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Los patrones de diversidad vegetal pueden estudiarse a distintas escalas espaciales que, para
mayor comodidad, se pueden dividir en dos categorias superpuestas (Srivastava 1999; Magurran
2004): la diversidad regional (conocida también como diversidad gamma) se refiere al nimero
de especies en extensas regiones geograficas como paises o biomas y es analizada por Jgrgensen
et al. en el Capitulo 13. La riqueza local (también conocida como diversidad alfa) se refiere al
numero de especies que coexisten en areas de tamano limitado, normalmente <1 ha. Los estudios
de diversidad vegetal a ambas escalas estan sujetos a diferentes limitaciones metodoldgicas y
revelan aspectos ecoldgicos diferentes de la configuracidn de la diversidad vegetal. Ambas
metodologias tienen sus caracteristicas especiales: las listas regionales de especies suelen estar
incompletas, especialmente en las regiones tropicales, mientras que los estudios locales tienden
a ser mucho mas completos. Por otra parte, los inventarios locales cubren solamente una minuscula
porcién de la superficie del terreno y con frecuencia se llevan a cabo con métodos de muestreo
diferentes, haciendo dificil comparar los resultados de los distintos estudios. Ademads, mientras
que a escala local todas las especies vegetales registradas coexisten y por tanto pueden interactuar
a nivel ecoldgico a través de competencia o facilitacién. A escala regional muchas especies se
encuentran en lugares geografica o ecoldgicamente remotos sin que existan interacciones directas.
Sin embargo, debido a la dispersidn de los individuos entre distintas poblaciones, también pueden
producirse interacciones en regiones extensas ambientalmente heterogéneas y no solo al interior
de comunidades locales en habitats relativamente uniformes (Ricklefs 2004). La diversidad alfa
y gamma se conectan a través del grado de diferencia entre la composicidn de las distintas parcelas
(diversidad beta).

En este capitulo, revisamos primero de forma breve los patrones de riqueza de especies vegetales
a nivel local a lo largo de tres importantes gradientes geograficos y ecoldgicos (latitud, altitud y
cantidad/estacionalidad de la precipitacién). No abordamos de forma especifica otros gradientes
como la disponibilidad de energia o la fertilidad del suelo porque en los Andes tropicales los datos
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relevantes son muy escasos. Por tanto, nos centramos en los mecanismos y procesos que
determinan e influencian estos patrones, ya que la comprensién de las causas subyacentes es
importante para pronosticar las posibles respuestas de las agrupaciones vegetales al cambio
climatico. Nuestra atencidn se centra en los habitats naturales sin perturbaciones antropogénicas
o naturales, pero la diversidad también estd influenciada por el régimen de perturbaciones del
area muestreada.

Patrones
Latitud

La latitud en si misma no es un factor ecoldgico que afecte de forma directa a la diversidad vegetal
(Hawkins y Diniz-Filho 2004). Mas bien, numerosos factores ecoldgicos que varian con la latitud
pueden ser responsables de la creacién de patrones latitudinales de diversidad. Los patrones
latitudinales de diversidad vegetal en los Andes tropicales se han estudiado principalmente a
escala regional (Jgrgensen et al., Capitulo 13). Por el contrario, existen muy pocos estudios
especificos que utilicen parcelas locales para evaluar tendencias latitudinales de diversidad vegetal.
En Ecuador, Sklenar y Ramsay (2001) usaron un esquema de muestreo continuo para estudiar la
diversidad vegetal y la composicion de la comunidad en paramos volcanicos que abarcan unos
cuatro grados de latitud, pero este estudio se centré en el efecto del clima, la geologia y la
topografia, mas que en la latitud en si. Youngy Ledn (2007) demostraron que la diversidad de
arboles y arbustos era diez veces mayor en la linea de bosque de las areas tropicales que en la
de las zonas subtropicales y latitudes intermedias de los Andes.

Las recopilaciones procedentes de distintos estudios demuestran que la diversidad de plantas
lefiosas (arboles y lianas) aumenta al disminuir la latitud en habitats y a altitudes similares, con
marcados descensos alrededor de los tropicos de Cancer y Capricornio (ej., Gentry 1982, 1988,
1995; Phillips y Miller 2002; Willig et al. 2003; Macia y Svenning 2005; Schnitzer 2005; Weiser
et al. 2007). Mientras que los diferentes bosques andinos localizados a una determinada altura
son similares en su composicion floristica a nivel de género y familia, la composicién de especies
varia mucho de una zona a otra. Los inventarios de epifitas a escala local muestran que en
Colombia y Ecuador las tierras bajas presentan la mayor cantidad de especies (Ibisch 1996; Nieder
et al. 1999; Acebey y Kromer 2001; Krémer y Gradstein 2003; Arévalo y Betancur 2004; Kreft et
al. 2004; Benavides et al. 2005; Kromer et al. 2005, 2008). Estas tendencias estan provocadas
sobre todo por la disminucién del nimero de Araceae y en menor grado de Orchidaceae lejos
del ecuador. Por el contrario, los inventarios de epifitas en las dreas montanas (lbisch 1996;
Kromer y Gradstein 2003; Kromer et al. 2005) no difieren mucho entre paises, por ejemplo, 196
especies encontradas en 10 arboles de dosel y sus inmediaciones en Otonga, Ecuador (Nieder et
al. 1999), frente a 207 especies en 9 parcelas de arboles de dosel en Mosetenes, Bolivia (Kromer
et al. 2008). La diversidad de helechos también se mantiene mas o menos constante en los
bosques himedos montanos de altitudes similares en las regiones tropicales que se extienden
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desde Costa Rica hasta el centro de Bolivia, y solo disminuye notoriamente mas al norte y al sur
conforme se alcanzan las latitudes subtropicales (Kessler 2001a; Kluge et al. 2006; Kessler y Kluge,
datos no publicados).

Altitud

Al igual que la latitud, la altitud como tal no ejerce influencia directa sobre las plantas (Kérner
2000, 2007). Mas bien, lo hacen tanto los factores directamente relacionados con la altura (ej.,
presién del aire, temperatura) como los que tienen una relacion mas compleja con ella (superficie
disponible, precipitacion, etc.), que afectan al crecimiento de las plantas a distintas alturas.

Los patrones altitudinales de riqueza de especies vegetales a nivel local se han estudiado de forma
mucho mds exhaustiva que los latitudinales. La diversidad de arboles y lianas es constantemente
elevada desde las tierras bajas hasta alrededor de los 1500 m, aunque se ha descubierto también
un ligero incremento a altitudes intermedias (La Torre-Cuadros et al. 2007). Por debajo de los
1500 m, Leguminoseae es la familia arbérea mas importante, y Bignoniaceae y Leguminoseae las
mas importantes en cuanto a lianas (Gentry 1991; Macia et al. 2007; Macia 2008). Mas arriba,
se observa una disminucién lineal de la riqueza de especies con la altitud, y la composicion
floristica pasa a estar dominada por familias montanas como Lauraceae, Melastomataceae y
Rubiaceae (Gentry 1995; Macia y Fuertes 2008). En el caso de las lianas, Asteraceae se vuelve
predominante. Los helechos arbdéreos son mucho mas abundantes en los bosques de altitudes
intermedias, a 1200-1700 m (Gentry 1995). A grandes alturas, por encima de los 3000 m y cerca
de la linea de bosque, la composicién floristica vuelve a cambiar drésticamente y Asteraceae se
convierte en una de las familias mas importantes junto con Melastomataceae y Myrsinaceae,
aunque esta composicién de familias puede variar a nivel local. Aqui, las lianas se vuelven escasas
(Young 1993). Los bosques montanos mas elevados (3000 a >5000 m) tienen una distribucion en
parches y consisten en manchas monoespecificas de Polylepis spp. (Roseaceae) al sur de Ecuador,
pero son mas diversos en Colombia con alrededor de 4-6 especies distintas de arboles y pocas
lianas.

Centrando la atencién en determinadas familias de plantas lefiosas o herbaceas, en Bolivia se
han descubierto maximos del promedio de riqueza de Acanthaceae a alturas intermedias, mientras
gue Arecaceae y Melastomataceae presentan una rigueza mas o menos constante alrededor de
los 1000 m, seguida de fuertes disminuciones a grandes alturas (Kessler 2001b). La riqueza de
especies de plantas epifitas muestra generalmente un incremento a alturas intermedias que llega
a su maximo a 1500-1700 m (Cleef et al. 1984; Wolf 1994; Mufioz y Kiper 2001; Kromer et al.
2005). Los helechos también presentan estos patrones en forma de U invertida, con valores
maximos de riqueza a 1700-1800 m (Kessler 20014, b; Kessler et al. 2001), mientras que la riqueza
de las Bromeliaceas alcanza su maximo a 1000-1900 m (Kessler 2001a; Krémer et al. 2005, 2006).
Arecaceae se desvia de este patron general al presentar los mayores recuentos locales de especies
en las tierras bajas (lbisch et al. 1996; Kessler y Croat 1999). El limite altitudinal superior

—237 -



Herzog, S. K., R. Martinez, P. M. Jgrgensen y H. Tiessen (eds.)

documentado en plantas vasculares aumenta desde unos 4800 m en Ecuador hasta 5400 m en
el sur de Pert y 5800 m en Bolivia (Halloy 1989; Seimon et al. 2007).

Cantidad y Estacionalidad de la Precipitacion

A diferencia de los dos factores anteriores, la disponibilidad de agua, ya sea a través de precipitacién
vertical (lluvia) y horizontal (niebla), o procedente de las aguas subterraneas, afecta de forma
directa al crecimiento de las plantas y a la composicion de la comunidad. La regién de los Andes
tropicales contiene la gama completa de condiciones de humedad que experimentan las plantas
en el planeta, que van desde el desierto de Atacama, que se ha mantenido practicamente sin
lluvia durante unos 10 millones de afios (Placzek et al. en prensa), hasta la regién perhimeda del
Chocd en Colombia, una de las dreas mas humedas del mundo con una media anual de precipitacién
de 15 m (Galeano et al. 1998). Los patrones de disponibilidad de agua suelen cambiar a la par
de otros gradientes ecoldgicos o geoldgicos, haciendo dificil distinguir la influencia individual de
cada factor. Asi, el area occidental de la cuenca del Amazonas experimenta los niveles de
precipitacion mas altos en Ecuador y los valores disminuyen tanto hacia el norte como hacia el
sur, aunque con focos locales de altas precipitaciones en la base andina oriental (Killeen et al.
2007). La condensacién de las nubes suele llegar a su maximo a altitudes intermedias en las
montaias tropicales, aunque también pueden encontrarse bosques nublados a bajas altitudes
(Gradstein 2006). A pesar de que la humedad muestra algunos gradientes amplios, es altamente
heterogénea a una escala mucho menor; en pocos kilémetros o incluso cientos de metros, las
condiciones pueden pasar de perhimedas a semiaridas, y esto se repite en todos los terrenos
montafiosos.

Hay pocas investigaciones especificamente disefiadas para estudiar la influencia de la disponibilidad
de agua en la diversidad y composicion de la comunidad vegetal de los Andes tropicales. Sin
embargo, toda la informacion disponible demuestra que la diversidad vegetal total normalmente
disminuye cuando se reduce la disponibilidad de agua, a excepcidon de unas pocas familias
adaptadas a la sequia. En el centro de Bolivia, por ejemplo, en tres parcelas casi adyacentes de
1 ha que se diferencian en su disponibilidad de agua, la diversidad vegetal total disminuyd desde
el lugar hiumedo al seco, aunque algunas familias vegetales, como Bromeliaceae y Cactaceae,
mostraron patrones opuestos (Linares-Palomino et al. 2008, 2009). Los arboles y lianas tienen
una fuerte relacion con la disponibilidad de agua, reflejando la precipitacién anual y la estacionalidad
de la precipitacién en todas las escalas geograficas (Gentry 1988; Clinebell et al. 1995; Schnitzer
2005). EI mismo patrén también fue documentado en las palmeras de toda la region de las
Américas en Bjgrholm et al. (2005), un ejemplo de estudio a gran escala que documenta patrones
a escala local. Uno de los patrones de distribucién mas llamativos que presentan las epifitas es
la enorme disminucién del nimero tanto de individuos como de especies en los ambientes mas
secos. Schimper (1888) ya habia supuesto que la humedad del aire era el factor determinante
mas importante de la diversidad de las plantas epifitas, una sugerencia seguida por Gentry y
Dodson (1987), Kessler (2001a), Kreft et al. (2004), Kiiper et al. (2004) y Kromer et al. (2005),
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entre otros. Ecofisiolégicamente, esta relacidn parece estar justificada, ya que la disponibilidad
de agua es muy importante para las epifitas (Benzing 1990; Zotz y Hietz 2001). Una diferencia
fundamental entre los bosques de tierras bajas y los montanos es que los periodos secos regulares,
pero también los eventos periddicos como El Nifio, reducen la abundancia y diversidad de epifitas
en los bosques amazdnicos de tierras bajas. Por el contrario, en los bosques montanos lluviosos,
el impacto de los periodos secos se ve mitigado por la “precipitacidon horizontal”, que en los
bosques nublados contribuye frecuentemente con un 20% o mas al aporte hidrico total (Holscher
et al. 2004; Thies et al. 2008). La riqueza de especies de helechos a nivel local también esta
intimamente ligada a la disponibilidad de agua (Ledn y Valencia 1989; Kessler 2001a).

Procesos

Comprender los procesos ecoldgicos que determinan estos patrones nos ayudard a pronosticar
los impactos potenciales de futuros cambios ambientales y la diversidad vegetal en las regiones
no muestreadas, que es importante para identificar las areas con un alto valor de conservacion.
Ademas, para mejorar la comprension de los factores mas importantes de la region, los estudios
de los patrones de diversidad de los Andes tropicales, con sus fuertes gradientes ambientales,
pueden desempeiiar un papel importante en la comprensidn de los procesos que estan detrds
de los patrones globales de diversidad.

Las explicaciones parcialmente interrelacionadas de los patrones de riqueza, que se han analizado
recientemente, incluyen cinco grupos de procesos y mecanismos (Grytnes y McCain 2007) (Cuadro
14.1). Como ocurre con los estudios de los patrones, los analisis de los procesos y mecanismos
que influyen en los patrones deben distinguir entre las escalas regional y local. Las interacciones
ecoldgicas directas como la competencia y la facilitacién se producen a escala local mientras que
es mas probable que los patrones regionales reflejen los procesos histéricos, evolutivos y
biogeograficos, aunque la dispersién puede conectar estas escalas y sus procesos (Ricklefs 2004).
Varias de las explicaciones, tanto a escala local como regional, involucran factores climaticos, los
cuales por tanto permiten sacar conclusiones directas sobre los posibles efectos del cambio
climatico. Existe un consenso general en que varios de estos factores desempefian algin papel
y que su impacto relativo depende de la escala espacial y temporal, asi como del taxdn en cuestion,
pero aulin no esta claro cuando y como prevalecen algunos de estos factores (ej., Cornell y Lawton
1992; Gaston y Blackburn 2000; Ricklefs 2004; Shurin y Srivastava 2005). Los diferentes patrones
de los Andes tropicales pueden aportar valiosos indicios para entender mejor esta cuestion.

La influencia de la superficie en la riqueza de especies estd bien documentada a todas las escalas
(Rosenzweig 1995) y ha formado parte de la determinacion de los patrones de riqueza de especies
a través de diversos mecanismos (ej., Losos & Schluter 2000; Stropp et al. 2009; véase Cuadro
14.1). Sin embargo, la superficie por si sola probablemente no pueda explicar por completo los
patrones de riqueza de especies a lo largo de los gradientes latitudinales y altitudinales y por lo
general solo modifica los patrones mas bdsicos determinados por factores climaticos y de otra
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indole (Rahbek 1995; McCain 2007; Romdal y Grytnes 2007). Por ejemplo, la regidn del Altiplano
de los Andes centrales tiene un area superficial mayor que las vertientes adyacentes, pero mucha
menor diversidad vegetal debido a sus bajas temperaturas y su aridez. Asi, aunque la superficie
siempre debe tomarse en cuenta (o controlarse) al interpretar patrones de riqueza de especies,
rara vez se puede pensar que sea su causa principal. Procesos poblacionales como la limitacidn
de la dispersién o los efectos fuente-sumidero pueden potencialmente modificar los patrones
de riqueza de especies a escala local (Grytnes et al. 2008a), pero no esta claro cuan fuerte es su
impacto (Kessler 2009). En esencia, no existen estudios que permitan una evaluacién cuantitativa
de la importancia de los procesos poblacionales en los patrones de riqueza de especies. Estos
precisan estudios de la reproduccién y dispersién a nivel de poblacion, y aunque tales estudios
requieren esfuerzos a largo plazo, son indispensables y urgentes.

Al analizar el resto de los complejos de factores, los modelos nulos son probablemente los mas
discutidos (Clark 2008). Se ha demostrado que los modelos de efecto de dominio medio (EDM)
tienen una estrecha correlacién con los patrones de diversidad, especialmente a lo largo de
algunos gradientes altitudinales (Kessler 2001b; Colwell et al. 2004; McCain 2004), pero el
significado y las implicaciones de estos modelos son objeto de acalorados debates en el terreno
tedrico (Bokma y Ménkkdnen 2000; Colwell y Lees 2000; Jetz y Rahbek 2001; Hawkins y Diniz-
Filho 2002; Grytnes 2003; Colwell et al. 2004; Herzog et al. 2005). En su forma mas extrema, los
modelos EDM pronostican que los patrones de diversidad deberian depender principalmente de
los limites superior e inferior del dominio. Esto implicaria que todos los grupos de organismos
deberian mostrar patrones muy similares y que se encontrarian patrones muy parecidos al
comparar regiones distintas (ej., las vertientes occidental y oriental de los Andes), lo que
evidentemente no ocurre, como lo demuestra la amplia gama de patrones de riqueza altitudinal
discutidos anteriormente. Sin embargo, el efecto de dominio medio puede ser aun asi un factor
de modificacién (Grytnes et al. 2008b). Se ha comprobado con frecuencia que el modelo nulo
de Hubbel (2001), que asume que las especies son ecolégicamente equivalentes, no aplica a
escalas regionales ni a lo largo de gradientes ecoldgicos pronunciados, donde los modelos de
agrupaciones de nichos parecen ser mas adecuados (ej., Harms et al. 2001; Phillips et al. 2003;
Tuomisto et al. 2003; Jones et al. 2006, 2007; Ruokolainen et al. 2007). Sin embargo, puede ser
importante para mantener una diversidad local elevada cuando el ambiente es homogéneo
(Hubbel 2001).

Lo mas probable es que los otros dos complejos de factores (clima/productividad e
historia/evolucién) incluyan los procesos y mecanismos mas importantes, por lo que posiblemente
deberian recibir mas atencidn de la investigacion. Uno de los debates mas tradicionales de la
investigacion de la biodiversidad es en qué medida la diversidad local se ve limitada por los
recursos locales (disponibilidad de nicho o energia) en coordinacidn con las interacciones entre
especies (competencia, herbivoria, etc.) o por un grupo limitado de especies a nivel regional
(Terborgh y Faaborg 1980; Ricklefs 1987, 2004; Cornell y Karlson 1996; Herzog y Kessler 2006;
Jiménez et al. 2009). En el ultimo caso, podrian coexistir mas especies en un determinado lugar
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Cuadro 14.1. Resumen de los procesos y mecanismos potenciales mdas importantes que pueden determinar
o influenciar los patrones de riqueza de especies a nivel regional (reg) y local (loc). “+” indica

“ u

el nivel al que estos pueden volverse importantes,
sea de gran importancia a un determinado nivel.

indica que es improbable que el factor

Procesos y Mecanismos

Escala pronosticada
de impacto

rec

loc

1. Superficie
Fuente principal: Lomolino 2001

a.

Mayor superficie- mayor nimero de individuos- menor riesgo de
extincién- mayor numero de especies (“Biogeografia de Islas":
MacArthur y Wilson 1967).

. Superficie mas pequefia- menor nimero de individuos- cambios

genéticos mas rapidos a nivel de poblacién- evolucidon mas rapida
de nuevas especies (Losos y Schluter 2000).

. Mayor superficie- mayor nimero de habitats- mayor nimero de

especies (Kallimanis et al. 2008).

. Mayor cantidad de especies debido a una mayor superficie (véase

arriba) - mayor riqueza a nivel local ("Efecto eco": Rosenzweig y Ziv
1999).

. Superficies de muestreo mds amplias- mayor nimero de especies

registradas (Gleason 1922; Rosenzweig 1995).

2. Variables climaticas- energia- productividad

Fuentes principales: Rohde 1992; Mittelbach et al. 2001; Rahbek y Graves 2001; Hawkins
et al. 2003; Willig et al. 2003; Currie et al. 2004; Evans et al. 2005; Ménkkdnen et al. 2006;
Laanisto et al. 2008

a.

Mads energia- mayor productividad- mayor nimero de individuos-
mayor nimero de especies ("Hipotesis de Muestreo": Srivastava y
Lawton 1998; Kaspari et al. 2000).

. Mas energia- mayor productividad- mayor nimero de individuos-

menos riesgos de extincién- mayor numero de especies ("Hipdtesis
del Tamafio de la Poblacion": Kaspari et al. 2000; Hurlbert 2004;
Pautasso y Gaston 2005, 2006).

Mads energia- mayor productividad- mayor nimero de recursos
escasos- mayor nimero de especialistas de posicion de nicho
("Hipdtesis de Posicion de Nicho": Abrams 1995).

. Mas energia- mayor productividad- menor amplitud del nicho

concentrandose en los tipos de recursos preferidos- incremento de
la coexistencia ("Hipdtesis de la Amplitud de Nicho": Evans et al.
2005).
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Cont. Cuadro 14.1.

Escala pronosticada

: de impacto
Procesos y Mecanismos P

rec loc

3. Procesos histodricos y evolutivos
Fuentes principales: Wiens y Donoghue 2004; Ricklefs 2005, Roy y Goldberg 2007; Jablonski
et al. 2006

a. En determinadas condiciones, las tasas de especiacidon pueden ser + -
mayores, aumentando la riqueza de especies ("Hipdtesis de los
Trépicos como Cuna": Cardillo 1999).

b. En determinadas condiciones, las tasas de extincion pueden ser mas + +
altas, reduciendo la riqueza de especies ("Hipdtesis de los Tropicos
como Museo": Stebbins 1974).

c. Los linajes filogenéticos pueden ser mds antiguos en unas areas que + -
en otras, proporcionando asi mas tiempo para la diversificacion
("Hipatesis Fuera de los Trdpicos": Jablonski et al. 2006; "Hipdtesis
del Conservatismo de los Nichos": Wiens y Donoghue 2004).

4. Modelos nulos y teorias neutrales
Fuentes principales: Gotelli y Graves 1996

a. Las variaciones en la capacidad de dispersidn de las especies, su + +
tamafio poblacional y la tasa de inmigracion (o especiacion)
determinan la composicion y la distribucién de la abundancia de
las especies ("Teoria Neutral de la Biodiversidad y la Biogeografia”:
Hubbell 2001).

b. El emplazamiento aleatorio de las especies con diferentes amplitudes
geograficas o ecoldgicas especificas dentro de un dominio geografico
o0 ecoldgico estrecho, conduce a un maximo de riqueza en la parte
media del dominio ("Efecto de Dominio Medio ": Colwell y Hurtt
1994; Colwell et al. 2004).

5. Dinamicas de poblacion

a. La dispersion desde habitats adecuados hacia habitats menos - +
adecuados puede dar lugar a poblaciones no auto-suficientes
especialmente en las dreas rodeadas por numerosos habitats, como
las altitudes intermedias de las montafias ("Efectos Fuente-Sumidero":
Shmida y Wilson 1985; Pulliam 1998; Kessler 2000; Grytnes et al.
2008a).

b. Las limitaciones en la dispersién pueden restringir el nimero de + +
especies que se encuentra en una zona o lugar, aunque las
condiciones sean potencialmente adecuadas ("Limitacion de la
Dispersion”: Tilman 1997; Turnbull et al. 2000).

-242 -



Cambio Climatico y Biodiversidad en los Andes Tropicales

pero simplemente no estar disponibles dentro del marco histérico y evolutivo de esa regidn en
particular.

Se asume que los ecosistemas con un alto nivel de productividad presentan una gran riqueza de
especies, y existen varios mecanismos que podrian constituir el nexo entre estas dos caracteristicas
de los ecosistemas. Estos mecanismos incluyen el numero de individuos y la cantidad de nichos
y recursos (véase Cuadro 14.1) y todos ellos pronostican una correlacién positiva entre el aporte
de energia y la riqueza de especies a escala local. Sin embargo, el mayor desafio a la hora de
abordar la hipdtesis especie-energia es obtener la cuantificacion correcta de la productividad a
nivel de ecosistema (Waide et al. 1999) y de la cantidad de energia utilizada por un determinado
grupo focal (Gaston 2000; Chase y Leibold 2002). Recientemente se han realizado importantes
avances tedricos y empiricos, al menos en lo que se refiere a drboles, y se esperan importantes
puntos de vista en un futuro préximo (Mittelbach et al. 2001; Hawkins et al. 2007).

En los ultimos afios se han hecho grandes esfuerzos para generar hipdtesis filogenéticas con
referencias temporales que permitan la evaluacién de las hipdtesis evolutivas histéricas (Antonelli
2008). Sin embargo, solo se ha incluido una pequefia proporcion de las plantas de los Andes
tropicales en estos esfuerzos, y en el caso de los grupos con datos disponibles, la interpretacién
de estos suele verse limitada por un muestreo geografica o taxondmicamente incompleto o por
dificultades en la obtencidn de estimaciones de edad fidedignas. Por ejemplo, Linder (2008)
propuso que las radiaciones de las plantas pueden saturarse (es decir, alcanzar limites estables
de riqueza de especies) después de aproximadamente 10 millones de afios, y que las radiaciones
recientes son tipicas de ambientes jovenes (Plioceno), mientras las radiaciones antiguas son
caracteristicas de regiones que han sido geoldgica y climdticamente estables a lo largo del Nedgeno.
Concluyd que “la hiperdiversa flora neotropical es el resultado tanto de las radiaciones antiguas
como de las recientes y rapidas”. Aunque es intrigante, el estudio de Linder (2008) solo incluyé
siete ejemplos neotropicales. Esta claro que los nuevos esfuerzos deben centrarse en la generacion
de un mayor nimero de hipdtesis filogenéticas de las plantas de los Andes tropicales que sean
geografica y temporalmente explicitas. Ademas, los enfoques analiticos tienen que perfeccionarse
para poder distinguir entre hipdtesis alternativas. Por ejemplo, en un estudio de caso de ranas
neotropicales, Algar et al. (2009) concluyen que los procesos filogenéticos solo pueden determinar
qué especies se encuentran en una determinada zona, pero no cudntas especies, y que el nimero
de especies en realidad puede estar determinado por procesos ecoldgicos locales. Sin embargo,
para niveles taxondmicos mayores (familias, géneros), existen hipotesis filogenéticas satisfactorias
para muchos taxones (http://www.tolweb.org/tree/; http://www.mobot.org/mobot/research/
apweb/welcome.html) y el trabajo reciente se ha traducido en software publico y gratuito que
permite a los ecdlogos hacer uso de la informacion filogenética disponible
(http://www.phylodiversity.net/phylocom/). Esta claro que es el momento perfecto para conectar
la informacién ecoldgica y filogenética.
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Conclusiones y Recomendaciones para la Investigacion

El conocimiento de los patrones locales de diversidad vegetal de los Andes tropicales sigue siendo
fragmentario. Los patrones altitudinales estan mejor documentados, mientras que los gradientes
latitudinales y de humedad se han descuidado. Para complicar mds las cosas, muchos estudios
han empleado métodos diferentes (tamafio y forma de la parcela, diferentes grupos de plantas),
que hacen dificil comparar los datos de diferentes estudios y regiones. A pesar de estas deficiencias,
parece posible llegar a ciertas generalizaciones preliminares aproximadas de los patrones de
diversidad vegetal. En las tierras bajas del occidente de la Amazonia, la diversidad vegetal total
parece ser mayor alrededor de las latitudes ecuatoriales, disminuyendo hacia latitudes mas altas.
Por el contrario, en la vertiente andina oriental la riqueza se mantiene mas o menos constante
en las regiones tropicales del sur hasta los 18°S, y solo entonces disminuye marcadamente. La
vertiente andina occidental presenta una alta diversidad local en Colombia y el norte de Ecuador,
que disminuye fuertemente mas al sur. Probablemente, el recambio floristico de un lugar a otro
es elevado en los Andes tropicales, pero se necesitan estudios especificos de diversidad beta a
lo largo de los gradientes ambientales. Por debajo de la linea de arboles, la riqueza de especies
exhibe complejos patrones latitudinales relacionados con la topografia y su influencia en los
regimenes de humedad. La gran riqueza de especies de los paramos ecuatoriales disminuye hacia
el norte y hacia el sur a medida que disminuye la humedad. Al sur, hasta alrededor de los 10°S,
también se vuelve dominante un gradiente este-oeste, con pastizales nublados diversos al este
y un altiplano mas pobre, arido o semiarido, en el centro y oeste. A lo largo de los gradientes
altitudinales, la diversidad vegetal total parece mostrar un patrén en forma U invertida con un
maximo de riqueza alrededor de los 1000-1500 m en las regiones humedas (Rahbek 1995, 2005)
y a mayor altura en las zonas aridas (Lauer 1976). Este patrén parece estar generado principalmente
por los taxones herbaceos terrestres y epifitos, mientras que las plantas lefosas muestran una
disminucién mas gradual de la riqueza con la altura. Por encima de la linea de 4rboles, la
desaparicién de la competencia arbdrea puede producir un fuerte incremento en la riqueza de
especies herbdaceas y arbustivas, particularmente en los paramos de matas y arbustos. Por ultimo,
a excepcion de unos pocos taxones especializados, la diversidad vegetal generalmente disminuye
al aumentar la aridez. Por lo tanto, estos patrones en general reflejan fielmente los patrones
regionales descritos en el Capitulo 13 por Jgrgensen et al. Sin embargo, solo se han llevado a
cabo en helechos comparaciones detalladas de los patrones locales y regionales a lo largo de
gradientes altitudinales, donde revelan diferencias pequefias, pero biolégicamente importantes
(Kessler et al. 2009).

A pesar de la amplia discusidon sobre los procesos que determinan los patrones de riqueza, los
enfoques mas prometedores son, sin duda, los de evolucidn/historia a escala regional y
clima/productividad a escala local. La literatura reciente ofrece hipdtesis que ponen a prueba los
mecanismos subyacentes, pero los estudios especificos de campo son pocos, porque normalmente
no existen arboles filogenéticos completamente resueltos de los grupos de estudio y porque el
desarrollo de una medida consistente de la productividad es una tarea dificil. Sin embargo, la
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comparacion de los patrones predominantes de riqueza con los sustitutos de la productividad
puede conducir a conclusiones preliminares acerca de los procesos que impulsan estos patrones.
Por ejemplo, las comparaciones entre las vertientes andinas occidentales aridas y las orientales
himedas de Peru pueden ayudar a descifrar el impacto de la disponibilidad de agua en la riqueza
de las especies vegetales a nivel local. Como los factores climaticos influencian directamente los
niveles de productividad de los ecosistemas, comprender las relaciones causales entre la
productividad y la riqueza de especies sera fundamental para pronosticar las respuestas de las
agrupaciones vegetales al cambio climatico (Colwell et al. 2008).

Para satisfacer las necesidades de documentacidon y monitoreo de los niveles de riqueza de
especies, y para pronosticar las respuestas al cambio climatico, se necesitan tres lineas principales
de actividad. En primer lugar, se necesitan estudios adicionales bien disefiados, dirigidos a poner
a prueba las hipétesis, mejor si abordan aquellos gradientes ecoldgicos que han sido descuidados
hasta ahora. En segundo lugar, se necesitan redes de parcelas permanentes para monitorear los
futuros cambios en la riqueza y composicion de la comunidad vegetal para determinar los efectos
del cambio climatico en las comunidades vegetales. El proyecto GLORIA (www.gloria.ac.at), que
se centra en las areas de altura por encima de la linea de arboles (Halloy et al. 2008), y la red
extensiva de parcelas de arboles de 1 ha en la Amazonia, son pasos importantes en esta direccion,
(www.geog.leeds.ac.uk/projects/rainfor/) y una iniciativa similar muy necesaria (Rainfor-Andes)
estd a punto de comenzar en los bosques andinos altamente diversos. En tercer lugar, se necesitan
estudios experimentales y observacionales bien disefiados de la relacidn entre la productividad
de los ecosistemas y la riqueza de especies a nivel local, con el objetivo de distinguir entre
diferentes mecanismos potenciales que pronostiquen a su vez las respuestas al cambio climatico
(Evans et al. 2005). Estos datos también deberian enlazarse con la cada vez mas abundante
informacion filogenética.
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