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ResuMEN. En los Andes occidentales del sur del Ecuador existen remanentes de bosques tropicales montanos
andinos, BTMA, que merecen ser estudiados ecolégicamente para valorarlos y conservarlos. El objetivo de esta
investigacion fue describir la diferencia de pardmetros taxonémicos y funcionales de la vegetacion arbdrea
y, ademas, explicar su relacion con variables predictoras. Se utilizaron predictoras de clima, de suelos y una
autocorrelacion espacial para explicar las diferencias en la composicion, diversidad, densidad arbdrea, biomasa
y rasgos funcionales entre dos tipos de BTMA: bosque siempreverde montano (BSM) y bosque siempreverde
montano alto (BSMA). La diferencia en la composicién de especies fue descrita con analisis de similitudes
y escalamiento multidimensional no métrico. Las diferencias en la diversidad, densidad, biomasa y rasgos
funcionales se evaluaron mediante pruebas de medias con t de Student. La relacién entre la composicion de
especies y variables predictoras fue analizada con particion de varianza, y la densidad arboérea, biomasa aérea'y
rasgos funcionales, con modelos lineales generalizados. La composicién de especies fue diferente entre los dos
tipos de bosques. Estas diferencias fueron explicadas por el clima y la autocorrelacién espacial. La densidad
arborea y la biomasa aérea fueron superiores en el BSMA. El promedio ponderado del area foliar (AF) fue
superior en el BSM, y el area foliar especifica (AFE) fue mayor en el BSMA. La composicién de especies fue
explicada por la precipitaciéon media anual (PMA) y la temperatura media anual (TMA); la densidad arbérea,
porla TMA, la densidad aparente (DA) y la materia organica; la biomasa arbdrea aérea, por la TMA; el AF, por
la TMA y la DA, y el AFE, por la PMA. Se concluye que los parametros de la vegetacion varian en gradientes
altitudinales pequenos, donde existe heterogeneidad ambiental condicionada por el clima y ciertas variables
de los suelos.

[Palabras clave: Azuay, bosque montano, autocorrelacién espacial, remanentes de bosque, precipitacion,
temperatura]

AssTrACT. Influence of climate on the composition, diversity, biomass and functional traits of tree vegetation
of two Andean montane tropical forests. In the western Andes of southern Ecuador, remnants of Andean
montane tropical forests (BTMA) deserve to be studied ecologically for their value and conservation purposes.
This research aimed to describe the difference in taxonomic and functional parameters of arboreal vegetation
and explain its relationship with predictor variables. Predictors of climate, soils and spatial correlation were
used to explain the difference in composition, diversity, tree density, biomass and functional traits between
two types of BTMA: evergreen montane forest (BSM) and highline evergreen montane forest (BSMA). The
difference in species composition was described with ANOSIM and NMDS. Differences in diversity, density,
biomass and functional traits were evaluated using mean tests with Student t. The relationship between
species composition and predictor variables was analyzed with variance partitioning (VARPART), while tree
density, above-ground biomass, and functional traits were analyzed with generalized linear models (MLG).
The composition was different between the two types and was explained by climate and spatial correlation.
Tree density and above-ground biomass were higher in the BSMA. The weighted average of the leaf area (AF)
was higher in BSM, while the specific leaf area (AFE) was higher in the BSMA. The mean annual precipitation
(PMA) and mean annual temperature (TMA) explained the composition of the species. The density was explained
by the TMA, apparent density (DA) and MO. The aboveground biomass was explained by TMA. The AF was
explained by the TMA and DA and the AFE was explained by the PMA. We concluded that the parameters
of the vegetation vary in small altitudinal gradients, where there is environmental heterogeneity conditioned
by the climate and certain soil variables.
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INTRODUCCION

Los bosques tropicales montanos andinos
(BTMA) son uno de los ecosistemas mas
importantes para la conservacion de la
biodiversidad (Myersetal. 2000), ya que poseen
la mayor diversidad de plantas vasculares
del planeta (Barthlott et al. 2005; Jadan et al.
2022). Su composicién de especies es muy
diversa —lo que ha permitido la formacion
de diferentes comunidades forestales— y su
estructura es altamente heterogénea debido a
factores bidticos y abidticos (Baez et al. 2015;
Girardin et al. 2014). La estructura también
se relaciona de forma directa con aspectos
morfoldgicos de la vegetacion conocidos como
rasgos funcionales, que indican la adaptacion
de las especies en relaciéon con las variables
ambientales circundantes (Casanoves et al.
2011; Finegan et al. 2015). Estos rasgos de la
vegetacion también se relacionan directamente
con los servicios ecosistémicos que brindan
los bosques al ambiente y, por ende, a las
poblaciones humanas (e.g., el almacenamiento
de carbono a través de la acumulacion de su
biomasa vegetal) (Ali et al. 2017).

La composicion, la diversidad y labiomasa de
las comunidades forestales andinas dentro de
los BTMA se distribuyen de manera singular
en respuesta a factores climaticos, topograficos
y edaficos (de la Cruz-Amo et al. 2020; Kiiebler
et al. 2016; Unger et al. 2012). La riqueza de
especies (Homeier et al. 2010; Malizia et al.
2020), la biomasa y la densidad arborea (de
la Cruz-Amo et al. 2020; Girardin et al. 2014;
Moser et al. 2011) disminuyen a mayor altitud.
De igual manera, las temperaturas bajas no
favorecen a la diversidad, a la estructura de
la vegetacion ni a la biomasa arbdrea (Baez et
al. 2015). Ademas, la mayor riqueza, densidad
arbdrea y biomasa se dan en suelos ubicados en
altitudes menores donde la disponibilidad de
materia organica, nitrégeno y fosforo es mayor
(Unger et al. 2012); también se da en suelos
menos acidos. Ademads, estos parametros
de la vegetacion difieren segun el estado de
madurez del bosque (Jadan et al. 2021; Jadan et
al. 2017; Yepes et al. 2010). En bosques maduros
existe mayor diversidad y los valores de area
basal y altura (que determinan la biomasa)
también son superiores.

Los rasgos funcionales constituyen una parte
esencial de la estructura de la vegetacion en los
BTMA, lo cual se manifiesta con la diversidad
de grupos funcionales de especies (Casanoves
et al. 2011). Los rasgos funcionales foliares
y caulinares responden a las condiciones

ambientales y edad de sucesion (Adler et
al. 2014). A estas condiciones se asocian
diferentes especies; por ejemplo, en bosques
jévenes sobresalen especies forestales
helidfitas (con menor area foliar especifica y
densidad de la madera). En contraposicion se
encuentran las especies esciofitas (con mayor
area foliar especifica y mayor densidad), que
mayormente prevalecen en bosques primarios
o maduros (Finegan 1992; Jadan et al. 2017).
Los rasgos funcionales también son relevantes
para evaluar la funcionalidad del ecosistema
a nivel local y al regional. Es asi que a través
de rasgos como la altura, el didmetro arboreo
y la densidad de la madera se pueden indagar
los reservorios de carbono en la biomasa
vegetal (Ali et al. 2017; Finegan et al. 2015).
Esta informacion es relevante investigar la
mitigacion de los ecosistemas naturales frente
al cambio climatico global (Duque et al. 2015;
Feeley et al. 2011).

Los BTMA son muy susceptibles a la
deforestacion, lo que es evidente en el sur
del Ecuador (Jadan et al. 2016; Tapia-Armijos
et al. 2015), donde las causas antropogénicas
son las mas determinantes, asociadas a la
expansion de areas agricolas. La deforestacion
podria disminuir mediante la valoracion de
los BTMA, donde los enfoques ecoldgico,
taxonémico y funcional sirvan de base para
concretar acciones especificas de manejo y
conservacion. Para aportar a los esfuerzos
de conservacion en los BIMA con base en
la valoracién ecoldgica, se desarrolld la
presente investigacion en la que planteamos
las preguntas: 1) ;existen diferencias entre
dos parches de bosques tropicales montanos
en el sur del Ecuador, vertiente occidental de
los Andes, con respecto a la composicidn, la
diversidad, la densidad arbérea, la biomasa
aérea y los rasgos funcionales de la vegetacion
arborea?, y 2) ;cuales variables climaticas
y edaficas explican en mayor medida la
composicién, la diversidad, la densidad, la
biomasa y los rasgos funcionales?

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

La investigacion se realiz en los remanentes
o parches de BTMA maduros con buen estado
de conservacién y sin mayores amenazas
por deforestaciéon (segiin una evaluacion a
priori exploratoria, en la que se determino la
presencia de especies climax y la estructura
de la vegetacion), dentro de la provincia del
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Azuay, Ecuador (Figura 1). Estos remanentes
estan ubicados en la vertiente occidental de la
cordillera de los Andes en dos tipos de bosques
diferenciados por pisos altitudinales: 1) bosque
siempreverde montano (2000 a 3000 m) (BSM),
y 2) bosque siempreverde montano alto >3000
m (BSMA), que limita con el paramo (MAE
2013). Aspectos generales de su estructura
interna y externa se muestran en las fotografias
de la Figura 1.

Establecimiento de parcelas y toma de datos

En cada tipo de bosque (BSM y BSMA) se
instalaron diez parcelas (20 en total) de 0.1 ha
(20x50 m) siguiendo la metodologia sugerida
por Arellano et al. (2016). Estas parcelas
fueron instaladas dentro de los remanentes
(una por cada parche) de bosque al menos
con una distancia horizontal de 300 m para
tener independencia en los datos tomados
(distancia mas cercana entre parcelas de
300 m y la mas lejana 5000 m; promedio
de 1200 m de distancia entre las parcelas
mas cercanas y lejanas dentro de cada tipo
de bosque). Sus coordenadas geograficas y
su ubicacion altitudinal se muestran en la
Figura 1. Aqui, los arboles (incluyendo palmas
y helechos) 210 cm DAP (didmetro a 1.3 m
sobre el nivel del suelo) fueron inventariados
para cumplir con los objetivos planteados. Se
recolectaron muestras botanicas para realizar
identificaciones taxondmicas y para medir
rasgos funcionales. Se considerd este tamafio
por tratarse de arboles adultos conocidos
como fustales, desarrollados fisioldgica
y morfoldgicamente, lo que garantiza su
presencia en futuras mediciones. Ademas,
este tamafio de la vegetacion arborea se suele
usar para comparar estudios de diversidad
en bosques tropicales a nivel local y regional
(Berry et al. 2002).

Para determinar la composicion de
especies, los individuos inventariados
fueron identificados taxonémicamente a
nivel de especie mediante comparaciones
de especimenes en el herbario Loja y con
claves taxonomicas de la flora del Ecuador
(Holm-Nielsen and Harling 1986). Para la
nomenclatura de las especies se utilizo el
catdlogo de la flora de Ecuador (Jorgensen
and Leon-Yanez 1999) y bases de datos
electronicas especializadas (tropicos.org y
herbario.uazuay.edu.ec). La diversidad de
especies se determind mediante la riqueza de
especies (numero de especies en cada parcela)
y segun los indices de la diversidad alfa de

Ecologia Austral 33:716-719

Shannon y Simpson. Los valores relativos
de la abundancia se calcularon a partir del
numero de individuos de cada especie,
expresado como porcentaje, dentro de cada
parcela. La densidad arborea fue calculada
con el nimero de individuos en cada parcela.
La biomasa aérea (BA) (Mg/ha) fue calculada
usando el modelo alométrico propuesto por
Chave et al. (2014):

BA =0.0673 x (Den x DAP?x H)*7
Ecuacion 1

donde Den: densidad especifica delamadera,
calculada a partir de muestras o trozos de
ramas rectas y sin nudos >1 cm de didmetro
y entre 4 y 6 cm de largo, como lo sugieren
Swenson y Enquist (2008). A estas muestras se
les desprendid la corteza y luego se les calculo
su volumen con la siguiente ecuacioén:

V=Axl Ecuacién 2

donde V=volumen; A=area de la seccion de
la rama y I=largo del trozo de rama.

Para calcular el area se aplicé la ecuacion:

A=nxd?*/4 Ecuacion 3

donde d=didmetro promedio de dos
mediciones en dos secciones de la rama. Estas
muestras fueron secadas en una estufa a 80
°C por 48 horas. Con los datos de volumen y
peso seco, se determind la densidad basica de
la madera (Den) mediante la formula:

Den = volumen (cm?) / peso seco (g)
Ecuacién 4

Los rasgos funcionales del DAP y altura
total (AT) fueron medidas en todos los
arboles. Ademas, se midieron cinco rasgos
funcionales adicionales (incluyendo la Den
descrita anteriormente) a partir de muestras
en cada parcela tomadas de entre 1y 5
arboles de todas las especies segtn su rareza
o abundancia. El area foliar (AF) (mm?) se
obtuvo con un scanner digital LI-COR modelo
LI-3100C area meter en al menos siete hojas de
cada muestra. El area foliar especifica (AFE)
(mm?/mg) fue obtenida mediante la relacion
entre AF y la masa seca (mg) de las siete hojas
secadas en una estufa a 80 °C por 48 horas. La
materia seca foliar (MS) (g/g) se calculé como
el cociente entre masa seca y masa fresca; este
ultimo rasgo fue calculado mediante el peso
de las hojas con una balanza de precision
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Figura 1. Provincia del Azuay en el Ecuador (a) y los dos sitios de estudio dentro del Azuay (b): bosque siempre verde
montano-BSM (1, en verde claro) y montano alto-BSMA (2, en amarillo) en donde estan distribuidas las 20 parcelas
de investigacion en BTMA. Las fotografias de referencia general (colocadas horizontalmente) muestran el interior de
cada tipo de bosque desde una vista exterior.

Figure 1. Province of Azuay in Ecuador (a) and the two study sites within Azuay (b): evergreen montane forest-BSM
(1, in light green) and high montane forest-BSMA (2, in yellow) where the 20 research plots are distributed at BTMA.
General reference photographs (placed horizontally) show the inside of each forest type from an outside view.
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antes de ser sometidas a otras mediciones y
en un tiempo limite de 48 horas luego de ser
recolectadas. El grosor foliar (GF) (mm) fue
medido con un calibrador digital en al menos
tres secciones de cada hoja. En todos los
casos, para los rasgos funcionales se utiliz6 el
promedio de los valores por especie, de todas
las especies presentes en cada parcela para
realizar los analisis estadisticos. Todos estos
rasgos fueron medidos siguiendo el protocolo
de Cornelissen et al. (2003).

Se usaron dos grupos de variables
predictoras: climaticas y edaficas. Las variables
climaticas consideradas fueron la temperatura
media anual (TMA), la temperatura media
mensual (TMM) y la precipitacion media
anual (PMA) por ser las mas relevantes
para explicar interacciones ecoldgicas entre
organismos biodticos y factores abidticos,
y por ser utilizadas en varios estudios en
bosques tropicales (Castellanos-Castro and
Newton 2015; Chain-Guadarrama et al. 2012;
Veintimilla Ramos 2013). Estas variables
fueron extraidas utilizando las coordenadas
geograficas centrales de cada parcela y el
programa informatico QGIS (Muenchow et
al. 2017) desde los rasters de la base mundial
Worldclim (worldclim.org), que tienen una
resolucion de 1000 m? por cada cuadricula.
Las variables edaficas consideradas fueron
la densidad aparente (DA), la conductividad
eléctrica (CE), la materia organica (MO) y el
pH del suelo. Para obtenerlas, se tomaron
muestras compuestas de suelos en cada
parcela a una profundidad entre 0 y 15 cm
luego de la hojarasca y la capa organica. Las
muestras se procesaron en el laboratorio de
suelos de la Universidad de Cuenca (Ecuador).
Las medias y las variaciones estadisticas de las
variables predictoras por cada tipo de bosque
(t de Student, P<0.05) se muestra en el Material
Suplementario-Tabla S1.

Andlisis de datos

Las variables respuesta fueron la composicion
de especies, la diversidad (riqueza, Shannon
y Simpson), la densidad arboérea, la biomasa
aérea y los rasgos funcionales. Para cada
rasgo funcional se determin¢ el promedio
ponderado de la comunidad, considerando
como peso de ponderacion a la abundancia
relativa de cada especie a nivel de parcela,
para considerar los aportes particulares de
las especies mas abundantes (Grime 1998).
Para ello, se utilizé el programa estadistico
FDiversity (Casanoves 2011). Para las variables
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de diversidad y el promedio ponderado de
los rasgos funcionales se realizé un analisis
de correlacién a fin de seleccionar y eliminar
variables correlacionadas, con un r de
Pearson >0.7 y asi evitar la redundancia
explicativa de las variables predictoras sobre
estas variables. Para ello se elimin6 una de
las variables respuesta utilizando la funcién
findCorrelation de la libreria CARET, cuyo
procedimiento considera los valores absolutos
de las correlaciones por pares. Para dos
variables altamente correlacionadas, la funcién
analiza la correlacion absoluta media de cada
variable y elimina la variable con la correlacién
absoluta media mas grande (Kuhn 2015). Las
correlaciones entre las variables respuesta se
muestran en el Material Suplementario-Tabla
S2.

Composicién, diversidad, densidad arbdrea,
biomasa y rasgos funcionales

La composicion de especies entre tipos de
bosques fue analizada y descrita mediante
un analisis de similitudes ANOSIM y un
escalamiento multidimensional no métrico
NMDS (Bray Curtis, P<0.05). Para estos dos
analisis se utilizo la matriz de abundancias
absolutas de cada especie por parcela.
Asociado con el NMDS se realiz6 un analisis
de especies indicadoras para cada tipo de
bosque con base en su relacion significativa
entre frecuencia y abundancia utilizando el
programa estadistico QEco (Di Rienzo et al.
2010). La diversidad fue analizada mediante
curvas de rarefaccion y extrapolacion, usando
el modelo de distribucién de probabilidad
multinomial de los nimeros de Hill, en tres
ordenes: O=riqueza de especies; 1=exponencial
del indice de entropia de Shannon (considera
las especies comunes); 2=la inversa de la
concentracién de Simpson (considera las
especies mds abundantes). Este analisis fue
realizado usando la libreria iNEXT de R (Hsieh
et al. 2016). Ademas, la diferencia entre las
medias de las variables respuesta de los dos
tipos de bosques, BSM y BSMA, fue analizada
con pruebas t de Student.

Variables climdticas, eddficas, autocorrelacion
espacial y su explicacion sobre la composicion de
especies

Se realiz6 un analisis de particion de la
varianza (VARPART) para determinar qué
variables predictoras de clima, edaficas y
autocorrelacion espacial explicaron con
mayor valor relativo la diferencia en la
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composicion de especies. Para evitar la
colinealidad de las variables predictoras,
en cada grupo de predictoras se realizd un
analisis de correlacion utilizando la funcion
findCorrelation de la libreria CARET (ya
explicado en las variables de respuesta). Las
correlaciones entre las variables predictoras
se muestran en el Material Suplementario-
Tabla S2. Para este analisis se incorporo
la autocorrelacion espacial como variable
predictora transformando las coordenadas
geograficas en distancias mediante el analisis
de coordenadas principales vecinas (PCNM;
transformaciéon logaritmica y distancia
euclidea) disponible en el programa Qeco
(Di Rienzo et al. 2010). Antes del analisis
VARPAT, a las variables predictoras no
correlacionadas se les aplicé el procedimiento
forward selection para retener a las variables
relacionadas significativamente (P<0.05) con la
composicion de especies. Esto permitio filtrar
la mayor cantidad de variables predictoras
estadisticamente no significativas con la
composicion de especies.

Variables climdticas y eddficas y su explicacion
sobre la diversidad, densidad, biomasa y rasgos
funcionales

En primer lugar, se realizé un analisis de
componentes principales (ACP) paraestablecer
relaciones entre las variables predictoras de
clima y de suelos con los dos tipos de bosque
y para asociar los promedios ponderados
de los rasgos funcionales con los tipos de
bosques, lo cual permitié tener mayores
elementos de analisis. Luego se realizaron
regresiones multiples utilizando modelos
lineales generalizados (MLG), asumiendo la
distribucién binomial negativa y la funcion
de enlace logaritmica para determinar
qué variables predictoras explicaron
significativamente las variables de diversidad,
densidad, biomasa y rasgos funcionales. Este
andlisis fue realizado mediante la interfaz de
conexién con R desde el programa estadistico
Infostat (Di Rienzo et al. 2017).

ResuLTADOS

Composicién de especies

En toda el area de estudio se registraron
115 especies pertenecientes a 72 géneros y
a 43 familias botanicas arbéreas (Material
Suplementario-Tabla S3). Para BSM se
presentaron 52 especies exclusivas, y para

BSMA, 42 especies. Entre los dos tipos de
bosques se registraron 21 especies compartidas
(Material Suplementario-Tabla S3). EI
ANOSIM mostro diferencias significativas en
la composicion de especies entre los dos tipos
de bosques (R=0.9; P=0.001). Estas diferencias
floristicas fueron evidenciadas mediante el
NMDS (Stress=10), cuyos dos primeros ejes
explicaron el 95% de la variaciéon (Figura
2). En el BSM se registraron cinco especies
indicadoras (seguin la relacion significativa
entre las abundancias y frecuencia), mientras
que en el BSMA nueve especies (Figura 2).
El nimero total de especies indicadoras
representd el 12% de la riqueza floristica
total.

Diferencias en la diversidad de especies,
densidad, biomasa y rasgos funcionales

Los tres 6rdenes de la diversidad muestran
una asintota en los dos tipos de bosques,
tanto en los valores estimados en el orden
0 como también en los valores observados
y estimados en los 6rdenes 1y 2. De tal
manera, los resultados de diversidad
obtenidos son aceptables en relacién con el
numero de individuos utilizados para este
analisis (Figura 3). De manera general, los
numeros de Hill en sus tres érdenes (0, 1y 2)
mostraron tendencias superiores para el BSM.
Solo en el caso de los valores observados de
riqueza=0 no hubo solapamiento entre
ambos tipos de bosque y, por lo tanto, fueron
superiores estadisticamente en el BSM;
los valores estimados no fueron diferentes
estadisticamente. Considerando los 6rdenes
de diversidad de Shannon=1 y Simpson=2,
no existen diferencias significativas en sus
valores observados y los estimados en el orden
2 (Figura 3). Por lo tanto, considerando las
especies mas comunes y las mas abundantes,
estos bosques poseen la misma diversidad
floristica.

LapruebatdeStudent mostr6 queladensidad
arborea fue significativamente superior
(P=0.002) en el BSMA (11314230 individuos/
ha) que el BSM (770+214 individuos/ha)
(Figura 4a). La biomasa aérea también fue
superior (P<0.01) en el BSMA (286.37+59
Mg/ha) que en el BSM (95.11+66 Mg/ha)
(Figura 4a). Con respecto a los promedios
ponderados de los rasgos funcionales, el AF
fue significativamente superior (P=0.03) en el
bosque BSM (5485+1242 mm?) en comparacion
con el BSMA (4002.5+1558 mm?) (Figura 4b). El
AFE fue significativamente superior (P=0.007)
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Figura 2. Analisis de escalamiento métrico no multidimensional (NMDS) para observar la disimilitud en la composicion
de especies entre los tipos de bosques. Circulos negros: bosque siempreverde montano. Circulos grises: bosque
siempreverde montano alto. Los circulos de mayor tamafio representan sitios de mayor altitud. Las cruces sefialan
la ubicacién de las especies indicadoras en la ordenacion. Axime: Axinaea merianiae (DC.) Triana. Crisp: Critoniopsis
sp. Clual: Clusia alata Planch. and Triana. Hedcu: Hedyosmum cumbalense H. Karst. Hedlu: Hedyosmum luteynii Todzia.
Lephe: Lepechinia heteromorpha (Briq.) Epling. Mayve: Maytenus verticillata (Ruiz and Pav.) DC. Melsp: Meliosma sp.
Myrrh: Myrcianthes rhopaloides (Kunth) McVaugh. Oreav: Oreopanax avicenniaefolium (Kunth) Decne. and Planch. Symqu:
Symplocos quitensis Brand. Vibtr: Viburnum triphyllum Benth. Weifa: Weinmannia fagaroides Kunth. Tousc: Tournefortia
scabrida Kunth.

Figure 2. Non-multidimensional metric scaling (NMDS) analysis to observe the dissimilarity in species composition
between the two types of forests. Black circles: montane evergreen forest, gray circles: high montane evergreen forest.
Larger circles represent higher altitude sites. The crosses indicate the location of the indicator species in the spatial
ordination. Axime: Axinaea merianiae (DC.) Triana. Crisp: Critoniopsis sp. Clual: Clusia alata Planch. and Triana. Hedcu:
Hedyosmum cumbalense H. Karst. Hedlu: Hedyosmum luteynii Todzia. Lephe: Lepechinia heteromorpha (Briq.) Epling. Mayve:
Maytenus verticillata (Ruiz and Pav.) DC. Melsp: Meliosma sp. Myrrh: Myrcianthes rhopaloides (Kunth) McVaugh. Oreav:
Oreopanax avicenniaefolium (Kunth) Decne. and Planch. Symqu: Symplocos quitensis Brand. Vibtr: Viburnum triphyllum
Benth. Weifa: Weinmannia fagaroides Kunth. Tousc: Tournefortia scabrida Kunth
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Figura 3. Rarefaccion basada en la abundancia de individuos (lineas solidas) y extrapolacion (lineas entrecortadas)
de la diversidad de especies basado en los nimeros de Hills: riqueza=0, Shannon=1, Simpson=2 para los dos tipos de
bosques. E1 95% del intervalo de confianza (regiones sombreadas) se obtuvieron por el método bootstrap basado en
50 réplicas. BSM: bosque siempreverde montano. BSMA: bosque siempreverde montano alto.

Figure 3. Individuals-based abundance rarefaction (solid lines) and extrapolation (dashed lines) of diversity based
on the Hill numbers: richness=0, Shannon=1, Simpson=2 for two types of forest. The 95% confidence intervals (gray-
shaded regions) were obtained through a bootstrap method based on 50 replications. BSM: evergreen montane forest.
BSMA: highline evergreen montane forest.
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Figura 4. Medias+desvios estandar de densidad arbérea (individuos/ha) (a), biomasa aérea (a, eje secundario), area
foliar (b) y area folia especifica (b, eje secundario), registradas en 20 parcelas de 1000 m? en dos tipos de bosques en
Azuay, Ecuador. ppc: promedio ponderado de cada rasgo funcional.

Figure 4. Meanztstandard deviance of tree density (individuals/ha) (a), aboveground biomass (a, axis secondary), leaf
area (b), specific leaf area (b, axis secondary), registered in 20 plots of 1000 m? in two forest types in Azuay, Ecuador.

ppc: each functional trait weighted average.

en BSMA (14.9+2.7 mm?/mg) que en el BSM
(10.5+3.7 mm?*/mg) (Figura 4b).

Variables climdticas, eddficas y su relacion con la
composicion de especies

Las variables predictoras no correlacionadas
y retenidas por el procedimiento forward
selection y utilizadas en los andlisis fueron
TMA y PMA para las variables predictoras
de clima. Las variables edaficas estuvieron
correlacionadas (Material Suplementario-
Tabla S2), perono fueron retenidas por forward
selection, de tal manera que el suelo no se
considerd para el analisis de relaciéon con la
composicion de especies. El andlisis VARPAR
mostrd que la diferencia o disimilitud en la
composicién de especies fue explicada con

valores relativos similares entre las variables
de clima y autocorrelacion espacial (21-22%)
(Tabla 1). Este resultado es apoyado por el
hecho de que las relaciones parciales de cada
variable sobre la otra no fueron significativas
para las dos variables predictoras (Tabla 2).

Variables climdticas, eddficas y su relacion con la
diversidad, densidad arbérea y rasgos funcionales

Ademas de las variables de clima (TMA
y PMA), el pH, la CE, la DA y la MO
fueron las variables edaficas predictoras no
correlacionadas y, por lo tanto, se utilizaron
en el ACP. Con sus dos primeros ejes, el
ACP explico el 67% de la variacién en las
variables climaticas y edaficas. El primer
componente explicd el 43.3% de la variacion

Tabla 1. Riqueza de especies (0), exponencial de indice de Shannon (1) e inversa del indice de Simpson (2) sobre la
base de los nimeros de Hill obtenidos por el método Bootstrap con 50 iteraciones para los dos tipos de bosques de

BMTA estudiados en Azuay, Ecuador.

Table 1. Species richness (0), exponential of Shannon index (1) and invers of Simpson index (2) based on Hill numbers
obtained through the Bootstrap method with 50 iterations for the two types of forests studied in Azuay, Ecuador.

Site Diversidad de especies Observados Estimados
BSM 0; Riqueza de especies 73 83.3

1; Shannon 28.8 30.6

2; Simpson 15.7 16
BSMA 0; Riqueza de especies 64 73.8

1; Shannon 245 25.4

2; Simpson 14 14.1




724

H CepiLLo ET AL

Ecologia Austral 33:716-719

Tabla 2. Valores de particion de la varianza VARPART de variables predictoras y su explicacién de la composicion de
especies de los tipos de bosques de BMTA estudiados en Azuay, Ecuador.

Table 2. VARPART variance partition values of predictor variables and their explanation of species composition in the

two types of forests at BMTA studied in Azuay, Ecuador.

Variables predictoras R? P
Clima (TMA-PMA) 0.22 0.001
Autocorrelacion espacial (distancia geografica) 0.21 0.001
Clima/Autocorrelacién espacial 0.01 0.247
Autocorrelacion espacial/Clima 0.003 0.384
Todas 0.22 0.001
Residuos 0.78

2 = coeficiente de regresion multiple ajustado en VARPAT; PMA = precipitacion media anual; TMA =

temperatura media anual

Figura 5. Analisis de componentes principales (PCA) para el ordenamiento y asociacién de variables predictoras en
los dos tipos de bosque (a) y rasgos funcionales en asociacion con tipos de bosque (b). Las cruces indican las variables
predictoras y rasgos funcionales. a) CE: conductividad eléctrica. DA: densidad aparente del suelo. MO: materia orgéanica.
pH del suelo. PMA: precipitacion media anual. TMA: temperatura media anual. b) AF: area foliar. AT: altura total. Den:
densidad especifica de la madera. GF: grosor foliar. MS: materia seca foliar. AFE: area foliar especifica. ppc: promedio

ponderado de la comunidad.

Figure 5. Principal component analysis (PCA) for the ordering and association of predictor variables in the two types
of forest (a) and functional traits in association with forest types (b). The crosses indicate the predictor variables and
functional traits. a) CE: electrical conductivity. DA: bulk density of the soil. MO: organic matter. soil pH. PMA: average
annual precipitation. TMA: mean annual temperature. b) AF: leaf area. AT: total height. Den: specific density of wood.
GF: leaf thickness. MS: leaf dry matter. AFE: specific leaf area. ppc: weighted average of the community.
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y diferencié completamente los dos tipos de
bosques (Figura 5a). La TMA y la PMA se
asociaron positivamente con las parcelas del
BSM ubicado a menor altitud (Figura 5a). La
MO se asoci6 positivamente con las parcelas
de BSMA ubicado a mayor altitud. El pH no
se asocié con ningun tipo de bosque (Figura
5a). Con respecto a los rasgos funcionales, los
promedios ponderados de MS, GF y Den se
asociaron con el BSM (Figura 5b), mientras
que el AFE, la AT y el DAP se asociaron con
el BSMA.
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Entre las variables de diversidad, solo
la riqueza fue retenida en el analisis de
correlacion. Esta variable esta correlacionada
con un r>0.7 y P<0.0001 con los indices de
Shannon y Simpson (Material Suplementario-
Tabla S2). Sin embargo, esta variable respuesta
no fue explicada por ninguna de las variables
predictoras aqui consideradas. La densidad
arbdorea fue explicada significativa y
negativamente por la TMA, la CE y la MO
(Tabla 3). La biomasa arbdrea aérea fue
explicada negativa y significativamente por la
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Tabla 3. Resultados de los MLG evaluando las relaciones entre variables predictoras con la densidad, la biomasa aérea,
el area foliar y el area foliar especifica, registradas en las parcelas de 1000 m? en los dos tipos de bosque en BTMA
estudiados en Azuay, Ecuador. DE: desviacion estandar. S: coeficiente de estimacion. CE: conductividad eléctrica. DA:
densidad aparente del suelo. MO: materia organica. pH: pH del suelo. PMA: precipitaciéon media anual. ppc: promedio
ponderado de la comunidad. TMA: temperatura media anual. 0-15: muestras tomadas entre 0 y 15 cm de profundidad.

En negrita, los valores con diferencias significativas.

Table 3. GLM results evaluating the relationships between predictor variables with density, aboveground biomass,
leaf area and specific leaf area, recorded in the 1000 m? plots in the two types of forest at BTMA studied in Azuay,
Ecuador. SD: standard deviation. S: estimation coefficient. EC: electrical conductivity. DA: bulk density of the soil. OM:
organic matter. soil pH; PMA: average annual precipitation. ppc: weighted average of community. TMA: mean annual
temperature. 0-15: samples taken between 0 and 15 cm deep. In bold, the values with significant differences.

Variables Densidad arborea Biomasa arborea Area foliar ppc Area foliar
predictoras aérea especifica ppc
S P S P S P S P
Clima  Intercepcion 9.7 <0.0001 9.1 <0.0002 5 <0.0001 37 <0.0001
PMA (mm) -0.0008 0.8 -0.001 0.06 -0.0005 0.15 -0.0001 0.03
TMA (°C) -0.13 <0.0001 -0.14 0.04 0.11 0.002 -0.07 0.88
Suelos  pHO0-15 -0.004 0.9 -0.16 0.5 0.3 0.01 -0.01 091
CE 0-15 (S/cm) -4.1 0.01 18 0.6 -1.7 0.4 0.8 0.74
DA 0-15 (g/cm?®) -0.5 0.8 0.3 0.5 0.7 0.007 03 0.31
MO 0-15 (%) -0.008 0.04 0.006 0.7 0.009 0.09 -0.004 0.5

TMA (Tabla 3). De los promedios ponderados
delos rasgos funcionales, solo AF y AFE fueron
retenidos por no estar correlacionados (r>0.7)
(Material Suplementario-Tabla S2). El AF fue
explicada positiva y significativamente por la
TMA, el pH y la DA. El AFE fue explicada
negativa y significativamente por la PMA
(Tabla 3).

Discusion

Diferencia en la composicion de especies y su
relacion con el clima y suelos

El presente estudio mostré una marcada
diferencia en la composicion de especies entre
los dos tipos de bosques. Esta diferencia fue
respaldada por las especies indicadoras, las
cuales —mas alld de su nimero— marcan la
importancia de conservar estos ecosistemas
naturales. Los resultados del VARPAR
permiten afirmar una incidencia importante
y compartida de las variables del clima y
autocorrelacion espacial sobre el habitat
ecologico, evidenciado por la diferente
composicion de especies. Entre los dos tipos de
bosques existen diferencias altitudinales, y la
TMA y PMA estarian influyendo directamente
sobrelas condiciones del habitat, lo que permite
queemerjandiferentesespeciesarboreas(Jadan
etal. 2021; Thuiller et al. 2012). Los resultados
obtenidos sobre la influencia de las variables
predictoras son similares a otros resultados
registrados en gradientes tropicales, donde
la temperatura y la precipitacion explican
significativamente la composiciéon (Jadan et
al. 2021; Veintimilla et al. 2019). También se

afirma que la autocorrelacion espacial es el
predictor mas importante sobre las especies
(Chain-Guadarrama et al. 2012). Esto se enlaza
de manera directa con la teoria neutral con
respecto al ensamblaje de comunidades
bioldgicas, en la que la dispersion asociada a
la distancia geografica entre tipos de bosque,
en nuestro caso, juega un rol muy importante
con base a la dispersion para explicar la
composicion de especies (Gleason 1939;
Martorell and Freckleton 2014). No se registran
estudios enlos que el clima y la autocorrelacion
espacial expliquen con similar peso relativo
la diferencia floristica, pero en la actualidad,
en la ecologia moderna se los considera de
manera conjunta para explicar el ensamble de
comunidades biologicas, independientemente
de la importancia a priori que tenga o haya
sido descrita en otro contexto (Chase 2014).
Por lo tanto, y segtin nuestros resultados, es
probable que las barreras naturales como los
limites hidrograficos (cuencas hidrograficas
diferentes) entre los dos sitios de estudio, la
heterogeneidad ambiental y los mecanismos
de dispersion estén influyendo compleja pero
directa y asociadamente sobre la composicion
de especies.

Riqueza, densidad arbdrea y biomasa, y su
relacion con el clima y suelos

La riqueza de especies, segun la rarefaccién
(ntimeros de Hills), fue superior en el
BSM. Estos resultados coinciden con los
registrados en gradientes tropicales, donde
la riqueza floristica de arboles disminuye
significativamente con la altitud (Homeier
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et al. 2010; Veintimilla et al. 2019). Aunque
ninguna variable predictora se asocio de
manera significativa con la riqueza y la
diversidad de especies (Shannon y Simpson),
estos resultados, en asociacion con la
composicion de especies, permiten deducir
que las condiciones ambientales de cada
sitio son adecuadas para la adaptacion de
diferentes especies, pero con mayor riqueza
en los bosques de altitudes mas bajas. Estas
variaciones en la riqueza entre los dos bosques
también podrian estar influenciadas por las
etapas de sucesion de los bosques maduros, lo
cual se torna dificil de predecir (edad) en este
tipo de ecosistemas, ya que no existen registros
historicos sobre el cambio de uso del suelo.

La densidad arbdrea registré mayores
valores en el BSMA ubicado a mayor
altitud. Estos resultados son opuestos a los
registrados en otras montanas andinas y de
Centroamérica (Girardin et al. 2014; Malizia et
al. 2020; Veintimilla et al. 2019). Sin embargo, el
BSMA se asocio con la MO, lo cual incidiria de
forma positiva sobre la fertilidad en los suelos
y proporcionaria mejores condiciones edaficas
para facilitar la regeneracion y el crecimiento
de varios individuos lefiosos (Paoli et al. 2008;
Ter Steege et al. 2003), potencialmente expli-
cando la mayor densidad arbdérea. Ademas, la
densidad arborea fue mayor en el BSMA (mas
frio), lo cual permite deducir que existe una
mejor adaptacion de los individuos de ciertas
especies a temperaturas bajas, siendo evidente
para especies de los géneros Weinmannia,
Clethra y Polylepis, entre las mas importantes,
las que pueden presentar hojas o foliolos
pequenos para evitar la radiacion directa y
coridceas para soportar las bajas temperaturas
(Kessler and Kluge 2008). Se afirma que
algunas especies de estos géneros muestran
evolutivamente su origen y especiacion
ligados solo a lugares altos, por sobre 2000 m
s. n. m. (Pérez-Escobar et al. 2022).

La biomasa fue mayor en el bosque BSMA
ubicado a mayor elevacién y se asocid
negativamente con la PMA y la TMA.
Contrariamente a nuestros resultados, varios
estudios demostraron patrones de asociacion
negativos entre la biomasa y altitud en
gradientes altitudinales mas amplios (de
la Cruz-Amo et al. 2020; Moser et al. 2011).
Sin embrago, segiin nuestros resultados,
el didmetro y la altura de los arboles, que
fueron superiores en el BSMA, influyeron
positivamente sobre la biomasa. Aqui, la MO
es superior y es probable que sus elementos
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derivados luego de la descomposicion y la
mineralizacion estén determinando suelos mas
fértiles; esto, en asociacién con temperaturas
bajas, favoreceria el mayor desarrollo en
diametro y en altura de los arboles adaptados
a climas frios (Unger et al. 2012). Bajo estos
antecedentes cientificos, se puede inferir
que las especies presentes en el BSMA
desarrollaron adaptaciones ecofisiologicas a su
ambiente mas frio, marcando mayor eficiencia
fisioldgica en la regeneracion natural, lo cual
les permite un desarrollo y una coexistencia
adecuada.

Diferencia en los rasgos funcionales y su relacién
con el clima y suelos

El promedio ponderado en AF fue superior
en el BSM —es decir, en los bosques menos
frios o de menor altitud —, lo que fue explicado
positiva y significativamente por la TMA.
Aunque en este bosque existen especies con
hojas de mayor tamafio respecto al AF en
comparacion con el BSMA, estas no dejarian de
ser especies escidfitas de sucesion avanzada,
ya que contienen la mayor cantidad de MS 'y
GF (caracteristicas funcionales de las especies
que no prefieren la luz) y son, ademas, de
sucesion avanzada (Casanoves et al. 2011).

Por el contrario, el AFE fue mayor en los
sitios de mayor altitud (BSMA), en donde fue
menor el AF. En este bosque, los contenidos
de MS no estuvieron asociados de forma
directa. Estadisticamente, el AFE fue explicado
negativa y significativamente por la PMA, que
se asoci6 directamente con el BSM ubicado a
menor altitud. En este marco, y considerando
la abundancia ponderada, es probable que
las especies arbdreas con mayor AFE han
podido coexistir en ambientes con menores
precipitaciones y menor temperatura dentro
de nuestra area de estudio. También podemos
inferir que las especies de las partes altas
probablemente experimentaron un proceso
de adaptacion que en la actualidad les permite
mostrar hojas con laminas foliares pequenas
para evitar que el frio dafie sus tejidos
(Homeier et al. 2021). Aunque en comparacion
con el BSM sus hojas mas delgadas (mostradas
en el grosor foliar) poseen menos materia seca,
pero tienen con adaptaciones fuertes en hojas
coriaceas (duras), lo cual les permite soportar
el frio (Aguilar et al. 2009).

En conclusion, la composicién de especies
arboreas de los BTMA es diferente en
gradientes altitudinales pequefios, donde
existe heterogeneidad ambiental condicionada
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por el clima, la autocorrelaciéon espacial y
ciertas variables de los suelos. La abundancia
y la biomasa de arboles mostraron patrones
atipicos de distribucion, lo cual estaria
condicionado por la especiacion y la
coexistencia de especies adaptadas a mayores
elevaciones. También depende de la fertilidad
de los suelos, lo cual fue mostrado por la
mayor cantidad de materia organica presente
a mayor altitud. La materia organica es un
insumo importante que da origen y es fuente
importante de nitrégeno y fosforo, elementos
fundamentales para el desarrollo eficiente
de las especies vegetales. Este desarrollo
eficiente fue mostrado en las variables altura
y diametro de arboles, cuyos mayores valores
corresponden al BSMA.
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