Universidad de los Andes
Facultad de Ciencias
Instituto de Ciencias Ambientales y Ecolbgicas

Postgrado en Ecologia Tropical

COMPLEJIDAD Y RESPUESTA FUNCIONAL DE LA VEGETACION DE PARAMO A

LO LARGO DE GRADIENTES ALTITUDINALES.

Trabajo presentado ante la Universidad de Los Andes como requisito parcial para optar

al grado de Doctor en Ecologia Tropical

PABLO ENRIQUE ALVIZU DIAZ

TUTOR: MARIO R. FARINAS
CO-TUTOR: FERMIN RADA
JURADOS:

AURA AZOCAR

VALERIO DE PATTA PILLAR
KLAUS JAFFE

MERIDA — VENEZUELA
SEPTIEMBRE 2004






Resumen

El problema central de este trabajo es analizar la relacion entre el funcionamiento y la
diversidad del sistema paramo, donde los cambios que ocurren a lo largo de
gradientes altitudinales pueden utilizarse a modo de laboratorio natural, con el fin de
establecer los probables efectos de la pérdida de especies, consecuencia de un
aumento de la temperatura, sobre dicha relacion. El acercamiento a este problema se
hizo a través de la integracion de la idea de grupos funcionales, con algunos aspectos
de la estructura y la complejidad de un sistema ecolégico y sus componentes a
distintos niveles y escalas de detalle. Este trabajo se llevé a cabo en el estado Mérida
(Venezuela) a lo largo de dos gradientes altitudinales, que incluyen los pisos
altitudinales andino y altiandino. Cada uno de estos gradientes esta ubicado en
vertientes diferentes: el primero en la vertiente Lago de Maracaibo (tetraestacional) y
el segundo en la vertiente llanera (biestacional).

Los resultados principales del presente trabajo podemos resumirlos en los siguientes
puntos:

» EIl sistema presenta cambios importantes en la riqueza, la complejidad y la
composicion floristica, no asi en la relacién numérica entre las proporciones o
frecuencias de las especies, por lo que dentro de nuestro “laboratorio natural”
existe una variable que esta controlada como es la estructura numérica. El indice
de composicion floristica es similar en los extremos de ambos gradientes
recorriendo trayectorias diferentes a medida que ascendemos en altitud. El
intervalo altitudinal en el cual se encuentra la mayor diferencia entre dichas
trayectorias, coincide con la disminucion abrupta del nidmero de especies, la
complejidad y la entropia.

» EIl presente trabajo cuantifica y apoya la descripcion sefialada por Monasterio
(1980) con respecto al patron espacial de los pisos andino y altiandino y le agrega
el hecho de que en la transicién entre ambos pisos, existe una confluencia de los
patrones y procesos que definen ambos pisos, es por ello que podemos pensar en
estos dos “cinturones” como unidades dinamicas cuya transicion se expresa a
altitudes diferentes dependiendo de influencia del régimen de precipitacion.

» Con respecto a la frecuencia de temperaturas congelantes, los gradientes
presentan diferencias espaciales y temporales. Por otra parte, dentro de los
parches de vegetacién se establece un efecto “aislante” que permite que la
frecuencia de temperaturas congelantes desaparezca o se reduzca de manera
significativa.

» Los resultados del presente estudio apoyan la hipétesis acerca de la baja
estabilidad funcional del paramo propuesta por Azdcar et al (2000), si se analiza en
términos de numero de especies, sin embargo, a nivel de comunidades, la
importancia de las distintas respuestas encontradas para cada forma de vida y
dentro de cada forma de vida cambia a lo largo del gradiente altitudinal.

» La mayoria de las especies tienen “equivalentes funcionales” en términos de
respuesta, dentro de las especies poco frecuentes para la parte baja del gradiente,
por lo que de manera preliminar podemos afirmar que la hip6tesis planteada por
Walker (1999) acerca de la relacién en términos funcionales entre las especies
muy frecuentes y poco frecuentes se cumple en el paramo andino, no asi en
altiandino donde en muchos casos la Unica especie, por ejemplo de las rosetas
caulescentes es E. timotensis.

» Existen diversos ejes de “variacion funcional” donde el tamafio de los individuos,
que a su vez puede relacionarse con un tipo particular de microclima, es una de las
caracteristicas principales que “definen” el ambito de respuesta o la diversidad
funcional de los grupos establecidos. Esto apoya la hipétesis planteada por Azécar
et al (1988) y luego puesta a prueba por Squeo et al (1991) y Rada et al (1992)
donde para este tipo de sistema, las variaciones ambientales, entre el aire y el



suelo son determinantes en el tipo de respuesta encontrada en las diferentes
especies en términos térmicos.

Con respecto al efecto del calentamiento global sobre la relacion entre la
biodiversidad y el funcionamiento del sistema paramo, el presente trabajo predice
una probable disminucién de la diversidad funcional del sistema consecuencia de
la pérdida de especies de intervalo y amplitud restringido(a). Las especies mas
afectadas estan contenidas dentro de las formas de vida rosetas caulescentes y
arbustos, cuyas especies son las de mayor peso tanto en términos de frecuencia,
asi como en aspectos relacionados con la diversidad de respuestas: los arbustos
por las variaciones dentro del grupo y las rosetas caulescentes que establecen
diferencias importantes entre el paramo andino y el altiandino.
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La cosa esta en hallarlo a usted

el dia menos pensado, en cualguier sitio,
casualmente, donde usted y yo

podamos ver a cuatro manos os alrededores.
La cosa esta en Lo improGalle,

en Co dificie, en Lo imposiGle.

La cosa ésta alli mismo, donde no deberia estar:
un paso mas alla gue el Largo de Lag manos.

La cosa esta en Gue un dia

haya tiempo para todo:

para hablarnos sin apuros,

para compartir rocios,

para ser fin de semana como si vivir
fuera tiempo CiGre, egpacio para estar.
La cosa esta en Las cosas

Gue yo sé y usted no sabe,

y en lag cosas que usted sabe,

y yo no gé todavia,

y en o8 suenos gue nos faltan para realizar
nuestros suenog gue son de cancion.

La cosa ésta en no enloguecer,

en no aceptar, en preguntar

para gue sirven todos Cos juguctes

Gue nos han dado guerra desarmandolos y armandolos.
La cosa esta en gue no gueda

remedio inteligente gue no sea

usar las piezas gue hay en Los rompe-caminos,
e ir tirando por akora, aungue mas alla
persistamos en crear nuestra cancion

con Las piezas gue Ggueramos construir

Gue seran iguales.

Sivio Rodriguez
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CAPITULO | INTRODUCCION Y PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

Capitulo I: Introduccién y planteamiento del problema

Biodiversidad, Grupos Funcionales y Funcion del Ecosistema

La pregunta de como la biodiversidad determina la funcion del ecosistema ha llevado a un
conjunto de hipoétesis y experimentos que intentan responder esta inquietud (Naeem 1998,
Tilman 1999, Loreau 2000, Kinzig et al 2001, Loreau et al 2001, Loreau 2003, Petchey et al
2004). La figura I-1, muestra un resumen de las diferentes hipétesis que relacionan los
procesos ecosistémicos y la biodiversidad. Los puntos negros en cada uno de los seis graficos
representan dos estados de particular interés en la relacién entre el funcionamiento del
ecosistema y la biodiversidad: el primero, cercano a cero muestra que en el caso de no existir
biodiversidad, no existe funcionamiento (p. Ej. produccién); el segundo es el nivel natural de
biodiversidad para cualquier sistema, donde existe una cantidad predecible de funcionamiento.
En los seis casos la pregunta central es: (COmo es la trayectoria del funcionamiento para
determinada variacion en la biodiversidad después del segundo punto? y en el caso de la
extincién de especies, ¢ Cual es el comportamiento a la izquierda del segundo punto? (Naeem
et al 2002).

El desarrollo de la investigacion de la relacion entre biodiversidad y funcionamiento,
frecuentemente utiliza la terminologia asociada con las hipotesis mostradas en la figura I-1,
donde la hip6tesis de redundancia, se refiere a una trayectoria asintética, donde a partir de
determinado numero de especies, no “aumenta o varia” el numero de procesos ecosistémicos,
ya gue las especies que se agregan al sistema cumplen funciones similares a las anteriores; en
el caso de la lineal, a medida que aumenta el nimero de especies, ocurre lo mismo con los
procesos ecosistémicos; en la idiosincrasica, la tendencia no es clara, y mas bien depende del
“tipo” de especies involucradas; para aquella de especies claves, vamos a analizarla en en caso
de la extincién de especies, a partir de la extincion de un numero determinado de especies, la

trayectoria entre las dos caracteristicas disminuye de manera marcada, explicado por un “tipo”
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particular de especies que son determinantes en el funcionamiento; la discontinua muestra que
no existe necesariamente una relacién entre los dos aspectos, al menos predecible en términos
lineales y la hipotesis de los “remaches”, refleja una nocion similar a la de redundancia, en este
caso se plantea una analogia entre las especies y los “remaches de un avién” donde la pérdida
de algunas no necesariamente se traduce en el hecho de que el sistema deje de funcionar

(Naeem et al 2002).
Hipoétesis iniciales
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Figura I-1. Hipotesis iniciales que exponen la relacion entre los procesos
ecosistémicos y la Biodiversidad (Tomado de Naeem et al 2002).

Se ha encontrado que distintos aspectos de la diversidad (Tilman 1999, Loreau 2000,
Cottingham et al 2001), la composicién de especies (Hooper y Vitousek 1997, Sankaran y

McNaughton 1999, Tilman 1999, Wardle et al 2000, Mikola et al 2002, Sheu et al 2002), asi
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como la escala temporal (Cottingham et al 2001) y espacial (Chase y Leibold 2002), son
algunos de los factores de los cuales depende el papel funcional de la biodiversidad (Chapin et
al 1998, Schwartz et al 2000, Chapin et al 2000, Hughes y Petchey 2001, Petchey et al 2004).
Cuando la variacion de la diversidad de especies esta en relacion con las fluctuaciones
ambientales, el impacto de estos cambios de diversidad sobre el funcionamiento del ecosistema
es secundario respecto al efecto directo de los cambios ambientales, o que no es aplicable a la
pérdida masiva de especies que es lo que se predice para el futuro (Loreau 2000); otros
autores, en cambio, plantean que es la diversidad la que juega un papel principal en esta
relacién (Tilman 1999, Cottingham et al 2001). La diferencia entre los argumentos, puede
explicarse a través de la escala temporal del efecto, en el primer caso el argumento se refiere a
efectos en una escala temporal amplia (long term effects, Loreau 2000) y en el segundo a una
escala de tiempo inmediata (short term effects, Tilman 1999, Cottingham et al 2001).
El significado funcional de la biodiversidad es la suposicion basica detras de la cual se sustenta
la importancia de comprender la pérdida de la misma, sin embargo, la mayoria de las
evidencias que apoyan esta idea se basa en relacionar el nUmero de especies con la biomasa
de la comunidad o productividad. En la actualidad, la importancia de diferentes “tipos” de
especies, mas que su nimero esta tomando mayor fuerza dentro de esta aproximacion (Walker
y Landridge 2002). En general, se puede afirmar, que la biodiversidad actia como:
0 una “proteccion biolégica” (biological insurance) contra los efectos disruptivos de las
fluctuaciones ambientales sobre el funcionamiento del ecosistema (Chapin y Kdrner
1996, Yachiy Loreau 1999, Loreau 2000),
0 una “barrera’ ante la entrada de especies invasoras consecuencia de la pérdida de la
misma (Kennedy et al 2002).
0 una propiedad que aumenta la “confiabilidad” del ecosistema (ecosystem reliability), a

través de la redundancia de especies (Naeem 1998).
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Para precedir la distribucién futura de las especies, asi como su efecto sobre el ecosistema y
los procesos globales, es necesario comprender cdmo cambia el patron de éstas considerando
su abundancia y respuesta a cambios ambientales o regimenes de disturbio, es por ello que la
determinacion de grupos funcionales adquiere mayor utilidad, en la medida que los grupos
establecidos reflejan tanto la respuesta a factores ambientales, como el efecto sobre procesos
ecosistémicos de las especies que lo conforman (Chapin et al 1996).

Walker et al (1999) proponen que las especies mas abundantes contribuyen a la funcién del
ecosistema mientras que, aquellas poco abundantes contribuyen a la resiliencia del mismo; un
gran numero de especies, que en conjunto forman un pequefio porcentaje de la biomasa
vegetal o la cobertura, son equivalentes funcionales de las especies dominantes, pero con
requerimientos y tolerancias ambientales diferentes. Algunas especies poco frecuentes,
pertenecen al mismo grupo funcional que aquellas dominantes, desde el punto de vista de la
funcién que cumplen dentro del ecosistema, pero pertenecen a grupos funcionales diferentes,
en cuanto a su respuesta frente al ambiente. Por otro lado, si se distingue la diversidad de tipo
funcional de aquella relacionada con la diversidad de especies dentro de un grupo funcional,
esto permite identificar de manera mas precisa el tipo de diferencias funcionales que son
criticas para explicar el efecto de la biodiversidad sobre los procesos ecosistémicos (Tilman et
al 1997, Lavorel et al 1998, Loreau 2000). Por ejemplo, Medina y Huber (1992) establecen el
significado funcional de las especies, partiendo de la diversidad de las mismas y agrupandolas
por formas de vida. Para dichos grupos establecen distintos aspectos funcionales dependiendo
de su diversidad de respuestas fisiologicas, eficiencia en el uso de agua y caracteristicas
fenoldgicas.

Esta variacion de la idea de la redundancia de especies planteada por Walker et al (1999),
puede estudiarse a lo largo de gradientes ambientales, de manera de ver cobmo el cambio de la
respuesta de una especie se traduce en la variacion de aspectos relacionados con su rol

funcional dentro de la comunidad (Wellnitz y Poff 2001). Informacién relacionada con la
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abundancia relativa de las especies, sus aspectos funcionales y su actividad, son vitales, ya
que, como la biota afecta el funcionamiento del ecosistema esta altamente relacionada con
estos tres factores (Loreau 2003), por lo que el impacto de la pérdida de especies en los
ecosistemas debe ser evaluada basdndose en patrones naturales de la abundancia de especies
que reflejen la contribucion de éstas a los procesos ecosistémicos (Smith y Knapp 2003).

En la medida en que la diversidad aumenta, esto se refleja también en un incremento de la
estabilidad del ecosistema, sin embargo esta relaciébn no depende de manera directa de la
diversidad sino de la existencia, dentro de la comunidad, de especies o grupos funcionales
cuya respuesta sea diferente (Huston 1997, McCann 2000).

La funcién es una caracteristica dificil de definir o clasificar, ya que se modifica dependiendo de
las condiciones de diferentes factores ambientales a los cuales estan sometidas las plantas.
Estos cambios de la respuesta de las plantas, ocurren a través de la modificacion de funciones
como economia hidrica, metabolismo y tasa de reproduccién, las cuales implican, muchas
veces, cambios en la forma. Una de las maneras mas sencillas de aproximarse a una
clasificacion de grupos funcionales es a través de una clasificacion estructural - funcional, de
manera de utilizar atributos estructurales que permitan sustituir aquellos funcionales (Box 1996).
La identificacién de los aspectos claves que afectan determinadas funciones del ecosistema es
un primer paso en la comprensién de como la biodiversidad afecta el funcionamiento del
ecosistema; estos aspectos pueden variar y dependen de numerosos factores como la
temperatura, condiciones hidricas del suelo, precipitacién, disponibilidad de nutrientes y
disturbios (Loreau 2003). La comprension de la interaccién entre los procesos ecosistémicos y
el ambiente, siempre esta modelada por limitaciones de la estructura resultado del analisis a
diferentes niveles de organizacion (Shugart 1996).

Los grupos funcionales, asi como las especies que los constituyen, son la unidad béasica de

accion y reaccion de la dinamica de la vegetacion a cambios en las condiciones ambientales.
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En el contexto del cambio global, los grupos funcionales pueden construirse para describir dos
aspectos:

o el efecto de las especies sobre el ambiente y la funcion de dichas especies en el

ecosistema y

o0 larespuesta individual y de las poblaciones de la especies a limitantes ambientales.
La construccion de grupos tomando en cuenta los primeros dos aspectos, determina la
ocurrencia y tasa de los procesos ecolégicos, sin embargo, los grupos establecidos a partir de
dichos factores no explican aspectos relacionados con la respuesta al cambio ambiental, lo que
puede abordarse con el tercer aspecto, es por ello que es esencial que los grupos funcionales
establecidos tomen en cuenta una combinacion de estos tres aspectos (Skarpe 1996).
El estudio de los grupos funcionales ha ganado mucha atencién, debido a que permite
establecer un puente entre la ecofisiologia vegetal y los procesos a nivel de comunidades y
ecosistemas (Lacroix y Abbadie 1998). Esto representa una herramienta muy util para el
estudio de la respuesta de la vegetacidén natural como consecuencia de los acelerados cambios
en el uso de la tierra, el clima y la composicion atmosférica, ya que estas variables pueden
alterar la composicion de los grupos funcionales y en consecuencia el funcionamiento del
ecosistema (Diaz y Cabido 1997, Diaz et al 1999). Sin embargo, uno de los mayores problemas
del estudio de las relaciones entre la diversidad bioldgica y la funcion del ecosistema es la
escala, ya que los ecosistemas son heterogéneos y las comunidades son muy variables en el
espacio y el tiempo (Lacroix y Abbadie 1998).
Una de las mayores limitantes en la prediccion de respuestas de la vegetacion a cambios
atmosféricos es la complejidad de las interacciones entre las plantas y su ambiente biético y
abidtico, sin embargo, los grupos funcionales permiten establecer conexiones entre las
especies y la vegetaciébn si se toman en cuenta los procesos a escala ecosistémica,
entendiéndose los grupos funcionales como un conjunto de elementos, a cualquier nivel de

organizacién, que comparten caracteristicas estructurales y/o funcionales (Kérner 1994).
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Por otra parte, ya que la diversidad y la complejidad, estan intimamente relacionadas con el
disturbio a diversas escalas (Mc Intyre et al. 1999), Pillar (1999) y Pillar y Sosinski (2003),
desarrollaron un método cuantitativo que permite, a partir de caracteristicas a nivel de individuo,
frecuencia de las especies y variables ambientales, determinar grupos funcionales, tomando en
cuenta caracteristicas a nivel de comunidades y variables ambientales.

El establecimiento de los grupos funcionales puede abordarse de dos formas: de manera
inductiva, donde los grupos funcionales son el resultado de un conjunto de observaciones o
experimentos, y de una manera deductiva, donde los grupos funcionales provienen de una
comprension de los procesos que son criticos en el funcionamiento de la vegetacion
(Woodward y Wolfgang 1996).

Woodward et al (1997) y Woodward y Kelly (1997), sefialan algunos atributos de importancia
para la prediccion de la respuesta de plantas y vegetacibn como son: caracteristicas
ecofisioldgicas relacionadas con el estrés hidrico, mecanismos de dispersion y respuestas en el
ciclo de vida a cambios en la temperatura, entre otros.

En plantas, existe un conjunto de correlaciones entre atributos de las especies que permiten
inferir aspectos relacionados con la funcién, por ejemplo el area foliar especifica esta altamente
correlacionada con la tasa relativa de crecimiento, la tasa maxima de asimilacion, la cantidad de
nitrégeno y longevidad de las hojas (Weiher et al. 1999).

La clasificacién funcional generalmente puede separarse en dos grupos: En el primero se
pretende investigar el efecto de las especies sobre las propiedades del ecosistema, y en el
segundo, se busca estudiar la respuesta de las especies ante cambios en el ambiente, ya sea
de disturbios, disponibilidad de recursos o cambios climéticos (Chapin et al 1996, Walker et al
1999, Lavorel y Garnier 2001, 2002). Esta distincién entre grupos funcionales “efecto o
respuesta”, es andloga a la separacion establecida para el concepto de nicho (Leibold 1995),
donde un nicho funcional involucra el efecto que la especie puede tener sobre la dinamica de la

comunidad o el ecosistema y el habitat del nicho que abarca los parametros necesarios para la
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supervivencia de la especie; la mayoria de los trabajos que relacionan biodiversidad y
funcionamiento del ecosistema se han centrado en el efecto mas que en la respuesta (Hooper
et al 2002).

El sistema paramo

Los Andes Tropicales presentan un conjunto de variaciones ambientales a diferentes escalas
espacio-temporales y grados de complejidad. Estas variaciones abarcan desde gradientes
altitérmicos (Sarmiento 1986a,b) y distintos regimenes de precipitacion (Monasterio y Reyes
1980, Sarmiento 1986a,b), hasta oscilaciones glaciales e interglaciares (Schubert 1976,1980,
Van Der Hammen 1979, Van Der Hammen y Cleef 1986, Salgado-Laboriau 1980,1986).

Si nos desplazamos a la escala de miles de afios, los ambientes de alta montafia tropical han
estado sujetos a una serie de fluctuaciones climaticas, resultado de las oscilaciones glaciales e
interglaciares (Monasterio y Sarmiento 1991). Estas fluctuaciones han generado una serie de
desplazamientos de la vegetacién que son un factor importante en términos de biogeografia y
especiacion (Van Der Hammen 1979), ya que el aislamiento de las diferentes poblaciones en
las areas de paramo se hizo mas pronunciado durante los periodos interglaciares, mientras que
los periodos glaciales ofrecieron grandes posibilidades para la migracién y el intercambio de
especies (Van der Hammen y Cleef 1986).

En la medida que los glaciares comenzaron a retroceder, quedaron expuestas grandes areas
donde, a pesar de existir un suelo rocoso con poca materia organica, comenz6 una rapida
colonizacién por parte de la flora que ocupaba alturas menores. La region de Mucubaji (entre
3500 y 3900 msnm), durante la Ultima glaciacion estaba bajo hielo, pero a 12.650 + 130 A.P. ya
estaba cubierta por una vegetacion similar a la del paramo altiandino (Salgado-Laboriau 1979),
por lo que se puede asumir que a medida que el glacial se fue retirando, la vegetacién del
altiandino fue colonizando el espacio dejado por el glacial (Salgado-Laboriau 1986). Esto ultimo
nos hace pensar en los gradientes altitudinales de los andes, no s6lo como ejes de variacion de

restricciones ambientales impuestas por el clima periglacial, o variaciones en los regimenes de
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precipitacién, sino ademas como un eje temporal, donde el sistema va colonizando a medida
que el glacial se retira, por lo que estamos en presencia de un gradiente de madurez, donde a
medida que ascendemos en altitud, el sistema es mas joven. Dicho de una manera metaférica:
“ascender por la montafia seria equivalente a retroceder en el tiempo”. (Farifias com. pers.)
Estos gradientes altitudinales-temporales, presentan diferencias interesantes si comparamos los
Andes venezolanos centrales (Paramo de La Culata y Mucubaji) y surorientales versus los
Andes noroccidentales (Paramo de Piedras Blancas) (Schubert 1976, 1980). La linea de nieves
perpetuas durante la glaciacion Mérida (pleistoceno tardio) se encontraba a aproximadamente
3500 msnm en los Andes centrales y surorientales y a aproximadamente 4000 msnm en la
parte noroccidental; por lo tanto, la zona periglacial durante el maximo avance glacial del
pleistoceno tardio, probablemente lleg6 a los 2400 msnm en los Andes venezolanos
surorientales y a 2900 msnm en la parte noroccidental de los mismos (Schubert 1976, 1980); en
otras palabras, los gradientes altitudinales, pueden no soélo presentar diferencias en la
temperatura, precipitacion y numeros de dias con heladas, sino también para una misma altitud,
dos paramos dispuestos en vertientes donde el glacial alcanz6 altitudes diferentes, no
necesariamente presentan el mismo grado de madurez.
El paramo se ha visto afectado por gran cantidad de fluctuaciones climaticas en los ultimos
130.000 afios, en los que el limite de las nieves perpetuas y el bosque han variado
sustancialmente, este ecosistema constituye una transicion ecolégica entre estos dos limites,
cuya extension ha variado en diversas épocas (Lauer 1979).
Las precipitaciones estan en otra escala espacio-temporal, presentando patrones mas
complejos, con una amplia variabilidad entre diferentes cordones montafiosos en funcién de su
orientacion, altitud, elevacioén total, etc. En relacion directa con los gradientes altitudinales de
precipitacién y de temperatura esté la ocurrencia de heladas, la que no sé6lo determina un limite

ecoldgico de primera magnitud sino que establece asi mismo, la existencia de periodos libres



CAPITULO | INTRODUCCION Y PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

de heladas que serian equivalentes a las estaciones de crecimiento de las zonas templadas

(Monasterio y Reyes 1980, Sarmiento 1986b).

Si establecemos la escala temporal entre afios y dias, el paramo presenta tres caracteristicas
predominantes como son las bajas temperaturas, la gran variabilidad térmica de los ciclos
diarios en contraste con los ciclos estacionales y periodos de heladas nocturnas (Cuatrecasas
1968, Vareschi 1970, Monasterio 1980, 1986, Baruch 1982, Sarmiento 1986b). En términos
ecologicos, la frecuencia de heladas nocturnas determina el limite para las formas de vida
adaptadas a temperaturas cdlidas (Sarmiento 1986a,b, Rundel 1994), constituyendo un filtro
para la colonizacién por parte de la flora (Monasterio 1980, Azécar et al 1988, Kérner 1999).

El gradiente mas evidente que puede observarse en los Andes Tropicales es el altitérmico
representado por una disminucién de la temperatura préxima a los 0,6 © C por cada 100 m de
elevacion. La consecuencia directa de esto es la distribucion de las especies y de las
formaciones vegetales dentro de limites altitudinales mas o menos precisos, pero contra lo que
pudiera esperarse, esta variacion altitudinal ecoldgica, lejos de ser continua como el gradiente
térmico, forma cinturones o pisos separados por caracteristicas estructurales y funcionales
determinadas probablemente por umbrales criticos en las temperaturas. Si bien muchos de
estos limites estan determinados por una combinacién de factores ambientales que inciden
sobre el balance hidrico, térmico y fotosintético, la temperatura juega siempre un papel de

primer orden (Sarmiento 1986b).

El estudio de la respuesta a lo largo de gradientes altitudinales de comunidades vegetales,
presenta la facilidad de trabajar con cambios ambientales de gran magnitud en distancias
relativamente cortas (Baruch 1984, Diaz y Cabido 1997). En el area de la ecofisiologia, a lo
largo de gradientes altitudinales en los paramos de Venezuela, se han realizado diversos

trabajos, entre otros podemos citar:

10
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o0 Baruch (1982) determiné el contenido de energia y cenizas de 65 especies
agrupandolas en 5 formas de vida, encontrando diferencias entre formas de vida y el
contenido de energia para diferentes 6rganos analizados (raices, hojas, flores y frutos).

o Goldstein et al (1984), trabajaron con el género Espeletia, encontrando una respuesta
especie-especifica, en su capacidad de almacenar agua, que es funcién de la limitacion
en la disponibilidad de agua en el suelo (determinada por la temperatura).

o Goldstein et al (1985) analizaron la capacidad de sobreenfriamiento de distintas
especies del género Espeletia, encontrando que el punto de inicio del congelamiento se
hace méas negativo en la medida que se asciende en un gradiente altitudinal entre 2850
y 4200 msnm y la tasa de cambio de esta capacidad de sobreenfriamiento es similar al
gradiente altitérmico sefialado por Sarmiento 1986b (0,6 °C por cada 100 m en altitud).

0 Rada et al (1987) estudian el sobreenfriamiento y la temperatura de dafio en cuatro
poblaciones de E. schultzii, encontrando, que ambas variables disminuyen a medida
que se incrementa la altitud.

0 Squeo et al (1991), analizaron la relacion entre la temperatura de congelamiento y el
tamafio de la planta, encontrando una relacion lineal entre estas dos variables.

o0 Bricefio (1992) estudia diversas caracteristicas ecofisiolégicas de dos especies del
género Lupinus, encontrando variaciones importantes de algunos de los parametros
analizados, de los cuales el aumento de la capacidad de sobreenfriamiento a lo largo de
un gradiente altitudinal, es de particular interés para el presente trabajo.

o Rada et al (1992) estudian en varias formas de vida, rosetas acaules (Calandrinia
acaulis e Hipochoeris setosus), un arbusto (Hypericum laricoides) y una roseta gigante
(E. schultzii), la relacion entre la fotosintesis neta y la temperatura de la hoja,
encontrando que cada especie responde al microclima en el cual se desarrolla, asi, para
la roseta gigante y el arbusto la temperatura 6ptima de fotosintesis disminuye a medida

que incrementa la altitud; en las rosetas acaules se observaron dos tendencias: en la
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primera, la temperatura Optima de fotosintesis aumento al incrementar la altitud mientras
gue en la segunda especie no mostré diferencias entre altitudes. Estas tendencias estan
relacionadas con las variaciones de la temperatura del aire y del suelo.

0 Rada et al (1998) estudiaron el intercambio de gases en Espeletia schultzii encontrando
diferencias significativas en las tasas de asimilacion, cuyos valores disminuyen a medida
gue ascendemos entre los 2950 msnm y los 4200 msnm.

o Cabrera et al (1998) comparan el efecto de la temperatura en la fotosintesis de Acaena
cylindrostachya y Senecio formosus encontrando resultados similares a los reportados
por Rada et al (1998).

o Raday Azécar (2001), a partir de distintos trabajos realizados a lo largo de gradientes
altitudinales plantean que existe un gradiente de tolerancia al estrés hidrico donde las
rosetas acaules son la forma de vida mas tolerante y las rosetas caulescentes las menos
tolerantes.

o0 Maérquez (2002) estudid en gramineas las rutas metabdlicas y los mecanismos de
resistencia a bajas temperaturas en un gradiente altitudinal entre los 2500 y 4200 msnm
encontrando que, en el caso de las rutas metabdlicas, hay un predominio de especies
C3 hacia las partes altas del gradiente, mientras que las especies C4 estan restringidas
a las partes méas bajas. Con respecto a los mecanismos de resistencia, todas las
especies presentaron una baja capacidad de sobreenfriamiento, pero temperaturas de
dafio del tejido foliar muy negativas.

En el contexto del calentamiento global, las proyecciones bioclimaticas asumen cambios
graduales a una tasa lenta. Los procesos post glaciales, en lineas generales, cumplen con este
tipo de proyecciones. Sin embargo, el efecto invernadero puede cambiar la temperatura global
de manera muy rapida en términos de décadas (Orloci 1994). Si el calentamiento global se

presenta a la tasa que predice el IPCC (2001)" (entre 1,4 °C y 5,8 °C cada 100 afios), esto

" IPCC (2001) Intergovernmental Panel on Climate Change. 2001. Third Assessment Report. — Climate Change. http://www.ipcc.ch
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equivale a una tasa entre 22 y 93 veces mas de la estimada para los ultimos ocho milenios
(0,0625 °C cada 100 afios) (Orléci 2001). Esto implica que las variaciones climaticas sefialadas
anteriormente para la alta montafa tropical se agudizarian, y probablemente las distintas
oscilaciones sefialadas podrian ocurrir a una tasa mucho mayor que aquella a la cual la
vegetacion de paramo ha respondido en los ultimos miles de afios.

Rundel et al (1994), sefialan que virtualmente no existen trabajos del impacto potencial del
cambio climético en la vegetacién de la alta montafa tropical. Azécar et al (2000), resumen
distintos aspectos que llevan a una primera aproximacion de grupos funcionales y el efecto que
sobre estos puede tener un cambio climatico. Los autores sefialan que para el caso particular
del ecosistema paramo, debido a la respuesta idéntica a los estreses hidrico y térmico de los
grupos definidos por ellos, un cambio en las condiciones ambientales afectaria por igual a todos
los constituyentes del sistema, por lo que el paramo no presenta a este nivel una estabilidad

funcional.
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Planteamiento del problema
El problema central de este trabajo es analizar la relacién entre el funcionamiento y la
diversidad del sistema paramo, donde los cambios que ocurren a lo largo de gradientes
altitudinales pueden utilizarse a modo de laboratorio natural, con el fin de establecer los
probables efectos de la pérdida de especies, consecuencia de un aumento de la temperatura,
sobre dicha relacion.
El acercamiento a este problema se hizo a través de la integracion de la idea de grupos
funcionales (Walker et al 1999, Lavorel y Garnier 2002, Walker y Landridge 2002), con algunos
aspectos de la estructura y la complejidad de un sistema ecolégico y sus componentes a
distintos niveles y escalas de detalle.
El establecimiento de las relaciones entre los aspectos mencionados anteriormente (estructura
y complejidad) y aquellos relacionados con el funcionamiento del sistema (establecidos a través
de grupos funcionales), permite analizar las posibles consecuencias que puedan tener sobre el
funcionamiento del ecosistema paramo la pérdida o cambios en la composicion y/o diversidad
de la vegetacion.
Objetivos
El presente trabajo tiene por objetivo establecer una conexién entre aspectos funcionales y
estructurales del sistema paramo. Para cumplir con este objetivo se plantearon los siguientes
objetivos especificos:

o Determinar la variacion de la composicion floristica, la estructura y la complejidad de la

vegetacion a lo largo de gradientes altitudinales.
0 Analizar distintas caracteristicas relacionadas con filtros ambientales como las
temperaturas congelantes y el efecto de la época de sequia, a lo largo de gradientes

altitudinales.
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0 A partir de aspectos ecofisiologicos, establecer diferencias y similitudes entre las
especies y/o formas de vida, que permitan definir aspectos funcionales del sistema,
relacionados con la respuesta del mismo a cambios ambientales.

o0 Integrar los aspectos mencionados en los objetivos anteriores, de manera de plantear y
analizar las probables respuestas funcionales de este sistema a lo largo de gradientes
altitudinales, asi como el efecto de la pérdida de diversidad o cambios en la composicion
de la vegetacion, consecuencia de un aumento de temperatura.

Area de estudio

El presente trabajo se llevé a cabo en el estado Mérida (Venezuela) a lo largo de dos gradientes
altitudinales, Piedras Blancas (PB) y Pico Gavilan (PG) (Fig. I-2), que abarcan 350 metros en
altitud (PB entre 4.000 y 4.350 msnm y PG entre 3.870 y 4.230 msnm). Cada uno de estos
gradientes esta ubicado en vertientes diferentes: Piedras Blancas en la vertiente Lago de
Maracaibo y Pico Gavilan en la vertiente llanera. La vertiente lacustre presenta un régimen de
precipitacién bimodal a diferencia de la llanera, que presenta un régimen unimodal.

Los gradientes altitudinales del presente trabajo, incluyen dos pisos altitudinales definidos por
Monasterio (1980): el altiandino y el andino. El limite entre estos pisos ecolégicamente
delimitados, puede establecerse a partir del nivel del clima periglacial, que dependiendo de la
cantidad de precipitaciones, esta definido entre los 3800 y 4300 msnm. Hacia abajo se
encuentra el piso Andino y el Altiandino hacia las cumbres (Monasterio 1980, 1986). No existe
informacidn precisa para cada uno de los gradientes del presente trabajo, de donde esta este
limite.

El paramo desértico, constituye la formacién vegetal mas representativa del piso altiandino que
interdigitada con el desierto periglacial, forman una cubierta discontinua en la cual prevalecen
grandes areas de substrato desnudo (Monasterio 1980, 1986); en el presente trabajo estas dos

formaciones vegetales (paramo desértico y desierto periglacial) serdn englobadas bajo el
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nombre de paramo altiandino. Por otro lado, el piso andino ocupa una franja altitudinal
relativamente ancha, cuyo limite inferior son los 2000 msnm.

Las diversas formaciones del Andino tienen como cardcter comun la presencia de diversos
estratos, asi como la ausencia total de suelo desnudo, que como sefialamos caracteriza a las
formaciones del altiandino. La transicion mas importante al pasar del andino al altiandino, es la

aparicion abrupta de grandes superficies de suelo desnudo (Monasterio 1980).

Gavilan. Los nimeros representan los limites altitudinales de cada gradiente {(msnm).

Disposicidn de los lugares con respecilo a las vertientles llanera y lacustre {c) Mapa tomado de
Salgado Labouriau 19886
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Capitulo II: Complejidad vs Diversidad: algunos aspectos tedricos

Diversidad

La biodiversidad puede definirse como la integracion de la variabilidad biolégica a lo largo de
todas las escalas, desde la genética, pasando por las especies y los ecosistemas (Walker
1992), hasta el nivel de unidades de paisaje (Schulze y Mooney 1994). Si al ambito sefalado
por estos autores, le agregamos una idea de Huston (1997) en la cual expone que la diversidad
es la quinta esencia de los fendmenos ecolégicos, por ser el resultado neto de las complejas
interacciones entre los procesos biolégicos, evolutivos, biogeogréaficos y fisicos, tenemos un
marco conceptual que nos habla del origen y campo de accién de la diversidad, sin embargo, el
estudio de la diversidad se ha desarrollado alrededor de dos conceptos basicos: la riqueza de
especies y la distribucién del nimero de individuos de cada especie (Pielou 1975, Engen 1979,

Solem 1979, Walker 1989, Orléci 2001).

Por otro lado, Huston (1994) plantea otra escala para la diversidad, que toma en cuenta los
grupos funcionales, asi como el nimero de especies que representa cada grupo. Esta
“determinacion” agrega a nuestro concepto no—definido, un aspecto importante como es la
funcién. Solbrig (1994) expone un conjunto de trabajos donde se relacionan caracteristicas de
especies vegetales a diferentes escalas (ecofisiolégicas y poblacionales) con el funcionamiento
del ecosistema. No esta clara la relacion entre cambios en la estructura y los procesos
ecolégicos, sin embargo cambios en la diversidad estructural, se traducen en cambios en la

composicion y funcionamiento de la misma (Mladenoff et al 1993).

Entrando en el terreno operativo, podemos sefialar que la mayoria de los indices de diversidad
(Shannon, Simpson y Numeros de Hill), son casos particulares de una medida de entropia
(H(S)), planteada por Renyi en 1961. En términos generales, H(S) es el valor medio de la
informacién por simbolo suministrada por una fuente (S), o el valor medio de la incertidumbre de

un observador antes de conocer el simbolo que sale de dicha fuente (Abramson 1980). Segun
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Hinegardner y Engelberg (1983), la entropia, en el sentido mecéanico estadistico, mide la
desviacion del orden, la redundancia o la predictibilidad. Este término tiene diversas maneras
de abordarlo operacionalmente. En nuestro caso nos interesan las cuantificaciones
relacionadas con la teoria de la informacién. Existe un “espacio conceptual” donde lo sefialado
por los autores antes citados converge: “la probabilidad de ocurrencia de un evento
determinado”, determinada, ya sea, por la incertidumbre o por el desorden. El presente trabajo

utiliza para el calculo de la entropia, la férmula desarrollada por Renyi:

1 0
Ha(S) = nlogz Z P
- i=1

donde H(S) es la medida de entropia de determinado sistema (entendiéndose S como la fuente
de esta entropia, por ejemplo una comunidad); o es el orden de la entropia; y pi es la

proporcién del componente i en un conjunto de g componentes.

En nuestro caso, H(S) es una medida de diversidad, calculada para q especies, donde cada
una tiene una frecuencia pi dentro de una determinada comunidad. a. es una medida del “peso”
que dentro de la suma de las proporciones, aumenta la importancia de las especies cuya

frecuencia numérica es alta cuando el a tiende a infinito.

Se utiliza esta expresion, debido a su relacién con algunos indices de diversidad que se utilizan
en ecologia; es importante resaltar que la entropia y la diversidad no son conceptos
equivalentes, debido a que las formas de medicion de la entropia pueden utilizarse como

medidas de diversidad, pero no asi la relacion inversa (Patil y Taillie 1979).
Complejidad y Geometria Fractal

La complejidad es una caracteristica que define a la mayoria de los sistemas ecoldgicos (Anand
2000, Bossomaier y Green 2000) y una de las mayores expresiones de ésta podemos
observarla en la interaccién entre los diferentes niveles de organizacion (Allen y Starr 1988).

Algunos autores sefialan que la utilizacion de diferentes escalas permite una mejor
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comprension de estos sistemas (Margalef 1963, Allen y Starr 1988, May 1989, Jorgensen et al

1992, Levin 1992).

En el campo de la ecologia son incontables los trabajos que se refieren o “evocan” el término
complejidad, pero en realidad son pocos los que se “abocan” en intentar definirlo o cuantificarlo
(ver Hinegardner y Engelberg 1983, Philips 1985, Glenn-Mann 1995a Anand y Orl6ci 1996,
2000, Bar-Yam 1997, Orloci 2001, Alados et al 2003). De acuerdo con Hinegardner y Engelberg

(1983), la complejidad se define como:
“Minima descripcion necesaria de los componentes del sistema”.

Esta definicion, no soélo es sencilla, sino que permite hacer operacional el concepto como
podemos verlo en los trabajos de Anand y Orloci (1996, 2000) y Orléci 2000. Otros autores
(Glenn-Mann 1995b, Bar-Yam 1997, Feixas et al 1999) utilizan esta misma definicion (cuyo
origen se remonta a la complejidad algoritmica desarrollada en los afios 60 de manera
independiente por Kolmogorov, Chaitin y Solomonoff (Standish 2001) y sefialan la importancia

gue puede tener en la cuantificacion el nivel de detalle de la descripcion.

Frecuentemente, el concepto de entropia ha sido usado como punto de inicio para el estudio de
la complejidad, pero desde el punto de vista de la complejidad estadistica, la entropia no es una
medida adecuada de la complejidad de un sistema, a pesar de estar intimamente relacionada
con la complejidad, ya que por entropia se entiende una medida que estima la incertidumbre de
un sistema, sin embargo, ésta no permite “capturar” patrones y correlaciones dentro de la

estructura de un sistema (Feixas et al 1999).

Se han planteado diversas maneras de cuantificar la complejidad, muchas de ellas, como por
ejemplo, los indices de diversidad, confunden medidas relacionadas con la estructura de la
comunidad o el numero de especies, con complejidad. Otras, como es el caso de distintos
indices relacionados con la geometria fractal se acercan de manera mas directa a una

cuantificaciéon de la misma (ver por ejemplo, Krummel et al 1987, Palmer 1988, Kenkel y Walker
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1993, Bascompte y Vila 1997, Jelinek et al 1998, Alados y Weber 1999, Bai-Lian 2000, Borda
de Agua et al 2002, Despland 2003 entre otros); por otra parte, algunas medidas relacionadas
con la geometria fractal, permiten estimar la complejidad de un sistema independientemente de
la escala de observacion (Alados et al 2003), de hecho, cambios en la dimensidn fractal indican
variaciones importantes en el proceso que genera el patron espacial de las especies de plantas
(Krummel et al 1987, Li 2000, Alados et al 2003), asi como medidas del grado de regresion de

una sucesién vegetal (Alados et al 2003).

El uso de distintos métodos relacionados con la geometria fractal, ha permitido entender y en
mayor grado, describir los patrones espaciales y temporales que se observan en la naturaleza
(Li 2000, Halley et al 2004); aunque muchos fenbmenos naturales muestran grados de auto
similitud sobre varias escalas espaciales, existen otros que parecen estar estructuradas y tener
sus niveles de variabilidad a escalas particulares. La estimacion de la Dimension fractal (D)
puede ser util para separar escalas de variaciobn que se supone provienen de procesos
naturales (Burrough 1983). La geometria fractal integra conceptos de escala espacial,

dependencia a la escala y complejidad (Kenkel y Walker 1993).

Anand y Orléci (1996, 2000) desarrollaron una manera de cuantificar la complejidad a partir de
lo que ellos definen como complejidad estructural (A(S)) que es la diferencia entre la
complejidad total (L(S)) (conocida en teoria de la informacion como longitud media del codigo
de transmision de un mensaje (Abramson 1980)) y la cantidad de entropia (H(S)), tomada de la
entropia generalizada o entropia de Renyi 1961.
A(S)=L(S)-H(S)

La complejidad estructural (A(S)) de Anand y Orloci' podemos entenderla como la cantidad de
informacion necesaria para describir la relacion numérica entre las frecuencias de las especies

que conforman una comunidad. Estamos “extrayendo” a la informacion que describe la totalidad

! Hago la acotacion “complejidad estructural de” debido a que existen otros autores que utilizan este término con otras
implicaciones, por ejemplo Kelaher 2003
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del sistema (L(S)), aquella asociada s6lo su estructura, por lo que la informacién restante esta

asociada con la descripcién de dicha estructura.

La complejidad total (L(S)) es la sumatoria del producto de cada una de las proporciones de los
componentes del sistema a describir (p;) por la longitud promedio del cddigo para describir

dicho componente (I;):
L(S)= Z pi x i
i=1

La longitud del codigo () se obtiene a través del método de codificaciéon de Huffman
(Abramson 1980, Press et al 1997). En la tabla Il-1, se muestra un ejemplo de como se

obtienen dichos cédigos (tomado de Abramson 1980):

Tabla II-1. Ejemplo de cémo se obtienen los codigos que describen cada uno de los
componentes, en nuestro caso especies. Las flechas representan las proporciones que se
suman hasta reducir el vector de 6 especies a 2.

Fuente ariginal Fuentes reducidas (a)

Componente Probabilidad  Cadigo =1 o2 =3 =4
sp 04 1 04 1 o4 1 o4 1 og 0
spZ 03 oo 03 0o 03 00 03 EIEI:II 04 1
sp3 0.1 0100 o1 an 0z D1Djj 0z m
spd 0.1 0101 01 EI1EIEI:|J_. 01 011
sp5 0,06 a110 o1 omm
sphb 0,04 0111

Fuente ariginal Fuentes reducidas (b)

Componente Probabilidad  Cddigo a1 o2 =3 o4
sp1 0.4 1 o4 1 o4 1 o4 1 og 0
spZ 03 oo 03 0o 03 00 03 IIIIII:IJ_h 04 1
sp3 0.1 a11 o1 an 02 D1D:|j 03 m
spd 0.1 0100 01 0100 :If 01 011
sp5 0,06 1010 o1 om
spb 0,04 01011
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En los casos (a) y (b) las longitudes de cddigo correspondiente para cada componente o

especie serian 1,2,4,4,4,4 para (a) y 1,2,3,4,5,5 para (b).
Si calculamos la complejidad total en estos casos:

L(a)= 1(0,4)+2(0,3)+4(0,1)+4(0,1)+4(0,06)+4(0,04)= 2,2
L(b)=1(0,4)+2(0,3)+3(0,1)+4(0,1)+5(0,06)+5(0,04)= 2,2

La longitudes medias son idénticas. Existe un hecho importante a resaltar acerca de estos
codigos: son irreductibles o compactos, por lo que, en promedio la longitud obtenida es la

minima posible (Abramson 1980).

Entropia Espacial
El patron espacial de las especies es el resultado de diferentes procesos como dispersién de
semillas, competencia interespecifica, disturbios, herbivoria o heterogeneidad ambiental que

operan a diferentes escalas (Weigand y Moloney 2004).

La reparticion de presencias y ausencias de una especie a lo largo de unidades muestrales
contiguas, tiene un conjunto de atributos que permiten describir como esta dispuesta dicha
especie. La cascada de informacién es un método que permite obtener informacion de estos
atributos, que consideran los siguientes eventos: lugar donde se inician las presencias, donde
finalizan, nimero de presencias (frecuencia) y finalmente, el nimero y tipo de grupos que se
forman entre las presencias y las ausencias. Todos estos eventos en conjunto permiten
“extraer” de la informacién asociada con la frecuencia de la especie, aspectos relacionados sélo
con su reparticion espacial; este conjunto de eventos recibe el nombre de entropia espacial. La
diferencia entre el valor de entropia espacial y la entropia total o de la frecuencia se conoce

como entropia residual (Farifias 1985, Farifias y Godron en preparacion).
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Capitulo lll: Anélisis de la complejidad, la diversidad y el patrén espacial de la

vegetacion de paramo alo largo de dos gradientes altitudinales

Riqueza de especies a lo largo de gradientes altitudinales

La variacion de la riqueza de especies a lo largo de gradientes altitudinales o latitudinales es
una de las generalizaciones relacionadas a patrones ecoldgicos mejor documentadas (Huston
1994, Rahbek 1997, Kelt 1999, Lomolino 2001, Sanders 2002, Grytnes 2003, Jones et al 2003,
Zapata et al. 2003, entre otros). Existen por lo menos dos grandes tendencias que intentan
describir el patréon espacial de la riqueza de especies a lo largo de dichos gradientes. La
primera de ellas sefiala que la rigueza disminuye a medida que se asciende en altitud o en
latitud, y la segunda plantea que existe un nimero maximo de especies en la parte media de
cualquier gradiente ambiental. Para cada una de estas tendencias se han planteado diversas
hipotesis. En el caso de la disminucion de la riqueza (Stevens 1989, 1992), la regla de
Rapoport ha sido las mas discutida y puesta a prueba. Por otro lado, para la existencia de un
maximo de riqueza (Colwell y Hurt 1994, Colwell y Lees 2000), la hipétesis del efecto del
dominio-medio esta en la misma escala de importancia que la anterior. Es por ello que como y
por qué varia la riqueza de especies a lo largo de gradientes altitudinales sigue siendo una
controversia (Kessler et al. 2001, McCoy 2002, Grytnes 2003).

Un numero importante de trabajos exploran este tema y abarcan distintos taxa como
vertebrados, macroinvertebrados, plantas vasculares, briofitas y pteridofitas (Tabla lll-1). En
general para el 47 % de los casos existe un 6ptimo de riqueza, asi como un 37 % de estos
trabajos muestran una disminucion de la misma a medida que se asciende en altitud o en
latitud.

La disposicion de los intervalos altitudinales es uno de los argumentos utilizados para explicar el
patron de riqueza encontrado por las hipotesis planteadas. En el caso de la regla de Rapoport,
un aumento en la longitud del intervalo altitudinal de las especies esta relacionado con una

“variacion menor” de aspectos ambientales lo que permite explicar la mayor riqueza en el
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tropico o en las bajas altitudes. En el caso de la segunda hipotesis, se plantea que la existencia
de una barrera ambiental establece una acumulacién de los 6ptimos de las especies hacia la
parte media del gradiente analizado, lo que explica una mayor proporcién de especies en la
mitad del gradiente.

Tabla lll-I. Algunos trabajos recientes que exploran la variacion de la riqueza de especies
a lo largo de gradientes ambientales.

Taxa Tipo | Intervalo Tendencia Autores
Briofitas e Invertebrados A (4) | 2501250 | D(2) M(1) ST(1) | Andrew et. al. 2003
Geometrid moths A 1040 2677 | Brehm 2003
Coleoptera A 900 2271 I Romero y Avila 2000
Hormigas A 0 4000 M Sanders 2002
Hormigas A 1000 2500 I Sanders et.al 2003
Termitas A 1680 2140 M Donovan et. al. 2002
Plantas vasculares A 100 1500 M Bhattarai y Vetaas 2003
Plantas vasculares A(7) 0 2060 M(5) D(2) Grytnes 2003
Plantas vasculares A 0 6000 M Grytnes y Vetaas 2002
Plantas vasculares A(4) | 5501200 D(4) Mark et. al 2001
Plantas vasculares AyL | 201450 D Ohlemuller y Wilson 2000
Plantas vasculares A 1500 2500 D Vasquez y Givnish 1998
Plantas vasculares A 1400-3700 M Wang et al 2002
Plantas acuaticas A 0850 D Jones et.al. 2003
Gramineas C,y Cy” A 350 2100 D(a) I(b) Cabido et.al. 1997
Plantas Todas® y endemicas® A M(c) D(d) Kessler 2002
Plantas Todas® y endemicas’ A 1000 5000 D(e) M(f) Vetaas y Grytnes 2002
Pteridofitas A 760 4500 M Hemp 2002

- - n : 0
'IZ\;t/eer;dpofltas Bromeliaceas”y A I(n) D(0) M (p) | Kessler et.al 2001
Aves L M Koleff y Gaston 2001
Mamiferos verano® e invierno” A 255 1295 ST(g) M(h) Kelt 1999
Mamiferos A 300 2700 M Heaney 2001
Mamiferos A 700 3200 M Nor 2001
Mamiferos A 1300 3700 M Rickart 2001
Mamiferos . A 66 2667 M Shepherd y Kelt 1999.
Mamiferos'y aves' A 720 2450 D(i) M()) Goodman 2001
Marsupiales y roedores L ST Johnson 1998
Ofidios L M Reed 2003
Peces A 0 —4900 D Smith y Brown 2002
Roedores® y quirépteros™ A 640 3000 M(k) D/M(m) Sanchez-Cordero 2001

Tipo= Tipo de gradiente analizado A= Altitudinal, L= Latitudinal, entre paréntesis, después

de la letra (A o L), se muestra el nimero de gradientes analizados en el trabajo.
Intervalo= intervalo altitudinal en msnm, empleado en el trabajo.

Tendencia= patrén de riqueza encontrado a lo largo de cada gradiente M= maximo, D=
disminucién en el nimero de especies, |= incremento en el nimero de especies, ST= sin
tendencia. Si la letra (M,D,l o ST) esta acompafiada de un niumero entre paréntesis, este
corresponde al nimero de gradientes para el cual se encontré dicha tendencia

En aquellos casos donde por trabajo, se analizaron varios taxa, 0 se encontraron
diferentes tendencias, se colocaron letras minlsculas para los taxa y las tendencias
(a,b,c, etc...).
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Gradientes altitudinales en la montafa tropical

Existen al menos tres trabajos de particular interés para el presente andlisis: El primero (Vetaas
y Grytnes 2002) en las montafias del Himalayas entre los 1000 y 5000 msnm muestra una
disminucion en la riqueza de especies, a medida que se asciende en altitud, pero, si se toman
en cuenta sélo las especies endémicas, éstas presentan un maximo a 3000 msnm. Un segundo
trabajo en Ecuador, entre los 3100 y 4800 msnm (Sklénar y Ramsay 2001) muestra una
disminucion de la riqueza y un aumento en la diversidad, al igual que el tercer trabajo realizado
en Venezuela, entre los 2900 y 4120 msnm (Baruch 1984), donde se muestra un aumento de la
diversidad a medida que se asciende en altitud. Trabajos preliminares a lo largo de un gradiente
altitudinal de paramo en Venezuela (Alvizu et al 2001, Farifias et al 2001), muestran que la
diversidad disminuye con la altitud entre los 3700 y 4100 msnm.

Por otra parte Monasterio (1980), describe diferencias marcadas en la cobertura de la
vegetacion para los pisos altitudinales que abarca el presente trabajo, donde el limite entre
estos pisos ecoldégicamente delimitados, puede establecerse a partir del nivel del clima
periglacial, que dependiendo de la cantidad de precipitaciones, esta definido entre los 3800 y
4300 msnm. Hacia abajo se encuentra el piso Andino y el Altiandino hacia las cumbres
(Monasterio 1980, 1986). No existe informacion precisa para cada uno de los gradientes del
presente trabajo, de donde esta dicho limite.

El paramo desértico, constituye la formacién vegetal mas representativa del piso altiandino que
interdigitada con el desierto periglacial, forman una cubierta discontinua en la cual prevalecen
grandes &reas de substrato desnudo (Monasterio 1980, 1986); en el presente trabajo estas dos
formaciones vegetales (paramo desértico y desierto periglacial) seran englobadas bajo el
nombre de paramo altiandino. Por otro lado, el piso andino ocupa una franja altitudinal
relativamente ancha, cuyo limite inferior son los 2000 msnm.

Las diversas formaciones del Andino tienen como caracter comun la presencia de diversos

estratos, asi como la ausencia total de suelo desnudo, que como sefialamos caracteriza a las
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formaciones del altiandino. La transicién mas importante al pasar del andino al altiandino, es la

aparicion abrupta de grandes superficies de suelo desnudo (Monasterio 1980).
Hipotesis y Objetivos

La integracion de aspectos espaciales con otros parametros relacionados con la estructura de

las comunidades como la diversidad y la complejidad va a permitirnos entender y explicar el
patrén de riqueza de especies encontrado a lo largo de gradientes altitudinales.

Hipotesis

o0 A medida que se asciende en el gradiente altitudinal, esperamos encontrar una

disminucion de la complejidad, la diversidad y la rigueza de especies, como

consecuencia de que el clima periglacial se hace mas extremo.

o En los gradientes bajo estudio, existen al menos dos patrones espaciales: el primero,
conformado por parches de vegetacion dispuestos en una matriz de suelo desnudo, y el
segundo, un mosaico sin suelo desnudo donde los parches se fusionan hasta
desaparecer (Monasterio 1980). El ecotono o interfaz entre estos dos patrones
presentard entonces la mayor complejidad, debido a que es en ese punto donde

convergen los procesos y los patrones de ambos pisos altitudinales.

Objetivos
Para poner a prueba las hipotesis sefialadas, se plantearon los siguientes objetivos:

0 Analizar los cambios de riqueza, diversidad y complejidad, relacionadas con la
estructura y la descripcién de la vegetacion de paramo a lo largo de dos gradientes
altitudinales,

o Describir el patrén espacial de la vegetacidon de paramo para los dos gradientes

muestreados.
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Método de muestreo, tipo de datos y analisis

Método de muestro vy tipo de datos

El presente trabajo se llevo a cabo en el estado Mérida (Venezuela) a lo largo de dos gradientes
altitudinales, Piedras Blancas (PB) y Pico Gavilan (PG), que abarcan 350 metros en altitud. (PB
entre 4000 y 4350 msnm. y PG entre 3.870 y 4.230 msnm.).En estos gradientes, se ubicaron
lineas de 128 unidades muestrales contiguas (UM), de 0,25 m? dispuestas de manera
perpendicular a la pendiente. Para el gradiente PG, las lineas estan dispuestas, en promedio,
cada 20 m en altitud (19 lineas) y en el segundo gradiente (PB) cada 25 m (15 lineas). Todas
las lineas presentan exposicion Sur Este (036°).
En cada una de las 128 UM se registro la presencia de las especies. Este tipo de muestreo
permite estudiar:

o lareparticién espacial de cada especie a lo largo de la linea,

o lafrecuencia por linea de cada especie y

o0 la composicion de especies por unidad de muestreo.
Las lineas se colocaron de manera perpendicular a la pendiente, de manera de minimizar el
efecto altitudinal y con la intencién de obtener informacion relativa a la reparticiébn espacial de
las especies, asi como su relacién con otras especies para cada altitud. El andlisis de la
influencia altitudinal se hizo colocando lineas, como se sefaldé anteriormente cada 20 a 25
metros, en promedio.
El nimero de UM escogidas (128) y el hecho de ser contiguas, se hizo en funciéon de los
analisis relacionados con el patron espacial y la geometria fractal, que se explican con mayor
detalle en la seccion andlisis de datos. Para estos métodos se utiliza el aumento de la ventana
de observacion; entendiéndose por ventana de observacion (VO), la superficie de la unidad
muestral (UM) para la cual se determina la presencia de las especies. En el caso de 128 UM,

son 128 ventanas de 0,25 m? si aumentamos la VO siguiendo una progresion geométrica, la
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siguiente ventana de 0,50 m? se repite en 64 UM, la siguiente de 1,00 m? se repite en 32 UM y

por ultimo se utilizé una VO de 2,00 m? con 16 UM (Fig. Ill-a).

| S R N S | R T G 64 UMO,50m’
| | | 32 UM1.00 m’
| [ | 16 uUM2,00 m’

Figura lll-a. Ejemplo grafico del aumento de la ventana de observacion para una linea de UM
contiguas.

[T PP L PP PP PPl ] 128UuM025m’
1
|
i

Se utilizaron basicamente dos matrices de datos, para los diferentes andlisis realizados en el
presente capitulo:
0 Aquellas generadas a partir de la presencia-ausencia de cada especie en todas las
lineas (34 en total) colocadas en una sola matriz de especies vs. UM,
o0 Yy en el caso de la frecuencia de cada especie por linea o altitud, se utilizd6 una matriz de
frecuencia de especies vs. lineas o frecuencia de especies vs. altitud que se obtuvo del
total de presencias por linea para cada especie.

Analisis de los datos

La vegetacion de paramo se analizé a dos escalas: a nivel de comunidades y de especies.
Dentro de los andlisis de comunidades se utilizaron tanto las frecuencias de cada especie por
altitud, como la reparticion espacial de todas las especies en conjunto a lo largo de cada linea
de 128 UM; a nivel de especie se estudio la reparticion espacial de las mismas a lo largo de las

128 UM.

Complejidad, Diversidad y Composicion Floristica:

La complejidad total (L(S)), complejidad estructural (A(S)) y entropia (H(S)) se calcularon a
partir de la frecuencia de las especies por altitud utilizando el programa MULTIV (Multivariate
Exploratory Analysis, Randomization Testing and Bootstrap Resampling v. 2.1.1, Pillar 2001).

La entropia (H(S)), se analiz6 a distintos érdenes (Orl6ci 2000), de manera de establecer dos

caracteristicas de la misma:
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o el valor al cual se estabiliza (aspecto que es importante en la determinacion de A(S), y
o la variacidon de la entropia (con respecto al orden) para cada linea a lo largo de los
gradientes altitudinales.
Estos andlisis se realizaron con un conjunto de programas elaborados por Orldci

(http://sites.netscape.net/lorloci/koa).

El estudio de la estructura numérica de la comunidad®, a lo largo de los gradientes altitudinales
se analiz6 a través de la complejidad estructural, la variacion del orden de la entropia de Renyi
y los numeros de Hill.
En el caso de los numeros de Hill, se tomé el cociente entre el nUmero total de especies por
altitud (Rigueza 6 Ny de Hill) y el nimero de especies muy frecuentes (mas infinito de Hill, N.qp),
ya que esto permite determinar la proporcion de especies muy frecuentes, independientemente
del numero total de especies, de manera de poder comparar esta proporcién entre diferentes
altitudes, cuya riqgueza de especies no necesariamente se mantiene constante.
Como indice de composicion floristica se utilizaron las coordenadas del primer eje de variacion
del andlisis de correspondencia linearizado (ACL), calculado de dos maneras:
0 a partir de las 128 UM x 34 lineas (matriz de presencia-ausencia para todas las lineas
en conjunto, o
o utilizando los vectores de frecuencia para cada altitud (matriz de frecuencia de especies
vs. altitud).
En el primer caso se obtienen 4352 valores (128 x 34), para cada uno de los ejes del ACL, que
se subdividen en 34 series espaciales de 128 UM cada una (Fig. llI-b), que corresponden a las
15y 19 lineas de los gradientes PB y PG, respectivamente. Se hace un andlisis en conjunto de
todas las lineas, de manera de obtener un intervalo de valores comparables para el indice de

composicion floristica de todas las lineas en ambos gradientes.

! entendiéndose por estructura numérica como es la relacion entre las frecuencias de las distintas especies que conforman
determinada comunidad.
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En el segundo caso, se obtienen 34 valores por eje de variacion del ACL, que corresponden a
las altitudes a las cuales se hicieron las lineas. Los valores se dividen en dos grupos,

correspondientes a cada uno de los gradientes analizados.

250 1
Noo { (@)
150 4
100 H

50 4

04

T T T
0 1000 2000 3000 4000

250 250
200 (b ) 200 ( c )
150 150

100 100

0 500 1000 1500 2000 2500 0 500 1000 1500 2000

Jld) (4350 msnm)

(@) (4230 msnm)

“l(e Ity (4132 msnm)

(4070 msnm)

NG . MW\/\/WW

(3870 msnm)

Indice de Composicién Floristica

(4000 msnm)

Unidades Muestrales (UM)

Figura lll-b. Secuencia de coémo a partir de la serie espacial que contiene todas las matrices
del muestreo (a), se subdivide para posteriores andlisis en los gradientes analizados,

(b) = Piedras Blancas, (c)=Pico Gavilan, y en cada una de las series espaciales por altitud
(figuras de la letra (d) a la (i)).

La utilizacion de estos dos criterios se debe a que en el primer caso, se analiza el patron
espacial del indice de composicién floristica a lo largo de las 128 UM para cada una de las
altitudes, en el segundo caso, sélo se analiza la variacion del indice de composicion floristica a
lo largo del gradiente altitudinal, ya que el patron espacial que se observa a lo largo de las 128

UM se reduce a la frecuencia de cada especie por altitud.
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Dimensién Fractal y Patron Espacial:

La dimension fractal (D) se calcul6 a dos escalas: la primera a partir de la reparticion espacial
de las distintas especies a lo largo de las 128 UM y la segunda a partir de la serie espacial del
indice de composicion floristica a lo largo de todas las UM sefialadas anteriormente.
La estimacion de la D en ambos casos, se hizo a través del aumento de la ventana de
observacion (VO). Para el presente analisis se utilizaron cuatro ventanas:

o 0,25m? (128 UM), o 1,00m? (32 UM)y

o 0,50 m? (64 UM), o 2,00 m? (16 UM).
Para la reparticion espacial de la especie, se cuenta el nimero de presencias (Np) obtenida
para cada una de las VO sefaladas anteriormente. Este método recibe el nombre de
boxcounting o conteo por cajas (Schroeder 1991).
En el segundo caso, por cada VO se obtiene una serie espacial, utilizando el primer eje del
analisis de correspondencia linearizado (ACL) a la que se les calcula su longitud (Lc) (ver por

ejemplo, Orl6ci 2001)(Fig. llI-c).

0,25 m? (128 UM)  longitud (Lc)= 3283,119

0,50 m* (64 UM)  longitud (Lc)= 2050,912

Indice de composicion flristica

1,00 m? (32 UM)  longitud (Lc)= 1030,886

2,00 m? (16 UM)  longitud (Lc)= 290,039

T+ 5 5w o=@
Unidades muestrales

Figura lll-c. Ejemplo de series espaciales del indice de composicion floristica

(primer eje del analisis correspondencia linearizado), para distintas ventanas

de observacion. Los datos corresponden a los 4140 msnm del gradiente

Piedras Blancas.
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La pendiente de ambas variables, Np y Lc vs. VO (expresados en escala log-log), es un
estimador de la dimensién fractal y se obtiene ajustando los valores obtenidos Np y Lc vs. VO a
una regresion lineal. Para diferenciar las distintas estimaciones de D, la dimension fractal de la
reparticion de especies la llamaremos De y la del indice de compaosicién floristica Dc.

El patron espacial se analiz6 a dos escalas al igual que la dimensién fractal:

o La reparticion espacial de las especies se utilizaron los datos de presencia ausencia de
cada especie por linea. Se analizaron a través del método de cascada de informacion
descrito en el capitulo anterior.

o El indice de composicion floristica a lo largo de cada linea a partir de la matriz de
especies vs. UM para una ventana de observacion de 0,25 m?.

Se generaron intervalos de disposiciones al azar de las reparticiones espaciales por especie
para las distintas frecuencias obtenidas de los datos originales. Para ello, dentro cada una de
las distintas matrices por altitud se aleatorizaron 1000 veces y se tomaron los valores de
dimensién fractal maximos y minimos. Los valores obtenidos entre los maximos y minimos se
pueden establecer como disposiciones al azar. Este procedimiento se repitié en el caso de la
entropia espacial, de manera de conocer, para las distintas frecuencias obtenidas por especie
el intervalo de valores o la cantidad de informacidn, en el caso de disposicion al azar.

Los datos generados a partir de los distintos andlisis mencionados anteriormente, se ajustaron
a regresiones logisticas, gausianas o lineales, para establecer probables tendencias con

respecto a la altitud utilizando el programa Sigmaplot v. 8.0.
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Resultados

Complejidad, Diversidad y composicion floristica

La figura IlI-1 muestra la variacion del nUmero de especies con respecto a la altitud para ambos
gradientes. Existen dos hechos importantes: (a) a partir de determinada altitud, el nimero de
especies disminuye de manera abrupta, y (b) el cambio de pendiente para cada gradiente
ocurre a una altitud diferente. Las lineas punteadas representan ajustes a regresiones lineales

(R*=0,80 p < 0,01 y R*=0,91 p < 0,01 para (PB = Piedras Blancas) y (PG = Pico Gavilan),

respectivamente).
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Figura lll-1. Namero de especies con respecto a la altitud para cada uno de
los gradientes altitudinales analizados.

Un comportamiento similar se observa para L(S) (Fig. 11l-2), donde a partir de los 4186 msnm
(para PB) 0 4088 msnm (para PG) se observa la disminucion abrupta (R?= 0,78 p < 0,01y R*=
0,86 p < 0,01 para L(S)es)Y L(S)rc), respectivamente. Sin embargo, y de manera mas marcada
que la figura anterior, en PB la pendiente mostrada por el ajuste es menor, comparada con PG.
En ambos casos (Fig. llI-1 y Fig. 1ll-2), para el ajuste de los datos de PB no se tomé en cuenta
el altimo punto a 4350 msnm, porque esta segunda disminucién en PB, podemos asociarla con

la entrada en este gradiente del desierto periglacial, formacién vegetal que interdigitada con el
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paramo desértico, forman una cubierta discontinua en la cual prevalecen grandes areas de

substrato desnudo (Monasterio 1980, 1986).

5 -
o o a!\
T 4 - L4 (] PY .\.. MRk SN
é ° '\.
s ¢ =
2 N
5 3
g ()
T
Q.
£, *
O
® Piedras Blancas
1 A ® Pico Gavilan
T T T T T
3900 4000 4100 4200 4300

Altitud (msnm)

Figura IlI-2. Cambios en la Complejidad Total (L(S)) con respecto a la altitud
para cada uno de los gradientes analizados.

En el caso de H(S) (fig. 1ll-3), el comportamiento difiere de aquel de las dos figuras anteriores,
sélo se obtuvo una disminucion significativa de la entropia para el gradiente PG (R*= 0,83 p <

0,01 para H(S)eg))-
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Figura Ill-3. Cambios en la Entropia (H(S)) con respecto a la altitud para cada
uno de los gradientes analizados.
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Esto puede explicarse por el hecho de que la entropia es sensible a cambios en la estructura
numeérica de la comunidad, y como veremos mas adelante (Fig.lll-8), en el gradiente PB existen
dos lineas, donde la estructura numeérica no sigue el comportamiento de las lineas vecinas.
Para la dimensién fractal del indice de composicion floristica (Dc) (Fig. lll-4), existe un valor
maximo que podemos asociar con un mayor grado de complejidad. Este indice esta tomando
en cuenta la frecuencia de las especies y su disposicion espacial respecto a las otras especies.
Las curvas corresponden a ajustes a una gausiana, que permiten estimar un maximo (R?= 0,80
p<00ly R?= 0,60 p < 0,01 para Dcpg)y Dcpg), respectivamente), en el caso de PB (Dcpg)) €l
valor maximo se encuentra a los 4161 msnm y para PG (Dcg)) a los 4025 msnm.

Estos maximos podemos entenderlos como el punto medio de la transicion entre el paramo
Andino y el Altiandino. Si analizamos ambos ajustes a medida que se asciende en altitud, en los
lados izquierdos de ambas curvas, la dimension fractal aumenta, hasta alcanzar un maximo.
Esta primera parte, podemos asociarla con un aumento en la complejidad del patrén espacial,
no asi en el nimero de especies que se mantiene relativamente constante (Fig. 1ll-1); en
cambio, del lado derecho de ambos ajustes, donde el valor de dimensién fractal disminuye,
podemos asociarlo con una disminucion en el nimero de especies y no con el patron espacial
que en este caso esta formado por un conjunto de parches que disminuyen en tamafo; en los
maximos confluye el mayor nUmero de especies para cada gradiente, asi como una mezcla de
los dos patrones espaciales principales encontrados para ambos gradientes (ver mas adelante

Fig. 111-10).
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Dimension fractal (Dc)

® Pico Gavilan

167! o piedras Blancas °

3900 4000 4100 4200 4300
Altitud (msnm)

Figura Ill-4. Relacion entre la Dimension fractal del indice de composicion floristica

(Dc) y la altitud para los gradientes analizados.
Esta ultima medida toma en cuenta relaciones entre diferentes escalas para el indice de
composicion floristica, por 1o que se esta “capturando” el cambio en el patron de la estructura
(Feizas et al 1999), a lo largo de los gradientes.
La complejidad estructural no presenta ninguna tendencia con respecto a la altitud (fig. 111-5), no
existe variacion en la cantidad de informacién requerida para explicar la estructura de las
comunidades a lo largo de los gradientes analizados, sin embargo, el indice de composicion
floristica (Fig. I11-6) cambia en ambos casos de manera significativa (R? es=092p<0,01ly R?
ec) = 0,98 p < 0,01(ajuste a regresion logistica en ambos casos), por lo que estan cambiando
las especies involucradas a lo largo de los gradientes, no asi, la estructura numérica de la
comunidad. Es importante hacer notar que en los extremos, los gradientes presentan indices de

composicion floristica similares, sin embargo, la trayectoria por la cual ocurre el cambio de un

tipo de composicion a la otra en cada caso es diferente.
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Figura 1lI-5. Variacion de la Complejidad Estructural (A(S)) con respecto a la
altitud para los gradientes analizados.
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Figura lI-6. Indice de composicion floristica de la vegetacion con respecto a la
altitud para los gradientes analizados.

El andlisis de los distintos grados de la entropia de Renyi (Fig. llI-7), en lineas generales
muestra la misma tendencia para las distintas altitudes, donde la estabilizacién del valor de
entropia se alcanza en el orden 12. Obsérvese, ademas, una mayor dispersién entre las lineas
en el gradiente PG, lo que podria explicarse por diferencias en la manera como disminuye el

namero de especies a lo largo de ambos gradientes; PG disminuye de 43 a 12 especies y PB
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de 37 a 23 para luego, alcanzar 8 especies en la ultima linea a 4350msnm, que como

sefialamos antes esta asociada a la entrada de un tipo de vegetacion muy particular, como es el

desierto periglacial.

Si analizamos la estructura numérica de cada una de estas lineas, tomando el cociente entre el
namero total de especies por altitud (Riqueza 6 No de Hill) y el nUmero de especies muy
frecuentes (mas infinito de Hill, N.qo), (Fig. 1I-8),
mantiene entre el 19 y 29% a lo largo de ambos gradientes, con excepciéon de dos puntos para

el gradiente PB, cuyos valores son de 14 y 36 %. Ambas figuras (llI-7 y 111-8), apoyan el hecho

de no encontrar variaciones en la complejidad estructural con respecto a la altitud.
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Figura IlI-7. Comportamiento de la Entropia para ambos gradientes (a) Piedras Blancas, (b) Pico Gavilan.
Cada color corresponde a la variacion para cada altitud de la entropia con respecto al grado.
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Figura I11-8. Comportamiento del cociente nimero de especies y N, de
Hill, con respecto a la altitud para ambos gradientes.
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la relacion entre estos dos pardmetros se
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Es importante resaltar que el sistema que estamos estudiando presenta cambios importantes en
la riqueza, la complejidad y la composicion floristica, no asi en la relacion numérica entre las
proporciones o frecuencias de las especies, por lo que dentro de nuestro “laboratorio natural”
existe una variable que esta controlada como es la estructura numérica. Esto facilita el analisis
posterior, ya que las relaciones de “dominancia” entre las especies se mantienen constante o

con muy poca variacion a lo largo del gradiente estudiado.
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Patron espacial de la vegetacion de paramo a dos escalas: especies y

comunidades

El patron espacial es similar en ambos gradientes, y presenta un desplazamiento altitudinal
(linea roja punteada), igual al observado para el numero de especies, la complejidad total y la
entropia (Fig. 1lI-9). Los colores representan distintos valores del indice de composicion
floristica calculado a partir del analisis de correspondencia linearizado (ACL), para una ventana

de observacién de 0,25 m?.
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4080
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: 3880 .
20 40 60 80 100 120 20 40 60 80 100 120
Unidades Muestrales
Figura IlI-9. Patron espacial de la composicion floristica para los gradientes Piedras Blancas
(a) y Pico Gavilan (b).
Cada color representa diferentes valores del indice de composicién floristica.

Para esta ventana de observacion sobre la linea roja se observan un conjunto de “parches” de
color naranja, cuyo indice de composicion floristica cambia a medida que se desciende a lo
largo de ambos gradientes (color verde) hasta llegar a una matriz donde predomina el color azul
y no se observan parches “discretos” de determinada composicion floristica.

En el caso de la reparticién espacial de las especies estimado por geometria fractal (De), no
existe un patrén respecto a la altitud (Fig. IlI-10a), y si vemos el comportamiento de las distintas
estimaciones de De, con respecto a la frecuencia, existe una relacién logaritmica (Fig. [lI-10b),
por lo que éste no es un buen estimador de complejidad de la reparticion espacial si nos
interesa analizar caracteristicas de dicha reparticion, independientemente de la frecuencia de la

especie; ademas si observamos los intervalos de confianza para las especies dispuestas
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aleatoriamente, segun este método, la mayoria de las especies analizadas en el presente

estudio estan dispuestas al azar (ver nUmero de puntos dentro de las lineas, Fig. 111-10b).
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Figura 1l-10. Dimension fractal de la reparticién (De) para ambos gradientes(PG=rojo, PB=negro), (a) con respecto a la altitud y (b) con respecto a
la frecuencia de la especie. El espacio comprendido entre las lineas negras en (b) corresponde a reparticiones al azar.

Si estudiamos el comportamiento de la reparticién espacial de las especies, por el método de la
cascada de informacién, tomando el conjunto de eventos asociados con la reparticion espacial
(entropia espacial, Fig. 1lI-11), tampoco se observa algun tipo de tendencia respecto a la altitud
(Fig. lll-11a), sin embargo, la tendencia observada con respecto a la frecuencia para la figura
anterior en este caso no existe (Fig. lll-11b), por lo que esta medida permitiria diferenciar qué
especies aportan mayor cantidad de informacion en términos de su reparticion espacial sin una
influencia tan marcada como el caso anterior por la frecuencia de la especie. De igual manera,
si analizamos la disposicion de los valores de ambos gradientes con respecto a aquellos cuya
disposicion es al azar, encontramos que la mayoria de los valores de la comunidad natural

estan por encima de aquellos cuya reparticion se hizo al azar.
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Figura Ill-11. Entropia espacial para ambos gradientes (PG=rojo, PB=negro), (a) con respecto a la altitud y (b) con respecto a la frecuencia
de la especie. Los puntos sin relleno en (b) corresponden a reparticiones al azar de las mismas especies de puntos rellenos.
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Riqueza, comportamiento ecoldgico y endemismo de especies

La Tabla IlI-2 muestra los hombres, forma de vida, endemismo y cédigo de referencia de las
especies identificadas para el presente estudio. De un total de 89 especies 21 son endémicas
(23,60 %). Para detalles de otras caracteristicas de las especies (familias, intervalo altitudinal a

la cual se encontraron y/o reportado en la literatura, etc..) ver anexo IlI-1.

Tabla IlI-2.Nombres, forma de vida a la cual pertenecen, endemismo y cédigo de referencia de las especies identificadas
en el presente estudio.

Nombre FV Codigo E  Nombre FV Codigo E
Acaena elongata L. AR acaelo Gamochaeta americana (Mill.) Wedd HE gamoch
Arcitophylum nitidum (Kunth) Schidl AR arcnit Geranium chamaense Pittier HE gercha X
Draba arbuscula Hook. F. AR draarb X  Geranium multiceps Turcz. HE germul
Hinterhubera lanuginosa Cuatrec. & Aristeg. AR hijnabi X  Geranium venezuelae R. Kunth HE gerven x
Hinterhubera imbricata Cuatrec. & Aristeg. AR hinimb X Gnaphalium domingense Lam.* HE gnaele
Hypericum juniperinum Kunth AR hypiun Gnaphalium moritzianum (Klatt) V.M. Badillo HE gnamor
Hypericum laricifolium Juss AR hyplar Gamochaeta paramora (S.F. Blake) Anderb.* HE gnapar
Lachemilla polylepis (Wedd.) Rothm AR l1acpol Halenia viridis (Griseb.) Gilg. HE halvir
Monticalia sclerosa (Cuatrec.) C. Jeffrey AR monscl No determinada HE hie001
Oxylobus glanduliferus (Hemsl.) A. Gray AR oxygla No determinada HE hie002
Stachys venezuelana Briq AR stachy X  No determinada HE hie002
Valeriana parviflora (Trevir.) Hock AR valpar X No determinada HE hie003
Aciachne pulvinata Benth CO acipul X No determinada HE hie004
Arenaria musciformis Planch. & Triana CO aremus No determinada HE hie005
Azorella julianii Mathias & Constance CO azojul X Lachemilla moritziana Damm. HE 1acmor
Lucilia kunthiana (DC.) Zardini * CO 1ucven Lachemilla ramosissima (Rothm.) Rothm. HE lacram X
. . L Lasiocephalus longepenicillatus (Sch. Bip. Ex
Agrostis breviculmis Hitchc GR agrbre Sandwit’;.) Cuatre(g:. P ( P HE laslon
Agrostis tolucensis Kunth GR agrtol Lupinus meridanus Moritz ex C.P. Sm HE jJupinu X
Agrostis trichoides (Kunth) Roemer & Schultes GR agrtri Lysipomia laciniata A. DC.* HE Lyslac
Calamagrostis pittieri Hackel GR calpit Montia meridensis Friedrich HE monmer
Calamagrostis sp. GR calspp Noticastrum sp HE notssp
Carex sp GR carex Oritrophium sp HE orissp
Cortaderia hapalotricha (Pilg.) Conert GR corhap Oxalis spiralis Ruiz & Pav. ex G. Don HE oxaspi
Festuca fragilis (Luces) Bricefio GR fesfra X Potentilla heterosepala Fritsch HE pothet
Festuca sp GR fesssp Rumex acetosella L. HE rumace
Festuca tolucensis Kunth GR Tfestol Senecio formosus Kunth HE senfor
no determinada GR gra0o1 Vaccinum sp HE vacssp
no determinada GR gra002 Acaena cylindrostachya Ruiz & Pav. RA acacvl
no determinada GR gra003 Acaulimalva acaulis (Dombey ex Cav.) RA acamal X
no determinada GR graoo4 Belloa longifolia (Cuatrec. & Aristeg.) Sagést. & Dillon RA bellon
no determinada GR gra0os Belloa radians (Benth.) Sagést. & Dillon RA pelrad
Luzula racemosa Desv. GR luzrac Calandrinia acaulis Kunth RA calaca
Muehlenbergia ligularis (Hack.) Hitchc. GR muehle Draba chionophilla S.F. Blake RA drachi X
Nasella mexicana (Hitch.) Pohl GR nasmex Hipochaeris setosa (Wedd.) Rusby RA hipset
Poa pauciflora Roem. & Schult GR poapau Lachemilla verticillata (Field & Gardn) RA lacver
Poa petrosa Swallen GR poapet x  Oenothera epilobiifolia Kunth RA oenepi
Poa sp GR poassp Plantago linearis Kunth RA planta
Sisyrinchium tinctorum Kunth GR sistin Espeletia batata Cuatrec. RC espbat X
Trisetum sp GR trispp Espeletia moritziana (Sch. Bip) Cuatrec. RC espmor X
Vulpia bromoides (L.) Gray GR wvulbro Espeletia schultzii Wedd RC espsch X
Asteraceae HE ast001 Espeletia spicata (Sch. Bip. Ex Wedd) Cuatrec. RC espspi X
Bidens triplinervia Kunth HE bidtri Espeletia timotensis (Cuatrec.) Cuatrec. RC esptim X
Blakiella bartsiaefolia (S.F.Blake) Cuatrec. HE plakie X
Castilleja fissifolia L.F. HE casfis FV = Forma de Vida AR= Arbusto, CO= Cojin, GR= Graminea
Coniza sp. HE coniza HE= Hierba, RA= Roseta acaule, RC = Roseta caulescente
Echeverria sp HE echeve E = Endémica
Galium hypocarpium (L.) Endl. Ex Griseb. HE galhyp
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Si tomamos en cuenta soélo las especies endémicas de cada gradiente (Fig. 11l -12), existe un
maximo a altitudes intermedias para el gradiente PG a 4030 msnm (ajuste a gausiana, linea
roja punteada R?=0,60 p<0,01). Para el gradiente PB, no se encontré un maximo (R’=0,64
p<0,01 (polinomio de tercer grado). El valor maximo encontrado para el primer gradiente, es
muy cercano (4025 msnm) al estimado en la figura Ill-4, que representa el punto medio de

transicion entre el Andino y el Altiandino.
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Figura 1lI-12. Nimero de especies endémicas para cada gradiente.

Por otra parte, vamos a analizar qué ocurre con el indice de composicion floristica de las
especies endémicas a lo largo de ambos gradientes (Fig. 111-13), obsérvese que para el
gradiente PG existe un intervalo donde se mantiene el indice de composicion floristica
constante, no asi en PB donde el recambio de especies es similar al mostrado en la figura III-6.
(PG, R?=0,85 p<0,01 (polinomio de tercer grado) y PB, R?=0,91 p<0,01 (regresion logistica)).

Esto ultimo podria explicar las diferencias encontradas en la figura 1lI-12, donde para un
gradiente se encuentra un maximo y para el otro no. La trayectoria y velocidad a la cual cambia
el indice de composicién floristica entre ambos gradientes es diferente, tanto para todas las

especies como para aquellas endémicas (Fig. IlI-6 y Fig. I1I-13).
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Figura 11-13. Indice de composicién floristica de especies endémicas a lo largo de
ambos gradientes.
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Discusion

La variacion de la riqueza de especies encontrada en el presente trabajo apoya la hipétesis o
regla de rapoport (Stevens 1989, 1992), que sefala que existe una disminucién del nimero de
especies a medida que se asciende a lo largo de un gradiente altitudinal. Con respecto a los
patrones de rigueza encontrados, si lo comparamos con los trabajos de Sklénar y Ramsay 2001
y Baruch 1984, existe un hecho importante que es el area muestreada. Los valores reportados
de area por altitud de ambos autores estdn muy por debajo de los utilizados en el presente
trabajo, por lo que probablemente, en ambos casos se subestim6 el nUmero de especies para
las distintas altitudes a las cuales se realizé el muestreo de vegetacion.

Por otra parte, el analisis muestra un conjunto de comunidades cuya estructura numérica no
cambia a lo largo del intervalo altitudinal estudiado, a pesar de encontrar caracteristicas cuya
variacion presenta una disminucién abrupta a partir de determinada altitud como son el nimero
de especies, la complejidad total y la diversidad (en este caso estimada por la entropia de
Renyi). Esto es particularmente interesante si pensamos en el problema planteado donde el
analisis a lo largo de gradientes altitudinales puede utilizarse a manera de “laboratorio natural”.
En el caso del presente trabajo existe una variable “controlada” como es la estructura numérica
o ‘relacion de dominancia” entre las especies. Lo que nos permite “eliminar” un probable
“tratamiento escondido” como sefala Huston 1997, relacionado con aquellos cambios que
serian consecuencia de esta estructura numerica.

El indice de composicion floristica es similar en los extremos de ambos gradientes recorriendo
trayectorias diferentes a medida que ascendemos en altitud. Y es justamente donde
encontramos la mayor diferencia entre el indice de composicién floristica de ambos gradientes
donde se inician las disminuciones abruptas de los parametros numero de especies,
complejidad y entropia. El punto donde para cada gradiente existe el maximo grado de
complejidad, estimada por la Dimensién fractal de la composicién floristica, podria considerarse

como la transicion entre los pisos andino y altiandino.
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El presente trabajo cuantifica y apoya la descripcion sefialada por Monasterio 1980 con
respecto al patron espacial de los pisos andino y altiandino y le agrega lo sefialado en el parrafo
anterior, donde en la transicion entre ambos pisos existe una confluencia de los patrones y
procesos que definen ambos pisos altitudinales, es por ello que podemos pensar en estos dos
“cinturones” como unidades dindmicas cuya transicion se expresa a altitudes diferentes
dependiendo de la influencia del régimen de precipitacion. Queda entonces por explorar
caracteristicas como la exposicion y gradientes de humedad, de manera de completar lo que
se ha sefialado son los principales determinantes de la composicion de especies para este
sistema.

Las diferencias encontradas en el patron de riqueza de las especies endémicas, son de gran
importancia a la hora de interpretar, en términos evolutivos, las relaciones entre diversidad y
funcién en cualquier sistema, ya que su origen esta intimamente relacionado con la historia del
sistema o la regién donde se encuentran. El presente trabajo muestra diferencias importantes
que podemos explicarlas por la influencia del régimen de precipitacion que en ultimo caso va a
reflejarse en la frecuencia de heladas nocturnas en las épocas de baja precipitacion.

Los resultados del presente capitulo pueden resumirse en los siguientes puntos:

o0 Ambos gradientes presentan una disminucién abrupta del nimero de especies, asi como
de otros parametros relacionados con la diversidad y la descripcién del sistema como
son la entropia y la complejidad. Este punto, podemos asociarlo entonces con la entrada
del clima periglacial.

o La estructura numérica de la comunidad se mantiene constante a lo largo del intervalo
altitudinal muestreado para ambos gradientes, lo que facilita la interpretacién a la hora
de establecer relaciones entre funcionamiento y biodiversidad en este sistema

o Existe un punto medio en ambos gradientes, donde confluyen cambios importantes de
distintos pardmetros como riqueza de especies, complejidad, diversidad y el patrén

espacial. Asi mismo, este punto esta asociado con la maxima complejidad, determinada
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por la dimension fractal de la composicion Dc, cuya estimacion toma en cuenta la
riqueza, el patron espacial y la composicidén de especies.

0 Los extremos de ambos gradientes presentan composiciones floristicas similares, sin
embargo, la trayectoria por la que ocurre el cambio de dicha composicién es diferente.
Este es un hecho importante, ya que la mayor heterogeneidad en estos sistemas vamos
a encontrarla justamente en la interfaz o ecotono entre diferentes pisos altitudinales.

o0 La variaciéon en el patrén de riqueza de especies endémicas a lo largo de ambos
gradientes, pueden explicarse por como es el recambio de estas especies a lo largo de
cada uno de los gradientes, caracteristica que pareciera ser particular paca cada uno de

los gradientes analizados.
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Capitulo IV: Andlisis temporal y espacial de la temperatura y la humedad relativa

en el paramo alo largo de dos gradientes altitudinales

Los andes tropicales y el paramo

Los Andes Tropicales presentan un conjunto de variaciones ambientales a diferentes escalas
espacio-temporales y grados de complejidad. Estas variaciones abarcan desde gradientes
altitérmicos (Sarmiento 1986a,b) y distintos regimenes de precipitacion (Monasterio y Reyes
1980, Sarmiento 1986a,b), hasta oscilaciones glaciales e interglaciares (Schubert (1976,1980),
Van Der Hammen 1979, Van Der Hammen y Cleef 1986, Salgado-Laboriau (1980,1986),

Monasterio y Sarmiento 1991).

El gradiente mas evidente que puede observarse en los Andes Tropicales es el gradiente
altitérmico representado por una disminucién de la temperatura préxima a los 0,6 °© C por cada
100 m de elevacion (Sarmiento 1986b). La consecuencia directa de esto es la distribucion de
las especies y de las formaciones vegetales dentro de limites altitudinales mas o menos
precisos, pero contra lo que pudiera esperarse, esta variacion ecolégica, lejos de ser continua
como el gradiente térmico, forma cinturones o pisos separados por caracteristicas estructurales
y funcionales determinadas probablemente por umbrales criticos en las temperaturas. Si bien
muchos de estos limites estan determinados por una combinacion de factores ambientales que
inciden sobre el balance hidrico, térmico y fotosintético, la temperatura juega siempre un papel

de primer orden (Sarmiento 1986b).

Las precipitaciones estan en otra escala espacio-temporal, presentando patrones mas
complejos, con una amplia variabilidad entre diferentes cordones montafiosos en funcién de su
orientacion, altitud, elevacion total, etc. En directa relacion con los gradientes altitudinales de
precipitacién y de temperatura esté la ocurrencia de heladas, la que no sélo determina un limite
ecologico de primera magnitud sino que establece asi mismo, la existencia de periodos libres

de heladas equivalentes a las estaciones de crecimiento de las zonas templadas (Monasterio y
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Reyes 1980, Sarmiento 1986b). En aquellos afios donde el aporte de precipitacion es minimo,
los regimenes de precipitacion bimodal presentan condiciones ecoldgicas de mayor estrés,
comparados con aquellos regimenes de precipitacion unimodal, ya que las escasas
precipitaciones repartidas en dos picos no alcanzan a constituir ninguna época favorable en el

balance hidrico (Monasterio y Reyes 1980).

Si establecemos la escala temporal entre afios y dias, el paramo presenta tres caracteristicas
predominantes como son las bajas temperaturas, la gran variabilidad térmica de los ciclos
diarios en contraste con los ciclos estacionales y periodos de heladas nocturnas (Cuatrecasas
1968, Vareschi 1970, Monasterio 1980, 1986, Baruch 1982, Beck et al. 1982, 1984, Calero y
Baruch 1986, Sarmiento 1986b, Rundel 1994). En términos ecolégicos, la frecuencia de heladas
nocturnas determina el limite para las formas de vida adaptadas a temperaturas calidas
(Sarmiento 1986a,b, Rundel 1994), constituyendo un filtro para la colonizacién de la flora
(Monasterio 1980, Azdcar et al. 1988, Kdrner 1999). Las heladas son un fendmeno frecuente
durante los meses secos y podria representar el factor limitante para el desarrollo de ciertas
especies, e incluso, periodos prolongados de heladas pueden influir en la supervivencia de los
individuos (Azécar y Monasterio 1980).

Los gradientes altitudinales del presente trabajo, incluyen dos pisos altitudinales definidos por
Monasterio (1980): el altiandino y el andino. El limite entre estos pisos ecol6gicamente
delimitados, puede establecerse a partir del nivel del clima periglacial, que dependiendo de la
cantidad de precipitaciones, estd definido entre los 3800 y 4300 msnm. Hacia abajo se
encuentra el piso Andino y el Altiandino hacia las cumbres (Monasterio 1980, 1986). No existe
informacién del intervalo altitudinal donde ocurre la transicion entre estos dos pisos altitudinales,
para cada uno de los gradientes del presente trabajo.

El paramo desértico, constituye la formacion vegetal mas representativa del piso altiandino que
interdigitada con el desierto periglacial, forman una cubierta discontinua en la cual prevalecen

grandes areas de substrato desnudo (Monasterio 1980, 1986); en el presente trabajo estas dos
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formaciones vegetales seran englobadas bajo el nombre de paramo altiandino. Por otro lado, el
piso andino ocupa una franja altitudinal relativamente ancha, cuyo limite inferior son los 2000
msnm.
Las diversas formaciones del Andino tienen como caracter comun la presencia de diversos
estratos, asi como la ausencia total de suelo desnudo, que como seflalamos caracteriza a las
formaciones del altiandino. La transicion més importante al pasar del andino al altiandino, es la
aparicion abrupta de grandes superficies de suelo desnudo (Monasterio 1980).
Objetivos
El presente capitulo estudia las variaciones en el promedio y la frecuencia de distintas
caracteristicas asociadas con la temperatura y la humedad relativa dentro y en el exterior de
parches de vegetacion, a lo largo de dos gradientes altitudinales entre los 3920 y 4350 msnm,
para las épocas seca y humeda.
Para llevar a cabo esto nos planteamos los siguientes objetivos:
o Caracterizar el comportamiento de la temperatura y la humedad relativa para la época
de lluvias y sequia, a lo largo de los gradientes altitudinales estudiados.
o0 Establecer posibles diferencias en las variaciones de la temperatura y la humedad
relativa dentro y en el exterior de parches de vegetacion a lo largo de los gradientes

ambientales estudiados.
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Método de muestreo, tipo de datos y analisis

Métodos de muestreo v tipo de datos

El presente trabajo se llevo a cabo en el estado Mérida (Venezuela) a lo largo de dos gradientes
altitudinales, Piedras Blancas (PB) y Pico Gavilan (PG), que abarcan 350 metros en altitud. (PB
entre 4000 y 4350 msnm. y PG entre 3.870 y 4.230 msnm.).

A lo largo de cada gradiente altitudinal, se colocaron cinco “dataloggers” (dlg) tipo Hobo H8 Pro
(Onset Co.) cada 70 m en altitud. Este tipo de dlg viene en dos modelos diferentes, el primero
almacena dos registros independientes de temperatura que pueden separarse 1,50 metros y el
segundo mide temperatura y humedad relativa para un mismo sitio.

Todos los dlg, se colocaron a cinco centimetros de la superficie del suelo y en el caso de
aquellos que registran dos mediciones de temperatura diferentes, la primera se colocé en un
sitio despejado (en el exterior de un parche de vegetacion), y el segundo dentro de un parche
de vegetacién (ambos a 5 cm. del suelo). Se escogi6 esta distancia del suelo, porque es alli
donde se han observado las mayores variaciones de temperatura en este sistema (Azo6car y
Monasterio 1980b).

El intervalo de tiempo de toma de datos por parte de estos dispositivos fue de tres minutos, de
manera continua, durante un poco mas de cuatro meses (130 dias) entre los meses de febrero
y junio del afio 2003.

La informacion almacenada en los dlg se traduce basicamente a tres series de tiempo (Fig. IV-
1): temperatura en lugar despejado (TD, Fig. IV-1a), temperatura dentro de un parche de

vegetacion (TP, Fig. IV-1a) y humedad relativa en sitio despejado (HR, Fig. IV-1b).
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Figura IV-1. Series de tiempo a ser utilizadas en el analisis del presente capitulo. (a) temperatura

en un lugar despejado (linea negra) y dentro de un parche de vegetacion (linea roja), (b) humedad

relativa en un lugar despejado. Los datos corresponden al gradiente Pico Gavilan (4132 msnm).

Estas series de tiempo abarcan espacialmente los lugares donde se hicieron los muestreos de

vegetacion, de manera de caracterizar ambos gradientes con respecto a las variables

ambientales antes sefialadas.

Se obtuvo un total de 20 series de tiempo de 130 dias continuos con un intervalo, entre

mediciones, de 3 minutos. En la tabla IV-1 se muestra un resumen de las altitudes por gradiente

y el tipo de datos recolectados.

Tabla IV-1. Despcripcion de variables

Altitud Gradiente Variable
4350 PB HR - TD
4280 PB TD-TP
4210 PB HR -TD
4070 PB HR -TD
4000 PB TD-TP
4206 PG HR -TD
4132 PG TD-TP
4060 PG HR -TD
3990 PG TD-TP
3920 PG HR -TD

PG = Pico Gavilan, PB = Piedras Blancas
T = temperatura (°C), HR = humedad relativa (%)
D = Despejado, P = Parches
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Analisis de los datos

La alta variacién diaria de las variables estudiadas, nos condujo a separar las series de tiempo
en diurnas y nocturnas. Se establecié como intervalo diurno de 7:00 AM a 6:57 PM y nocturno
de 7:00 PM a 6:57 AM.
Las series de tiempo obtenidas se analizaron basicamente de dos maneras:

o0 calculando el promedio diario, diurno o nocturno de la variable,

o determinando la frecuencia diaria de determinado evento (por ejemplo frecuencia de

temperaturas por debajo de 0 °C) a lo largo del tiempo.

Promedio diario, diurno o nocturno de la variable:

Para definir la entrada de la época de lluvias se utilizd el promedio diario diurno de humedad
relativa para cada una de las series de tiempo, se establecié la entrada de lluvias el dia a partir
del cual cambiaba de manera abrupta el promedio de la humedad relativa para todas las series
de tiempo. En la siguiente figura (Fig. 1V-2) se muestra el dia (9 de abril de 2003, dia 49) donde

ocurre dicho cambio (para cada serie por separado, ver el anexo IV-1).
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Z 60 -
<
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8 40
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: | v 4210
20 | || ——=—— 4206
4 o 4070
........ A 4060
N — e — 3920
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MARZO ABRIL MAYO JUNIO
tiempo (dias)

Figura IV-2. Promedio de la humedad relativa diaria para los 130 dias
de muestreo en las diferentes altitudes.
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Frecuencia de eventos:

A partir de todas las series de tiempo se determind la frecuencia de los siguientes eventos:

0 temperaturas por debajo de 0 °C y -6 ° (series nocturnas),

0 temperaturas por encima de 30°C (series diurnas) y

o0 humedad relativa mayor al 80% (series diurnas).
La escogencia de los distintos eventos a analizar, se hizo para establecer los probables “niveles
de estrés” principalmente térmicos que permitan caracterizar y diferenciar ambos gradientes.
El andlisis de frecuencias de temperaturas por debajo de 0 °C, se hizo con la intencién de poner
a prueba probables diferencias entre gradientes, debido a la naturaleza del patron de
precipitacién en cada caso (unimodal vs. bimodal) asi como variaciones de éste evento entre
épocas y a lo largo de los gradientes altitudinales.
La razon de la utilizacion de frecuencias de temperaturas por debajo de —6 °C, y por encima de
30 °C, estd mas relacionada con respuestas a nivel de individuo. La capacidad de
sobreenfriamiento, es una variable que para el tejido foliar de las especies de paramo esta entre
-15,6 °C (Rada et al 1985) y —3,2 °C (Squeo et al 1991). Si tomamos en cuenta sélo los datos
reportados para especies del paramo venezolano, que tienen baja capacidad de
sobreenfriamiento (Azocar et al 1988, Goldstein et al 1985, Marquez 2002 Rada et al 1987 y
Squeo et al 1991), en promedio, el congelamiento para estas especies comienza a —5.34 °C
(£1,95), por lo que se tomé —6 °C, como temperatura a la cual, al menos para las especies con
baja capacidad de sobreenfriamiento, se inicia el congelamiento.
La frecuencia de temperaturas por encima de 30 °C, se escogié como indicador de estrés para
altas temperaturas y la humedad relativa mayor al 80%, como una aproximacion para
establecer probables diferencias entre ambos gradientes con respecto a la humedad del aire.
Para el célculo de estos “eventos” se colocaron los datos en una tabla dindmica de Excel de
manera que s6lo mostrara el nimero de veces por dia que ocurria determinado evento. Estos

valores de frecuencia diaria permitieron construir superficies de respuesta donde se muestra la
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variacion espacial y temporal de la variable bajo analisis, con respecto a su frecuencia. La
interpolacion entre diferentes altitudes se hizo con la mediana de los valores reales; esta
estimacion arrojo las superficies de respuesta mas cercanas a los valores obtenidos por los dlg.
Para efecto de comparaciones, las figuras se colocaron abarcando intervalos altitudinales
iguales (280 m), es por ello que las figuras que muestran parametros del gradiente PB alcanzan
valores maximos de 4280 msnm. El comportamiento de las distintas variables entre 4280 y
4350 msnm en el tiempo es similar.

Dado que para cada gradiente sOlo se registraron temperaturas dentro de los parches de
vegetacion para dos altitudes, el andlisis de la variacidbn de los eventos sefalados se hizo

colocando en una sola figura la informacion relativa a esta variable para ambos gradientes.
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Resultados y Discusion

Para colocar los datos climaticos del presente capitulo dentro de un contexto temporal mas
amplio, veamos el comportamiento del patron de precipitacién anual de los ultimos 30 afios,
para la estacion climatica de Mucuchies a 3550 msnm.

Se escogid esta estacion ya que es la mas cercana a los sitios de muestreo para la cual existen
datos de precipitacion que abarcan el intervalo de tiempo analizado en el presente trabajo.

En la Figura IV-3, podemos observar tres grupos de tres afios consecutivos (1982-1984, 1991-
1993 y 1999-2003), formados por tres barras rojas consecutivas que corresponden a valores de
precipitacién por debajo del promedio de los ultimos 30 afios o “afios secos”.

El intervalo de tiempo del presente muestreo (febrero junio 2003), esta en el tercer afio del

tercer ciclo de afios secos (tercer afio seco del ciclo 2000-2003).

300 -

200 -

100

precipitacion (mm)
o
o (==}

- 200 -

- 300 -

1972 1976 1980 1984 1988 1992 1996 2000
tiempo (anos)
Figura IV-3. Diferencia entre la precipitacién total anual y el promedio de los
ultimos 30 arios para la estacion meteoroldgica Mucuchies, Edo. Mérida.

La figura 1V-4 muestra la frecuencia de temperaturas nocturnas por debajo de los 0 °C en los
sitios despejados (TDO), para los gradientes bajo estudio. Cada uno de los gradientes presenta

un comportamiento particular, que a su vez permite establecer diferencias importantes entre
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ambos. La disminucién de TDO, como consecuencia de la entrada de la época de lluvias,
presenta diferencias importantes: TDO disminuye a valores entre 40 y 60%, sin embargo para la
mitad superior de PB, TDO se mantiene oscilando entre 40 y 60%, mientras que en PG, TDO
sigue disminuyendo hasta frecuencias entre 20 y 0 %, donde a partir del dia 80 TDO disminuye
a 0 % y se mantiene de esta forma hasta el final del muestreo, de hecho en la parte superior del
gradiente PB el valor minimo alcanzado de TDO es 40 %, a diferencia de PG que puede

alcanzar valores entre 20 y 0 %.

4280 4200

4130

4210

4140 4060

Altitud (msnm)

4070 3990

3920
20 40 60 80 100 120 20 40 60 80 100 120
MARZO ABRIL MAYO JUNIO MARZO ABRIL MAYO JUNIO
Tiempo (dias y meses)
Figura IV-4. Frecuencia de temperaturas nocturnas por debajo de los 0 °C a lo largo de ambos gradientes altitudinales fuera de los parches de vegetacion
para los periodos de sequia y lluvias. Los colores representan las distintas frecuencias para temperaturas nocturnas por debajo de 0°C.
(a) Piedras Blancas, (b) Pico Gavilan.

4000

El hecho de que para la parte alta del gradiente PB se mantengan frecuencias de temperaturas
congelantes por encima del 40%, podriamos explicarlo porque este gradiente esta influenciado
por un patron de precipitacion bimodal. La disminucién en la precipitacion, consecuencia de la
segunda estacion seca para este gradiente, se ve reflejada en un aumento en la TDO al final del
intervalo de muestreo (valores de 60 % en la parte alta, Fig. IV-4a).

La figura IV-5 muestra la frecuencia de heladas nocturnas dentro de los parches de vegetacion
(TPO), recuérdese gue en este caso los registros de ambos gradientes se colocaron en una sola

figura.
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Obsérvese como en la parte baja de la figura, ya a partir del dia 35 (aun no han entrado las
lluvias de manera absoluta) ya no ocurren temperaturas congelantes, este patréon se va
diluyendo a medida que ascendemos en altitud, de manera que para la parte alta de esta figura,
la TPO de 0% se alcanzan a partir de la entrada de lluvias (dia 50). Para la época de sequia y
entre los 4070 y 4280 msnm, podemos observar TPO de 50 % y de 60 y 70 % para la parte mas
alta (a partir de los 4210 msnm) esto Ultimo se restringe a los primeros 35 dias, posteriormente
TPO disminuye a frecuencias de 50%, para esta parte alta.

En la época seca, el efecto “aislante” frente a las temperaturas congelantes de los parches de
vegetacion presenta diferencias importantes entre la parte alta y baja del gradiente. Obsérvese
como la disminucién de la frecuencia de temperaturas congelantes, para la parte baja del
gradiente es de hasta un 80% de lo que se observa en un lugar despejado. Para la parte alta
dicha disminucion es de 40%, por lo que podriamos pensar que la “eficiencia” de la capacidad

aislante del parche, disminuye a medida que ascendemos.

4280

4210

4140

Altitud (msnm)
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Figura IV-5. Frecuencia de temperaturas nocturnas por debajo de los 0°C a
lo largo de ambos gradientes altitudinales dentro de los parches de vegetacion
para los periodos de sequiay lluvias. Los colores representan las distintas
frecuencias para temperaturas nocturnas por debajo de 0°C.
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Para la frecuencia de temperaturas congelantes menores a — 6 °C (T-6, Fig. 1V-6), no se utilizo
ningun ajuste a superficies de respuesta, debido a lo aislado de estos eventos, los cuales no
ocurrieron dentro de los parches de vegetacion (la temp. minima dentro de los parches de
vegetacion fue -5 °C), por lo tanto, no se muestran en la figura.

Para PB ocurrieron eventos de este tipo durante 18 dias, un primer evento de 5 dias
consecutivos, con frecuencias de hasta 80% en la parte media y alta de ese gradiente,
posteriormente 3 dias consecutivos, 5 dias consecutivos con un comportamiento similar al
sefialado en el primer evento y para terminar un evento de 3 dias y uno aislado de 2 dias en la
parte alta del gradiente con T-6 de hasta 60%.

En el gradiente PG estos eventos ocurrieron un menor nimero de dias (14): un evento en la
parte baja del gradiente (4 dias, 40%) un segundo evento de 7 dias con un maximo de
frecuencia en altitudes intermedias de hasta 80% para los ultimos dos dias y dos eventos
aislados de 2 dias y 1 dia de duracion respectivamente, en la parte media y baja del gradiente,
con una frecuencia maxima de 40%. En promedio para temperaturas por debajo de -6 °C y -10

°C existen diferencias importantes, no asi, entre gradientes:

Gradiente | Dias t-6°C | Dias t-10°C | Frecuencia -6°C | Frecuencia -10°C

PB 22+10 4+4 41+4 8+10

PG 19+2 3+4 37+6 3+4

4280 4200

4130

4210 A

4140 - 4060

Altitud (msnm)

4070 3990

3920
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4000 -

Tiempo (dias y meses)
Figura IV-6. Frecuencia de temperaturas nocturnas por debajo de los -6°C a lo largo de ambos gradientes altitudinales fuera de los parches de vegetacion

para los periodos de sequia y lluvias. Las tonalidades de grises representan las distintas frecuencias para temperaturas nocturnas por debajo de -6°C.
(a) Piedras Blancas, (b) Pico Gavilan.
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Para las temperaturas diurnas por encima de los 30 °C (T30, Fig. IV 7), tampoco se utilizd
ningun tipo de ajuste a superficies de respuesta, por la misma razén de la figura anterior. A
pesar de presentar ambos gradientes la misma exposicion, en la época de sequia existen
eventos aislados para PB y s6lo a bajas altitudes. Sin embargo, en el gradiente PG (Fig. I1V-7b),
T30 presenta valores de frecuencia superiores que abarcan mayor cantidad de tiempo y
espacio (60 % para PG, a lo largo de todo el gradiente, comparado con un maximo de 40% para
PB de manera muy aislada a 4070 msnm). Estas diferencias, mas que estar actuando como un
filtro sobre la capacidad de asimilacion de CO; de las especies (debido a que la temperatura se
midié a nivel del suelo, y sélo podria relacionarse con aquellas especies que se encuentran en
este estrato), podemos pensar que es una medida indirecta para diferenciar entre cuanta

radiacion llega a un gradiente con respecto al otro.

4280 4200 4280

4210 4130 4210

4140 4060 4140

Altitud (msnm)

4070 3990 4070

4000 3920 4 4000

20 40 60 80 100 120 20 40 60 80 100 120 20 40 60 80 100 120
MARZO ABRIL MAYO JUNIO MARZO ABRIL MAYO JUNIO MARZO ABRIL MAYO JUNIO

Tiempo (dias y meses)
Figura IV-7. Frecuencia de temperaturas diurnas por encima de los 30 °C a lo largo de ambos gradientes altitudinales dentro y fuera de los parches

de vegetacion para los periodos de sequia y lluvias. Los colores representan las distintas frecuencias para temperaturas diurnas sobre 30°C.

(a) Piedras Blancas, fuera parches de vegetacion, (b) Pico Gavilan, fuera parches de vegetacion, c) ambos gradientes dentro de los parches
La T30 dentro de los parches de vegetacion (Fig. IV-7c), esta restringida a las partes altas de
ambos gradientes y con una frecuencia maxima de 30%.
En la época de lluvias raras veces se present6 este tipo de evento (entre 20y 30 % entre 2y 5
dias aislados para la parte baja de ambos gradientes), y sélo para las mediciones en el exterior
de los parches de vegetacion.

La humedad relativa por encima del 80% (HR80, Fig. 1V-8), permite establecer diferencias

interesantes entre ambos gradientes; PB presenta valores de hasta 100% para grandes
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altitudes a finales del muestreo y PG presenta este comportamiento pero para altitudes medias
y bajas. Por otra parte, PB en la época seca fue mas seco que PG, presentando en los
primeros dias de muestreo HR80 de hasta 0 %. Ademas, podemos observar como para PB, el
HR80 de 40% se mantiene hasta dias muy cercanos al dia 100, en cambio en PG estas

frecuencias no van mas alla del dia 80 en la parte baja del gradiente.
4350 4200

4280 4130

4210 4060

Altitud (msnm)

4140 3990

3920
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Figura IV-8. Frecuencia de valores de humedad relativa por encima del 80% a lo largo de ambos gradientes altitudinales fuera de los parches de
vegetacion para los periodos de sequia y lluvias. Los colores representan las distintas frecuencias de valores de humedad relativa por encima
del 80%. (a) Piedras Blancas, (b) Pico Gavilan.

Conclusiones
o Con respecto a la frecuencia de temperaturas por debajo de 0°C, los gradientes
presentan diferencias espaciales y temporales:

e ElI gradiente PB mantiene en su parte alta frecuencias de temperaturas
congelantes superiores al 40%.

e El gradiente PG, a finales de la época de lluvia y a lo largo de todo el gradiente
no presenta temperaturas congelantes, especialmente para la parte baja del
gradiente.

e Dentro de los parches de vegetacién se establece un efecto “aislante” que

permite que la frecuencia de temperaturas congelantes alcance valores de cero
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% a partir del dia 35 (antes de la entrada de la época humeda), para la parte baja
del gradiente y a partir del dia 50 (comienzos de la época himeda) para la parte
alta del gradiente.

e El nimero de dias con temperaturas menores o iguales a —6 °C, fueron entre 18
y 14 dias para los gradientes PB y PG, respectivamente.

o La frecuencia de temperaturas sobre los 30 °C, abarcé mayor espacio, tiempo vy
frecuencia en el gradiente PG con respecto a PB, y principalmente esta asociado con la
época seca.

o Enlaépoca seca PB es en general, mas seco que PG a lo largo de todo el gradiente.

o Enla época humeda PB es mas hiumedo que PG en la parte alta.
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Capitulo V: Cambios en la respuesta funcional de la vegetacion de Paramo a lo

largo de gradientes altitudinales

Grupos Funcionales, funcionamiento y diversidad

El interés en la definicion de grupos funcionales se ha incrementado con la idea de establecer
conexiones entre los patrones y el funcionamiento de los ecosistemas, estudiar las respuestas
de la vegetacion a disturbios, modelar la dinamica de la vegetacion para comprender la relacién
vegetacidn-clima (especialmente en el contexto del cambio global) y modelar la dinamica de los
ecosistemas de manera de comparar sistemas distantes desde escalas regionales a globales
(Medail 1998). Garnier et al 2001 sefalan, ademas, que este concepto es un paso fundamental
en la comprension y prediccién de la distribucién de especies en ambientes presentes y futuros
y para relacionar el funcionamiento de las especies con aquel de los ecosistemas.

Walker et al (1999) proponen que las especies mas abundantes contribuyen a la funcién del
ecosistema mientras que, aquellas poco abundantes contribuyen a la resiliencia del mismo; un
gran namero de especies que en conjunto forman un pequefio porcentaje de la biomasa vegetal
0 la cobertura, son equivalentes funcionales de las especies dominantes, pero con
requerimientos y tolerancias ambientales diferentes. Algunas especies poco frecuentes,
pertenecen al mismo grupo funcional que aquellas dominantes, desde el punto de vista de la
funcién que cumplen dentro del ecosistema, pero pertenecen a grupos funcionales diferentes,
en cuanto a su respuesta frente al ambiente. Por otro lado, si se distingue la diversidad de tipo
funcional de aquella relacionada con la diversidad de especies dentro de un grupo funcional,
esto permite identificar de manera mas precisa el tipo de diferencias funcionales que son
criticas para explicar el efecto de la biodiversidad sobre los procesos ecosistémicos (Tilman et
al 1997, Lavorel et al 1998, Loreau 2000).

Esta variacién de la idea de la redundancia de especies planteada por Walker et al (1999),
puede estudiarse a lo largo de gradientes ambientales, de manera de ver, cémo el cambio de la

respuesta de una especie se traduce en la variacion de aspectos relacionados con su rol
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funcional dentro de la comunidad (Wellnitz y Poff 2001). Informacion relacionada con la
abundancia relativa de las especies, sus aspectos funcionales y su actividad son vitales, ya
gue, como la biota afecta el funcionamiento del ecosistema esta altamente relacionada con
estos tres factores (Loreau 2003), por lo que el impacto de la pérdida de especies en los
ecosistemas debe ser evaluada basandose en patrones naturales de la abundancia de especies
que reflejen la contribucién de éstas a los procesos ecosistémicos (Smith y Knapp 2003).

El estudio de los grupos funcionales ha ganado mucha atencién, debido a que permite
establecer un puente entre la ecofisiologia vegetal y los procesos a nivel de comunidades y
ecosistemas (Lacroix y Abbadie 1998). Esto representa una herramienta muy util para el
estudio de la respuesta de la vegetacion natural como consecuencia de los acelerados cambios
en el uso de la tierra, el clima y la composicién atmosférica, ya que éstas variables pueden
alterar la composicion de los grupos funcionales y en consecuencia el funcionamiento del
ecosistema (Diaz y Cabido 1997; Diaz et al 1999), sin embargo, uno de los mayores problemas
del estudio de las relaciones entre la diversidad bioldgica y la funcién del ecosistema es la
escala, ya que los ecosistemas son heterogéneos y las comunidades son muy variables en el
espacio y el tiempo (Lacroix y Abbadie 1998).

Una de las mayores limitantes en la predicciébn de respuestas de la vegetacion a cambios
atmosféricos es la complejidad de las interacciones entre las plantas y su ambiente biético y
abibtico, sin embargo, los grupos funcionales permiten establecer conexiones entre las
especies y la vegetacion si se toman en cuenta los procesos a escala ecosistémica,
entendiéndose grupos funcionales como un conjunto de elementos, a cualquier nivel de
organizacién, que comparten un conjunto de caracteristicas estructurales y/o funcionales
(Korner 1994).

La diversidad y la complejidad estan intimamente relacionadas con el disturbio a diversas
escalas (Mc Intyre et al. 1999), sin embargo, Pillar (1999) y Pillar y Sosinski (2003), desarrollan

un método cuantitativo que a partir de caracteristicas a nivel de individuo, frecuencia de las
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especies y variables ambientales, permite determinar grupos funcionales, de manera de tomar
en cuenta en la clasificaciébn o determinacion de los grupos funcionales, caracteristicas a nivel
de comunidades y variables ambientales, lo que facilita establecer relaciones entre dichas
caracteristicas.

La clasificacion funcional generalmente puede separarse en dos grupos: En el primero se
pretende investigar el efecto de las especies sobre las propiedades del ecosistema y en el
segundo, se busca estudiar la respuesta de las especies ante cambios en el ambiente, ya sea
de disturbios, disponibilidad de recursos o cambios climaticos (Chapin et al 1996, Walker et al
1999, Lavorel y Garnier 2001, 2002). Esta distincién entre grupos funcionales “efecto o
respuesta”, es andloga a la separacion establecida para el concepto de nicho (Leibold 1995),
donde un nicho funcional involucra el efecto que la especie puede tener sobre la dinamica de la
comunidad o el ecosistema y el habitat del nicho que abarca los parAmetros necesarios para la
supervivencia de la especie; la mayoria de los trabajos que relacionan biodiversidad y
funcionamiento del ecosistema se han centrado en el efecto mas que en la respuesta (Hooper
et al 2002).

El presente trabajo se desarrolla en la alta montafia tropical, donde la frecuencia de heladas
nocturnas y la poca disponibilidad de agua son algunos de los filtros determinantes para el
desarrollo de la vegetacion; por esto vamos a tomar como definicion de grupos funcionales, o
acercamiento a este concepto, aquel puntualizado por Diaz et al (1999b) donde el disturbio o
perturbacion tienen un peso importante: “en el contexto del cambio global, los grupos
funcionales son un conjunto de plantas que responden de manera similar a las condiciones
ambientales y tienen efectos similares en los procesos ecosistémicos dominantes” (Walker
1992, Diaz y Cabido 1997, Gitay y Noble 1997).

En la medida que la diversidad aumenta, esto se refleja también en un incremento de la

estabilidad del ecosistema, sin embargo esta relacion no depende de manera directa de la
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diversidad sino de la existencia dentro de la comunidad, de especies o grupos funcionales cuya
respuesta sea diferente (Huston 1997, McCann 2000).

Efecto del calentamiento global en la alta montafia

La evidencia de que el calentamiento global ha afectado distintos aspectos de las comunidades,
incluyendo fenologia, distribucion de especies, dinAmica poblacional y propiedades a nivel de
comunidades y ecosistemas esta en aumento (Jiang y Morin 2004), sin embargo aun no se ha
comprendido el rol de la interaccién entre las especies sobre la respuesta a cambios
ambientales, debido a que los trabajos se han centrado en la respuesta de poblaciones
particulares de especies o de todo el ecosistema (Jiang y Kulczycki 2004).

Los ecosistemas de alta montafia, estan principalmente controlados por limitantes ambientales
y muchas de las especies que en ellos se encuentran, estdn cercanas a su limite climatico de
supervivencia. Muchas especies de montafia son intolerantes a la competencia, por lo que
especies de rapido crecimiento e intervalo altitudinal y ecolégico amplio, se predice van a
expandirse a costa de aquellas de lento crecimiento e intervalos restringidos; sin embargo, el
efecto del calentamiento global sobre la vegetacion de montafia no puede predecirse de
manera confiable debido a las interacciones que existen dentro del sistema como un todo
(Klanderud y Birks 2003).

Estos sistemas han sido identificados como areas potencialmente sensibles al cambio climatico
(Guisan y Theurillat 2000, Dirnbdck et al 2003) sin embargo, Rundel et al. (1994), sefalan que
virtualmente no existen trabajos del impacto potencial del cambio climatico en la vegetacion de
la alta montafia tropical, Azocar et al. 2000, resumen distintos aspectos que llevan a una
primera aproximacion de grupos funcionales y el efecto que sobre éstos puede tener un cambio
climatico; los autores sefialan que para el caso particular del ecosistema paramo, debido a la
respuesta idéntica a los estreses hidrico y térmico de los grupos definidos por ellos, un cambio
en las condiciones ambientales afectaria por igual a todos los constituyentes del sistema, por lo

gue el paramo no presenta a este nivel una estabilidad funcional.
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En los alpes de Europa, la temperatura minima se incrementé en dos grados centigrados en el
siglo veinte, especialmente desde 1980 (Dirnbtck et al 2003). Se han encontrado indicios del
“ascenso” de las especies de plantas en estos ecosistemas (Grabherr et al 1994). Saenz-Elorza
et al (2003), encuentran que parches de arbustos han ascendido altitudinalmente, remplazando
comunidades de gramineas; este estudio se realiz6 en la parte central de Espafa, comparando
fotos aéreas de los afios 1957 y 1991 en un area de alta montafia (2400 msnm), sin embargo
no es sencillo distinguir entre efectos climéticos o del uso de la tierra en este caso.

Segun Gottfried et al (1998), dentro de la transicion entre la vegetacién alpina y nival, el patrén
individual de las especies de plantas, asi como aquel de las comunidades que éstas
constituyen, son quienes probablemente se verian principalmente afectadas por un cambio
climatico.

Baruch (1979) y Calero y Baruch (1982), sefialan que la importancia de la presion selectiva
(bidtica y abidtica) en el sistema paramo cambia altitudinalmente: en la parte alta (4.100 msnm)
hay una predominancia de factores abioticos, donde el ambiente es mas extremo y fluctuante,
en la medida que descendemos, el ambiente es mas estable y moderado y la interaccion entre
especies juega el papel principal (3.000 msnm). En altitudes intermedias (3.500 msnm) existe
una mezcla de ambas presiones selectivas (Calero y Baruch 1982).

En sistemas con niveles altos de estrés abiotico, aunque la abundancia de especies esta

controlada por factores abidticos, la interacciones de “facilitacion®

entre especies puede
aumentar en importancia relativa con respecto a las interacciones de competencia (Bertness y
Callaway 1994, Pugnaire y Luque 2001, Callaway et al 2002, Bruno et al 2003, Schenk et al
2003, Wilby y Shachack 2004).

En el contexto del calentamiento global, las proyecciones bioclimaticas asumen cambios

graduales a una tasa lenta. Los procesos post glaciales, en lineas generales, cumplen con este

tipo de proyecciones. Sin embargo, el efecto invernadero puede cambiar la temperatura global

! Facilitacion se refiere por ejemplo a: acumulacién de nutrientes, proteccién de herbivoros, disminucién del efecto disturbio,
microclima, etc...(Callaway et al 2002)
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de manera muy rapida en términos de décadas (Orloci 1994). Si el calentamiento global se
presenta a la tasa que predice el IPCC (2001)? (entre 1,4 °C y 5,8 °C cada 100 afios), esto
equivale a una tasa entre 22 y 93 veces mas de la estimada para los ultimos ocho milenios
(0.0625 °C cada 100 afios) (Orléci 2001). Esto implica que las variaciones climaticas sefialadas
anteriormente para la alta montafia tropical se agudizarian, y probablemente las distintas
oscilaciones sefialadas podrian ocurrir a una tasa mucho mayor que aquella a la cual la
vegetaciéon de paramo ha respondido en los ultimos miles de afios.
Un aumento en la temperatura minima absoluta, podria “facilitar” la entrada de especies menos
resistentes al estrés de las bajas temperaturas, provenientes de altitudes bajas, sin embargo
estas migraciones son impredecibles (Kdrner 1992).

Hipodtesis
La respuesta del ecosistema paramo ante probables cambios en las condiciones ambientales
no presenta estabilidad funcional debido a la respuesta idéntica a los estreses hidrico y térmico

de los diferentes grupos de dicho sistema (Azo6car et al 2000).

El presente capitulo complementa y pone a prueba esta hipotesis, integrando aspectos a nivel
de comunidades con los atributos a nivel ecofisioldgico, referidos en la bibliografia y generados

en este estudio.

Es por ello, que mas que una hipétesis, el presente andlisis se plantea la pregunta de si
tomamos en cuenta las variaciones a lo largo de gradientes altitudinales de la frecuencia de las
distintas especies o formas de vida: ¢Sigue cumpliéndose la hipotesis de la baja estabilidad
funcional del sistema paramo? Y por otra parte ¢ Cémo se ve afectada la respuesta funcional de
este sistema, consecuencia de una probable pérdida masiva de especies o resultado de

cambios en la composicién de las mismas?

% IPCC (2001) Intergovernmental Panel on Climate Change. 2001. Third Assessment Report. — Climate Change. http://www.ipcc.ch
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Objetivos
El objetivo de este capitulo es integrar aspectos funcionales y estructurales del sistema paramo,
de manera de analizar la respuesta funcional de este sistema a lo largo de gradientes
altitudinales y explorar el efecto de la pérdida de diversidad consecuencia de probables
cambios abruptos en las condiciones ambientales.
Para cumplir con dicho objetivo general se plantearon los siguientes objetivos especificos:

o Establecer diferencias y similitudes entre las especies y/o formas de vida, a partir de
aspectos ecofisiolégicos, que permitan definir caracteristicas funcionales del sistema,
relacionadas con la respuesta del mismo a cambios ambientales.

o0 Integrar la informaciéon a nivel de individuo con aquella generada del andlisis de la
vegetacion a nivel de comunidades, de manera de plantear probables respuestas de
este sistema a lo largo de gradientes altitudinales, asi como qué consecuencias tiene
sobre dicha respuesta la pérdida de diversidad o cambios en la composicion de
especies.

Método de muestreo, tipo de datos y analisis
Métodos de muestreo

El presente trabajo se llevo a cabo en el estado Mérida (Venezuela) a lo largo de dos gradientes
altitudinales, Piedras Blancas (PB) y Pico Gavilan (PG), que abarcan 350 metros en altitud (PB
entre 4.000 y 4.350 msnm y PG entre 3.870 y 4.230 msnm).

Para el andlisis a nivel de comunidades, se ubicaron lineas de 128 unidades muestrales
contiguas (UM), de 0,25 m? dispuestas de manera perpendicular a la pendiente. Para el
gradiente PG, las lineas estan dispuestas, en promedio, cada 20 m en altitud (19 lineas) y en el
segundo gradiente (PB) cada 25 m (15 lineas). Todas las lineas presentan exposicion Sur Este

(036°).
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En cada una de las 128 UM se registré la presencia de las especies para posteriormente
estimar su frecuencia absoluta y porcentual por linea o altitud. Las lineas se colocaron de
manera perpendicular a la pendiente, de manera de minimizar el efecto altitudinal.

Las frecuencias por altitud por especie se agruparon por forma de vida a través del siguiente
procedimiento:

0 Antes de sumar las distintas presencias por unidad muestral, se sumaron las presencias

de todas las especies pertenecientes a cada forma de vida por unidad muestral.

0 Todos los valores que resultaron de la suma de especies por forma de vida, por unidad
muestral, se llevaron de nuevo a presencia ausencia. Entonces, se obtiene una matriz
con las formas de vida en las columnas y las 128 UM por altitud en las filas.

o Se sumaron el nimero de presencias en las 128 UM por forma de vida, y este valor, al
igual que en el caso del calculo de la frecuencia de especies, se dividio entre 128
(numero de unidades muestrales).

El muestreo de variables a nivel de individuo se hizo a lo largo de los dos gradientes
altitudinales y para las épocas de sequia (febrero 2003) y de lluvias (junio 2002 y 2003). Se
escogieron un total de trece especies que pertenecian a alguna de las siguientes formas de
vida: arbustos (AR), cojines (CO), gramineas (GR), hierbas (HE), rosetas acaules y/o hierbas
arrosetadas (RA) y rosetas caulescentes (RC): Acaena cylindrostachya (RA), Azorella julianii
(CO), Castilleja fissifolia (HE), Cortaderia hapalotricha (GR) Espeletia moritziana (RC), Espeletia
timotensis (RC), Hinterhubera lanuginosa (AR), Hipochaeris setosa (RA), Hypericum laricifolium
(AR), Monticalia sclerosa (AR), Potentilla heterosepala (HE), Senecio formosus (HE) y
Valeriana parviflora (AR). Todas estas especies se estudiaron a 4140 msnm, y para algunas
especies, su estudio abarco altitudes similares a las utilizadas en el andlisis a nivel de
comunidades (ver anexo V-1). La escogencia de estas especies se hizo tomando en cuenta el
hecho de encontrarlas a lo largo de ambos gradientes y abarcando la totalidad de los gradientes

analizados.
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Esta informacién, se complementd con aquella generada en trabajos anteriores, por lo que el
namero de especies por forma de vida utilizado en el presente estudio se basé en al menos tres
especies por forma de vida (Tabla V-1). Los casos en los cuales se recolect6 informacion a lo
largo de ambos gradientes altitudinales, se muestran en la tabla V-1 bajo el cédigo (2) de

referencias.
Las mediciones de las variables ecofisiolégicas se hicieron de la siguiente manera:

Area foliar especificay porcentaje de agua en la hoja

Se escogieron al azar cinco individuos y tres hojas por individuo. Las muestras se llevaron al
laboratorio y se les determiné el peso himedo, para posteriormente medir el area foliar, estas
hojas se llevaron a la estufa por 72 horas a 40 °C para posteriormente determinar el peso seco
y con ello hacer los célculos de area foliar especifica y porcentaje de agua en la hoja. El area
foliar especifica se calcul6 dividiendo la superficie (en mm?) de la hoja ente el peso seco de la
muestra (en gramos). El porcentaje de agua en la hoja se calcul6 dividiendo: la diferencia entre

el peso fresco y el peso seco entre el peso fresco.

Potencial hidrico a mediodia y punto de pérdida de turgor

El potencial hidrico a mediodia se determiné en campo para tres hojas de individuos diferentes
en horas cercanas al mediodia (entre las 12:00 y 1:30 PM). Estas mediciones se realizaron con
la camara de presion (Bomba de Scholander PMS Mod 600). El punto de perdida de turgor se

estimo utilizando la técnica de curvas presion-volumen (Tyree y Hammel 1972).

Asimilacion de CO,

Para las mediciones de asimilacion se utiliz6 un sistema portatil de intercambio de gases.
(sistema LCA-4, the Analytical Development Co. Ltd., Hoddesdon, Herts, England). Se tomaron
mediciones durante todo el dia para obtener valores a diferentes niveles de radiacion, y a partir

de estas curvas de saturaciéon estimar distintos parametros como tasa maxima de asimilacién
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de CO,, eficiencia cuantica, punto de compensacién entre otros. El presente trabajo utilizd

Unicamente la tasa maxima de asimilacién de CO..

Capacidad de sobreenfriamiento

A partir de muestras frescas de hojas de cada especie (entre tres y cinco repeticiones) y
utilizando un sistema automatizado de adquisicién de datos, se colocaron las muestras en tubos
de ensayo (una por tubo) con termopares de cobre-constatan, donde se registré la variacion de
temperatura entre 5 y —20 °C. Posteriormente en una hoja de Excel (el sistema automatizado
arroja los datos en formato digital) se determiné la temperatura a la cual comienza la exoterma

(capacidad de sobreenfriamiento, 6 punto de inicio del congelamiento).

Para algunas especies (ver anexo V-1) se determind la capacidad de sobreenfriamiento a
diferentes altitudes. Se tomaron muestras vegetales, de al menos, cuatro o cinco altitudes

diferentes y por altitud, se realizaron de tres a cinco repeticiones por especie.
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Tabla V-1. Especies utilizadas para el presente trabajo, forma de vida a la cual pertenecen y autores de los cuales se
obtuvo informacion.

Nombre de la especie FV Referencias
Hinterhubera lanuginosa Cuatrec. & Aristeg. AR 2 16 Iazocar et al 1988
Hypericum juniperinum Kunth AR 2 2Alvizu (este trabajo)
Hypericum laricifolium Juss AR 2 11 16 ®Bricefio 1992
Monticalia sclerosa (Cuatrec.) C. Jeffrey AR 2 “Cabrera et al 1998
Oxylobus glanduliferus (Hemsl.) A. Gray AR 2 ®Estrada et al 1991
Valeriana parviflora (Trevir.) Hock AR 2 5Goldstein y Meinzer 1983
Arenaria musciformis Planch. & Triana CcoO 16 "Goldstein et al 1984
Azorella julianii Mathias & Constance CcO 2 16 8Goldstein et al 1985
Lucilia kunthiana (DC.) Zardini cOo 16 SGoldstein et al 1989
Agrostis breviculmis Hitchc GR 2 10 Marquez 2002
Agrostis trichoides (Kunth) Roemer & Schultes GR 2 10 Rada 1993
Cortaderia hapalotricha (Pilg.) Conert GR 2 2Rada et al 1985
Muehlenbergia ligularis (Hack.) Hitchc. GR 10 1BRada et al 1987
Poa petrosa Swallen GR 2 “Rada et al 1992
Castilleja fissifolia L.F. HE 2 16 ®Rada et al 1998
Geranium multiceps Turcz. HE 2 16 16Squeo et al 1991
Lasiocephalus longepenicillatus (Sch. Bip. Ex Sandwith.) Cuatrec. HE 2 FV=Formas de vida
Lupinus meridanus Moritz ex C.P. Sm HE 3 AR=Arbustos
Potentilla heterosepala Fritsch HE 2 CO=Cojines
Senecio formosus Kunth HE 2 4 16 GR=Gramineas
Acaena cylindrostachya Ruiz & Pav. RA 2 4 HE=Hierbas
Acaulimalva acaulis (Dombey ex Cav.) RA 2 RA=Rosetas Acaules
Belloa longifolia (Cuatrec. & Aristeg.) Sagast. & Dillon RA 2 RC=Rosetas caulescentes
Belloa radians (Benth.) Sagést. & Dillon RA 2
Calandrinia acaulis Kunth RA 2 11 14
Draba chionophilla S.F. Blake RA 1
Hipochaeris setosa (Wedd.) Rusby RA 2 11 14
Lachemilla ramosissima (Rothm.) Rothm. RA 2
Oenothera epilobiifolia Kunth RA 2
Espeletia moritziana (Sch. Bip) Cuatrec. RC 2 7 8
Espeletia schultzii Wedd RC 2 8 11 13 15
Espeletia spicata (Sch. Bip. Ex Wedd) Cuatrec. RC 5 7 8 9 12
Espeletia timotensis (Cuatrec.) Cuatrec. RC 2 6 7 8 9 512

En el anexo V-1 se amplia la informacién presentada en la tabla V-1, mostrando los autores,
especies, valores de las variables e intervalo altitudinal de los estudios, asi como, en el caso de
regresiones lineales, los valores de R” y nivel de significancia para cada uno de los par.

Tipo de datos y analisis

Se utilizaron basicamente dos tipos de datos: Frecuencia de especies y/o formas de vida por

altitud y atributos a nivel de individuo o variables ecofisiolégicas.

Frecuencia de especies y/o formas de vida por altitud

Para el nivel de comunidades, se analizaron tres caracteristicas:

o lafrecuencia por forma de vida para las diferentes altitudes muestreadas,
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o la frecuencia de las distintas especies por altitud que se utilizé para estimar el 6ptimo e
intervalo altitudinal de cada especie, mediante el método de promedios ponderados y
0 el numero de especies y la estructura numérica dentro de cada forma de vida.
El método de los promedios ponderados se puede utilizar para calcular el valor indicador (VI) de
una especie con respecto a una variable ambiental (Ellenberg 1979, ter Braak y Barendregt
1986), el cual se considera una estimacion de su Optimo. Para la estimacion de los promedios
ponderados se calcula el promedio del factor considerando los sitios donde la especie esta
presente y se pondera por la abundancia de la especie, que puede estar fundamentada en
datos de presencia-ausencia (Farifas 1996). La expresion que permite el calculo es la
siguiente:
m
D Ae VA,
\7|ik = jzlm—’ (1)
erij
j=1
donde VI es el valor indicador (promedio ponderado) de la especie i para el factor k. Aej es la
abundancia de la especie i en el sitio j. VA, es el valor de la variable ambiental k en el sitio j. m
es el numero de unidades de muestreo observadas.

Para estimar la amplitud (desviacion estandar) de la especie se utiliza la siguiente expresion:

m —_
ZAe”—(VAkj — VI,
ty = = ) 2

m
Z Ae;
i=1

ti es la amplitud de la especie i frente al factor k, Aej es la abundancia de la especie i en la

parcela j, VA es el valor de la variable ambiental k en la parcela j, VI es el VI o promedio
ponderado de la especie i para el factor k y m es el nUmero de lineas observadas.
La estructura numérica dentro de cada forma de vida se analizé a través de la complejidad total

(L(S)), complejidad estructural (A(S)) y entropia (H(S)). Para esto se utiliz6 el programa MULTIV

74



CAPITULO V: CAMBIOS EN LA RESPUESTA FUNCIONAL

(Multivariate Exploratory Analysis, Randomization Testing and Bootstrap Resampling v. 2.1.1,
Pillar 2001).

En algunos casos, para el andlisis de la relacion entre los atributos a nivel de individuo y las
caracteristicas de la comunidad, se emple6 la variacion en el ndimero de especies asociada

con determinados atributos o variables ecofisiolégicas a nivel de individuo.

Atributos a nivel de individuo o variables ecofisiolégicas

Los promedios de las variables ecofisiolégicas son de al menos 3 especies por forma de vida
utilizando los datos reportados por otros autores y/o recolectados en el presente estudio para
un intervalo altitudinal entre los 4140 y 4200 msnm; en el caso de existir datos suficientes para
una especie (tres 0 mas), que muestre diferencias significativas con respecto a otras especies
dentro de una misma forma de vida, el grupo se separ6 en dos o0 mas poblaciones.

Los atributos a nivel de individuo se analizaron a través de analisis de varianza de una via, test t
0 sus equivalentes para el andlisis no paramétrico, en el caso de no cumplir con los supuestos
de los andlisis paramétricos; ademds caracteristicas como la potencia del test también se
tomaron en cuenta.

Detalles de la estadistica de los resultados obtenidos, n muestrales, grados de libertad y
métodos utilizados, se muestran en el anexo V-2. En el texto de los resultados sélo se sefiala si
existen diferencias significativas o no. Los analisis estadisticos se realizaron con el programa
SigmasStat for windows v. 3.00 (1992-2003 SPSS Inc., version Demo).

En los casos que fuese necesario, los datos generados de los distintos analisis mencionados
anteriormente, se ajustaron a regresiones logisticas, gausianas o lineales, para establecer

probables tendencias con respecto a la altitud utilizando el programa Sigmaplot v. 8.0.
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Consecuencias de la pérdida de diversidad o cambios en la composicion de

especies
El probable efecto de la pérdida de diversidad o cambios en la composicion de especies se
analizé a través de “experimentos” de extincion local de especies.
La amplitud de cada especie por gradiente, estimada a partir de los promedios ponderados para
el factor altitud, asi como la diferencia entre la altitud maxima y minima a la cual se encontré la
especie (intervalo altitudinal), se utilizaron para establecer grupos mediante un analisis de
clasificaciéon, de manera de obtener diferentes rangos de especies, desde aquellas especies de
amplitud e intervalo restringido hasta aquellas con amplitud e intervalo amplio. El analisis de
clasificacion se hizo con el método de Ward y como medida de distancia la euclidiana relativa.
Se calcularon los promedios de las variables (amplitud e intervalo para cada gradiente) para los
grupos establecidos (6) y se ordenaron dichos promedios de menor a mayor. De esta manera
se definieron cuatro grupos (I, Il, lll, IV), el primero con intervalos y amplitudes restringidas y
asi, en orden creciente de los promedios de ambas variables, hasta el cuarto grupo con
intervalos y amplitudes extensas.
Con estos grupos se simularon tres “experimentos”. en el primero se le colocaron ceros en
todas las unidades muestrales de la matriz de especies vs. UM a aquellas especies de las
cuales se genero el grupo | y asi sucesivamente, segundo experimento: grupos I+l y tercer
experimento Grupos I+l1+ll.
Es importante resaltar que el término “extincion local” se debe a que los grupos generados
estan definidos manteniendo los intervalos y amplitudes de cada gradiente separados, por lo
que, en muchos casos, se colocaron “ceros” para determinada especie solo en un gradiente.
Las matrices resultantes para cada experimento, se utilizaron para analizar la estructura
numérica dentro de cada forma de vida. Las estimaciones de L(S), H(S) y A(S) dentro cada una

de las formas de vida por altitud y por experimento, se restaron de su equivalente “forma de
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vida control” y con estas diferencias se estimé el coeficiente de variacion por gradiente para por
forma de vida.
Esto permite analizar dentro de cada forma de vida y entre las formas de vida, el efecto
hipotético de la extincion local de especies:

o0 ¢Afecta por igual la extincion local de especies de intervalo y amplitud altitudinal

restringido la estructura numérica de las formas de vida?

o ¢Qué caracteristicas de la estructura numérica son afectadas?
Valone y Hoffman (2003) estiman la estabilidad de comunidades anuales de plantas, utilizando
variables como la variacion temporal de abundancia de especies; Wilby y Schachak (2004)
utilizan el coeficiente de variacion de la abundancia y la rigueza de especies (entre otras cosas),
como medida de resiliencia en plantas anuales de un ecosistema arido.
En nuestro caso, de manera analoga, la utilizacién del coeficiente de variacion de H(S), L(S) y
A(S), se hace con la intencién, de analizar dentro de cada forma de vida, cudal es el efecto de la
extincion local de determinadas especies.
Se asume que las especies de amplitud e intervalo altitudinal restringido, seran probablemente,

las primeras en extinguirse de manera local.
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Resultados

Respuesta funcional alo largo de gradientes ambientales

La figura V-1 muestra la frecuencia de las distintas formas de vida a lo largo de los gradientes

analizados. Para ambos gradientes disminuye de manera significativa la frecuencia de arbustos

(AR), y gramineas (GR); mientras que la de rosetas caulescentes (RC) aumenta. La frecuencia

de las formas de hierbas (HE), rosetas acaules (RA) y cojines (CO) en general, se mantiene

constante.
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Figura V-1. Frecuencia de distintas formas de vida a lo largo de los gradientes altitudinales analizados. (a) Piedras Blancas,
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(b) Pico Gavilan. RC=Roseta caulescente, RA=Roseta acaulescente, CO=Cojines, GR=Gramineas, HE= Hierbas Erectas,
AR=Arbustos.
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A partir de estas seis formas de vida, vamos a analizar la respuesta a temperaturas congelantes
y al estrés hidrico a través de los atributos: capacidad de sobreenfriamiento, punto de pérdida
de turgor, y potencial hidrico al mediodia, tasa de asimilacion méxima de CO,, area foliar
especifica y porcentaje de agua en la hoja.

A través de la capacidad de sobreenfriamiento para la época himeda (Fig. V-2), podemos
establecer tres grupos, el primero formado por RA, HE, y CO (baja capacidad de
sobreenfriamiento), el segundo por RC (alta capacidad de sobreenfriamiento) y un grupo
intermedio, AR y GR que comparten especies para los dos grupos anteriores. Todos aquellos
promedios que tocan la linea punteada no presentan diferencias significativas en su capacidad
de sobreenfriamiento, por otro lado, H. lanuginosa (AR), O. glanduliferus (AR), P. petrosa (GR)
y C. hapalotricha (GR), presentaron, en promedio, una capacidad de sobreenfriamiento
significativamente diferente del resto de las especies de la forma de vida a la cual pertenecian

pero iguales a la forma de vida RC (-12,65 -11,33 —11,13 -10,32 °C respectivamente).

RA - I V- |
\
HE - H-'
CO - I 2 4 |

GR - —v— e

|
|
AR - I WV i I V- /
|
RC - } 2 2 i \
|
T T T ‘I T
-15 -12 -9 -6 -3

Capacidad de sobreenfriamiento (°C)

Figura V-2. Capacidad de sobreenfriamiento para distintas especies agrupadas por
formas de vida. Los promedios corresponden a datos entre 4140 y 4200 msnm®*.
RA=Roseta acaule, HE=Hierbas Erectas, GR=Gramineas, CO=Cojines, RC=Roseta
caulescente, AR=Arbustos.*(en el caso de existir mas de un promedio por forma de
vida, este corresponde a alguna especie significativamente diferente).
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La figura V-3, muestra los valores de potencial hidrico a mediodia para las épocas seca y
hameda, asi como el punto de pérdida de turgor en la época seca. Se utilizan las dos épocas
para mostrar el efecto entre épocas y el punto de pérdida de turgor en la época seca (como
dato mas extremo), para establecer dentro de la respuesta de cada forma de vida qué grupo
presenta potenciales hidricos al mediodia por debajo o por encima de este valor de pérdida de

turgor.

RC - (e Sl e e B o

RA - — ] —
GR{4 ———W——

AR - e e
HE 1 a4
v Epoca humeda
CO 4| A Epoca seca I A { !
I pérdida turgor

45 -40 -35 30 -25 -20 -15 -10 -05 0.0
Potencial hidrico (¥)(Mpa)

Figura V-3. Potencial hidrico a mediodia y punto de perdida de turgor para
distintas especies agrupadas por formas de vida*, para las épocas secay
himeda. Los promedios corresponden a datos tomados a 4140 msnm.
*(los recuadros negros corresponden a promedios de una especie diferente
significativamente del resto del las especies de determinada forma de vida).

Los grupos gue se forman son mas complejos que en la figura anterior, ya que tanto para los
arbustos como las rosetas caulescentes existe al menos una especie cuyo comportamiento, Si
comparamos el punto de pérdida de turgor (¥o) con el potencial hidrico al mediodia (¥,,), es

diferente al resto del grupo:
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0 Las RC presentan una especie (E. moritziana), cuyo valor de ¥, esta por debajo del ¥,y
es significativamente diferente. El resto de las especies (E timotensis, E. spicata, E.
schultzii), presentan, en promedio, ¥,, por encima del punto de pérdida de turgor y
diferentes significativamente entre épocas y con respecto al ¥,. Esta diferencia es
explicada por Goldstein et al (1894): E. mortiziana presenta una menor cantidad de agua

en su médula comparada con E timotensis y E. spicata.

o0 Las RA (A. cylindrostachia, C. acaulis, H. setosa) presentan ¥,,, por encima del ¥,. Entre

épocas y con respecto al punto de perdida de turgor, las diferencias son significativas.

o Para una especie de AR (H. lanuginosa) y los CO (A.julianii), los ¥, estan por debajo del
¥, en todos los casos hay diferencias significativas entre el ¥, (época seca) y ¥, para

H. lanuginosa y A.julianii no se recolectaron datos en la época humeda.

o Las HE (C. fissifolia, P. heterosepala y S. formosus), no presentan diferencias en sus ¥,
entre épocas asi como el resto de las especies de AR (H. laricifolium, M. sclerosa y V.
parviflora). Por otra parte, en ambas formas de vida, al igual que en el caso anterior, y el

¥, de la época seca esta por debajo del ¥,y son significativamente diferentes.

o Enlas GR (C. hapalotricha), no se encontraron diferencias entre el ¥, en la época seca y

el ¥,.

La figura V-4 muestra los promedios de tasas de asimilacion maxima de CO, (AMAX) para las
seis formas de vida establecidas. Obsérvese como existen dos grupos: aquellas afectadas de
manera significativa entre las épocas seca y humeda (RA) y otro grupo donde no se
presentaron estas diferencias entre épocas (RC, AR y HE); para CO y GR, solo se obtuvo

informacién de la época seca.

81



CAPITULO V: CAMBIOS EN LA RESPUESTA FUNCIONAL

RA A ) o g
AR + k t Ay——rt |
RC - — Vi |
HE - | 4y H
CO A A
GR A A A  seca
v humeda

0 1 2 3 4 5 6 7 8
Tasa de asimilacion de CO» (umol/ m2 s)

Figura V-4. Tasas de asimilacion maxima para distintas especies agrupadas
por formas de vida, para las épocas seca y hiumeda.
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Figura V-5. Area foliar especifica (AFE) para las distintas especies agrupadas por
formas de vida. Los promedios corresponden a datos entre 4200 y 4140 msnm.
Los promedios y barras de error encerradas en un cuadrado negro corresponden a

especies 0 a una especie diferente significativamente del resto del grupo dentro de
determinada forma de vida.

El area foliar especifica (AFE, Fig. V-5) permite separar dos grupos: el primero formado por

aquellas formas de vida que presentan diferencias entre épocas en su AFE (RA y HE) y un
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segundo donde no se encontraron diferencias significativas del AFE entre épocas (RC, AR y
CO); en el caso de las GR solo se recolectaron datos en la época humeda. En el caso particular
de los AR existen dos sub-grupos; el primero (encerrado en recuadro) formado por H.
lanuginosa, H. laricifolium y M. sclerosa, que no presenta diferencias significativas en el AFE
entre épocas; no asi el segundo, representado por V. parviflora, donde si existen diferencias

significativas entre épocas.

Para el porcentaje de agua en la hoja (%AH, Fig.V-6), existen tres formas de vida que
presentan comportamientos entre épocas que es importante resaltar antes de definir “grupos”

como en los casos anteriores.

o Las RC presentan diferencias significativas que separan el %AH de E. moritziana, en la
época seca, del resto de las RC (E schultzii y E timotensis), sin embargo para este

segundo sub-grupo no hay diferencias entre las épocas seca y humeda.

0 Las HE se separan en dos sub-grupos y para cada uno de ellos existen diferencias

significativas entre épocas.

o0 Enlos AR se repite el patron de las HE: se separan en dos sub-grupos, pero el %AH de
M. sclerosa es significativamente diferente del resto de las especies de esta forma de
vida (H. lanuginosa, H. laricifolium y V. parviflora) y al igual que para las HE, en cada

uno de los sub-grupos, existen diferencias significativas entre épocas para el %AH.

Las RA presentan diferencias significativas entre épocas, por otra parte, al igual que en la figura
anterior (V-5), para las GR no se tienen datos de la época seca, sin embargo, gran cantidad de
especies de gramineas pierden su parte aérea en la época seca 0 no estan presentes, por lo
que podriamos pensar que esta forma de vida podria colocarse dentro de los grupos cuyos
pardmetros varian significativamente entre estaciones. Los CO no presentaron diferencias

significativas en el %AH entre épocas.
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Figura V-6. Porcentaje de agua en la hoja para las distintas especies agrupadas
por formas de vida. Los promedios corresponden a datos ente 4140 y 4200 msnm.
Los promedios y barras de error encerradas en un cuadrado negro corresponden a
especies 0 a una especie diferente significativamente del resto del grupo dentro de
determinada forma de vida.

Es importante acotar que no se estan tomando en cuenta variaciones de los parametros
ecofisioldgicos con respecto a la altitud, que en algunos casos cambia de manera significativa;
pej. la tasa de asimilacion maxima de CO, y el punto de sobreenfriamiento puede variar de
manera significativa con la altitud, en algunas especies (Bricefio 1992, Cabrera et al 1998,
Goldstein et al 1985, Rada 1987,1992,1998), como se muestra en la Figura V-7, donde para
algunas de las especies utilizadas en el presente capitulo se determind la capacidad de
sobreenfriamiento a lo largo de un gradiente ambiental entre los 3900 y 4200 msnm.

Obsérvese como en la parte izquierda de la figura todas las especies presentan una
disminucion de la capacidad de sobreenfriamiento, a medida que se asciende en el gradiente;
estas especies pertenecen a las formas de vida AR, CO y RA. En el lado derecho de la figura
se muestran tres especies y dos géneros cuya capacidad de sobreenfriamiento aumenta (se
hace mas negativa) a medida que se asciende en el gradiente altitudinal y pertenecen a las

formas de vida RC y HE.
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Figura V-7. Capacidad de sobreenfriamiento con respecto a la altitud para algunas de las especies analizadas en el
presente estudio. Los datos de E schultzii son de Rada et al 1987.* Datos de Goldstein et al 1985 (varias especies
del género Espeletia), ** Datos de Bricefio 1992 (dos epecies del género Lupinus).

En este caso solo se determind capacidad de sobreenfriamiento, es importante para definir el
tipo de estrategia en estas especies, hacer determinaciones de la temperatura de dafio, de
manera de establecer para estas especies cuales estan tolerando o evadiendo las temperaturas

congelantes de este sistema.

Ahora analicemos las distintas estrategias en conjunto y tomando en cuenta los cambios de la

frecuencia de cada forma de vida y/o nimero de especies a lo largo del gradiente altitudinal:

Respuesta a las temperaturas congelantes:

A medida que se asciende en altitud la respuesta de especies y/o formas de vida con
temperaturas de sobreenfriamiento mas negativas gana mayor importancia, por el aumento de
la frecuencia de la forma de vida RC (cuyo promedio de temperatura de sobreenfriamiento es (-
11.83°C + 2,1).

Sin embargo como pudimos observar en la figura V-7, la mayoria de las especies analizadas
(diez especies de quince, tomando en cuenta las especies utilizadas para los géneros Espeletia
y Lupinus) presentan baja capacidad de sobreenfriamiento, ya sea por una disminucion de
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dicha capacidad a medida que se asciende altitudinalmente (Fig. V-7 izg.) o en el caso que ésta
aumentase (Fig. V-7 der), la capacidad de sobreenfriamiento alcanza como maximo valores de
—8.9 °C (para C. fissifolia).

Si s6lo se toma en cuenta la riqueza (Fig. V-8), el niumero de especies que presentan baja
capacidad de sobreenfriamiento es mayor, que aquellas con valores similares a la forma de

vida RC (género Espeletia, H. lanuginosa, O. glanduliferus, P. petrosa y C. hapalotricha).
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Figura V-8. Variacion del nimero de especies con alta o baja capacidad de
sobreenfriamiento a lo largo de los gradientes altitudinales PB y PG.

Por otra parte, en la figura V-8 se observa una disminucion abrupta en el nUmero de especies
con baja capacidad de sobreenfriamiento, a partir de los 4100 msnm (linea roja, R> = 0,79 p <
0,01), para el gradiente PG, y para las primeras 5 altitudes (4000 a 4116 msnm) en el caso de
PB (linea negra, R* = 0,97 p < 0,01). Sin embargo, si se toman en cuenta todas las especies
encontradas, la disminucién abrupta también se observa en ambos gradientes (Fig. V-9 R? =
0,80 p< 0,01y R*=0,91 p < 0,01 para PB y PG, respectivamente), pero, en el caso de PB la

disminucion para el nimero de especies totales ocurre mucho a una altitud mayor (4186 msnm).

86



CAPITULO V: CAMBIOS EN LA RESPUESTA FUNCIONAL

H N )]
o [¢)] o
1 1 1

&
[ ]
%
[ ]
(]
~
/

w
o

1

[ ]

°
°
°
4
7
s
y
/
°

Numero de especies

[EY
o1
I
4

=
o
I

® Piedras Blancas °
® Pico Gavilan

(2}
1

3900 4000 4100 4200 4300
Altitud (msnm)

Figura V-9. Nimero de especies con respecto a la altitud para cada uno de

los gradientes altitudinales analizados.
El hecho de encontrar esta diferencia entre las dos figuras anteriores, nos hace pensar que la
respuesta al estrés térmico no necesariamente sigue el mismo patrén cuando las condiciones
ambientales son diferentes. Recordemos que en el gradiente PB la frecuencia de temperaturas
congelantes nocturnas se mantiene, en la parte alta, siempre por encima del 40%, a diferencia
de PG donde una vez entrada la época humeda, estos valores de frecuencia disminuyen hasta
0%.
En términos del numero de especies, la baja capacidad de sobreenfriamiento es mas
importante a lo largo de ambos gradientes, sin embargo, si se toma en cuenta la frecuencia de

especies, la forma de vida RC es quien tiene mayor peso, por lo que en la parte alta del

gradiente una alta capacidad de sobreenfriamiento es la estrategia de mayor peso.

Respuestas al estrés hidrico:

La forma de vida que aumenta su frecuencia a lo largo del gradiente altitudinal (RC), presenta
estrategias de evasion a la sequia y no se encontraron cambios significativos entre épocas, en

las AMAX, del AFE 0 %AH (con excepcion de E. moritziana).
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Todas las demas especies y/o formas de vida (menos las RA), ya sea que mantienen su
frecuencia (HE y CO) o la disminuyen (AR y GR), estan tolerando la sequia, presentando
valores de punto de pérdida de turgor por debajo del potencial hidrico a mediodia en la época
seca (HE, AR, CO) o muy cercanos al mismo (GR).

AR y HE comparten dos caracteristicas: no presentan diferencias significativas entre sus
AMAX, y el %AH entre épocas es diferente, sin embargo en la mayoria de los AR los AFE no
varian entre épocas, no asi para el caso de los HE donde si existe una diferencia entre épocas
para el AFE.

El caso de las RA es interesante, porque al igual que las RC evaden la sequia, si lo vemos en
funcién del comportamiento de sus potenciales hidricos al mediodia entre épocas y con
respecto al punto de pérdida de turgor (Fig. V-3), sin embargo, la estrategia pareciera ser
diferente ya que en este grupo si se observan diferencias significativas entre los valores de
AMAX entre épocas, asi como aquel del AFE y el %AH.

Si hacemos un analisis similar al expuesto para el estrés térmico (Fig. V-10), observamos que
en términos de numero de especies, la tolerancia al estrés hidrico, esta representada por un
mayor numero de especies a lo largo de ambos gradientes. El hecho de no encontrar
diferencias en el nimero de especies tan marcadas como en el caso anterior, se debe a que se
utilizaron un menor nimero de especies para las variables relacionadas con potencial hidrico.
Sin embargo, se observa la misma tendencia que para la figura anterior, s6lo para el gradiente
PG (disminucién abrupta del nimero de especies a partir de los 4100 msnm (linea roja, R? =
0,60 p < 0,01)). Para el gradiente PB, sélo se observa una disminucién importante en el nimero

de especies tolerantes a dos altitudes, 4250 y 4350 msnm.
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Figura V-10. Variacién del nimero de especies con estrategias de evasion o
tolerancia al estres hidrico a lo largo de los gradientes PBy PG.

La siguiente figura muestra cuanta informacion se ha recolectado para las especies que
conforman cada forma de vida, lo que puede ser una variable importante a la hora de establecer

generalizaciones acerca de la respuesta funcional estos grupos (Fig. V-11).

g——
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Cco =

HE E mE CAP. SOB.
= POT. HID.
B AMAX

R L C—1 AFE y %AH

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8
proporcién de especies estudiadas

formas de vida

Figura V-11. Proporcion de especies utilizadas por forma de vida para las variables
analizadas a nivel de individuo. CAP. SOB.= Capacidad de sobreenfriamiento,
POT. HID. = Potencial hidrico, AMAX= Asimilacién maxima de CO2, AFE y

%AH= Area folliar especifica y porcentaje de agua en la hoja.
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Los grupos RC, AR, son los mas estudiados, seguidos por CO y RA. Para las HE se utilizaron
entre 3 y seis especies para analizar la respuesta al estrés hidrico y térmico, lo que en términos
estadisticos permite hacer una primera aproximacion, sin embargo, tanto para esta forma de
vida como para la de las GR, el nUmero de especies determinadas a lo largo de ambos
gradientes es de 27 y 33 respectivamente, por lo que, en estos casos seria necesario obtener
informacién de un mayor niumero de especies para que las conclusiones que se generen estén
al menos en el orden de las otras formas de vida.

En el caso particular de las gramineas, Marquez 2002 estudia la respuesta a temperaturas
congelantes de 12 especies de gramineas, encontrando que todas presentan baja capacidad de
sobreenfriamiento.

Las variaciones y relaciones entre los atributos podemos resumirlos en la Tabla V-2:

Tabla V-2. Numero de especies por forma de vida para cada una de las variables
estudiadas en el presente trabajo.

POT. HID. AMAX AFE %AH
CAP. SOB. | ESTRAT. EFECTO EFECTO EFECTO
FV BAJA ALTA| TOL EVA|[ SI NO Sl NO Sl NO
AR 4 2 5 4 1 3 4
CO 3 1 1 1
GR 3 2 1 1 1
HE 6 4 3 5 5
RA 4 3 3 7 7
RC 4 1 3 3 3 1 2
Total 20 8 12 6 3 10 14 7 19 2

FV= Forma de vida, AR= Arbustos, CO=Cojines, GR=Gramineas, HE=Hierbas
RA=Rosetas acaules, RC=Rosetas caulescentes.

CAP. SOB.=Capacidad de sobreenfriamiento, POT. HID.=Potencial hidrico
AMAX=tasa maxima de asimilacion de CO2, AFE=Area foliar especifica,
%AH= Porcentaje de agua en la hoja, EFECTO SI/NO=Se refiere a variacion
significativa de la variable entre las épocas himeda y seca.

Basandose en este analisis, podemos sefialar que en la parte baja de los gradientes existe una
combinacion de estrategias de evasidn y tolerancia al estrés hidrico asi como una combinacion
de alta y baja capacidad de sobreenfriamiento, con probablemente una tendencia a una mayor
proporcion de estrategias tolerantes al estrés hidrico y baja capacidad de sobreenfriamiento. En
la parte alta del gradiente, una alta capacidad de sobreenfriamiento y la evasion al estrés

hidrico son las estrategias principales, explicadas por el aumento de la frecuencia de las
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especies asociadas a la forma de vida RC, sin embargo, en términos de nimero de especies,
las estrategias sefialadas para la parte baja del gradiente (tolerancia al estrés hidrico y baja
capacidad de sobreenfriamiento) tienen mayor peso a lo largo del intervalo altitudinal estudiado
en el presente trabajo.

Las variaciones encontradas en el patron de estas estrategias, consecuencia de la respuesta de
estos grupos a las limitantes ambientales (frecuencia de temperaturas congelantes nocturnas y
baja precipitacién), permiten definir aspectos importantes de la respuesta funcional de la
vegetacion de paramo:

0 Los resultados del presente estudio apoyan la hipGtesis acerca de la baja estabilidad
funcional del paramo (Azocar et al 2000), si se analiza en términos de namero de
especies, sin embargo, los patrones encontrados para riqueza de especies utilizando
los atributos capacidad de sobreenfriamiento y potencial hidrico a lo largo de ambos
gradientes, muestran que la respuesta no es idéntica, por lo que en este contexto no
necesariamente existe una baja estabilidad funcional.

0 Silo sefialado en el parrafo anterior, se lleva a un nivel de comunidades, donde se esta
tomando en cuenta la riqueza, la frecuencia y el indice de composicion floristica de la
vegetacion, la importancia de las distintas respuestas encontradas para cada forma de
vida y dentro de cada forma de vida cambia a lo largo del gradiente altitudinal, lo que
nos hace pensar en patrones de respuesta diferentes si comparamos el paramo andino
y el altiandino. Estos patrones de respuesta podemos explicarlos a través de dos ejes
de variacion: el aumento en la importancia de las rosetas caulescentes en el altiandino,
lo que se traduce en un mayor peso de la alta capacidad de sobreenfriamiento y la
evasion a la sequia y en un segundo eje, en otra escala, en el andino existe una mayor
diversidad dentro de cada una de las formas de vida, donde particularmente para el
caso de los arbustos, existen tanto especies con baja como alta capacidad de

sobreenfriamiento.
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Comportamiento ecoldgico de las especies v pérdida de diversidad consecuencia

de un probable calentamiento global

La figura V-12 muestra el éptimo altitudinal, amplitud e intervalo altitudinal de las distintas

especies determinadas en el presente estudio para los gradientes PG (Fig. V-12a) y PB (Fig. V-

12b).
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Figura V-12. Distribucion altitudinal de las diferentes especies determinadas para el presente trabajo.
PG=(rojo), PB=(negro), los circulos corresponden a los 6ptimos altitudinales estimados por el

método de promedios ponderados (pp), las barras de error son la amplitud estimada por pp y las cruces
azules corresponden a la minima y maxima altitud a la cual la especie fue registrada (intervalo altitudinal).
Los nombres a los cuales equivalen los codigos se muestran en la tabla V-3.
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Tabla V-3. Nombres, forma de vida a la cual pertenecen y cédigo de referencia de las
especies identificadas en el presente estudio.

Nombre Codigo FV Nombre Codigo FV
Acaena elongata acaelo AR  Galium hypocarpium galhyp HE
Arcitophylum nitidum arcnit AR  Gamochaeta americana gamoch HE
Draba arbuscula draarb AR  Geranium chamaense gercha HE
Hinterhubera lanuginosa hinabi AR  Geranium multiceps germul HE
Hinterhubera imbricata hinimb AR  Geranium venezuelae gerven HE
Hypericum juniperinum hypjun AR  Gnaphalium domingense gnaele HE
Hypericum laricifolium hyplar AR  Gnaphalium moritzianum gnamor HE
Lachemilla polylepis lacpol AR Gamochaeta paramora gnapar HE
Monticalia sclerosa monscl AR  Halenia viridis halvir HE
Oxylobus glanduliferus oxygla AR Lachemilla moritziana lacmor HE
Stachys venezuelana stachy AR Lachemilla ramosissima lacram HE
Valeriana parviflora valpar AR Lasiocephalus longepenicillatus laslon HE
Aciachne pulvinata acipul CO  Lupinus meridanus lupinu HE
Arenaria musciformis aremus CO  Lysipomia laciniata Lyslac HE
Azorella julianii azojul CO  Montia meridensis monmer HE
Lucilia kunthiana lucven CO  Noticastrum sp notssp HE
Agrostis breviculmis agrbre GR  Oritrophium sp orissp HE
Agrostis tolucensis agrtol GR  Oxalis spiralis oxaspi HE
Agrostis trichoides agrtri GR  Potentilla heterosepala pothet HE
Calamagrostis pittieri calpit GR  Rumexacetosella rumace HE
Calamagrostis sp. calspp GR  Senecio formosus senfor HE
Carex sp carex GR  Vaccinum sp vacssp HE
Cortaderia hapalotricha corhap GR  Acaena cylindrostachya acacyl RA
Festuca fragilis fesfra GR  Acaulimalva acaulis acamal RA
Festuca sp fesssp GR  Belloa longifolia bellon RA
Festuca tolucensis festol GR  Belloa radians belrad RA
Luzula racemosa luzrac GR  Calandrinia acaulis calaca RA
Muehlenbergia ligularis muehle GR  Draba chionophilla drachi RA
Nasella mexicana nasmex GR  Hipochaeris setosa hipset RA
Poa pauciflora poapau GR  Lachemilla verticillata lacver RA
Poa petrosa poapet GR Oenothera epilobiifolia oenepi RA
Poa sp poassp GR Plantago linearis planta RA
Sisyrinchium tinctorum sistin GR Espeletia batata espbat RC
Trisetum sp trispp GR Espeletia moritziana espmor RC
Vulpia bromoides vulbro GR  Espeletia schultzii espsch RC
Asteraceae astoo1l HE Espeletia spicata espspi RC
Bidens triplinervia bidtri HE Espeletia timotensis esptim RC
Blakiella bartsiaefolia blakie HE

Castilleja fissifolia casfis HE FV = Forma de Vida AR= Arbusto, CO= Cajin,
Coniza sp. coniza HE  GR= Graminea, HE= Hierba,

Echeverria sp echeve HE  RA=Roseta acaule, RC = Roseta caulescente

Obsérvese coémo las especies con intervalo y amplitud restringido(a) se encuentran dispuestas
de manera dispersa a lo largo de ambos gradientes, sin embargo existen seis 0 siete especies
por gradiente, de intervalo muy restringido, en la parte baja de ambos, lo cual puede ser un
efecto del sesgo muestral hacia los extremos del gradiente.

Por otra parte, no existen diferencias significativas entre la variacion de la amplitud altitudinal

por forma de vida para cada gradiente (Fig. V-13).
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Figura V-13. Mediana e intervalo del 25% y 75% de los valores de las amplitudes
altitudinales para cada forma de vida por gradiente.

Esto es importante, ya que, para generar hipétesis acerca del efecto de la pérdida de especies,
si vamos a eliminar aquellas de intervalo y amplitud restringido(a), es necesario saber a priori si
existe alguna relacion entre el intervalo altitudinal y la forma de vida.

En el caso de los CO, las diferencias tan marcadas en la mediana y el 25% y 75% de la
amplitud entre gradientes, se explican porque este grupo esta limitado a cuatro especies, de las
cuales tres tienen amplitudes grandes (en promedio: 86,6+6,6 metros), pero en PG, existe una
especie mas cuya amplitud es muy restringida (Lucilia kunthiana, 17.8 metros).

Si analizamos qué ocurre con los intervalos altitudinales por forma de vida para ambos

gradientes, tampoco hay diferencias significativas entre ellos (Fig. V-14).
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Figura V-14. Mediana e intervalo del 25% y 75% de los valores de las intervalos
altitudinales para cada forma de vida por gradiente.

La figura V-15 muestra el dendrograma resultado del analisis de la amplitud y el intervalo por
gradientes para cada una de las especies.

Figura v-14. Analisis de clasificacian a partir de las amplitudes e intervalos
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Figura V-15. Andlisis de clasificacion a partir de las amplitudes e intervalos por gradiente para
cada especie. Los simbolos y colores muestran los seis grupos.
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Para cada uno de estos 6 grupos, se estimé el promedio y desviacion estandar y se colocaron

en orden creciente de amplitud e intervalo por gradiente (Tabla V-4).

Tabla V-4. Orden creciente del promedio de las amplitudes y los intervalos para los
distintos grupos obtenidos del analisis de clasificacién.

El nimero en negrillas corresponde a los grupos del dendrograma (“D”); PB se refiere al promedio para el
gradiente Piedras Blancas y PG para Pico Gavilan.

Grupos “E”, son los nuevos grupos “experimento” obtenidos al ordenar el promedio de las amplitudes e intervalos
de los grupos “D”.

Los valores entre paréntesis corresponden a la desviacion estandar.

. +—n| Promedio de la| Promedio del
Grupos "D" | Grupos "E Amplitud Intervalo
2PG | 2 3(4) 2 8(10)
1PB, 2PB I 1 15(17) 1 47(58)
2 33(16) 2 100(48)

1PG 4 55(32) 4 185(75)
3PG,4I55 1" 3 57(15) 3 205(54)

1 63(18) 1 220(101)

5 65(31) 4 242(95)

4 73(27) 6 297(52)

SEBB’L;F;% v 5  76(21) |6  300(62)
6PB’, 6PG’ 3 87(19) 3 302(49)
6 91(22) 5 304(58)

6 93(12) 5 308(64)

Esto permitié establecer cuatro grupos a partir de los cuales se hicieron tres “experimentos” de
probables especies que se extinguirian localmente, cambidndolas a “ausentes” en la matriz
original de 128 UM. Por ejemplo (ver en detalle las especies por gradiente en el anexo V-3), la
eliminacion de una especie perteneciente a determinado grupo podia ocurrir en un gradiente y
en otro no.

Los promedios de intervalos y amplitudes de estos cuatro grupos se exponen en la figura V-16.
Existen diferencias significativas entre todos los grupos, (analizando intervalos y amplitudes por

separado) menos entre | y Il
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Figura V-16. Valores promedio y error estandar para los grupos establecidos a
partir del andlisis de clasificacion. (a)= amplitud, (i)= intervalo.

Al eliminar las especies (por gradiente) de los grupos |, I+l y I+lI+ll, Gnicamente se observan
cambios importantes en el tercer experimento (I+11+11l) (Fig. V-17 a, b,c), para la frecuencia de
las RCy HE en PG y AR en PB.

En las RC(a), la frecuencia disminuye a partir de una de 4120 msnm alcanzando valores iguales
a cero. Las HE (b), aumentan en frecuencia a partir de los 4170 y en el caso de las AR (c) la
frecuencia, mantienen un patréon similar a la comunidad natural, sin embargo su frecuencia
alcanza valores cercanos e iguales a cero a partir de los 4233 msnm.

Si analizamos por gradiente, el coeficiente de variacion (CV) de la diferencia entre la
complejidad estructural (A(S)) de la comunidad natural y el tercer experimento, para cada forma
de vida (Fig. V-18), se observa una tendencia interesante donde el grupo con las mayores
variaciones de CV son las RC y aquellas con la menor variacién son las CO. En la parte
superior, siguiendo a las RC, estan AR y HE, cuyo orden se intercambia entre gradientes;
posteriormente estan RA y GR, con valores similares a CO, y al igual que el caso anterior para

ARy HE, se invierten su orden entre gradientes.
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Figura V-17. Frecuencia por alfitud de las diferentes formas de vida para los experimentos de extincidn local de especies.

Esta tendencia es interesante, si analizamos el orden que presentan las especies en la figura

18 en términos de su altura, capacidad de sobreenfriamiento y respuesta al estrés hidrico.

Las formas de vida de la parte superior (RC, AR y HE), todas estan “despegadas” del suelo (sus

tamafios estan en un intervalo entre 50 y 200 centimetros de altura), ademas en términos

térmicos, RC esta en un extremo con la mayor capacidad de sobreenfriamiento, seguida por las
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AR, donde tenemos especies con alta y baja capacidad de sobreenfriamiento, y por ultimo HE,
cuya capacidad de sobreenfriamiento es baja. En términos hidricos las RC son evasorasy AR y
HE, tolerantes al estrés hidrico, comparten la caracteristica de no presentar diferencias en sus
AMAX entre épocas. En orden de tamafo, en general estas formas de vida siguen la secuencia
RC, ARy HE.

Para las otras tres formas de vida GR, RA y CO, ocurre una tendencia similar al primer caso,
podemos establecer un “gradiente respuesta” en términos térmicos: GR en ambos extremos de
gradiente térmico, presenta especies con alta y baja capacidad de sobreenfriamiento y en el
medio RA seguida por CO. En orden de tamafio las GR son las de mayor altura, seguidas por
las RA y CO que estan muy cercanas al suelo. En términos hidricos en este caso no hay una

tendencia tan clara como en las tres formas de vida anteriores.
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Figura V-18. Coeficiente de variacion de la diferencia de la complejidad estructural
entre la comunidad natural y el tercer experimento para las distintas formas de vida.

En términos de la mayor variacién de la diferencia entre la comunidad natural y el tercer
experimento para A(S), las RC estarian afectadas en mayor grado por una extincion local de las

especies de amplitud e intervalo restringido, seguidas por AR en el gradiente PG y HE en el
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gradiente PB. Esto llevaria a una disminucion de la diversidad de respuestas funcionales que
se expuso en la primera parte de los resultados, especialmente por la reduccién en el aporte de
las rosetas caulescentes y los arbustos, los primeros un grupo evasor del estrés hidrico y de
alta capacidad de sobreenfriamiento, y el segundo, tolerante a la sequia, pero con diversidad de
respuestas de alta y baja capacidad de sobreenfriamiento.

El coeficiente de variacion de la diferencia de la entropia (H(S)) y la complejidad total (L(S))
entre la comunidad natural y el tercer experimento para las distintas formas de vida (Fig. V-19),

muestra otros aspectos consecuencia de la extincion local de especies:
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Figura V-19. Coeficiente de variacion de la diferencia de la entropia y la
complejidad total entre la comunidad natural y el tercer experimento para
las distintas formas de vida.
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o0 Las RC, para el gradiente PB, presentan las mayores variaciones en la complejidad total
y las CO las menores, el resto de las formas de vida, con excepcion de los AR para el
gradiente PB y RC para el gradiente PG, presentan valores del coeficiente de variacion
de la diferencia para L(S) entre la comunidad natural y el tercer experimento similares.
o Las GR muestran el mayor coeficiente de variacion de la diferencia entre la comunidad
natural y el tercer experimento para H(S) en el gradiente PB y los CO el menor valor de
esta variable para ambos gradientes. Las RC, presentan valores intermedios entre CO y
el resto de las formas de vida (AR, HE y RA), cuyos valores son similares.
En otras palabras, la diversidad (H(S)), de las GR y la complejidad total (L(S)) de las RC para el
gradiente PB, son los aspectos donde se observa el mayor efecto de la extincién local de
especies, si lo comparamos con el resto de las formas de vida.
En los gradientes estudiados hay un total de 89 especies de las cuales 21 son endémicas
(23,60 %). Al aplicar el experimento de extincion local, 26 especies desaparecerian y 11 de
éstas son endémicas.
Si al andlisis de la figura V-18 y V-19 le agregamos cuales especies son endémicas (E), en el
caso de las RC, 100% de las especies son E y de 6 especies 2 desaparecerian, en los AR de
12 especies (42% E) desaparecen 8 y de éstas 3 son E, en HE de 34 especies (12% E) 9
desaparecen y 3 son E, para GR de 24 especies (8% E) 4 desaparecerian y una es E, para RA
de 10 especies (20% E) 2 desaparecerian y una es E y en el caso de las CO de 4 especies
(40% E) s6lo una no E desaparece.
El gradiente de extincion de especies de amplitud e intervalo restringido entonces tiene tres ejes
de importancia: tamafo de las plantas, endemismo y capacidad de sobreenfriamiento, donde la
forma de vida (RC) con tamafios entre 60 y 200 centimetros, alta capacidad de
sobreenfriamiento, E del 100% y son el grupo mas afectado, seguido por los AR, (40-150cm),
donde existen especies con alta y baja capacidad de sobreenfriamiento y un grado de E del

42% y asi hasta los CO, con baja capacidad de sobreenfriamiento y 40% de E.
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En la figura V-20 se muestra un ejemplo de la integracion sefialada en el parrafo anterior:
obsérvese como la superficie de respuesta se hace menos uniforme a medida que disminuye el
tamafno de las plantas y/o el endemismo, lo que podemos asociar con una mayor diversidad
funcional en términos de respuestas de las especies con respecto a su capacidad de
sobreenfriamiento a lo largo de gradientes altitudinales. Esta figura permite entonces llevarnos a
la hipétesis de que no solo existe una diferencia en términos de la respuesta, debido a los
cambios en términos de comunidades entre las formas de vida, sino que ademas, a lo largo del
gradiente altitudinal analizado, la repuesta al estrés térmico se hace mas diversa en la medida

que las especies estan mas cercanas al suelo y/o la proporcion de endemismo disminuye.

Capacidad de sobreenfriamiento (°C)

Figura V-20. Relacion entre la capacidad de sobreenfriamiento, la altitud
y el tamafio y/o endemismo de distintas especies del paramo en Venezuela
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Discusion y consideraciones finales

En la introduccion se plantearon seis hipétesis alrededor de las cuales se intenta explicar la
relacion entre la biodiversidad y el funcionamiento de los ecosistemas; los resultados del
presente trabajo sefialan que probablemente la relacion entre estas dos caracteristicas en el
ecosistema Paramo es del tipo Idiosincratica, ya que a pesar de la disminucion abrupta del
namero de especies a partir de determinada altitud, dentro de este sistema entra en juego “el
tipo” de especies, lo que permite establecer diferencias importantes en la respuesta funcional
entre el Paramo Andino y el Altiandino.

Ya que no existe variacién a lo largo de ambos gradientes de la estructura numérica de las
comunidades, es interesante pensar en el hecho de como a pesar de mantenerse la relacién de
dominancia entre las especies, es el cambio en la composicidn de las mismas lo que “agrega”
diversidad funcional a este sistema. Si analizamos nuestros resultados a la luz de la variacién
de la hipétesis de redundancia planteada por Walker (1999), en lineas generales, la parte baja
de ambos gradientes esta dominada por un arbusto (AR), Hypericum laricifolium, las partes
intermedias esta dominado por un cojin (CO) Aciachne pulvinata y un arbusto H. laricifolium, y
en la parte alta la especie con mayor frecuencia es una roseta caulescente (RC) Espeletia
timotensis; posteriormente dentro de las especies mas frecuentes estan para la parte baja
Espeletia schultzii (RC), Castilleja fissifolia (hierba, HE), Hipochaeris setosa (roseta acaule, RA)
y algunas gramineas (GR) como Nasella mexicana, Festuca toluscensis, Agrostis trichoides y
Luzula racemosa. En la parte alta de ambos gradientes en segundo lugar, en términos de
frecuencia, estan Hipochaeris setosa (RA), Castilleja fissifolia (HE), Senecio formosus (HE) y
Rumex acetosella (HE). La mayoria de estas especies tienen sus “equivalentes funcionales” en
términos de respuesta, dentro de las especies poco frecuentes para la parte baja del gradiente,
por lo que de manera preliminar podemos afirmar que la hip6tesis planteada por Walker (1999)
acerca de la relacion en términos funcionales entre las especies muy frecuentes y poco

frecuentes se cumple en el Paramo Andino, no asi en la parte alta donde en muchos casos la
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Unica especie, por ejemplo de RC, es E. timotensis. Sin embargo, al menos en el caso de HE y
GR es importante ampliar el nUmero de especies estudiadas a nivel de individuo, para poder
afirmar esta idea de manera mas contundente.

Existen diversos ejes de “variacion funcional” donde el tamafio de los individuos, que a su vez
puede relacionarse con un tipo particular de microclima, es una de las caracteristicas
principales que “definen” el ambito de respuesta o la diversidad funcional de los grupos
establecidos. Esto apoya la hipétesis planteada por Azécar et al (1988) y luego puesta a prueba
por Squeo et al (1991) y Rada et al (1992) donde para este tipo de sistema, el gradiente de
temperatura que se establece entre el aire y el suelo son determinantes en el tipo de respuesta
encontrada en las diferentes especies en términos térmicos. Sin embargo es importante acotar,
gue dentro de cada forma de vida, especialmente segun los resultados de este trabajo para
gramineas y arbustos, existe una diversidad de respuestas, que permitiria agregarle un tercer
eje a la relacion entre tamafio y capacidad de sobreenfriamiento, que probablemente pueda
relacionarse con aspectos hidricos, 0 en otra escala de analisis, con asociacion entre especies.
Este Ultimo aspecto queda abierto como una gran pregunta a desarrollar, ya que existe un
importante nimero de trabajos que exploran este tema en sistemas con altos niveles de estrés
abidtico, encontrando que el papel de la interaccién a través de la facilitacibn aumenta en
importancia relativa con respecto a las interacciones de competencia (Bertness y Callaway
1994, Pugnaire y Luque 2001, Callaway et al 2002, Bruno et al 2003, Schenk et al 2003, Wilby y
Shachack 2004). En el caso de RA, RC y CO, existe un patron mas “homogéneo” en la
repuesta, sin embargo, como se pudo ver para el caso de E. moritziana, esta especie no
mantiene el patrén general del resto de aquellas de su grupo (RC). El caso de las HE es aln
un gran grupo sin explorar, ya que a pesar de haber encontrado “homogeneidad” de respuestas
ecofisiolégicas dentro del mismo, abarca un gran nimero de especies, por lo que creo debe
explorarse un nimero mayor de especies, de manera de “asegurar” la probable homogeneidad

dentro del grupo. Este trabajo se limit6 a la determinacion de capacidad de sobreenfriamiento,
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sin embargo para la definicion de estrategias de evasion o tolerancia a las temperaturas
congelantes, se requiere de la determinacion de temperatura de dafio. Esta Ultima variable
permitiria profundizar mas alld de la respuesta, de manera de permitirnos establecer
“estrategias”, con respecto a filtros ambientales como son las temperaturas congelantes.

La aproximacion al problema de esta tesis se hizo a través de la idea de Grupos Funcionales,
pero ¢Por qué no los definimos?, recordemos la Fig. V-11, que es una medida de la
“incertidumbre” dentro de cada forma de vida, con respecto a variables a nivel de individuo.
Pienso que cuando se tenga al menos el 50 % de informacion de cada grupo, podremos
entonces “sumergirnos” dentro de un terreno cuantitativo que permita la determinacion de
grupos funcionales “respuesta”, sin partir a priori de las formas de vida, que sin embargo son
una buena aproximacioén, al menos para entender y acercarnos a los cambios funcionales que
pueden encontrarse a lo largo de gradientes altitudinales entre dos pisos altitudinales como son
el Paramo andino y altiandino. Por otra parte es necesario medir un conjunto de variables
relacionadas con “soft traits”, que permitiran definir grupos funcionales “efecto”, para
posteriormente hacer una comparacion entre los grupos respuesta y efecto, de manera de
analizar los aspectos en los cuales existe solapamiento entre ambas clasificaciones.

Con respecto al efecto del calentamiento global sobre la relacion entre la biodiversidad vy el
funcionamiento del sistema paramo, el presente trabajo predice una probable disminucion de la
diversidad funcional del sistema consecuencia de la pérdida de especies de intervalo y amplitud
restringido(a). Las especies méas afectadas son aquellas que estan contenidas dentro de las
formas de vida rosetas caulescentes (RC) y arbustos (AR), cuyas especies son las de mayor
peso tanto en términos de frecuencia, asi como en aspectos relacionados con la diversidad de
respuestas de estos grupos a la vegetacion de Paramo: los AR por las variaciones dentro del
grupo y las RC que establece diferencias importantes entre el paramo andino y el altiandino;
esto Ultimo permite establecer diferencias en términos de diversidad funcional como sugieren

Wellnitz y Poff (2001).
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para escondernos en alyvna esquina o griefa
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