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RESUMEN

Muchas de las plantas que habitan en el paramo tienen una distribucion restringida en el ecosistema.
Para lograr subsistir en este ecosistema, que posee condiciones abidticas extremas, las plantas
cuentan con rasgos funcionales especificos. El analisis de rasgos funcionales es fundamental dada
su importancia para el desarrollo y supervivencia de los organismos, sin embargo, para el paAramo
no hay analisis como estos a gran escala. El presente estudio se enfoca en entender la relacion entre
los caracteres funcionales de las plantas de paramo y las variables climéticas, con miras a analizar
el posible efecto que el cambio climatico pueda tener sobre la vegetacion. Para ello se realizé una
extensa revision bibliogréafica recolectando informacion de los caracteres funcionales; luego se
compararon los rasgos entre paramo y sub-paramo, y por ultimo se evalué la correlacion de los
rasgos funcionales con las variables climaticas. Se encontrd que todos los caracteres, a excepcion
de area foliar (LA), presentan diferencias significativas entre paramo y sub-paramo; ademas, los
caracteres de contenido de materia seca foliar (LDMC), densidad de madera y altura maxima

(Hmax) muestran correlaciones con algunas variables climaticas.
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ABSTRACT

Many of the plants that live in paramo have a restricted distribution in the ecosystem. To survive
in an ecosystem like this, which has extreme abiotic conditions, plants have specific functional
traits. The analysis of functional traits is key because of those traits’ importance to the growth and
survival of the organisms. However, there is no large-scale analysis of this kind for paramo. This
study therefore examines the relationship between paramo plants’ functional traits and climatic
variables, which could allow us to understand the potential effect of climate change on the
vegetation. To this end, we performed an extensive literature review and collected information on
functional traits. Using this information, we then compared paramo and sub-paramo traits, and
subsequently evaluated the correlation between functional traits and climatic variables. We found
that there are significant differences between paramo and sub-paramo for all the functional traits
except for leaf area (LA). In addition, LDMC, wood density, and maximum height were correlated

with some climatic variables.
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INTRODUCCION

En el Neotrépico hay una alta diversidad y un elevado nimero de endemismos de plantas y
animales, gracias a las condiciones climéticas y geoldgicas que alli existen (Myers et al., 2000). El
ecosistema de paramo es un bioma que se encuentra en esta region y es reconocido por poseer
condiciones climaticas como una alta y variable radiacién solar, cambios de temperatura extremos
y congelamiento en cualquier noche del afio; ademas, cuenta con un alto nimero de endemismos y
la diversidad vegetal de alta montafia que alberga es inigualable (Cabrera & Ramirez, 2014;
Hooghiemstra et al., 2006; Luteyn, 1999). En general, el paramo se encuentra en una franja
altitudinal superior a los 3000 msnm que corresponde al limite con bosques y selvas andinas,
mientras que su limite superior corresponde al punto donde colinda con las nieves perpetuas,
correspondiente a una altura superior a los 4500 msnm. Los limites de frontera paramo-bosque
dependen de variables ambientales tales como precipitacion, temperatura media anual, pendiente,
insolacion-nubosidad, entre otras, lo que destaca un posible efecto del cambio climatico sobre este

ecosistema (Monasterio, 1980).

En cuanto a la vegetacion presente en este ecosistema, las primeras descripciones fueron realizadas
por Humboldt y Goebel, y desde 1934 Cuatrecasas se destacé por abordar este tipo de
investigaciones (Monasterio, 1980). Este altimo autor dividié al paramo en tres secciones: (1) El
sub-paramo, dominado especialmente por arbustos, (2) el paramo propiamente, caracterizado por
gramineas fasciculadas y grandes endemismos genéricos Yy especificos, asi como una alta
diversificacion de Espeletia y (3) el superparamo, donde hay escaza vegetacion por el frio
(Monasterio, 1980; Hofstede et al., 2014). Cada una de las secciones cuenta con condiciones
climaticas diferentes, es asi como el superparamo se caracteriza por estar sometido a heladas
recurrentes y frecuentes nevadas, por lo que se presentan varios endemismos (Monasterio, 1980),
mientras que por debajo de los 4000 msnm hay pocas heladas y su ocurrencia se restringe a unas
horas antes del amanecer; ademas, la variacion de la temperatura es amplia, teniendo temperaturas
medias multianuales inferiores a 8 6 9 °C en sub-paramo, inferiores a 6 °C en paramo propiamente
dicho y por debajo de 3 °C en superparamo (Hofstede et al., 2014). La precipitacién por su parte
no sigue un patron lineal, sino que esta determinada por la topografia (Diaz et al., 2005) y vientos
locales, de los cuales depende su alta variabilidad temporal y espacial (Hofstede et al., 2014). Esta

subdivision determina la variacion de las comunidades vegetales y esta relacionada con la posicion



geografica (Vargas, 2016). La vegetacion de paramo esta dominada principalmente por arbustos
(exitosos especialmente en paramos bajos altitudinalmente), gramineas perenes en macolla, rosetas
lefiosas y algunas pocas especies de arboles dentro de las que se encuentran Polylepis y Aragoa.
Las combinaciones de estas formas de vida originan formaciones vegetales propias del ecosistema
como lo son las estepas, los pajonales, los rosetales, los arbustales, entre otras. Algunas de las
familias de plantas mas importantes dentro del ecosistema son Poaceae, Cyperaceae, Asteraceae,
Bromeliaceae, entre otras (Monasterio, 1980; Peyre et al., 2015).

Aunque existen otros ecosistemas de alta montafia, el paramo es exclusivo de ciertas areas
geograficas. La puna himeda (encontrada en Peru), por ejemplo, es un ecosistema de alta montafia
que se ha asociado mucho con el paramo, sin embargo, se diferencian en su franja latitudinal, dado
que la puna se extiende hasta los 27°S (Monasterio, 1980). Esto trae consigo implicaciones
ecoldgicas relevantes como el hecho de que en el paramo los patrones ambientales son ecuatoriales
mientras que en la puna no. Dentro de dichos patrones, en el paramo hay una tendencia a
fotoperiodismo constante e isotermia a lo largo del afio; ademas, en general se considera al pAramo

como una zona mas humeda que la puna (Monasterio, 1980).

Los caracteres funcionales de una especie brindan informacion acerca del papel que desempefia el
organismo dentro del ecosistema y esto puede ser de utilidad para el planteamiento de planes de
manejo y conservacion a nivel de especies o incluso de ecosistemas. Gracias a ello, el estudio de
los caracteres funcionales ha ganado mucha relevancia y, en consecuencia, en la actualidad existen
protocolos para su medicion en todo el mundo (Cornelissen et al., 2003). Estos rasgos son
considerados una herramienta de clasificacion importante puesto que reflejan el comportamiento
de las especies en su medio y dan indicios de la respuesta que tienen frente a factores abioticos
como la cantidad de luz y de humedad (Cabrera & Ramirez, 2014; Ruger et al., 2012; Lavorel et
al., 2007). Las condiciones ambientales pueden ser determinantes sobre los caracteres funcionales
de las especies (Wright et al., 2004), por ello a estos caracteres se les define como rasgos morfo-
fisio-fenologicos que afectan la aptitud del individuo de forma directa al tener un efecto sobre el
crecimiento, la reproduccion y la supervivencia de éste; lo que en Gltimas determina su aptitud
(fitness) en el medio en el que se encuentra (Reich, 2014). Por lo anterior, el analisis de estos
caracteres es fundamental para tratar de entender el efecto que podria tener el cambio climatico

sobre la vegetacion de un ecosistema como el paramo. Adicionalmente, estos rasgos presentan



variabilidad inter- e intraespecifica y se ha reportado que esta diversidad funcional puede estar

estrechamente relacionada al gradiente altitudinal (Almeida et al., 2012).

A pesar de la relevancia de este tipo de rasgos, en general es poco lo que se conoce respecto al rol
ecoldgico y las caracteristicas funcionales en las plantas propias del paramo (Cabrera & Ramirez,
2014). Por lo anterior, este estudio pretende evaluar los caracteres funcionales de plantas presentes
en paramo Andino con miras a entender el posible impacto que el cambio climatico pueda tener
sobre la vegetacion. Dado que en las secciones de paramo (sub-paramo, paramo per se) existen
diferentes condiciones y presiones abioticas (Hofstede et al., 2014), la hip6tesis de este estudio es
que los caracteres funcionales de las especies presentes en el sub-paramo y paramo seran diferentes;
asi mismo, se espera encontrar correlacion entre los caracteres funcionales y algunas de las

variables ambientales.

METODOLOGIA
1. Recoleccién de datos

Se realiz6 una exhaustiva revision bibliografica basada en palabras claves como “functional traits,
plants, paramo, functional diversity”. Esta busqueda permitio llegar a una lista de titulos de
articulos, los cuales fueron revisados manualmente. Se seleccionaron los articulos cuya tematica
fueran plantas del ecosistema de paramo (de acuerdo a altitudes y latitudes) y donde se presentaran
datos numéricos de caracteres funcionales. Luego se construyd una base de datos en la cual se
identificd cada especie con sus respectivos datos de coordenadas (ubicacion), altitud, caracteres
funcionales y variables climaticas (base de datos por solicitud a la autora). Adicionalmente, se
descargaron las bases de datos del sistema Ceiba (Instituto Alexander von Humboldt;

http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/) para los paramos de Chingaza y Narifio.

1.1. Variables ambientales

Se construyd una base de datos con datos climaticos de temperatura y precipitacion,
correspondientes a los lugares en donde se encontraban las plantas muestreadas. Para definir las
condiciones climaticas se tuvieron en cuenta las coordenadas geograficas de las especies y se usd
la herramienta WorldClim version 1 (Global Climate Data) (Hijmans et al., 2005). Del total de



variables biocliméticas presentes en WorldClim (19 variables biocliméticas, BIO1-BIO19) se
decidid trabajar con siete, que fueron las que se consideraron como las mas representativas para
describir las condiciones ambientales: coeficiente de la temperatura estacional (Bio4), maxima
temperatura en el mes mas caliente del afio (Bio5), minima temperatura en el mes mas frio del afio
(Bio6), precipitacion anual (Bio12), precipitacion en el mes més hiimedo (Bio13), precipitacion en
el mes mas seco (Biol4) y coeficiente de variacién de la precipitacion estacional (Biol5).
Adicionalmente, se tuvo en cuenta la variable temperatura promedio anual (TPA), medida a partir
de la variable Biol, pero ajustada (“downscalled) a 90 m (estos datos fueron proporcionados por
Francisco Cuesta, quien usO las ecuaciones alométricas de cambios de temperatura segun la

elevacion).
1.2. Caracteres funcionales

Para la construccion de la base de datos de los caracteres funcionales, se introdujeron manualmente
los datos numericos de caracteres funcionales (presentes en los articulos revisados) para las
distintas especies. Se tuvo en cuenta cualquier tipo de rasgo funcional y cada dato se asocio a una
especie y coordenadas particulares. Del total de datos se seleccionaron los correspondientes a los
seis caracteres funcionales con mayor representatividad, teniendo en cuenta que no todas las
especies contaban con informacion para todos los caracteres funcionales presentes en la base. Bajo
este criterio, los caracteres seleccionados fueron: area foliar (LA), masa foliar por unidad de area
(LMA), LDMC, érea foliar especifica (SLA), densidad de madera y altura maxima (Hmax); estos

rasgos, Yy su relevancia ecologica, se encuentran descritos en detalle en la Tabla 1.
2. Andlisis estadistico

Para el analisis estadistico y la elaboracidn de gréaficas, se utilizé el programa R versién 3.5.0 (R
development core team 2015). Una vez construida la base de datos con los caracteres funcionales
de las distintas especies, se promediaron los datos correspondientes a individuos de una misma
especie que se encontraban en una misma ubicacion, es decir, que compartian las coordenadas
geograficas exactas. Esto se realizd por medio de un cddigo en el software Stata 14 SE, resultando
en una base de datos nueva en la cual cada especie asociada a determinada localizacion (coordenada
geogréfica) contaba con valores promedio y desviaciones estandar para sus respectivos caracteres
funcionales. A partir de esta base se realizaron comparaciones de los caracteres funcionales entre

los ecosistemas de paramo y sub-paramo, con el fin de identificar si el comportamiento de las



plantas de los dos lugares era similar en cuanto a sus rasgos. Para esta comparacion, asi como todas
las comparaciones estadisticas realizadas en este documento, se realizé inicialmente una prueba
Shapiro-Wilk para determinar si la distribucion de los datos era normal. Luego se corrié una prueba
paramétrica (T-test) y una no paramétrica (Wilcoxon), comparando, en este caso especifico, los
caracteres entre ambos sitios. En todas las oportunidades se realizaron diagramas de caja para

estudiar la comparacion de manera grafica.

Para reducir el ruido generado por los datos de las especies compartidas (que se encuentran tanto
en paramo como en sub-paramo) y poder hacer una comparacién mas eficaz de los dos lugares, se
hizo una segunda comparacién de los caracteres funcionales entre el ecotono (sub-paramo) vy el
ecosistema (paramo), descartando los datos de estas especies. Adicionalmente, se hizo una tercera
comparacion en la que se eliminaron aquellas especies cuyos datos para los caracteres de LMA y
SLA eran muy atipicos (outliers por encima del 95%). Se eliminaron datos correspondientes a tres
individuos de dos especies: Hypericum lancioides (un individuo) y Aragoa perez-arbelaeziana
(dos individuos con diferente coordenada geografica), ambas de sub-paramo. Esto con el fin de

entender la dispersion de los datos, sin el ruido generado por estos individuos.

Teniendo en cuenta los datos climaticos recolectados para cada especie, se evaluo si existe algin
tipo de relacion con los caracteres funcionales mediante pruebas de correlacion, corriendo
regresiones lineales entre los datos climaticos y de caracteres funcionales de las plantas. Se
realizaron diagramas de dispersion con linea de tendencia como representacion grafica de estos
andlisis. Cabe aclarar que se realizaron dos pruebas de correlacion: la primera teniendo en cuenta
el conjunto total de datos, sin discriminar paramo Yy sub-paramo. La segunda separandolos,
corriendo una regresion independiente para paramo y una para sub-paramo, esto con el fin de
identificar de manera detallada si el comportamiento de los caracteres en relacion a las condiciones

climaticas varia en cada sitio.

RESULTADOS

A partir de la revision bibliografica realizada se logré consolidar una base de datos con un total de
1882 individuos y 255 especies (base de datos por solicitud a la autora). Para los analisis

estadisticos dicha base de datos fue modificada, inicialmente promediando los datos de los



individuos de una misma especie con una misma coordenada geografica (base de datos colapsada)
y luego eliminando a las especies que se encontraban tanto en el pAramo como en el sub-paramo
(base de datos sin repetidos). La descripcion sobre el contenido de cada una de las bases de datos
consolidadas se encuentra en la Tabla 2. La consolidacién de dichas bases de datos permitié
conocer los caracteres funcionales de las distintas especies presentes en el ecosistema de paramo y

el ecotono sub-péaramo.

Al analizar si el comportamiento de ambos era similar en cuanto a caracteres funcionales de las
plantas, una primera comparacion, teniendo en cuenta el total de especies, indicé diferencias
significativas entre paramo y sub-paramo a nivel de Hmax y densidad de madera (Tabla S1; Fig.
S1). Luego, al realizar esta misma comparacion, pero solo teniendo en cuenta las especies que no
comparten lugar, la mayoria de caracteres funcionales mostraron diferencia significativa entre el

paramo y el sub-paramo (a excepcion de LA, Tabla 3).

Para la comparacion, los diagramas de cajas (Fig. 1, S2) muestran la tendencia reflejada por los
resultados presentados en la Tabla 3. Una vez realizada la comparacion global de los dos
ecosistemas se excluyeron dos especies que correspondian a los datos més atipicos de los caracteres
LMA y SLA, y asi se redujo la dispersion de los datos. Luego de esto, se corrieron regresiones con
el total de datos de paramo y sub-paramo tomado como un solo conjunto de datos (Tabla 4). Estas
regresiones evidencian que en general los caracteres funcionales que tienen una relacion con las

variables climaticas son Hmax, LDMC y especialmente densidad de madera (Fig. 2).

En las regresiones separadas para cada lugar los caracteres densidad de madera y Hmax mostraron
relacion con las variables climéticas, tal como sucedié en la regresion general (Tabla 4);
adicionalmente, el caracter LDMC mostro relacién con las variables climaticas en el sub-paramo
(Tabla 5; Fig. 3).

DISCUSION

La base de datos conformada permitié entender y analizar el comportamiento del paramo y el sub-
paramo, mostrando que estos dos comparten en gran medida similitudes a nivel de caracteres
funcionales de plantas. Lo anterior se evidencia en el hecho de que el primer analisis realizado, en

el que se tomo la totalidad de los datos (base de datos colapsada, Tabla S1), mostr6 muy pocas



diferencias significativas entre los caracteres funcionales de las plantas de paramo y las de sub-
paramo. Este acercamiento resulta realista pues existen especies de plantas que habitan en ambas
secciones, lo que indica que, desde una mirada global, el paramo y sub-paramo son similares
funcionalmente. Sin embargo, el hecho de eliminar el ruido de los datos compartidos, permitio
analizar de manera independiente las secciones, desvelando los efectos de las condiciones

climaticas en cada una de estas.

Al excluir las especies compartidas, fue evidente que, actuando como entidades separadas, paramo
y sub-paramo presentan diferencias significativas en todos los caracteres funcionales a excepcion
de LA (Tabla 3). Teniendo en cuenta que las hojas son el érgano de la planta implicado
directamente en el proceso de fotosintesis (Taiz et al., 2015), el area foliar (LA) se convierte en un
caracter de alta importancia dado que influye directamente la captacion de CO. y de luz solar
(Bonan, 1993), necesarios para que la planta pueda fabricar sus propios nutrientes. Sin embargo,
se ha demostrado que este caracter puede estar influido por la historia evolutiva (Cornelissen et al.,
2003), lo que confundiria el efecto ambiental versus el efecto evolutivo.

Encontrar diferencias a nivel de caracteres funcionales entre paramo y sub-paramo tiene distintas
implicaciones y, en general, indica que las plantas se estan comportando de manera distinta en
ambos lugares. De este modo, encontrar densidades de madera mas altas en paramo sugiere que
alli las plantas son més estables y resistentes en tallo y tronco (Cornelissen et al., 2003; Hietz, et
al., 2017). Sin embargo, el hecho de encontrar LMA, SLA, LDMC y Hmax mas altos en sub-
paramo, sugiere que las plantas que habitan en el ecotono tienen mayor crecimiento (Harguindeguy
et al., 2013) y hojas mas resistentes, densas y duraderas (Cornelissen et al., 2003; Ruger et al.,
2012; Wright et al., 2004). Lo anterior indica que en el paramo la estructura del tallo es mas
resistente, probablemente para resistir los fuertes vientos, mientras que en el sub-paramo la

estructura foliar es mas resistente.

El hecho de que se presenten diferencias en todos los caracteres del paramo y sub-paramo sugiere
que las especies que habitan en ambos lugares (especies compartidas) son las que se verian menos
afectadas por el cambio climatico, dado que tener una distribucién mas amplia y por ello estar
expuestas a un rango mayor de condiciones ambientales, permite que éstas estén mejor adaptadas
a aspectos climaticos variables. Asi mismo, las especies compartidas representan un punto en

comun que pone en sintonia a paramo y sub-paramo, por lo que puede ocurrir que, en algun
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momento, la respuesta de estos dos lugares sea similar. Por otro lado, la razon por la que se
presentan diferencias entre el ecosistema (paramo) y el ecotono (subparamo) se debe
principalmente a que la composicion vegetal de cada uno de ellos es distinta cuando se excluyen
las 40 especies compartidas (Tabla 2). Respecto a las caracteristicas particulares que pueden causar
la diferenciacion a nivel de caracteres funcionales foliares, se ha sugerido que la forma de vida es
una de las principales caracteristicas determinantes en los rasgos funcionales de las hojas (Santiago
& Wright, 2007). Lo anterior podria explicar parcialmente la diferencia encontrada en cuanto a los
caracteres funcionales, dado que se encontraron diferencias significativas entre los dos sitios en
cuanto a las formas de vida arbol y arbusto, pero no en las demas formas de vida (resultados no

mostrados).

Al evaluar la relacion con los factores abioticos (temperatura y precipitacion), se tomd inicialmente
el conjunto total de datos como una unidad y se observé correlacion entre rasgos y condiciones
climaticas (Fig. 2). De los caracteres analizados, los que mas relacion mostraron con las variables
climéticas fueron Hmax y densidad de madera, que mostraron significancia estadistica en casi todos
los casos (Tabla 4). Estos caracteres estan asociados principalmente al crecimiento de la planta,
por lo que son los que mas relacion muestran con las condiciones climaticas. Si bien las plantas
cuentan con estrategias adaptativas, su crecimiento dependera de la energia con la que cuenten para
poder hacerlo (Taiz et al., 2015), por ello, las condiciones climaticas como temperatura y
precipitacion tendran gran influencia dado que pueden ser factores de estrés que impliquen un gasto
energético (p.ej. en reparacion y mantenimiento) y de esta manera limiten el crecimiento del

organismo.

Las variables climaticas con mayor significancia para los caracteres funcionales fueron
precipitacion anual (Bio12) y precipitacion en el mes mas humedo (Bio13), mientras que TPA solo
fue significativa para densidad de madera. Esto demuestra que, entre los dos factores mas
influyentes en la funcionalidad de la planta (precipitacion y temperatura), precipitacion pareceria
jugar un rol mas determinante (Pérez et al., 2012). La influencia de la precipitacion probablemente
esta relacionada con la apertura estomatica, el ingreso de nutrientes a la planta y la transpiracién
(Taiz et al., 2015; Yan et al., 2012; Pregitzer & King, 2005; Raven et al., 1992; Dong & Liu, 2017);
en el caso de temperatura, hay un impacto sobre el desempefio del aparato fotosintético y de la
respiracion (Taiz et al., 2015; Ribas & Gonzéalez, 2000).

11



Adicionalmente, a pesar de que en todos los casos la correlacion no fue siempre estadisticamente
significativa (Tabla 4), los resultados muestran que, al aumentar la temperatura o la precipitacion,
hay una disminucidn del carécter, es decir, hay una relacion inversa entre caracteres funcionales y
condiciones climaticas. Esta relacion se evidencia especialmente para los caracteres SLA, LDMC
y densidad de madera, los cuales, con todas las variables climaticas (a excepcion de Biol5),
muestran una pendiente negativa (Tabla 4). Para el caso de SLA, el aumento de las condiciones
climéticas, es decir, condiciones climéticas extremas, favorece su disminucion. Si se tiene en
cuenta que un alto SLA esté asociado a hojas delgadas y de baja densidad (Anderson & Gezon,
2015), una disminucion del SLA (hojas mas gruesas) indica que la respuesta de la planta frente a
condiciones extremas es hacer hojas mas resistentes que perduren y no tengan que ser fabricadas
constantemente. Ademas, el aumento del grosor de las hojas puede estar asociado a un mayor
contenido de agua, dado el aumento en la disponibilidad de agua gracias a mayores precipitaciones
(Taiz et al., 2015; Afzal et al., 2017). En ese sentido, eventos de condiciones climaticas extremas
podrian ocasionar que el recambio de hojas sea menor, mientras que la duracion de las mismas
aumente; sin embargo, esto expone a las plantas a mayor riesgo bajo eventos de herbivoria. Lo
anterior también se corrobora con el hecho de que LMA, que es inverso a SLA (Cornelissen et al.,
2003), muestra relacion directa con la mayoria de variables climaticas, lo que sugiere que ante
aumento en temperatura y precipitacion, la tendencia de la planta es a hacer hojas mas resistentes.
Cabe aclarar que al hacer hojas mas resistentes y tratar de hacer un mayor ahorro, habra un retorno
mas lento de nutrientes al ecosistema (Wright et al., 2004; Nock et al., 2016), lo que puede, en
altimas, cambiar algunas de sus propiedades. Sin embargo, la hipotesis de que frente a condiciones
climaticas extremas las plantas desarrollan hojas mas resistentes no se cumple para los resultados
de LDMC (medida de resistencia de la hoja) (Hietz et al., 2017) pues muestra una relacion inversa
con las variables climaticas. Los resultados encontrados son consistentes con el hecho de que
LDMC bajo tiende a estar asociado a ambientes perturbados y de estrés para la planta (Cornelissen
et al., 2003; Lavorel et al., 2011).

Densidad de madera mostro correlacion con todas las variables climaticas (Tabla 4), lo que sugiere
que es un caracter sensible a los factores externos. La estrecha relacion con las condiciones
climaticas puede ser debida a que se relaciona de forma directa con la estructura de la planta y a
que su construccion depende del acceso a recursos (Taiz et al., 2015); por lo tanto, una disminucion

en sus valores ante el aumento en condiciones de temperatura y precipitaciones extremas puede
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deberse a disminucion en la disponibilidad de recursos. A pesar de que se podria pensar que
temperaturas mas frias limitarian el acceso a recursos como agua y nutrientes (Yan et al., 2012;
Pregitzer & King, 2005) y estarian relacionadas con densidades de madera bajas, los resultados
muestran una relacion inversa con la temperatura (Fig. 2). Esta repuesta al frio puede ser una
medida de defensa del organismo y podria ser una estrategia para prevenir dafios por factores
abidticos como embolismos (Tabla 1); sin embargo, cabe aclarar que hay un reducido nimero de
datos para este caracter en el ecosistema de paramo (3 especies), por lo cual se necesitan mas
resultados para corroborar este patrén. Estos resultados son concordantes con lo reportado en la
literatura, pues como indica Ducey et al. (2017), en temperaturas mas frias, hay una tendencia a
presentar mayores densidades, y esto se corrobora al encontrar una relacion inversa con la
temperatura del mes mas frio (Bio6) (Tabla 4). Seguin Ducey et al. (2017) no esta clara la raz6n de
esta tendencia, notoria en especies tolerantes a la sombra, sin embargo, indican que puede estar
relacionada con reducciones en costos para mantener la respiracion, diferencias en demanda de
evapotranspiracion o mayor disponibilidad de humedad durante la temporada de crecimiento.
Respecto a esta tendencia, podria decirse que ante eventos de condiciones climaticas extremas
puede que las plantas lefiosas tengan un tiempo de vida més corto (Hietz et al., 2017), dado que si
la densidad de madera disminuye mucho existe el riesgo de que se fracturen; ademas, de no
mantenerse erguidas puede que se afecte su capacidad de absorcion de luz solar y con ello el

proceso de fotosintesis.

Los caracteres LA y Hmax guardan una relacion directa con las variables climaticas, lo que
significa que un aumento en las precipitaciones o la temperatura los favorece. En cuanto a la
importancia de la disponibilidad de agua como determinante para la altura de las plantas, una de
las explicaciones mejor aceptadas es la hipotesis de limitacion hidraulica, la cual se basa en la
observacion de que al aumentar la altura aumenta también la dificultad de llevar agua a las hojas
(Moles et al., 2009). Con base en lo anterior, para evitar embolia, las plantas se ven obligadas a
cerrar sus estomas dado que, sin la apertura de estos, la fotosintesis se ve afectada y con ello el
crecimiento (Taiz et al., 2015). Sin embargo, al tener una fuerte disponibilidad de agua, es posible
solventar esta limitacién y asi se favorece el crecimiento de la planta. Por otra parte, al analizar el
efecto de la temperatura se debe tener en cuenta que las temperaturas contempladas en el paramo
se encuentran por debajo de los 22 °C. Teniendo en cuenta lo anterior, se puede decir que, a pesar

de que algunos estudios han encontrado una relacion inversa entre la altura de la planta y la
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temperatura (Dierig et al., 2005), con el rango contemplado en este estudio, el aumento de la
temperatura es favorable para la planta porque a medida que aumenta disminuiria el riesgo de
congelamiento. Otros estudios también han reportado una relacion directa entre el crecimiento de
algunas especies de plantas y el aumento de la temperatura en rangos inferiores a 20 °C (Windauer
et al., 2004); asi mismo, existe una relacion entre el aumento de la temperatura y mayor abundancia

de especies (Soudzilovkaia et al., 2013).

Luego del analisis contemplando el conjunto de datos como una sola entidad, se realizd un analisis
separando paramo y sub-paramo. Los resultados de esto muestran tendencias similares a lo descrito
previamente, siendo densidad de madera y LDMC dos de los caracteres con significancia
estadistica en cuanto a relacion con las variables climéticas. Sin embargo, cabe aclarar que al hacer
la separacion, pudo notarse que algunos caracteres muestran mas relacion con las variables
climéticas en uno de los dos lugares; es asi como en el caso de LDMC y densidad de madera, el
sub-paramo es el que muestra relaciones mas significativas entre rasgos y factores climaticos
(Tabla 5). Lo anterior puede deberse, en el caso de densidad de madera se contemplé un mayor
numero de especies. En el caso del LDMC, haber encontrado esta relacion predominantemente en
el sub-paramo corresponde con el hecho de que es una zona de transicion entre el ecosistema de
bosque y el paramo propiamente dicho, pues a pesar de que la mayoria de las plantas estan
adaptadas a condiciones particulares, no todas las alli presentes son tolerantes a condiciones

extremas como las que tienen lugar en el paramo per se.

De esta manera, se podria pensar en que las plantas que habitan el paramo per se son mas estables
y no muestran una marcada dependencia de las condiciones ambientales (menor significancia en
correlaciones respecto a lo encontrado en sub-paramo), como si sucede en el sub-paramo. Sin
embargo, rasgos como SLA y Hmax muestran patrones interesantes con respecto a la precipitacion
anual (Biol2) y precipitacion en el mes mas humedo (Biol3). Lo anterior evidencia que en el
paramo hay una alta relevancia de la disponibilidad de agua para las plantas y que la precipitacion
es uno de los factores climaticos mas influyentes para los rasgos funcionales de estas plantas (Ribas
& Gonzalez, 2000; Afzal et al., 2017).

Teniendo en cuenta que los caracteres funcionales han sido considerados una buena herramienta
para la prediccion de los efectos del cambio climéatico (Ruger et al., 2012; Lavorel et al., 2007,
Reich, 2014; Nock et al., 2016; Soudzilovkaia et al., 2013; Suding & Goldstein, 2008; Lavorel et
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al., 2010), su estudio es relevante, pues también pueden ser indicadores de los servicios
ecosistémicos y la distribucién de estos en determinada area (Lavorel et al., 2011). Cabe aclarar
que, a pesar de gque estos caracteres tienen efecto (influencia en las propiedades del ecosistema) y
respuesta (influencia las habilidades de las especies de colonizar y persistir ante los cambios
ambientales) (Nock et al., 2016), en este estudio se hace una evaluacién de la respuesta dado que
no se esta evaluando directamente como se afecta el ecosistema ante los cambios en los caracteres
funcionales de las plantas. Adicionalmente, las bases de datos construidas permiten tener idea de
las condiciones generales del ecosistema, pues la desviacion estandar alta, presentada para cada
caracter, especialmente en rasgos foliares como LA, LMA y LDMC (Tabla S2), indica una alta
diversidad dentro del ecosistema (Nock et al., 2016), que puede estar asociada a su gradiente
altitudinal (Hijmans et al., 2005).

Como conclusién, paramo y sub-paramo como entidades independientes presentan diferencias en
cuanto al comportamiento de las plantas. La precipitacion es el factor climatico mas determinante
sobre los caracteres funcionales, siendo los més relacionados Hmax y densidad de madera. Las
tendencias indican que bajo eventos de temperatura y precipitacion elevadas hay propension a la
elaboracion de hojas mas resistentes, mayores alturas y areas foliares, y menores densidades de

madera.

Para profundizar con este tipo de analisis es importante evaluar la respuesta en caracteres
adicionales y considerar otras variables climaticas, ademas, futuros estudios deberan considerar el
contexto bidtico y abidtico (Hijmans et al., 2005), asi como el contexto de la comunidad (Kimball
et al., 2016). Asi mismo, aqui no se hizo una descripcion de la anatomia de las hojas de la planta,
lo que puede ser determinante para los caracteres funcionales foliares (Afzal et al., 2017), por lo

gue se recomienda tener estas consideraciones para futuros estudios.
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TABLAS Y LEYENDAS DE FIGURAS

l. Tablas

Tabla 1. Descripcion de caracteres funcionales representativos.

Rasgo funcional

Siglas

Unidades
frecuentes

Descripcion

Area foliar (Leaf
area)

LA

mm?

El area foliar, que habla del tamafio de la hoja, es el &rea
de la superficie de un lado de una hoja simple. Este
caracter tiene implicaciones importantes a nivel energético
y de su balance de agua, y se ha relacionado con las
condiciones climaticas a las que esta expuesta la planta,
pues la variacion interespecifica en el tamafio de las hojas
se ha asociado con la variacion climética, la geologia, la
altitud o la latitud. Asi mismo, dicha variacion en el
tamano de las hojas se ha relacionado con factores
alometricos y estrategias ecologicas de respuesta a
condiciones de estrés y perturbaciones. De la misma
manera, se cree que los factores filogenéticos también
tienen relevancia dentro de este caracter funcional
(Cornelissen et al., 2003).

Grosor foliar (Leaf
thickness)

LT

mm

El grosor de la hoja es un caracter que desempefia un
importante papel en cuanto al funcionamiento de la hoja y
con esto al de la planta. Este rasgo esta asociado a
estrategias de adquisicion y uso de recursos; es asi como
la cantidad de luz absorbida y la ruta de difusion del CO>
en una hoja dependen, al menos de manera parcial, del
grosor que esta tenga. Asi mismo, se ha encontrado
relacion de este caracter con otros rasgos de la planta. Por
ejemplo, se han asociado hojas gruesas con un aumento en
la longevidad y los costos de construccion de la hoja (Vile
et al., 2005). Sin embargo, este es un rasgo dificil de medir
dadas las variaciones morfoldgicas de las hojas y las
estructuras de defensa presentes en la superficie de las
mismas (Sanchez et al., 2014).

Densidad de
madera
(Wood density)

WD

gcm?

La densidad de madera en el tallo corresponde a la masa
seca al horno en una seccion del tallo principal de una
planta dividida por el volumen de la misma seccién ain
fresca. Un tallo denso constituye una alta resistencia
estructural, necesaria para que una planta pueda
mantenerse erguida, y una alta durabilidad, requerida para
mantenerse en el tiempo. Este caracter parece ser central
en una compensacion entre la tasa de crecimiento de la
planta y las defensas del tallo contra patégenos, herbivoros
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o el dafo por factores abidticos. Adicionalmente, esta
caracteristica desempefia un importante rol a nivel global
en el almacenamiento de carbono (Cornelissen et al.,
2003). Estudios previos han mostrado que densidades de
madera altas tienen menores tasas de mortalidad que
densidades bajas.

Maximum Height

Hmax

Es la altura maxima que un individuo maduro de una
especie alcanza en un hébitat dado. Este caracter esta
asociado con la forma de crecimiento, la posicion de las
especies en relacion a la luz, el vigor de la planta y el
tamafio de reproduccion, entre otras caracteristicas (ietz et
al., 2017).

Specific leaf area

SLA

m? Kg!

Corresponde al area de un lado de la hoja fresca dividido
por su masa seca. Este caracter, en muchos casos, esta
correlacionado con la tasa de crecimiento relativo o la tasa
fotosintética basada en masa de la planta. Valores bajos
sugieren inversiones altas en fabricar defensas foliares y
hojas duraderas. Las especies en ambientes ricos en
recursos suelen presentar altos valores de SLA mientras
que las que se encuentran en ambientes con limitaciones
de recursos o condiciones de alto estres tienden a presentar
SLA bajos (Cornelissen et al., 2003).

Leaf dry matter
content

LDMC

mgg*

Es la masa seca de la hoja dividida por su masa fresca
saturada de agua. Este caracter esta relacionado con la
densidad promedio de los tejidos foliares y se correlaciona
negativamente con la tasa de crecimiento relativo
potencial. Adicionalmente, el LDMC esta correlacionado
con la durabilidad de la hoja, siendo las hojas con alto
LDMC relativamente mas resistentes que las que tienen
bajo LDMC. Se ha establecido que las especies cuyo
LDMC es bajo tienden a estar mas asociadas a ambientes
perturbados (Cornelissen et al., 2003).

Leaf mass per area

LMA

Kg m

De manera simplificada en la literatura se ha descrito como
1/SLA (Cornelissen et al., 2003). Este rasgo foliar es usado
para describir la estrategia de crecimiento de la planta
(Ruger et al., 2012), es decir la inversion de energia
realizada para la fabricacion de hojas, que son el érgano
fotosintético de la planta. De esta manera las especies con
alto LMA tienen hojas mas gruesas Yy resistentes (Wright
et al., 2004).
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Tabla 2. Contenido bases de datos. Namero de individuos y especies presentados en cada una de las bases de datos usadas en los

analisis. En los datos de conteo de las bases de datos “Original” y “Colapsada” se incluyen datos del ecosistema Polylepis, pero estos

no fueron incluidos para el analisis de los caracteres funcionales.

| Ntimero de especies

Densidad de
Base de datos Total Paramo  Sub-paramo Compartidas LA LMA SLA Hmax madera LDMC
Original 255 125 88 40 170 219 219 57 91 154
Colapsada 255 125 88 40 170 219 219 57 91 154
Sin repetidos 213 125 88 0 129 177 177 36 67 114
| NUmero de individuos \
Densidad de
Base de datos Total Paramo Sub-paramo LA LMA SLA Hmax madera LDMC
Original 1882 859 1020 1749 1811 1811 195 551 1739
Colapsada 585 301 281 462 524 524 157 247 452
Sin repetidos 326 168 158 219 279 279 69 121 202
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Tabla 3. Resultados Wilcoxon/ T-test de comparacion entre paramo y sub-paramo. Valores de la W de Wilcoxon o T del T-test y
significancia estadistica de la prueba, basada en el P-valor. La prueba corresponde a la comparacion de caracteres entre paramo y sub-
paramo usando los datos de las especies que no se encontraban en ambos lugares sino Unicamente en uno de ellos (base de datos sin
repetidos). También se muestra la significancia de la prueba de normalidad para cada uno de los caracteres funcionales evaluados. Se
presenta el valor de la W para los casos donde se rechaza la hipétesis de normalidad (Normalidad: p < 0.05) y la T en los casos donde

no se rechaza (Normalidad: p > 0.05).

Normalidad Wilcoxon (W)/
Caracter funcional (P-valor) T-test (T)
LA falaled 5125
LMA falaled 7200%**
SLA falaled 11988***
LDMC falaled 3206*
Hmax falaled 92.5***
Densidad de madera 0.05 3.30*

Significancia estadistica del P-valor * <0.05, ** <0.01, *** <0.001
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Tabla 4. Regresiones lineales entre caracteres funcionales y variables climéticas. Se reportan valores del R-cuadrado ajustado,
tendencia de la pendiente (+/-) y significancia estadistica de la regresion corrida tomando el total de datos como un solo conjunto. Las
columnas 2-10 corresponden a las variables climaticas: temperatura promedio anual (TPA), coeficiente de la temperatura estacional
(Bio4), méaxima temperatura en el mes més caliente del afio (Bio5), minima temperatura en el mes mas frio del afio (Bio6),
precipitacion anual (Bio12), precipitacion en el mes mas himedo (Bio13), precipitacion en el mes mas seco (Biol4) y coeficiente de

variacion de la precipitacion estacional (Bio15).

Caracter

funcional TPA BI04 BIO5 BI10O6 BI1012 BI1013 B1014 B1015
LA -0.00 (+) -0.00 (-) -0.00 (+) 0.00 (+) 0.00 (+) 0.00 (+) 0.01 (+) 0.00 (-)
LMA -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (+) -0.00 (+) -0.00 (+) 0.00 (+) 0.00 (-)
SLA -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 () -0.00 (-) -0.00 (+)
LDMC -0.00 (-) -0.00 (-) 0.00 (-) 0.01 (-) 0.05 (-)*** 0.04 (-)***  0.05 (-)*** 0.01 (+)*
Hmax -0.00 (+) 0.22 (-)*** 0.00 (+) 0.06 (+)* 0.17 (+)***  0.16 (+)*** 0.05(+)* -0.00 (-)
Densidad de 0.23
madera 0.20 (-)*** 0.25 (-)*** 0.13 (-)***  0.25 (-)*** 0.20 (-)*** 0.16 (-)***  0.36 (-)*** (+)***

Significancia estadistica del P-valor * <0.05, ** <0.01, *** <0.001
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Tabla 5. Regresiones lineales entre caracteres funcionales y variables climaticas separando por lugar. Se reportan valores del R-

cuadrado ajustado, tendencia de la pendiente (+/-) y significancia estadistica. Se realiza una regresion por separado paramo y sub-

paramo. Las columnas 2-10 corresponden a las variables climaticas: temperatura promedio anual (TPA), coeficiente de la temperatura

estacional (Bio4), maxima temperatura en el mes mas caliente del afio (Bio5), minima temperatura en el mes mas frio del afio (Bio6),

precipitacion anual (Bio12), precipitacion en el mes mas himedo (Bio13), precipitacion en el mes mas seco (Biol14) y coeficiente de

variacion de la precipitacion estacional (Biol5).

Caracter
Ecosistema funcional TPA BI04 B10O5 BIO6 BI10O12 B1013 B1014 B1015
Paramo LDMC -0.01 (+) 0.07(+)* -0.01(-) -0.02(+) -0.01(-) -0.01 (-) -0.01(+) 0.01()
Sub- 0.10
paramo LDMC 0.01 () 0.07 (-)*** 0.00 (-) 0.04 (-)** 0.15 (-)*** 0.12 (-)*** 0.20 (-)*** (+)***
Paramo LA -0.01 (-) 0.03 (-) -0.01(+) -0.00(+) 0.03(+) 0.06 (+)* -0.01(+) -0.01(+)
Sub-
paramo LA -0.00 (+) -0.00(+) -0.00(+) 0.01(+ 0.00 (+) -0.00(+) 0.03(+)* 0.02(-)*
Paramo SLA -0.00 (-) 0.00 (+) -0.00 (-) -0.00(-) 0.02()* 0.03(-)* -0.00(-) -0.00 (-)
Sub-
paramo SLA -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) 0.00 (+)
Paramo LMA -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00(-)  0.01(+) 0.00 (+) -0.00 (+)  -0.00 (-)
Sub-
paramo LMA -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (-) -0.00 (+)  -0.00(-)
Densidad de
Paramo madera 0.54 (-) 0.74 (-) -0.33 (-) -0.39 (-) -0.49(+) -049(+) -039(+) -0.37(+)
Sub- Densidad de 0.22
paramo madera 0.20 (-)*** 0.24 (-)*** 0.13 (-)*** 0.25 (-)*** 0.20 (-)*** 0.15 (-)*** 0.35 (-)*** (+)***
Paramo Hmax -0.01(+) 0.21(-)** 0.00(+) 0.07 (+) 0.18 (¥)* 0.23(+)** -0.00(+) -0.03(-)
Sub-
paramo Hmax 0.02 (+) 0.00 (-) -0.01(+) -0.00(+) -0.02(+) -0.01(+) -0.02(-) -0.00 (+)

Significancia estadistica del P-valor * <0.05, ** <0.01, *** <0.001
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Figura 1. Diagrama de cajas para la comparacion entre paramo y sub-paramo. La grafica corresponde
a la comparacion de caracteres entre paramo y sub-paramo excluyendo los datos de especies compartidas.
A) Diferencia significativa en el caracter Hmax (como ejemplo de diferencias entre los dos sitios) y B)

Diferencia no-significativa en el caracter LA (ejemplo de no diferencia entre los dos lugares).
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Figura 2. Diagrama de puntos de caracteres funcionales y variables climaticas. La gréafica representa
regresiones tomando el total de datos como un solo conjunto. A) ejemplo de buena correlacion entre el
caracter y la variable climatica, correspondiente a densidad de madera y precipitacién anual (Biol2), con
ecuacion de la recta: y=-0.00018915x + 0.78039536 y B) ejemplo de falta de correlacion entre el caracter
y la variable climatica, correspondiente a SLA y maxima temperatura en el mes mas caliente del afio (Bio5),
con ecuacion de la recta: y=-0.00000597x + 0.01183436.
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Figura 3. Diagrama de puntos de caracteres funcionales y variables climaticas, separando paramo y
sub-paramo. La grafica representa regresiones por separado para cada sitio, correspondiendo la linea sélida
al paramo y la linea punteada al sub-paramo. A) ejemplo de buena correlacién entre el caracter y la variable
climatica, correspondiente a LDMC y coeficiente de la temperatura estacional (Bio4), con ecuaciones de la
recta: y= 1.0548x — 36.0349 para paramo y y=-0.5821x + 572.9930 para sub-paramo. B) ejemplo de mala
correlacién entre el caracter y la variable climatica, correspondiente a LA y temperatura promedio anual
(TPA), con ecuaciones de la recta: y=-0. 8038x +41.4013 para paramo y y= 2.707x -1.733 para sub-paramo.
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ANEXOS

l. Tablas

Tabla S1. Resultados Wilcoxon de comparacion entre paramo y sub-paramo. Valores
de la W de Wilcoxon y significancia estadistica de la prueba basada en el P-valor. La
prueba corresponde a la comparacion de caracteres entre los dos lugares usando el total de
datos presente en la base de datos colapsada. También se presenta la significancia de la
prueba de normalidad para cada uno de los caracteres funcionales evaluados.

Caracter funcional Normalidad (P-valor) Wilcoxon (W)
LA Fkk 26972
LMA kK 31892
LDMC o 22196
SLA ok 35754
Hmax falekal 1194***
Densidad de madera el 6798.5%**

Significancia estadistica del P-valor *0.05, **0.01, ***0.001

Tabla S2. Desviaciones estdndar para los caracteres funcionales. Valores de las
desviaciones estandar considerando distintos conjuntos de datos: la totalidad (paramo +

sub-paramo) y por separado de paramo y sub-paramo.

LA LMA SLA LDMC Densidad de Hmax
(cm?) (gm?) (m’g*)  (mgg™) madera (gem) (m)
Paramo +
sub-paramo 67,81 391,32 0,04 124,98 0,13 1,44
Paramo 63,57 151,28 0,01 170,02 0,11 0,68
Sub-paramo 69,66 514,52 0,06 103,72 0,13 1,32
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Figura S1. Diagrama de cajas para la comparacién preliminar entre paramo y subparamo. La grafica corresponde a la
comparacion de caracteres entre paramo Yy sub-paramo incluyendo los datos de especies compartidas, es decir con el total de especies de
la base de datos colapsada. Donde A) Diferencia en el caracter Densidad de madera, B) Diferencia en el caracter Hmax, C) Diferencia

en el caracter LA, D) Diferencia en el caracter LDMC, E) Diferencia en el caracter LMA y F) Diferencia en el caracter SLA.
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Figura S2. Diagrama de cajas para la comparacion entre paramo y subparamo excluyendo especies compartidas. La grafica
corresponde a la comparacion de caracteres entre paramo y sub-paramo excluyendo los datos de especies compartidas. A) Diferencia en

el caracter densidad de madera, B) Diferencia en el caracter LDMC, C) Diferencia en el caracter LMA y D) Diferencia en el caracter

SLA.
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