestro gradiente estudiado en los Andes a una escala

de paisaje.

Relaciones de la diversidad taxonémica y la diversidad filogenética

En general la relacion de diversidad taxonomica y diversidad filogenética e
directamente proporcional, a mayor numero de taxones la comunidad tiene mayor
probabilidad de ser dispersamente filogenética. En el caso de gradientes de altitud se ha
visto que a mayor presencia de filtros ambientales las comunidades tienden a ser mas

emparentadas filogenéticamente, lo que es conocido como clister (Cavender-Bares et
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al. 2009). Especificamente en gradientes ambientales de altitud se ha mostrado que a
mayor altitud las comunidades son menos diversas y mas emparentadas (Qian 2017), lo
cual se demostro en las relaciones encontradas en nuestro gradiente.

Por otro lado el nivel de métricas de estructura filogenética y riqueza en general tienen
una alta correlacion pues es un mecanismo de lo que se ha llamado inercia filogenética
que da lugar a la expectativa a priori de que las especies mas estrechamente
relacionadas seran més funcionalmente similares, y las especies mas distantemente
relacionadas seran menos funcionalmente similares (Safi et al., 2011). Y por tanto la
parte alta del gradiente es dominada por esta inercia filogenética, mientras que la parte
media del gradiente es la que genera la mayor diversidad de especies y la mayor
diversidad filogenética.

Relaciones de diversidad funcional y diversidad filogenética

La hipotesis de conservadurismo de nicho muestra que la diversidad funcional es
dependiente de la diversidad filogenética (Cianciaruso et al. 2009), pues las
adaptaciones funcionales son producto de la seleccidon natural y la especiacion. En
nuestro caso no se encontro relaciéon de huella filogenética entre los rasgos funcionales
y las distancias filogenéticas de las 269 especies estudiadas (Anexo 4.4). Sin embargo, a
nivel de métricas si se encontr6 una relacion entre la riqgueza y la equitatividad funcional
con el indice NTI, esta relacion ha sido poco explorada pero demuestra que la relacion
de la diversidad funcional y la diversidad filogenética depende de cual métrica sea
medida, ya que la dispersion funcional muestra comunidades contrastantes en cuanto a
rasgos y la equitatividad muestra dominancia de algunas especies que son
funcionalmente diferentes al resto de la comunidad pero dominantes en sitios donde sus
condiciones de adaptabilidad son éptimas. Esto quiere decir que estas dos medidas de
diversidad funcional la dispersion y la equitatividad son contrastantes y su escala y
valores debe interpretarse en cada estudio de forma detallada para entender que esta
sucediendo en la comunidad de arboles.

Para el caso de Los Andes seria necesario descomponer mas las dos dimensiones de la
diversidad a escala local para poder encontrar mas relaciones tanto de los rasgos
funcionales foliares y la diversidad filogenética como respuesta a factores locales como
pendiente, particularidades de suelo o alguna intervencién antropica fuerte como

encontraron (Gastauer and Meira-Neto 2014) en una parcela de una hectarea donde la
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pendiente hace diferenciar filogenéticamente a pequefia escala dos comunidades

vegetales muy cercanas.

Relacioén de la altitud con las tres diversidades a través de numeros ldiis

Ellison (2010), destaca y concluye que hay un acuerdo general entre los algunos autores
e investigadores en biodiversidad que “si el interés de una investigacion se centra en
describir la diversidad de un ensamblaje, entonces los nimeros efectivos de especies
deben ser las medidas de diversidad elegidas y no la erittogial es lo mas usado

en los estudios tradicionales de ecologia de comunidades y biodiversidad en general
(Moreno et al. 2011; Chao et al. 2014). De acuerdo con eso, el abordaje del presente
articulo intenta explorar el enfoque de numeros efectivos (diversidad verdadera,
Numeros de Hills) para poder ver el efecto de la altitud en las tres atributos de
diversidad propuesto en este nuevo enfoque (Presley et al. 2014; Chao et al. 2014).
Partiendo del enfoque anterior hemos encontrado que efectivamente la relacion de
diversidad y altitud cambia de acuerdo a como se analice, simplemente la entropia o el
enfoque de Hills, que como se verd mas adelante puede tener implicaciones de
interpretacion tedrica y dar posibilidades de estudiar la diversidad mas detalladamente.
En concreto en nuestros hallazgos, el hecho de que la diversidad taxondémica responda
linealmente al gradiente altitudinal denota que hay un claro disminucion tanto de la
riqgueza g0 como de la entropia q1 como de las especies dominantes g2 lo cual ha sido
encontrado en murciélagos, ratones y helechos arbéreos (Kluge and Kessler 2011;
Cisneros et al. 2014; Cisneros et al. 2014). Mientras que las entidades DFqO, DFqgl y
DFg2 se comporten cuadraticamente quiere decir que a pesar de existir una riqueza
parecida en la parte media del gradiente, alli se alcanza una diversidad funcional
maxima y después de 3.000 m empieza a disminuir, lo cual tiene que ver con que las
especies raras disminuyen, que son las que aportan a aumentar la riqueza, la dispersiéon
funcional y la divergencia funcional. Aqui las interpretaciones biolégicas toman un peso
importante para poder diferenciar los efectos en la diversidad funcional que no se
presentan en la taxonémica. Es un hallazgo interesante para profundizar en futuras
investigaciones detalladas en cada rasgo o en futuros rasgos a incluir en la medicion de
la diversidad funcional.

En cuanto a la PDq0, PDql y PDQg2 las especies raras son determinantes en mantener la
mayor diversidad filogenética de la parte media del gradiente, pues la PD es muy

dependiente de la diversidad taxonomica. Esto hace que al igual que la diversidad
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funcional, la diversidad filogenética tenga un patron cuadratico, que muestra que en la
parte media del gradiente se alcanzan los mayores valores de NRI que muestra
comunidades dispersas filogenéticamente y donde las especies raras ayudan a aumentar
las distancias filogenéticas de la comunidad. La influencia en estas métricas eg evident
en el Dendrograma donde los Pteridofitos (Kluge and Kessler 2011) y las Arecaceaes
(Veldsquez-Puentes and Bacon 2016) hacen alta presencia en las comunidades andinas
entre los 2500 y 3100 metros (Alvear et al. 2010).

CONCLUSIONES

Las tres dimensiones de la diversidad tienden a disminuir con la altitud. Esto muestra
inicialmente que pesa sobre el ensamblaje de las comunidad el filtro ambiental generado
por la altitud, que es el que mas se refleja a escala de paisaje. Sin embargsae® nece

continuar monitoreando y ampliar en nimero de parcelas para poder entender mas el

comportamiento de las tres dimensiones de la diversidad y las relaciones entre ellas.

Los modelos evaluados para los tres atributos de la biodiversidad (q), muestran que el
efecto de la altitud disminuye en la diversidad funcional donde el g1 que es afectado por
la rareza presenta el patrén mas diferente, lo cual expresa que la diversidad funcional es
la mas dependiente de las especies raras y a la vez que es la diversidad funcional la que
se manifiesta mas en las areas de transicion del gradiente donde pueden estar existiendo
mezcla de especies totalmente adaptadas a la altitud y especies que estan en proceso de
adaptacion y provienen de otras ecorregiones como puede ser el bosque hiimedo tropical
o el bosque seco tropical dependiendo de que cordillera de Colombia se analice. Para lo
cual se requieren nuevos muestreos y analices de tournover funcional para conocer a
futuro posibles efectos de cambio climatico en el gradiente sobre la diversidad en los
Andes.
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ANEXOS

Anexo 4.1. Resultados de modelos lineales simples de la relacion diversidad
taxonomica con diversidad funcional

Modelo DF Predictor Intercepto Constante P R Cuadrado

Lineal FDis S 0,8893 0,0488 0,0115 0,49
Lineal  FDiv S 0,6397 0,0009 0,7683 0,01
Lineal  Feve S 0,5368 0,0032 0,0924 0,26
Lineal FRic S -11797 0,2003 0,0007 0,70

Anexo 4.2. Resultados de modelos lineales simples entre diversidad taxonomica y
diversidad filogenética

Modelo DFg Predictor Intercepto Constante P R Cuadrado
Lineal NRI S 0,9700 -0,0229 10,1728 0,18
Lineal NTI S 1,9185 -0,0401 0,0286 0,40

Anexo 4.3. Relaciones de diversidad funcional y diversidad filogenética
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Anexo 4.4. Resultados de tes te mantel entre distancias filogenéticas y el rasgo de area
foliar especifica. Test de huella filogenética

AFE: Mantel statistic based on Pearson's product-moment correlation
Mantel statistic r: -0.03291

Significance: 0.892
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CONCLUSOES GERAIS

O gradiente de altitude avaliado apresenta alta rigueza de esp€digegieza ea
diversidade (entropia) sao influenciadas pela altitude, gerando um padréo de diminuir a
riqueza em altitudes mais elevadas e aumentar a dominancia de algumas espécies que
sdo mais adaptadas as necessidades de condi¢des de baixa temperatura, menor radiaca

e de maior acidez do solo.

A diversidade funcional alcanca seus maiores valores na parte média do gradiente de
altitude, a parte mais alta do gradiente apresenta a menor diversidade funcional
representada em menor quantidade de grupos funcionais fisiolégicos do que a parte
média e inferior do gradiente. Este comportamento da diversidade funcional esta
associado aos efeitos da altitude como uma variavel que determina as condicGes

ambientais mais adversas em altitudes acima de 3.000 m.

O efeito de altitude produz um aglomerado filogenética em comunidades do gradiente
superior, cumprindo a predicdo de conservatismo filogenética tedrica, o que indica que
guando um forte filtro ambiental se apresenta as comunidades vegetais tendem a ser

mais estreitamente relacionado filogeneticamente.

As relacoes de correlacdo entre as trés dimensdes da diversidade apresentam um padrac
diretamente proporcional, conforme previsto teoricamente, de modo que a diversidade
taxondmica € altamente correlacionada com a diversidade funcional e a diversidade
filogenética. Apenas o eixo funcional da divergéncia ndo tem relagdo direta com a
riqgueza de espécies, com excecao, e € por isso que devemos considerar que cada métrice

de diversidade funcional tem uma relacéo particular com a diversidade taxondémica.

A diversidade de atributos (Namero de Hills) para diferenciar os efeitos da altitude nas
trés dimensbes de diversidade (taxondémico, funcional e filogenética), apresentando
diferentes ndo apenas as relacdes lineares, mas quadratica no caso da diversidade
funcional e filogenética. Isso mostra que os numeros de Hills permitem que mais se
estabeleca os efeitos das variaveis ambientais sobre os atributos da diversidade em suas
trés dimensdes. Que é um potencial de mais pesquisas para identificar possiveis efeitos

ambientais de outras varidveis em pequena escala e a0 mesmo tempo ser capaz de
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modelar os efeitos das mudancas climaticas futuras sobre as trés dimensdes da

diversidade nos trés atributos da verdadeira diversidade.

Finalmente, foi demonstrado na presente tese que o0s padroes de diversidade
taxondémica, funcional e filogenética podem apresentar diferentes relacdes com os
diferentes fatores ambientais que influenciam as assembleias em um gradiente
altitudinal. Além disso, as trés dimensfes da diversidade sé@o afetadas diferentemente
em cada atributo pela altitude. O que faz com que essa particdo dos efeitos possa ser
testada para modelagem futura dos efeitos da mudanca climatica na diversidade

multifuncional.
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