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Titulo:

Cambios en las estrategias funcionales de especies de arboles tipicas de un bosque alto-
andino a lo largo del ciclo de vida y sus implicaciones para la regeneracion

Pregunta general:

¢Cudl es la influencia de los cambios en las estrategias funcionales de especies de
arboles alto-andinos a lo largo de su ciclo de vida en la regeneracion de bosques?

Preguntas especificas:

¢ Cuales son las estrategias funcionales que tienen 10 especies de plantulas para
regenerar en un bosque alto-andino?

¢Como cambian las estrategias funcionales para la adquisicion de los recursos de las 10
especies de arboles alto-andinos entre diferentes estadios del ciclo de vida (plantulas vs.
adultos)?

¢Cual es la importancia relativa de las distintas fuentes de variacion en los rasgos
funcionales en las 10 especies de arboles alto-andinos?

Objetivo general:

Evaluar la importancia de la variacion en las estrategias funcionales para la
regeneracion de 10 especies de arboles tipicas de bosques altoandinos

Objetivos especificos:

Determinar cudles son las estrategias funcionales que tienen las plantulas de 10 especies
de arboles tipicas de bosques alto-andinos.

Evaluar los cambios de las estrategias funcionales en la adquisicion de recursos a traves
de estadios de vida de 10 especies de arboles tipicas de bosques alto-andinos.

Evaluar la importancia relativa de las diferentes fuentes de variacion en los rasgos
funcionales teniendo en cuenta la ontogenia en 10 especies de arboles tipicas de bosques
alto-andinos.

Hipotesis:

Las estrategias funcionales en plantulas dividen claramente las especies en dos grupos,
de estrategias adquisitivas y conservativas.

Las estrategias funcionales de las plantas cambian en los diferentes estadios de vida.

El cambio de los rasgos funcionales a nivel intraespecifico (dentro de la misma especie
y entre estadios ontogenéticos) resulta una importante fuente de variacion.
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88 Resumen:

89 1. La regeneraciéon natural es un proceso fundamental que estructura las
90 comunidades de plantas (Grubb, 1977; Norden, 2014) por lo que las especies
91 deben tener estrategias que les permitan superar los diferentes filtros ambientales
92 que se dan en este proceso. Nosotros evaluamos la importancia de la variacion en
93 las estrategias funcionales de 10 especies de arboles tipicas de bosques
94 altoandinos para la regeneracion.
95 2. Por medio de un muestreo aleatorio de rasgos funcionales en dos estadios de vida
96 de especies de arboles alto-andinos (plantulas y adultos) en bordes de camino de
97 la Reserva Bioldgica El Encenillo pudimos obtener informacion detallada sobre
98 la variacién de las estrategias funcionales que permiten a las especies regenerar.
99 3. Nuestros resultados muestran que la forma en que las plantas asignan sus recursos
100 dentro de sus Grganos y entre érganos hace que la clasificacidn entre especies con
101 estrategias adquisitivas y conservativas no sea clara.
102 4. Los rangos de los rasgos funcionales de Area Foliar Especifica y Densidad de
103 Madera se mantuvieron entre plantulas y adultos, pues se obtuvo una relacion
104 significativamente positiva entre los rasgos de plantulas con los adultos para
105 Densidad de Madera y Area Foliar Especifica. Para Contenido Foliar de Materia
106 Seca esta tendencia no fue significativa.
107 5. Nuestros resultados muestran que la ontogenia es una importante fuente de
108 variacion en los rasgos medidos de diez especies de arboles. Para todos los rasgos,
109 la ontogenia represent6 aproximadamente un tercio de la variacion en los rasgos

110 funcionales.
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6. Nuestros resultados resaltan la importancia de entender la influencia de la
variacion intra- e interespecifica en la regeneracion, pues permite comprender la
forma que las especies se establecen en los bosques

7. Son necesarios mas estudios que aborden la importancia de la variacion
ontogenética de los rasgos funcionales que incluyan una mayor cantidad de
especies y mas niveles de variacion para entender las dindmicas que permiten la

regeneracion de los bosques.

Introduccion:

La regeneracion natural de los bosques es un proceso de alto interés para la conservacion,
pues permite la renovacion de individuos en el bosque y da continuidad a las especies que
estructuran las comunidades de plantas (Grubb, 1977; Norden, 2014). Este proceso ocurre
en varias fases que van desde la produccion y dispersion de las semillas hasta la
germinacion y establecimiento de las plantulas. En cada fase, las especies deben tener una
serie de estrategias, que les permitan enfrentar diferentes filtros ambientales que controlan
tanto su demografia como su distribucion espacial en la comunidad (Grubb, 1977
Norden, 2014).

Las especies responden a la heterogeneidad espacial de las condiciones y recursos
ambientales mediante diferentes estrategias que posibilitan su supervivencia y
crecimiento a lo largo de su ciclo de vida (Grubb, 1977; Hubbell, 2005; Norden, 2014;
Silvertown, 2004). Entender la forma en que las especies elaboran diferentes estrategias
para optimizar su desempefio ecoldgico en distintos habitats, requiere de una
aproximacion mecanicista sobre la forma en que los diferentes atributos funcionales de
las especies les permiten aprovechar los recursos y responder a los cambios ambientales

(Salgado-Negret, 2016; Shipley et al., 2016). Las estrategias que tienen las especies para
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responder a la heterogeneidad ambiental dependen de diferentes compromisos entre
atributos funcionales y de las presiones de seleccion a las que se han expuesto las especies
(Salgado-Negret, 2016; Shipley et al., 2016). El ejemplo mas notorio de como diferentes
compromisos entre los atributos resultan en estrategias que mejoran la probabilidad de
supervivencia de las plantas, es el de las especies heliofilas y las especies tolerantes a la
sombra (Kobe, Pacala, Silander, & Canham, 1995). Estas especies reflejan una fuerte
diferenciacion de nichos entre especies capaces de establecerse y crecer en altas
condiciones luminicas vs. especies capaces de establecerse y sobrevivir en el sotobosque
(Kobe et al., 1995). Por ejemplo, las especies capaces de establecerse en sitios con poca
disponibilidad de luz se caracterizan por presentar una alta densidad de madera, gran
longevidad y una alta resistencia a herbivoros y patdgenos pero con tienen una baja
capacidad de dispersion y lentas tasas de crecimiento (Hubbell, 2005). Estas
caracteristicas les confieren una gran ventaja competitiva en ambientes donde los recursos
son escasos, resistiendo asi a condiciones de alto estrés ambiental (Kobe et al., 1995). Las
especies helidfilas, al contrario, solo pueden establecerse en sitios donde hay buena
disponibilidad de luz, y se caracterizan por su gran capacidad de dispersion y altas tasas
de crecimiento debido a sus bajas densidades de madera, ciclos de vida cortos y baja
resistencia a los herbivoros y patdgenos (Hubbell, 2005). Esto les permite colonizar claros
y crecer en poco tiempo para alcanzar los estratos mas altos de los bosques, siendo esto
una ventaja competitiva para adquirir rapidamente recursos (Kobe et al., 1995).

Las estrategias de especies tolerantes a la sombra y de especies heliofilas muestran
como existen diferentes compromisos entre rasgos funcionales, que permiten agrupar a
las especies en tipos funcionales que reflejan la particion de recursos de la planta (Albert
et al., 2010; Pierce, Brusa, Vagge, & Cerabolini, 2013; Salgado-Negret, 2016). Los

atributos funcionales de las especies reflejan la forma en que se da la particion de recursos
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gue maximiza su desempefio ecoldgico, esta particion ocurre a nivel de toda la plantay a
nivel de sus 6rganos, revelando la forma en que las especies adquieren recursos (Albert
et al., 2010; Pierce et al., 2013; Salgado-Negret, 2016). Por un lado, existen estrategias
adquisitivas que se enfocan en optimizar la tasa fotosintética mediante altos valores de
area foliar especifica y bajos contenidos foliares de materia seca, lo cual disminuye los
costos de produccion de hojas y permite tener altas tasas de crecimiento y adquisicion de
recursos, dominando en suelos fértiles (Albert et al., 2010; Pierce et al., 2013; Salgado-
Negret, 2016). Por otro lado, existen estrategias conservativas que privilegian la
conservacion de los recursos para tolerar mejor las condiciones de estrés, asi, se
caracterizan por bajos valores de area foliar especifica y altos contenidos foliares de
materia seca generando hojas con tejidos densos y bajas tasas de crecimiento, que
permiten su desarrollo en suelos poco fértiles (Albert et al., 2010; Pierce et al., 2013;
Salgado-Negret, 2016).

Las especies se enfrentan a diferentes filtros ambientales a lo largo de su ciclo de
vida, por lo que los requerimientos especificos de las especies 0 sus estrategias para
enfrentar el entorno ambiental podrian cambiar (Poorter, 2007; Spasojevic, Yablon,
Oberle, & Myers, 2014). Por ejemplo, las plantulas deben enfrentarse a presiones por
factores abidticos que limitan su captacion de recursos y afectan su capacidad de
establecimiento en el bosque, como la luz y la calidad de los suelos, por lo que la particion
de recursos en sus 6rganos adquiere especial relevancia en la adquisicion de los recursos
(Poorter, 2007; Spasojevic et al., 2014). Ademas, deben enfrentarse a presiones bioticas
tales como la herbivoria, por lo que las plantulas deben tener estrategias que les permitan
aumentar su ganancia de carbono para construir tejidos y superar sus filtros ambientales
(Poorter, 2007; Spasojevic et al., 2014). A medida que las plantas crecen, la competencia

por la luz con otros miembros de la comunidad aumenta hasta que las plantas llegan al
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dosel, en donde la competencia por este recurso disminuye y las limitantes abioticas por
los recursos del suelo adquieren una mayor importancia (Poorter, 2007; Spasojevic et al.,
2014). Asi mismo, los dafios estructurales por herbivoria se vuelven menos importantes
pues la planta establecida ha generado diferentes mecanismos de defensa que les permiten
resistir (Poorter, 2007; Spasojevic et al., 2014).

Dado que el proceso de regeneracion tiene efectos duraderos en la estructuracion
de comunidades (Poorter, 2007), es fundamental examinar cudles son las estrategias
funcionales de las plantulas y como estas cambian a lo largo del ciclo de vida de las
plantas permitiéndoles regenerar en los ecosistemas de bosques altoandinos. Si una
misma especie puede cambiar los valores de sus rasgos funcionales entre distintos
estadios del ciclo de vida, también puede haber una variabilidad intra-especifica en un
mismo estadio del ciclo de vida y esta puede tener una importante incidencia en la
regeneracion de los bosques.

En este trabajo hemos querido evaluar como varian las estrategias funcionales de
las especies en diferentes estadios del ciclo de vida de las plantas para diez especies de
arboles que se encuentran cominmente en los bosques alto-andinos de la Cordillera
Oriental. Asi que, evaluamos la variabilidad inter- e intra-especifica en los valores de
rasgos funcionales de estas diez especies en los estadios de plantula y arbol. Mas
especificamente nos preguntamos: (1) ¢Cudles son las estrategias funcionales que tienen
10 especies de plantulas para regenerar en un bosque alto-andino? Esperando que las
estrategias funcionales dividan claramente a las especies en dos grupos, de estrategias
adquisitivas y conservativas; (2) ¢Como cambian las estrategias funcionales para la
adquisicion de los recursos de las 10 especies de arboles alto-andinos entre diferentes

estadios del ciclo de vida (plantulas vs. adultos)? , y (3) ¢Cudl es la importancia relativa
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de las distintas fuentes de variacion en los rasgos funcionales en las 10 especies de arboles
alto-andinos?

Materiales y métodos

Sitio de estudio

Este estudio se realizo en la reserva bioldgica EI Encenillo, ubicada en la cordillera
Oriental de los Andes colombianos, en una elevacion de 2.800 a 3.200 msnm, en el
municipio de Guasca, departamento de Cundinamarca (04° 48' N, 73° 55' W) (Fundacion
Natura-Colombia, 2016). El ecosistema corresponde a un bosque nublado de alta montafia
segun la clasificacion de Bruijnzeel (2010) (Ver anexos). Se presentan dos méximos de
precipitacion en los meses de marzo - mayo, y octubre — diciembre, con una precipitacion
media anual que varia entre 750 y 950 mm y una temperatura anual que oscila entre 4 y
21°C (Fundacion Natura-Colombia, 2016). La reserva cuenta con una extension total de
195 ha, de las cuales 135 ha presentan una cobertura boscosa (Fundacion Natura-
Colombia, 2016). Los géneros de plantas lefiosas que dominan las coberturas vegetales
son Weinmannia, Macleania, Gaiadendron y Diplostephium para arboles y Ageratina,
Miconia y Macleania para arbustos (Amaya-Villarreal & Renjifo, 2010; Norden, Hurtado
& Posada, datos sin pubicar).

Seleccion de especies

Seleccionamos 10 especies que segun un muestreo local (Hurtado & Norden, datos sin
publicar) son consideradas abundantes, por su densidad de tallos en los estados de
plantulas y adultos, facilitando la obtencion de informacion de acuerdo al tipo de
estrategia de muestreo seguida en este estudio. Aunque el rango altitudinal de distribucién
de algunas especies no esta restringido a bosques nublados de alta montafia, las especies
seleccionadas nos permiten analizar las diferentes estrategias funcionales que tienen las

plantas para regenerar en bosques nublados de alta montafia, asi como identificar
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estrategias comunes para platas que regeneran en estos ecosistemas. Estas especies
fueron: Cavendishia bracteata (cavbra), Drimys granadensis (drigra), Gaiadendron
tagua (gaitag), Miconia ligustrina (miclig), Myrsine coriacea (myrcor), Myrsine
dependens (myrdep), Oreopanax floribundum (oreflo), Rhamnus goudotiana (rhagou),
Viburnum triphyllum (vibtri) y Weinmannia tomentosa (weitom).

Estrategia de muestreo

Se realizd un muestreo aleatorio en bordes de camino para capturar la mayor variabilidad
intraespecifica posible, como es recomendado por De Bello et al., (2011). Se colectaron
de 10 a 15 individuos sanos, sin huellas de ataques por herbivoria o patdgenos, de cada
especie en dos estadios ontogenéticos distintos (plantulas y adultos). Dado que la biomasa
de las pléntulas tiene influencia directa sobre la variabilidad de los rasgos funcionales
(Poorter & Markesteijn, 2007) controlamos su efecto colectando individuos con alturas
de entre 6,5 cm y 22 cm, que demostraran un desarrollo completo de sus hojas.

Se registro la exposicion de las plantulas a la luz, de acuerdo con la clasificacion
utilizada por Poorter (2007), dividida en cinco niveles de exposicion de acuerdo a la
incidencia de luz en la corona de la planta. Se colectaron individuos que estuvieran bajo
condiciones de buena exposicion solar, considerados los niveles 3, 4 y 5 en donde hay
exposicion parcial o total de la corona a la luz (Ver anexos). Se colectaron plantulas que
no se encontraran en terrenos inclinados debido a que el grado de inclinacién del terreno
tiene incidencia en los niveles de humedad del suelo y puede representar cambios en los
filtros ambientales a los que se enfrentan las plantas, generando variaciones en sus
estrategias funcionales (Ver anexos) (Bruijnzeel, Mulligan, & Scatena, 2011; de Bello et
al., 2013; Salgado-Negret, Canessa, Valladares, Armesto, & Pérez, 2015)

Para los adultos, se realizaron colectas de material vegetal en 10 individuos con al

menos 10 cm de DAP para cada especie, verificando que los individuos presentaran
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floracién o vestigios de floracion para corroborar que estuvieran en su etapa adulta. Se
tomaron muestras de las ramas con mayor exposicion a la luz y que no mostraran signos
de herbivoria o patdgenos.
Medicién de rasgos
Plantulas
Siguiendo los protocolos propuestos por Pérez-Harguindeguy et al., 2013; L. Poorter &
Markesteijn, 2007 y Salgado-Negret, 2016, para las plantulas, cada individuo fue
separado en raices, tallo y hojas registrando su peso fresco y seco. En el caso de las hojas
se colectaron cinco hojas que se utilizaron para la medicién de rasgos, y el material
restante se utilizé para el célculo de la biomasa, que es la sumatoria de todos los valores
de pesos secos de las diferentes partes de la planta (1) (BIOMSA gr). Se seleccionaron
cinco hojas a las cuales les fue medida el area foliar (2) (AF, mm?), que representa el area
que ocupa la lamina foliar proyectada y su valor indica la eficiencia de la planta para
interceptar la radiacion solar. Su valor también tiene importantes implicaciones en la
particion de recursos del carbono en la hoja y el balance hidrico de las plantas. Se calculd
el contenido foliar de materia seca como la relacion entre el peso seco y el fresco de cada
hoja (3) (CFMS, mg gr™). Valores altos de este rasgo se relacionan con una alta densidad
de los tejidos foliares, inversion en defensas estructurales y bajas tasas de descomposicion
de la hojarasca. Se calcul6 el area foliar especifica como la relacion entre el area foliar y
el peso seco de la hoja (4) (AFE, cm? mg?), este rasgo es clave en la particion de recursos
en la hoja e indica el costo de construir un mm? de éarea foliar.

Para las raices se calcul6 la longitud radicular especifica como la relacion entre la
longitud méaxima de la raiz y el peso seco de la raiz (5) (LRE, cm gr?). Plantas con valores
altos de LRE despliegan mayor superficie de absorcion por unidad de masa seca invertida

y se considera que presentan mayores tasas potenciales de absorcion de agua y nutrientes,
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menor vida 0til y tasa de crecimiento superior a plantas de baja LRE. Se calcul6 el
contenido radicular de materia seca como la relacion entre el peso seco de la raiz y el peso
fresco de la raiz (6) (CRMS, mg gr), altos valores de este rasgo estan relacionados con
una alta densidad de los tejidos radiculares e inversion en defensas estructurales, pero con
bajas tasas de descomposicion del tejido en el suelo. También se estimo la densidad del
tallo dada por la relacion entre el peso seco del tallo y el volumen del mismo (7) (DM, gr
cm3). Este rasgo es un indicador de la vulnerabilidad del tallo a la cavitacion, por lo tanto,
altos valores estan relacionados con una mayor resistencia a la ruptura y con tasas
demograficas de menor crecimiento y mortalidad. Utilizamos la informacion de la
biomasa y los pesos secos de cada una de las partes de la planta que obtuvimos, para
estimar la fraccion de masa de cada una de las partes como la relacion entre el peso seco
de cada parte de la planta (hoja, tallo y raiz) y la biomasa (8, 9, 10) (FMH, FMT y FMR,
gr grl). Estos rasgos representan la particion de recursos de la planta a cada una de sus
partes.

Adultos

En adultos se estimaron de igual forma los rasgos foliares (CFMS, AFE y AF) para las
cinco hojas seleccionadas en diez individuos de cada especie, y se calcul6 la densidad de
madera en ramas como la relacion entre el peso seco del fragmento de madera de 2cm y
su volumen.

Analisis estadistico

¢Cudles son las estrategias funcionales que tienen las especies de plantulas para
regenerar en un bosque alto-andino?

Para determinar las estrategias funcionales de las plantulas se realizo un analisis de
componentes principales (PCA), que permite ver los diferentes compromisos entre rasgos

funcionales. Se incluyeron todos los rasgos funcionales medidos en las plantulas como
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variables descriptivas de las diferentes especies. Se excluyeron los valores de FMT, AF
y BIOMASA pues estos pueden generar ruido a la hora de determinar las diferentes
estrategias funcionales al igualar el nimero de individuos analizados con el nimero de
variables descriptivas. Se utilizaron los promedios de los rasgos de todas las especies
como variables continuas.

¢Como cambian las estrategias funcionales para la adquisicion de los recursos de las
especies de arboles alto-andinos entre diferentes estadios del ciclo de vida (plantulas vs.
adultos)?

Se realiz6 un analisis de correlacion de Pearson entre los rasgos que fueron medidos en
los dos estadios de vida (plantulas y adultos) y que representan el manejo de los recursos
dentro de la planta (AFE, CFMS y DM). La linea de relacion 1 a 1 de este andlisis indica
que los valores de los rasgos no cambian en a través de los estadios de vida, mientras que
valores por encima de 1 muestran que las especies presentan un cambio en el valor de los
rasgos, siendo mas altos en el estadio adulto que en los estadios tempranos. Valores por
debajo de 1 representan el patrén inverso. En los anexos también se presentan una serie
de medidas de tendencia central, asi como también multiples pruebas T de Welch's, para
verificar diferencias entre estadios en los valores de los rasgos.

¢ Cudl es la importancia relativa de las distintas fuentes de variacién en los rasgos
funcionales?

Se realizé un analisis de la varianza (ANOVA) anidado separado para cada uno de los
rasgos analizados en la correlacién (AFE, CFMS y DM). Se incluyé la ontogenia como
un factor fijo y a las especies como un factor fijo anidado dentro de la ontogenia. Se
realizé un analisis de particion de la varianza a partir de la suma de cuadrados con la que

se calculo el porcentaje de variacion explicada por cada uno de los factores, contando la
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334  variacion explicada por el error como la variacion dada por diferencias entre los
335 individuos de las especies.

336  Todos los analisis estadisticos se realizaron usando el programa R version 3.3.1 (Equipo
337  desarrollador del 2016) usando los paquetes estadisticos factoextra (Kassambara &
338  Mundt, 2016)

339 Resultados

cavbra
L)

weitom
L

! vibtri T o oreflo
' ¢ .
2 rhagou
-2 0 2
Dim1 (46.1%)

Figura 1: Analisis de componentes principales (PCA) de los valores
promedio de los rasgos de las plantulas por especie. Los porcentajes
de variacion explicada por los dos primeros ejes del PCA se incluyen

en la grafica. Los nombres de las especies estan representados por
los codigos descritos en el texto.

340
341  Estrategias funcionales de las plantulas

342  LaFigura 1 presenta el PCA realizado para determinar las estrategias funcionales de las
343  plantulas. Los dos primeros ejes de ordenacion explican un 83.69% de la variacién en los
344  rasgos. Las variables relacionadas con rasgos de la raiz, la calidad de los tejidos del tallo
345 vy lareparticion de recursos de la planta para la raiz hicieron una mayor contribucion a la
346  construccion de la primera dimension (DM 28.16%, LRE 21.66%, FMR 17.61% y CRMS
347 14.06%). Las variables relacionadas con la asignacion de recursos en las hojas y la

348 reparticion de biomasa de la planta para las hojas hicieron una mayor contribucion a la
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construccion de la segunda dimension del PCA (AFE 29.94%, FMH 28.82% y CFMS
23.03%). Sin embargo, el contenido radicular de materia seca (CRMS) se ve mejor
representado en la tercera dimision del PCA, pues tiene un mayor aporte a la construccion
de esta (72.06%).

Las especies que presentan estrategias mas contrastantes son Oreopanax floribundum,
Rhamnus goudotiana y Cavendishia bracteata. Oreopanax floribundum y Rhamnus
goudotiana son las especies que méas aportan a la construccion del primer eje,
diferencidndose por sus estrategias en la raiz. Por otro lado, Cavendishia bracteata aporto
en mayor medida a la construccion del segundo eje de ordenacion diferencidndose por
sus altos contenidos foliares de materia seca y una gran asignacion de biomasa para las
hojas.

Se evidencia que la densidad de madera (DM), el contenido radicular de materia
seca (CRMS) y el contenido foliar de materia seca (CFMS) son rasgos relacionados
positivamente entre si, mientras que la fraccion de masa de la raiz (FMR) esta
negativamente relacionada con estas variables (Figura 1). Se evidencia también un
segundo grupo de variables relacionado positivamente entre si, donde se encuentra la
longitud radicular especifica (LRE) y éarea foliar especifica (AFE), mientras que la
fraccion de masa de la hoja (FMH) esta negativamente relacionada con este grupo de
variables (Figura 1).

Encontramos especies que asignan gran cantidad de su biomasa a la formacion de
hojas, por encima a la inversién en formacion de tejidos de raiz y tallo, como Cavendishia
bracteata. Estas especies presentan una baja LRE y un alto CRMS, ademas presentan una
estrategia conservativa en sus hojas (bajo AFE, alto CFMS y alta DM). Por otro lado,
observamos especies que muestran una clara estrategia adquisitiva, como es el caso de

Oreopanax floribundum, quien asigno la mayoria de su biomasa a las raices, sacrificando
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374 lainversion de recursos en tejidos de las hojas y el tallo. Estas especies una alta LRE una
375 baja DM, y baja CRMS ademas estas especies presentan baja AFE. Finalmente se
376  observan especies que no asignan recursos de su biomasa ni a las raices ni a las hojas, por
377  lo que deben asignarla a su tallo, como Rhamnus goudotiana. Estas especies, tienen altos
378 valores de AFE y LRE A su vez estas especies tienen tejidos con alta CRMS y DM, pero

379  valores intermedios de CFMS.
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Figura 2: Diagramas de dispersion que muestran las correlaciones de Pearson de los rasgos entre
estadios ontogenéticos. Los nombres de las especies estan representados por los codigos descritos en
el texto.

380
381 Cambio en las estrategias funcionales entre estadios plantula-arbol

382
Correlacién de Pearson
T Df Correlacion Valor-p
CFMS 1,504 8,000 0,470 0,171
AFE 3,952 8,000 0,813 0,004*
DM 2,772 8,000 0,700 0,024*

Tabla 1: Resultados de las correlaciones de Pearson para los diferentes
rasgos. Los asteriscos resaltan las correlaciones significativas con un 95%
de confiabilidad.
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Las correlaciones entre los rasgos presentan una tendencia positiva en todos los casos
(Figura 2). Para el contenido foliar de materia seca (CFMS) ninguna de las correlaciones
fue significativa. En el caso de la correlacion de Pearson (Figura 2) puede ser debido a
que Rhamnus goudotiana mantiene sus valores promedio a lo largo del tiempo, sin
embargo las demés especies muestran un cambio de estrategias adquisitivas en plantulas
a estrategias conservativas en adultos dado que los valores estan por encima de la linea
1:1. Para area foliar especifica (AFE) la correlacion fue significativa (Tabla 1),
evidenciando que los rangos de este rasgo se mantienen en el tiempo y que hay un cambio
ontogenético en este rasgo, presentando un cambio de estrategias adquisitivas en plantulas
a conservativas en adultos.

En el caso de la densidad de madera (DM) de las ramas la correlacion de Pearson
fue significativa (Tabla 1), donde las densidades de la madera de las ramas tienden a ser

mas gruesas con el tiempo, pero los rangos en este rasgo no se mantienen en el tiempo.

Fuentes de variacion en los rasgos funcionales

40
|

B interezpecifica
O intraezpecifica
2 - O ontogenia
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Figura 3: Fuentes de variacion de los rasgos funcionales, obtenidos de las
sumas de cuadrados del ANOVA anidado

Con la informacién de los rasgos medidos a nivel de individuos se calcularon

varios analisis de varianza (ANOVA) anidados para entender cudles son las fuentes de
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variacion de los rasgos funcionales a partir de la particion de la varianza en cada uno de
ellos (Figura 3). La fuente mas importante de variacion en el contenido foliar de materia
seca (CFMS) es la variacion dada por las diferencias entre los estadios ontogenéticos,
explicando mas de un 43.80% de la variacion, mientras que la variacion dada por
diferencias entre especies y entre individuos explico el 21.98% y el 34,22%
respectivamente. La variacion dada por diferencias entre especies en el area foliar
especifica (AFE), explicd gran parte de la variacion del rasgo (40.53%), mientras que el
efecto de la variacion dada por diferencias entre individuos de una misma especie y por
diferencias entre estadios ontogenéticos fue relativamente de la misma intensidad,
explicando cada uno de los factores un 29.7% de la variacion. En el caso de la densidad
de madera de las ramas (DM) la mayor fuente de variacion de este rasgo es causada por
las diferencias entre estadios ontogenéticos explicando un 37.9% de la variacion, mientras
el resto de variacion se vio distribuida homogéneamente para los otros dos factores con
30.73% para la variacion interespecifica y 31.36% para la variacion intraespecifica.
Discusion

Estrategias funcionales de las plantulas

Diferentes compromisos entre atributos funcionales de las plantas seleccionadas
permitieron la identificacion de multiples estrategias funcionales para superar diferentes
filtros ambientales que enfrentan las plantas durante la fase de regeneracidn. Nuestros
resultados muestran que la forma en que las plantas asignan sus recursos dentro de sus
6rganos y entre organos hace que la clasificacion entre estrategias adquisitivas y
conservativas no sea clara, pues algunas caracteristicas propias de una estrategia u otra se
encuentran mezcladas en algunas especies, como es el caso de Rhamnus goudotiana. La
gran variabilidad que existe en las estrategias funcionales entre las especies, les permiten

colonizar diferentes ambientes y responder a la heterogeneidad ambiental. Existe una gran



428

429

430

431

432

433

434

435

436

437

438

439

440

441

442

443

444

445

446

447

448

449

450

451

452

19

cantidad de literatura sobre la particion de recursos en las hojas y como ésta puede definir
las estrategias funcionales de las especies (Pierce et al., 2013; Pierce, Negreiros,
Cerabolini, & Al, 2016). Sin embargo, es poca la informacion que se tiene sobre la
particion de recursos dentro de las raices, en condiciones de campo, debido a que la
extraccion de muestras radiculares impone importantes dificultades y restricciones
metodoldgicas (Poorter et al., 2011). Nuestro estudio ayuda a llenar estos vacios de
informacion al medir detalladamente la relacion entre rasgos de las hojas y de las raices
de 150 pléntulas pertenecientes a 10 especies de arboles alto-andinos. Nuestros resultados
sugieren que la forma en que las plantulas definen sus estrategias en las hojas y en las
raices funciona de manera independiente.

Los rasgos radiculares resultaron ser el eje de variacion mas importante a la hora
de describir la variacion de estrategias funcionales. Este patron se ha encontrado en
ecosistemas donde el agua es un factor limitante en el desarrollo de las plantas, ya sea por
la tolerancia a la sequia o tolerancia a la inundacién (Markesteijn & Poorter, 2009;
Pineda-Garcia, Paz, & Tinoco-Ojanguren, 2011; L. Poorter & Markesteijn, 2007). Esto
resulta sorprendente pues los bosques estudiados no muestran particularmente periodos
estacionales. Sin embargo los altos niveles de humedad provenientes de la lluvia
horizontal, caracteristica de los bosques alto-andinos, combinados con diferentes efectos
de retencion de agua en los suelos podrian ayudar a explicar este fenémeno (Bruijnzeel
etal., 2011; de Bello et al., 2013; Salgado-Negret et al., 2015).

Encontramos especies que asignan gran cantidad de su biomasa a la formacion de
hojas quienes tienen una clara estrategia conservativa, como Cavendishia bracteata,
permitiéndoles colonizar espacios con alto nivel de estrés ambiental. Es importante tener
en cuenta que la presencia de micorrizas en algunas de estas especies puede facilitar la

inversion de recursos en sus hojas, por lo que es necesario aumentar el muestreo para
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corroborar esta hipétesis. Sin embargo, no encontramos una clara diferencia en otras
estrategias por ejemplo en el caso de Oreopanax floribundum y Rhamnus goudotiana. La
primera asignd la mayoria de su biomasa a las raices, desplegando una gran superficie de
absorcion de recursos en el suelo, su costo de produccion por unidad de area era bajo en
las hojas, siendo capaces de producir hojas con alta AF, facilitando la adquisicion de
recursos caracterizadas por altas tasas de crecimiento, evidenciadas en bajas inversiones
de recursos en los tejidos, una corta vida atil de sus oOrganos, por tener tejidos
mayoritariamente compuestos por agua. Dandoles la capacidad de colonizar espacios con
una buena fertilidad, abundante disponibilidad de agua y luz que les permitan mantener
sus altas tasas de crecimiento (Pierce et al., 2016). La segunda por otro lado asigna gran
parte de recursos de su biomasa al tallo, desplegando una buena superficie de absorcion
de nutrientes, agua y luz solar por cada unidad de &rea, facilitando la adquisicién de
recursos (Poorter et al., 2011;Poorter & Markesteijn, 2007). Sin embargo son especies
con tejidos muy densos por lo tienen bajas tasas de crecimiento, sugiriendo que estas
especies pueden colonizar espacios donde hay una buena cantidad de recursos y ademas
son capaces de tolerar la competencia por la luz con otras especies pues la particion de
recursos en sus 6rganos es en su mayoria conservativa (Pierce et al., 2013, 2016). Esto
demuestra la complejidad que existe en las estrategias que tienen las especies para
regenerar.

Cambios en las estrategias de las plantas

Los rangos de los rasgos funcionales de AFE y DM se mantuvieron entre plantulas y
adultos, pues se obtuvo una relacion significativamente positiva en las relaciones de los
rasgos de plantulas con los adultos para DM y AFE. Para CFMS esta tendencia no fue
significativa, aunque la tendencia positiva se mantuvo. Sin embargo, es posible que si se

aumenta el nimero de especies muestreadas la tendencia pueda llegar a ser significativa.
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En general las especies con las estrategias mas contrastantes mantuvieron los valores mas
altos y més bajos de cada rasgo en estadio plantula y en estadio adulto. Cémo Cavendishia
bracteata, Weinmannia tomentosa y Gaiadendron tagua para CFMS. Cavendishia
bracteata, Gaiadendron tagua, Viburnum triphyllum y Rhamnus goudotiana para AFE.
Rhamnus goudotiana, Oreopanax floribundum y Drimys granadensis para DM. Sin
embargo, en las estrategias intermedias el mantenimento de rangos es difuso, incluso para
CFMS hubo especies que invirtieron su rango como es el caso de Oreopanax floribundum
y Rhamnus goudotiana. Esto que puede tener implicaciones importantes en la capacidad
de establecimiento de las especies pues puede diferenciar los sitios que colonizan, dado
que hay cambios en sus estrategias funcionales que les permiten responder de manera
distinta a los filtros ambientales que ocurren a lo largo del ciclo de vida de las plantas
(Niinemets, 2006). Esto podria indicar que el costo de producir las hojas y tejidos de
madera se mantiene a lo largo del ciclo de vida de las especies, asociado a AFE y DM
pero la eficiencia de aprovechar los recursos, asociada a CFMS, cambia en el ciclo de
vida de las plantas (H Poorter, Niinemets, Poorter, Wright, & Villar, 2009; Shipleyl &
Vu, 2002). Esto podria diferenciar las especies que son capaces de tolerar la sombra vs.
especies capaces de tolerar la exposicion de luz, y que el cambio que tienen estas
estrategias en el ciclo de vida de las especies les permita reclutar en diferentes condiciones
ambientales (Niinemets, 2006). De manera general las especies eran mas adquisitivas en
el estadio plantula siguen siendo las mas adquisitivas en el estadio arbol y lo mismo ocurre
para las estrategias conservativas.

Se evidencié que los valores en CFMS y DM aumentan entre estadios y
disminuyen para AFE. Esta tendencia generalizada sugiere que, aunque el rango se
conserve, las especies tienden a volver sus estrategias mas conservativas a lo largo de su

ciclo de vida. Esto se ha encontrado en diferentes estudios que demuestran que el
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ensamblaje de las comunidades de plantas de diferentes edades, esta influenciado por
cambios en las condiciones abidticas y bioticas a los que se enfrentan las especies
(Sanaphre-Villanueva et al., 2016). Por ejemplo, una vez las plantas alcanzan el dosel del
bosque, o su altura méxima, deben aumentar su densidad de madera para favorecer el
transporte de nutrientes en la planta y designar los recursos en sus diferentes 6rganos de
la manera més eficiente posible (Poorter et al., 2011; Poorter & Markesteijn, 2007). Esto
requiere de valores mas bajos de AFE que les permitan producir hojas de menor éarea
foliar pero que tengan gran longevidad, mayor DM que para aumentar la resistencia a la
ruptura y a cambios en la disponibilidad de agua, y altos valores de CFMS que sean mas
eficientes en la conservacion de recursos.

Fuentes de variacion en los rasgos

Nuestros resultados muestran que la ontogenia es una importante fuente de variacion en
los rasgos medidos de diez especies de arboles. Para todos los rasgos, la ontogenia
representd aproximadamente un tercio de la varianza. Esto es sorprendente pues se
esperaba que la mayor parte de la varianza fuera explicada por las diferencias que hay
entre las especies, como se ha propuesto cominmente, bajo el supuesto que son estas
diferencias entre especies las que determinan la funcionalidad de los ecosistemas (Enquist
et al., 2015; Shipley et al., 2016). Sin embargo, estudios previos han demostrado que una
gran fuente de variacion en los rasgos proviene de diferencias entre individuos dentro de
una misma especie (Diaz & Cabido, 2001; Sultan, 2000). Esta variacion intraespecifica
se encuentra estructurada en los diferentes estadios de vida de las especies, y pueden ser
el resultado de la plasticidad fenotipica o la adaptacion local (Diaz & Cabido, 2001). Este
estudio aporta informacién sobre la forma en que la variacion en los rasgos esta

estructurada por los diferentes estadios de vida e incide en la regeneracion.
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Los cambios en las estrategias funcionales durante el ciclo de vida de las especies
representan la capacidad de las especies de desplegar respuestas plasticas a largo y a corto
plazo y contribuyen a la habilidad de las especies para ocupar diversos ambientes (Miner,
Sultan, Morgan, Padilla, & Relyea, 2005; Sultan, 2000). Debido a que la variacion dada
por cambios ontogenéticos en los rasgos funcionales es significativa, e incide en los
procesos de regeneracion, es crucial que se tenga en cuenta la variacion en las estrategias
funcionales de las plantulas a la hora de entender los procesos de recuperacion de
ecosistemas. Diferentes ejercicios de conservacion y estudios sobre la regeneracion de los
bosques han encontrado que el nicho realizado de los adultos es diferente, en términos de
amplitud, al nicho realizado de las plantulas pues los adultos son capaces de soportar
mayor variacion ambiental que las plantulas, por lo que los rasgos de los adultos no
reflejan las capacidades de establecimiento de las plantulas, que es mucho més reducido
(Grubb, 1977; Norden, 2014; Young, Petersen, & Clary, 2005). Sin embargo los
mecanismos que permiten a las plantulas superar diversos filtros ambientales que podrian
ayudar a entender los procesos de estructuracién de las comunidades (Grubb, 1977;
Norden, 2014; Young et al., 2005).

Nuestros resultados resaltan la importancia de entender la influencia de la
variacion intra- e interespecifica en la regeneracion, pues permite comprender la forma
que las especies se establecen en los bosques. Aunque una alta variabilidad de los rasgos
puede implicar una mayor ocupacion funcional y un mejor aprovechamiento de recursos,
la importancia de esta variabilidad puede cambiar en los diferentes estadios de vida, pues
las especies podrian presentar mayor variabilidad de estrategias en estadios tempranos
del desarrollo para afrontar con mayor éxito los filtros ambientales que impiden el

establecimiento de las plantas (Wright & McConnaughay, 2002).
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Conclusiones

Es muy importante conocer como las diferentes estrategias funcionales que permiten a

las especies establecerse en los bosques de forma natural, pues este es un conocimiento

base que conlleva al planteamiento de estrategias de conservacion y restauracion

ecoldgica, en los se inicien procesos de regeneracion natural que se mantengan en el

tiempo y no queden estancados por dificultades de las especies para colonizar y respondan

ante la heterogeneidad ambiental por si mismas. Son necesarios mas estudios que aborden

la importancia de la variacion ontogenética de los rasgos funcionales que incluyan una

mayor cantidad de especies y mas niveles de variacion para entender las dindmicas que

permiten la regeneracion de los bosques en diferentes escenarios y filtros ambientales.
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Introduction

The Introduction should state the reason for doing the work, the nature of the
hypothesis or hypotheses under consideration, and the essential background. Though
the exact structure of Introductions will vary among papers, they should always start by
developing the broad conceptual context for the work before delving into the details of

the study system and the specific question as framed for this paper.

Materials and methods

This section should provide sufficient details of the techniques to enable the work to be
repeated. Do not describe or refer to commonplace statistical tests in Methods but
allude to them briefly in Results. Details that are valuable but not critical can be

presented in an Appendix to be published as online supporting information.
Results

The results should draw attention in the text to important details shown in tables and

figures.

Discussion

This should point out the significance of the results in relation to the reasons for doing

the work, and place them in the context of other work.

Authors' Contributions

The statement should include an explanation of the contribution of each author. We

suggest the following format for the Author Contributions statement:
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Specifications
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include sequential line numbering throughout, and pages should be numbered
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figure legends. Authors should submit the main document as a RTF or Word file. Figures
can be embedded or uploaded as separate files. The RTF and Word will be converted to
PDF (portable document format) upon upload. Reviewers will review the PDF version
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e the information is of a scientific quality at least equal to that of peer-reviewed

information available in learned scientific journals.

Scientific names. Give the Latin names of each species in full (together with the
authority for that name for the species studied) at first mention in the main text. If there
are many species, cite a Flora or checklist that may be consulted instead of listing them
in the text. Do not give authorities for species cited from published references. Use

scientific names in the text (with colloquial names in parentheses, if desired).

Makers' names. Special pieces of equipment should be described such that a reader can
trace specifications by writing to the manufacturer; thus: 'Data were collected using a
solid-state data logger (CR21X, Campbell Scientific, Utah, USA)." Where commercially
available software has been used, details of the supplier should be given in parentheses

or the reference given in full in the reference list.
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symbols, they should be defined as early in the text as possible, or within a subsection

of the Materials and methods section.
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vectors will be set in bold type; other algebraic symbols (except Greek letters) will be set
in italic. Make sure that there is no confusion between similar characters like 'l' (ell) and
'1' (one). Also make sure that expressions are spaced as they should appear and, if there

are several equations, they should be identified by a number in parentheses.

Numbers in text. Numbers from one to nine should be spelled out except when used
with units; e.g. two eyes, but 10 stomata and 5 years.

Tables (see Specifications). These should be referred to in the text as Table 1, Table 2,
etc. Do not present the same data in both figure and table form. Do not use an excessive
number of digits when writing a decimal number to represent the mean of a set of
measurements (the number of digits should reflect the precision of the measurement).
Figures

Figures should be referred to in the text as Fig. 1, etc. (note Figs 1 and 2 with no period).
Illustrations should be referred to as Figures. When possible, include a key to symbols
on the figure itself rather than in the figure legend.

Please submit electronic artwork as TIFF files (for half-tones) or non-rasterized EPS files
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illustration standards is available at
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When uploaded the appropriate file designation should be selected from the options
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Please ensure that symbols, labels, etc. are large enough for 50% reduction. Figures
should not be boxed and tick marks should be on the inside of the axes. If several

photographs are used together to make one figure, they should be well matched for
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865  tonal range. All figure files should be labelled with the manuscript number and figure
866 number.
867  With photographs, the name of the photographer should be acknowledged.
868  Colour photographs or other figures online incur no costs.
869  Figure legends. In the full-text online edition of the journal, figure legends may be
870  truncated in abbreviated links to the full-screen version. Therefore the first 100
871 characters of any legend should inform the reader of key aspects of the figure.
872 Tables
873  Each table should be on a separate page, numbered and titled.
874  Anexos estadisticos
875  Tabla con medidas de dispersion de los datos y de tendencia central para Contenido Foliar
876  de materia seca, en la ultima columna se encuentra el valor de probabilidad del Welch's
877  t-test para verificar diferencias de los valores de los rasgos entre estadios. (Se rechaza la
878  hipotesis nula de igualdad entre los estadios si p-value < 0,005 dado por la correccion de
879  Bonferroni para comparaciones multiples).
Adultos Plantulas
Especie Num. | Prom Desv. Min. Max. Rango Num. Prom. | Desv. Min. Max. Rango Prueba T
de . est. confiabilidad de est. confiabilidad
ind. (95%) ind. (95%)
Limite Limite Limite Limite p-value
inf. sup. inf sup
Cavendishia 10 436,86 23,31 392,40 461,18 422,42 451,31 15 349,26 82,78 180,05 460,77 307,37 391,15 1,20E-03
bracteata
Drimys 13 324,64 55,36 214,72 379,73 294,55 354,74 15 225,34 63,63 155,53 355,09 193,13 257,54 1,57E-04
ranadensis
z'aiudendro 10 381,44 35,33 327,77 443,10 359,54 403,34 15 290,44 51,65 203,84 380,36 264,30 316,58 2,65E-05
n tagua
Micznia 11 368,94 21,10 341,86 416,88 356,47 381,40 15 266,70 54,74 209,48 366,76 238,99 294,40 2,49E-06
ligustrina
IVEI]yf'sine 10 397,75 50,56 313,36 449,29 366,42 429,09 14 258,65 40,89 187,85 312,94 237,23 280,06 3,47E-04
;;;’r‘::‘:: 12 368,70 89,62 224,75 498,44 317,99 419,41 14 222,69 39,99 143,97 288,75 201,74 243,64 1,11E-04
dependens
OrZopanax 12 373,73 25,01 330,40 404,91 359,58 387,88 15 166,85 36,48 95,76 238,62 148,39 185,31 2,55E-15
floribundum
Rhamnus 10 261,78 25,42 221,64 292,32 246,02 277,53 15 261,90 41,79 181,07 335,95 240,75 283,05 9,93E-01
oudotiana
gViburnum 14 311,09 48,00 239,88 377,64 285,95 336,23 15 231,51 56,96 127,65 358,02 202,68 260,34 3,65E-04
triphyllum
ngn};nanni 10 408,34 43,74 315,38 472,65 381,23 435,44 15 323,47 66,78 238,91 440,44 289,68 357,27 8,38E-04
880 Tabla con medidas de dispersion de los datos y de tendencia central para densidad de
881  madera, en la Gltima columna se encuentra el valor de probabilidad del Welch's t-test para
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882  verificar diferencias de los valores de los rasgos entre estadios. (Se rechaza la hipotesis
883  nuladeigualdad entre los estadios si p-value < 0,005 dado por la correccion de Bonferroni
884  para comparaciones multiples)
Adultos Plantulas
Especie Num. | Prom Desv. Min. Max Rango Num Prom. | Desv. Min. Max. Rango Prueba T
de est. confiabilidad de est. confiabilidad
ind. (95%) ind. (95%)
Limite Limite Limite Limite p-value
inf. sup. inf sup
Cavendishia
bracteata 10 0,55 0,05 0,42 0,59 0,52 0,58 15 0,40 0,14 0,20 0,75 0,33 0,47 1,71E-03
Drimys
granadensis 13 0,41 0,08 0,29 0,51 0,37 0,46 15 0,22 0,04 0,17 0,30 0,20 0,24 2,27E-07
Gaiadendro
n tagua 10 0,51 0,05 0,43 0,56 0,48 0,54 15 0,28 0,04 0,21 0,37 0,26 0,30 2,88E-10
Miconia
ligustrina 11 0,53 0,05 0,46 0,60 0,50 0,56 15 0,33 0,10 0,19 0,50 0,28 0,38 5,44E-07
Myrsine
coriacea 10 0,55 0,05 0,47 0,59 0,52 0,58 14 0,38 0,09 0,26 0,54 0,33 0,42 4,89E-05
Myrsine
dependens 12 0,53 0,08 0,38 0,67 0,49 0,58 14 0,31 0,08 0,15 0,44 0,27 0,35 1,12E-07
Oreopanax
floribundum 12 0,28 0,05 0,19 0,38 0,25 0,30 15 0,17 0,03 0,11 0,22 0,15 0,19 3,38E-06
Rhamnus
goudotiana 10 0,49 0,10 0,38 0,76 0,43 0,56 15 0,48 0,11 0,23 0,66 0,42 0,54 7,73E-01
Viburnum
triphyllum 14 0,47 0,10 0,20 0,57 0,42 0,52 15 0,30 0,08 0,15 0,45 0,25 0,34 1,90E-05
Weinmanni
a 10 0,49 0,02 0,44 0,52 0,48 0,50 15 0,39 0,07 0,30 0,56 0,36 0,43 1,87E-04
885  Tabla con medidas de dispersion de los datos y de tendencia central para Area Foliar
886  Especifica, en la tltima columna se encuentra el valor de probabilidad del Welch's t-test
887  para verificar diferencias de los valores de los rasgos entre estadios. (Se rechaza la
888  hipotesis nula de igualdad entre los estadios si p-value < 0,005 dado por la correccion de
889  Bonferroni para comparaciones multiples)
Adultos Plantulas
Especie Num. | Prom Desv. Min. Max Rango Num Prom. | Desv. Min. Max. Rango Prueba T
de est. confiabilidad de est. confiabilidad
ind. (95%) ind. (95%)
Limite Limite Limite Limite p-value
inf. sup. inf sup
Cavendishia
bracteata 10 0,05 0,01 0,04 0,06 0,05 0,06 15 0,07 0,03 0,04 0,15 0,06 0,08 2,98E-02
Drimys
granadensis 13 0,07 0,02 0,05 0,12 0,06 0,08 15 0,22 0,07 0,09 0,31 0,18 0,26 6,10E-07
Gaiadendro
n tagua 10 0,06 0,01 0,04 0,07 0,05 0,06 15 0,07 0,03 0,03 0,11 0,06 0,09 2,06E-02
Miconia
ligustrina 11 0,08 0,01 0,06 0,09 0,07 0,08 15 0,12 0,04 0,05 0,18 0,10 0,14 1,08E-03
Myrsine
coriacea 10 0,07 0,01 0,06 0,10 0,06 0,08 14 0,23 0,05 0,16 0,35 0,21 0,26 3,29E-09
Myrsine
dependens 12 0,08 0,02 0,06 0,12 0,07 0,09 14 0,18 0,06 0,08 0,27 0,15 0,22 2,61E-05
Oreopanax
floribundum 12 0,05 0,02 0,03 0,09 0,04 0,06 15 0,18 0,05 0,11 0,29 0,16 0,21 1,23E-08
Rhamnus
goudotiana 10 0,20 0,05 0,15 0,29 0,17 0,23 15 0,36 0,17 0,20 0,88 0,27 0,45 3,52E-03
Viburnum
triphyllum 14 0,12 0,04 0,08 0,19 0,10 0,14 15 0,23 0,04 0,12 0,30 0,21 0,25 7,61E-08
Weinmanni
a 10 0,06 0,01 0,04 0,08 0,05 0,06 15 0,13 0,03 0,08 0,19 0,12 0,15 1,39E-07
890

891




39

892  Soportes PCA
893  Anpartir de los eigen-values se pudo calcular el porcentaje de variacion explicada por cada
894  unade las dimensiones o componentes del PCA (Barras azules) y el porcentaje acumulado

895  de variacion explicado por los componentes del PCA (Linea Roja).

Porcentaje de variacion explicada

50 120

45

40 =0 100
5 3 80 3
§ 30 %,
T 25 60 €
> =]
220 ®
X 15 0 R

10 20

5 .

0 - | — 0

Dim.1 Dim.2 Dim.3 Dim.4 Dim.5 Dim.6

I Porcentaje de variacion ==@— Porcentaje acumulado

896

897 A partir de los coeficientes correlacion entre las variables (rasgos funcionales plantulas)
898 y cada uno de los componentes o dimensiones del PCA se calcul6 el porcentaje de
899  correlacion de cada variables con cada componente.
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Marco tedrico:

Ecologia funcional:

Enfoque de la ecologia funcional:

El andlisis sobre la forma en que los organismos responden a las condiciones y recursos
del ambiente se puede hacer a diferentes escalas espaciales y temporales. Esto hace dificil
la integracion efectiva de los fendmenos que ocurren a diferentes escalas (Ecosistemas,
comunidades, poblaciones, fisiologia de los individuos) especialmente porque las
diferentes escalas implican tener mediciones diferentes sobre los fendmenos que ocurren
(Enquist et al., 2015). La fenologia, la fisiologia, la bioquimica y la morfologia de los
individuos tienen implicaciones sobre las tasas de crecimiento, supervivencia,
reproduccion y distribucién de los organismos (Enquist et al., 2015; Shipley et al., 2016).
Estos dan lugar a diferentes rasgos que aumentan el desempefio ecoldgico de los
organismos (Enquist et al., 2015; Shipley et al., 2016). A su vez tienen implicaciones
sobre las dinamicas que ocurren a diferentes escalas poblacionales, comunitarias y
ecosistémicas (Enquist et al., 2015; Shipley et al., 2016). Las dindmicas que ocurren a
escalas mas grandes generan una retroalimentacion en los flujos de materia y energia,
afectando la manera en que las especies se adaptan y se aclimatan a las diferentes
condiciones ambientales (Enquist et al., 2015; Shipley et al., 2016). Por lo que la ecologia
funcional hace un estudio de como diferentes atributos fenotipicos o rasgos funcionales,
que integran aspectos fenoldgicos, fisiolégicos quimicos y morfolégicos de los
organismos, afectan las dinamicas poblacionales, comunitarias y ecosistémicas. El
estudio de la ecologia funcional se fundamenta en 4 propiedades (Shipley, B. et al 2015):
1) Enfoque en los valores de los rasgos fenotipicos por encima de las afiliaciones

taxondmicas o filogenéticas
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2.) La comparacion de los valores de los rasgos funcionales entre muchas especies y
ambientes revelan tendencias generales, que no estan limitadas a grupos taxonémicos o
geogréficos.

3.) Se hacen comparaciones entre los valores de los rasgos funcionales en gradientes
ambientales para entender como diferentes combinaciones de estos rasgos afectan
procesos ambientales y como los diferentes ambientes seleccionan diferentes
combinaciones de estos rasgos.

4.) Se hace un escalamiento explicito de rasgos, o grupos de estos rasgos, al asumir
que esta estructura y unién en escalas de organizacién mas altas ocurren como resultado
de la composicion de rasgos de los individuos presentes.

Rasgos de efecto y rasgos de respuesta:

Un enfoque que ha resultado util a la hora de entender la forma en la que las diferentes
estrategias de las plantas interactian con el ambiente, ha sido el esquema de rasgos
funcionales de efecto y rasgos respuesta (Diaz & Cabido, 2001). En este esquema se
explica como las comunidades bioldgicas tienen un pool de rasgos Yy estrategias que les
permiten mantenerse en las diferentes condiciones ambientales y se establece que estas
comunidades tienen un efecto sobre el ambiente. Este efecto sobre los ecosistemas es la
base de los diferentes servicios ecosistémicos que un cambio en estas condiciones
ambientales generard que algunas estrategias funcionales puedan ser mas exitosas que
otras, por lo que la estructura de las comunidades, y dependiendo de su plasticidad, en
cuanto a sus estrategias funcionales tendra un cambio (Pillar, B. et al. 2013). Los rasgos
de respuesta son todos aquellos rasgos que les permiten a las comunidades bioldgicas
responder a los cambios ambientales y los rasgos de efecto son todos aquellos rasgos
funcionales que inciden de manera directa o indirecta al funcionamiento del ecosistema

(Diaz, S. et al. 2001). La seleccion natural que ocurre sobre los individuos que tienen los



952

953

954

955

956

957

958

959

960

%61

962

963

964

965

966

967

968

969

970

971

972

973

974

975

976

42

rasgos funcionales adecuados para sobrevivir y reproducirse bajo unas determinadas
condiciones ambientales, afectara la composicion y dominancia relativa de las especies
en la comunidad que impactara de manera distinta al ecosistema al cambiar la
composicion de rasgos de efecto que hay en la comunidad. Estos rasgos de respuesta y
rasgos de efecto no son excluyentes el uno del otro por lo que existen algunos rasgos que
acttan sobre el ecosistema y a su ve indican como las comunidades responden a cambios
ambientales.

Ecologia de los bosques tropicales de montafia:

Estado de conservacion e importancia estratégica:

Los Bosques altoandinos son uno de los ecosistemas mas amenazados en Colombia ya
que han sido expuestos a gran cantidad de presiones de transformacion y fragmentacion,
principalmente por efectos de la ampliacion de la frontera agricola, la introduccion de
especies exdticas domesticadas, la deforestacion y las explotaciones mineras, pues la
region andina de Colombia es una zona de alto interés econémico (Acufia Caro, 2010)
(Armenteras, Gast, & Villareal, 2002). Se estima que solo permanece el 41% del area
original de bosques de montafia de los Andes orientales de Colombia (Armenteras, Gast,
& Villareal, 2002). De los cuales solo el 11.2% se encuentran dentro de areas protegidas
(Armenteras, Gast, & Villareal, 2002). Se ha demostrado que los ecosistemas tropicales
de montafa proveen una gran cantidad de servicios ecosistémicos, manteniendo el interés
de las personas y de diferentes instituciones para generar estrategias que permitan su
conservacion e incentiva la investigacién cientifica sobre los mismos (Scatena,
Bruijnzeel, Bubb, & Das, 2010). Dentro de estos servicios ecosistémicos se encuentran el
suministro estable de recurso hidrico de alta calidad que puede ser usado para irrigacion
de cultivos, abastecimiento de agua potable, generacion de energia hidroeléctrica y da

estabilidad ante las épocas de sequia; ademas estan los servicios que presta la
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biodiversidad de los ecosistemas mejor conservados como el uso el potencial para
ecoturismo y para suministro de recursos farmacéuticos asi como también servicios de
aprovisionamiento sostenible de alimentos silvestres, de plantas ornamentales y de
madera para distintos usos asi como también servicios ecolégicos de polinizacion
(Bruijnzeel, Kappelle, Mulligan, & Scatena, 2010)

Filtros ambientales:

Existen tres gradientes ambientales que han resultado de gran interés para entender los
patrones de diversidad bioldgica en los bosques tropicales de montafia: la elevacion
(asociada a la temperatura, cambios en la radiacion y la presencia de ecotonos), la
humedad (relacionada con la incidencia del banco de nubes, la estacionalidad y cambios
en las dindmicas el suelo) y la topografia (y su influencia en la escorrentia y el efecto del
viento) (Young, 1993). También son de gran importancia patrones espaciales como la
conectividad y la fragmentacion pues estos inciden en la capacidad de dispersion de las
especies (Young, 1993). Teniendo en cuenta todos estos elementos de analisis se puede
entender mejor uno de los cambios estructurales de los bosques de montafia que méas ha
Ilamado la atencion de diversos investigadores, la disminucién del dosel y de la altura de
los arboles con el aumento en la elevacion (Bruijnzeel, Kappelle, Mulligan, & Scatena,
2010). El estrés hidrico (por exceso o por déficit de agua), la temperatura y la radiacion,
la disponibilidad de nutrientes en el suelo y el viento han sido usados como factores
explicativos de la disminucion en la altura de los arboles con la elevacion, sin embargo
aunque estos factores pueden tener una influencia en la arquitectura del bosque no todos
parecen tener un efecto significativo (Bruijnzeel, Kappelle, Mulligan, & Scatena, 2010).
Procesos ecologicos relevantes para la diversidad:

Se ha registrado que la cantidad de endemismos aumenta con la elevacion en los bosques

nublados tropicales de montafia, alcanzando su maximo a los 2000 m.s.n.m (Bruijnzeel,
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Kappelle, Mulligan, & Scatena, 2010). Fenémeno atribuido generalmente a las
particularidades de los taxa y sus interacciones bioldgicas especificas (por ejemplo en la
polinizacidn), a la estabilidad climética por largos periodos de tiempo y al efecto de las
areas pequefias que aumentan las tasas especiacion (determinadas por patrones
orogréficos) (Young, 1993). Los procesos de especiacion en estos ecosistemas parecen
estar asociados a procesos de hibridacion, a clinas en gradientes ambientales y a eventos
de vicarianza (por movimientos tecténicos y cambios en la dispersion) siendo la
especiacion alopétrica la forma predominante de especiacion (Young, 1993). Sin embargo
los mismos factores que promueven estos tipos de especiacion pueden estar aumentando
el riesgo de extincion de las especies (Young, 1993). En cuanto a la riqueza especifica la
tendencia es distinta, dandose una disminucién de esta con la elevacion, aunque aun es
necesario esclarecer los motivos de este recambio altitudinal de las especies, varias
investigaciones han indicado que est& disminucion esté relacionada con el cambio en las
condiciones ambientales, especificamente con cambios en la temperatura y la humedad,
el exceso de lluvias y cambios en la disponibilidad de luz y nutrientes del suelo que
inciden en la productividad primaria asi como también a procesos evolutivos historicos y
de capacidad de dispersion de las especies (Young, 1993) (Bruijnzeel, Kappelle,
Mulligan, & Scatena, 2010).

Regeneracién natural:

El proceso de regeneracion en los bosques es el proceso que permite la renovacion de
individuos de las especies, por lo que tiene una gran importancia para la estructuracion
de comunidades (Grubb, 1977; Norden, 2014). Este proceso ocurre en varias etapas, que
imponen diferentes filtros ambientales, e incluyen la fecundacion de embriones de la
planta, la produccion de semillas, las colonizaciones de semillas en nuevos sitios y el

establecimiento de semillas (Grubb, 1977; Norden, 2014). Esta idea surgié desde la
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observacién que los estadios mas tempranos de desarrollo en las plantas estan sujetos a
altos riesgos de mortalidad (Grubb, 1977; Norden, 2014). Por lo que ver solo las
dinamicas que ocurren en los estadios de vida adulto en las plantas podrian esconder
importantes patrones en la coexistencia de especies y la distribucion de los individuos
(Grubb, 1977; Norden, 2014). Unida a esta observacion se encuentra la idea que los
organismos adultos pueden tener mayor sobreposicion de nichos, asi como también es
posible ver individuos adultos se pueden encontrar en condiciones que las que las
plantulas normalmente no podrian sobrevivir (Grubb, 1977; Norden, 2014). Esto refleja
un cambio ontogenético en el nicho que tiene importantes implicaciones sobre la
estructuracion de comunidades (Grubb, 1977; Norden, 2014). El nicho realizado de las
especies sera el resultado de final de una seria de filtros ambientales que determina la
distribucion de las especies (Grubb, 1977; Norden, 2014). Es importante entender que la
heterogeneidad ambiental, tanto en el espacio como en el tiempo, puede cambiar también
los patrones de distribucion de especies (Grubb, 1977; Norden, 2014).Un ejemplo de
como la heterogeneidad ambiental afecta el reclutamiento de especies se puede encontrar
en el efecto de almacenamiento, en el cual las fluctuaciones en la disponibilidad de los
recursos en el tiempo, permite el reclutamiento de especies en diferentes periodos de
tiempo, almacenando reclutas de especies que solo podian colonizar en determinados
momentos de tiempo dados por la heterogeneidad ambiental (Grubb, 1977; Norden,
2014). Existen cuatro procesos ecoldgicos que gobiernan la fase de regeneracion. El
primero estd dada por la limitacion en la dispersion, que se define como el fracaso de las
especies para alcanzar un lugar favorable para la regeneracion (Grubb, 1977; Norden,
2014). El segundo, esta dado por los filtros que enfrentan las plantas para establecerse
una vez a germinado la plantula (Grubb, 1977; Norden, 2014). El tercero dado por las

fluctuaciones en el tiempo de los recursos y condiciones ambientales (Grubb, 1977;
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Norden, 2014). Y el ultimo los efectos de densidad dependencia negativa que limita el
reclutamiento de especies (Grubb, 1977; Norden, 2014).

Metodologia ampliada:

Area de estudio:

Este proyecto tendra lugar en la reserva bioldgica del Encenillo que corresponde a un
bosque nublado de alta montafia segun la clasificacién de bosques tropicales de montafia
presenta por Bruijnzeel en el 2010 donde la temperatura maxima promedio cae por
debajo de los 10 grados centigrados, en elevaciones que van desde los 2800 y los 3200
metros de elevacion sobre el nivel del mar, donde la altura del dosel varia de 15 a 18
metros, y los arboles emergentes son normalmente ausentes, pero pueden llegar a los 26
metros. En el que las hojas microfilas son bastante comunes y debido a las condiciones
de humedad por precipitacion horizontal permiten una gran abundancia de especies de
plantas epifitas y coberturas de musgos y hepéticas del 70 al 80%. Se constituyo en el
2007 con el propdsito de preservar los bosques altoandinos dominados por encenillos
(Weinmannia spp.) y la flora y fauna asociada a estos. Cuanta con una extension total de
195 ha, de las cuales 135 presentan cobertura boscosa. Su importancia radica en que alli
se encuentran algunos de los Ultimos fragmentos de bosque nativo primario en la
cordillera oriental. Por esta razdn se cree que es de los pocos refugios restantes para aves
de interior de bosque y mamiferos como coati y el armadillo de la zona (Reserva
Bioldgica Encenillo s.f.).

Protocolo de medicién de rasgos funcionales.

Establecimos el siguiente protocolo de medicion de rasgos funcionales no solo para
responder a las preguntas planteadas en el proyecto sino también con el propdsito de tener
un procedimiento estandarizado de recoleccion de muestras y medicion de rasgos

funcionales. Este protocolo nos permitira tener un control sobre la forma en la que se
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realiza la caracterizacion de las estrategias funcionales y sera un procedimiento estandar
que pueda servir para futuros proyectos.

Est& basado en diferentes propuestas de investigadores e instituciones gubernamentales
que dan guia sobre la forma en la que se debe obtener informacién sobre los diferentes
rasgos funcionales, como lo son el trabajo de Cornelissen J.H.C. et al en el 2003
“Handbook of protocols for standardised and easy measurment of plant functional traits
worldwide”, el trabajo de Salgado-Negret B. et al del instituto de investigacion de
recursos biologicos Alexander von Humboldt de 2015 “La ecologia funcional como
aproximacion al estudio, manejo y conservacion de la biodiversidad: protocolos y
aplicaciones”, la propuesta de Carmona C.P. et al de 2015 “More for less:sampling of
plant functional traits across local environmental gradients” y finalmente el trabajo de
Markesteijn L. y Poorter L. en el 2009 “Seedling root morphology and biomass allocation
of 62 tropical tree species in relation to drought- and shade-tolerance”.

En el protocolo se plantea la forma en la que fueron escogidos los individuos de los que
se tomaron los de rasgos funcionales, el método de colecta de material vegetal en campo
asi como también el procedimiento general de medicidn de los rasgos teniendo en cuenta
el orden de procesamiento de cada muestra y finalmente el método de medicion de cada
rasgo.

Seleccion de individuos:

Con base en un muestreo local de especies realizado previamente se seleccionaron las 10
especies mas abundantes en plantulas y adultos, segun su densidad de tallos, procurando
que presentaran estrategias de crecimiento contrastantes (Hurtado & Norden, datos sin
publicar). La muestras vegetales se colectaron de entre 10 a 15 individuos de cada una de
las especies, que estuvieran sanos y sin huellas de ataques por herbivoria o patdgenos

(Carmona, Rota, Azcarate, & Peco, 2015). En plantulas se colecté material vegetal en
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individuos que tuvieran al menos 6.5cm y maximo 22cm de alto - que demostraran un
desarrollo completo de sus hojas- teniendo asi un control sobre la biomasa de los
individuos, dado que su biomasa tiene una influencia directa sobre la variabilidad de los
rasgos funcionales (Poorter & Markesteijn, 2007). En plantulas se evitd colectar material
vegetal si presentaban rebrotes, sin embargo se registré por especie el grado de rebrote,
pues esta caracteristica tiene una importancia estratégica en la persistencia de las plantas
en el bosque (Bond & Midgley, 2001). También se registrd la exposicion de las plantulas
a la luz solar, de acuerdo con la clasificacion de esta exposicion utilizada por Poorter en
el 2007, colectando material vegetal para medicion de rasgos solo en individuos que
estuvieran bajo condiciones de buena exposicién solar, considerados aqui los valores 3,
4y 5. En esta clasificacion se dan valores de exposicion en cinco niveles, siendo 1 - el
valor asignado a individuos que no reciben ninguna radiacion directa, 2 - valor asignado
a individuos que reciben radiacion lateral, 3 - valor asignado a individuos que reciben
radiacion directa en una parte de su corona 4 - si reciben radiacion directa en toda la
corona y 5 - si tiene una exposicion directa a la radiacion en su corona pues es un arbol
emergente. Se control6 que las mediciones de los rasgos se hicieran todas en un mismo
nivel de inclinacion, pues el nivel de inclinacion tiene una incidencia en los niveles de
humedad del suelo y estos pueden representar cambios en los filtros ambientales a los que
se enfrenta la planta, especialmente en ecosistemas tropicales de montafa, y generar
diferentes variaciones en las estrategias funcionales de las plantas (Bruijnzeel, Mulligan,
& Scatena, 2011; de Bello et al., 2013; Salgado-Negret, Canessa, Valladares, Armesto, &
Pérez, 2015) .

Para los individuos adultos se realizaron colectas de material vegetal en individuos con
al menos 10cm de DAP, verificando que fueran individuos adultos segun la presencia o

vestigios de floracion.
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Colecta de material vegetal (fase de campo):

Adultos:

Se realizd una colecta de muestras de madera y hojas de cada individuo. Con la ayuda de
un barreno se extrajo una muestra de madera, teniendo cuidado de ubicar el barreno de
forma perpendicular al tronco y en un lugar donde existiera la menor influencia de la
inclinacion del tronco. El barreno no debia atravesar completamente, sino llegar hasta la
mitad del tronco, para evitar al méximo los dafios estructurales al individuo, y ademés se
tapo el orificio realizado con una rama de la misma especie, que encajara en el hoyo
evitando una posible invasion de patogenos en el individuo. La muestra extraida se guardo
en un pitillo con orificios marcado con el cédigo de la especie y el nimero de la muestra.
Todas las muestras de madera fueron sumergidas en agua con algunas gotas de hipoclorito
de sodio a la menor brevedad posible, para asi evitar la proliferacion de hongos (Salgado-
Negret, 2016). Para las muestras foliares, recolect6 una rama gruesa, que estuviera en la
maxima exposicion solar posible, esta se almacené en una bolsa pléstica para evitar al
maximo la perdida de agua de las hojas. También se marco con el cddigo de la especie y
el nimero de la muestra, para la posterior medicién de rasgos foliares las hojas extraidas
de cada rama se guardaron en bolsas plasticas con papel humedecido, cada muestra con
el debido marcaje, y guardadas en una nevera de icopor (Salgado-Negret, 2016).
Plantulas:

Se realiz6 la colecta de todo el individuo, teniendo el mayor cuidado posible para no
romper las raices secundarias, al excavar un hueco alrededor de la plantula para poder
extraerla (Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Poorter & Markesteijn, 2007; Salgado-
Negret, 2016). Fue importante revisar la direccion en que la raiz crecia, pues si este
crecimiento es de forma lateral el agujero siguié esta direccion de crecimiento, para evitar

el rompimiento de la raiz. La muestra se almacen0 en una bolsa plastica marcada con el
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codigo de la especie y el nimero de la muestra. Sin embargo, fue necesario garantizar la
humedad de la muestra por lo que esta fue sumergida en agua una vez colectada (Salgado-
Negret, 2016).

Una vez colectadas las muestras se realiz6 las medidas de los rasgos funcionales con
ayuda de equipos de laboratorio, en el siguiente orden:

Plantulas:

Separacion de las partes de la plantula en hojas, tallo y raiz teniendo en cuenta que la
division entre el tallo y la raiz pudiera ser evidenciable por un cambio en el aspecto de
los tejidos.

1) Hojas fresco: Seleccionar cinco hojas (ni las mas juveniles ni las mas senescentes,
sin hongos o herbivoria) y pesarlas en fresco ademas de escanearlas, con una medida de
referencia métrica. Guardarlas en sobres individuales para secar al horno. Si la plantula
presentd mas de cinco hojas, se guardaron las hojas adicionales en sobres para estimar el
peso seco foliar total.

2.) Raiz fresco: Se escaneo la raiz para medir su longitud méxima y pesarla en fresco.
Guardado en sobre marcado para secar.

3.) Tallo fresco: Peso fresco del tallo y estimacion del volumen desplazado de agua
por el tallo.

4.) Secado de todos los sobres (cinco hojas individuales, hojas totales, raiz, tallo) a
60°C por 72 horas. Seguida por la estimacién de peso seco de cada parte, inmediatamente
después de ser sacadas del horno. Si las muestras no pudieron ser pesadas inmediatamente
después, fueron almacenadas en una bolsa de pléastico sellada y con gel de silica y/o
puestas de nuevo, durante un tiempo, en el horno

5) Estimacion final de rasgos segun indicaciones para cada rasgo.



1177

1178

1179

1180

1181

1182

1183

1184

1185

1186

1187

1188

1189

1190

1191

1192

1193

1194

1195

1196

1197

1198

1199

1200

1201

51

Adultos:

1. Escogencia de las cinco hojas y almacenamiento en papel humedecido para
alcanzar la hidratacion

2. Eliminacion de la corteza de la rama y marcaje. Almacenamiento en bolsa ziploc
con agua Yy cloro hasta su medicién de volumen.

3. Estimacion de peso en fresco las cinco hojas seleccionadas y escaneo para la
determinacion de area foliar y marcaje para posteriormente ser llevadas al horno de

muestras botanicas.

4. Estimacion volumen de la madera de la rama (2cm) y de la muestra colectada con
el barreno.
5. Secado en el horno de muestras boténicas, a una temperatura de 60°C por al menos

72 horas 0 a 70°C por 48 horas para las hojas, a 70°C durante 72 horas para muestras de
madera.

6. Luego fueron pesadas - inmediatamente después de ser sacadas del horno. Si las
muestras no pudieron ser pesadas inmediatamente después, fueron almacenadas en una
bolsa de plastico sellada y con gel de silica.

7. Estimacion final de rasgos segun indicaciones para cada rasgo.

. Biomasa (pléantulas, gr gr-1):

Serd el resultado de la suma del peso seco (en gramos) de todas las hojas de la plantula,
incluyendo cotiledones si los hay, del tallo de la plantula y de las raices. La raiz sera
diferenciada del tallo por el limite en el que ocurra un cambio de color de tejidos. Este
rasgo tiene una influencia importante en la variabilidad de los rasgos funcionales y
ademas sirve como una aproximacion a la tasa de crecimiento en el primer afio de

vida(Poorter & Markesteijn, 2007; Salgado-Negret, 2016).
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. Area foliar (plantulas y adultos, mm?2):

Se seleccionaron cinco hojas con peciolo completamente desarrolladas que tuvieran la
menor - 0 ninguna - influencia de senescencia o herbivoria y se marcaban. La estimacion
del &rea foliar se realizé con la ayuda de un escéner, tomando las iméagenes de estas hojas
frescas bien expandidas, en un fondo blanco y con la presencia siempre de una escala. En
caso de hojas coriaceas, enrolladas o grandes que fueran dificiles de poner en el escéaner,
se dividid la hoja en fragmentos mas pequefios para luego estimar el area de cada
fragmento y sumar. Posteriormente la imagen se analiz6 con el programa ImageJ,
convirtiéndola a formato binario blanco y negro de 8 bits, para maximizar el contraste y
tener una estimacion precisa del area foliar. Este rasgo representa la lamina foliar
proyectada en milimetros cuadrados, y su valor indica que tan eficiente es la planta para
interceptar la radiacién solar, asi como también tiene importantes implicaciones en la
economia del carbono y el balance hidrico de las plantas (Pérez-Harguindeguy et al.,
2013; Salgado-Negret, 2016).

. Area foliar especifica (plantulas y adultos, cm2 mg-1):

Las cinco hojas seleccionadas para el area foliar fueron secadas en un horno a 60°C por
al menos 72 horas 0 a 70°C por 48 horas, y luego fueron pesadas - en gramos con tres
decimales de exactitud -, inmediatamente después de ser sacadas del horno. Si las
muestras no pudieron ser pesadas inmediatamente después, fueron almacenadas en una
bolsa de pléastico sellada y con gel de silica. Luego se estimé el area foliar especifica
dividiendo el area foliar en centimetros cuadrados por la masa seca de la hoja respectiva.
Este rasgo indica el costo de construir una mm2 de area foliar y es un rasgo clave en el
espectro de la economia foliar (Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Salgado-Negret, 2016).

. Contenido foliar de materia seca (plantulas y adultos, mg gr-1):
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Este rasgo se estimd para las cinco hojas seleccionadas en area foliar y area foliar
especifica, dividiendo el peso seco respecto al peso fresco de cada hoja. Las hojas deben
ser secadas en temperaturas inferiores a los 70°C pues asi se evita la volatilizacion de
algunos de sus nutrientes foliares. Altos valores de este rasgo estan relacionados con alta
densidad de los tejidos foliares e inversion en defensas estructurales, pero con bajas tasas
de descomposicion de la hojarasca (Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Salgado-Negret,
2016).

. Fraccion de masa de las hojas, las raices y el tallo (plantulas, gr gr-1):

Este rasgo se estimé en las tres partes de la plantula. La estimacion de cada fraccion de
masa sera igual a el peso seco - en gramos - en la parte de interés (ya sean hojas, raices o
tallo) dividido por el peso seco de toda la plantula - en gramos-1 con tres decimales de
precision -. La medicion de este rasgo tiene implicaciones importantes en el
entendimiento sobre la asignacién de los recursos en la planta, y determina cuales son las
estrategias de forrajeo de las plantas para optimizar su fitness ecoldgico (Pérez-
Harguindeguy et al., 2013; Poorter & Markesteijn, 2007).

. Densidad de madera - tallo en el caso de plantulas - (plantulas y adultos, gr cm-3)
Para la estimacion de este rasgo las muestras de madera debian estar apropiadamente
hidratadas. Se realizaron estimaciones de la densidad de madera en las muestras de
madera obtenidas del tronco, y en el caso de ramas, de la rama de la que se derivan las
muestras foliares y, en el caso de las plantulas, del tallo de las plantulas. A las muestras
de madera provenientes de la rama se quito la corteza y se hizo un posterior marcaje con
el cadigo de la especie y el numero de la muestra. Finalmente se sumergid la muestra en
agua con algunas gotas de cloro y para asi evitar la desecacion y proliferacion de hongos,
y se mantuvo de esta forma hasta el momento del analisis de laboratorio. A cada muestra

hidratada de madera se le determino el volumen con el método de desplazamiento de
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agua, en el cual el nucleo de madera se sumerge completamente en un recipiente con agua
sobre una balanza semi-analitica con tres decimales de precision. El nucleo de madera se
sumergio con la ayuda de una aguja cuyo volumen fuera despreciable y la muestra de
madera no debia tocar ninguna parte del recipiente. EI peso medido de agua desplazada
es igual al volumen de la muestra (ya que el agua tiene una densidad igual a 1 g/cm3). La
balanza debia volver a cero después de la medicion, para continuar midiendo los otros
nacleos de madera. Después de esta medicion, el nacleo de madera fue secado en un
horno para muestras botanicas a una temperatura constante de 70°C durante 72 horas para
finalmente pesarlo, en gramos con tres decimales de precisién, inmediatamente después
de que la muestra fuera sacada del horno. Si las muestras no pudieron ser pesadas
inmediatamente después, se almacenaron en una bolsa de plastico sellada y con gel de
silica. La densidad de madera es la division entre la masa seca y el volumen de la muestra.

Este rasgo es un indicador de la vulnerabilidad del tallo a la cavitacién, por lo tanto altos
valores en este rasgo estan correlacionados con mayor resistencia a la ruptura y con tasas
demograficas de menor crecimiento y mortalidad (Pérez-Harguindeguy et al., 2013;
Salgado-Negret, 2016).

. Longitud radicular especifica (plantulas, cm gr2):

Es igual a la longitud méxima de la raiz, medida con la ayuda del programa ImageJ,
dividida el peso seco de la raiz. Es un rasgo analogo al area foliar especifica pero bajo el
suelo y hace referencia a la relacion entre unidad de adquisicion — longitud — y la inversion
en recursos. Generalmente, plantas con alta longitud radicular especifica despliegan
mayor superficie de absorcion por unidad de masa seca invertida y se considera que tienen
mayores tasas potenciales de absorcion de agua y nutrientes, menor vida Util y tasa de
crecimiento superior a plantas de baja Longitud radicular especifica (Pérez-Harguindeguy

et al., 2013; Salgado-Negret, 2016).
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. Contenido radicular de materia seca (plantulas, mg gr-1):

Este rasgo se define como la cantidad de materia seca por unidad de masa, para determinar
la cantidad de materia seca se dividio el peso seco entre el peso fresco de la raiz. Altos
valores de este rasgo estan relacionados con alta densidad de los tejidos radiculares e
inversion en defensas estructurales, pero con bajas tasas de descomposicion del tejido en
el suelo (Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Poorter & Markesteijn, 2007; Salgado-Negret,
2016).
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