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Resumen

Una de las principales consecuencias del cambio climatico en el contexto actual y
futuro es el aumento de temperatura en los trdpicos, este hecho implica un gran reto
fisiologico para toda la biodiversidad que ellos albergan. Los helechos, al ser un grupo de
plantas con importante representatividad tropical y dependiente de la variabilidad
climatica asociada a la altitud, constituye un grupo focal de estudio. El objetivo de este
trabajo fue caracterizar los rasgos de los nichos térmicos de helechos en un gradiente
altitudinal para luego analizar el comportamiento de dichos rasgos en las especies y
comunidades y evaluar su posible vulnerabilidad frente a las anomalias térmicas. Para
realizar esta caracterizacion se obtuvieron los registros de coleccion de tres bases de datos
globales y locales de 80 especies de helechos en una franja geografica tropical. La
informacion de la ocurrencia de las especies posteriormente fue ligada con la informacion
climatica de temperatura y se calcularon los valores de 6ptimo térmico y de la amplitud
térmica y sus componentes. Los resultados muestran que los tres componentes del nicho
térmico (Optimo, maximo y minimo) y sus correspondientes comunitarios decrecen con
el incremento de la altitud, en contradiccion a lo propuesto por la Hipotesis de
Variabilidad Climatica (CVH). Por su parte, la amplitud térmica y su correspondiente
comunitario parecen responder a un patrén gaussiano donde los valores maximos de este
rasgo se encuentran en las altitudes medias del gradiente (2000-2500 m s.n.m) y decrecen
tanto en las altitudes bajas (500-1500 m s.n.m) como en las altitudes altas (3000-4000 m
s.n.m.). Se estima que, por su poca estabilidad ecologica, su puntaje de amplitud térmica
estrecho y las amenazas externas a su habitat, las comunidades de mayor elevacion (3500-
4000 m s.n.m.) podrian ser vulnerables al incremento de temperatura. Estos resultados
constituyen un aporte al conocimiento de los rasgos térmicos de los helechos en esta zona
del planeta. Si bien no permiten concluir respecto al patron de la amplitud térmica en este
grupo de plantas, se espera que sirvan de base para estudios que examinen los principios

de la CVH en otras zonas montafiosas de los tropicos.
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rasgos funcionales






A mis tres amores.






Agradecimientos

A todos aquellos que fueron mi soporte para la estructuracion, elaboracion y

finalizacion de este trabajo.



10



11

Tabla de contenidos

FIQUIAS Y taDIAS .....c.eeeece e e 13
INEFOAUCCION ... bbbttt b e bbbt 15
Capitulo primero: Marco conceptual de la investigacion............c.ccoceevveneiieiennienenns 19
1. Los helechos y sus generalidades ..o 19
2. Diversidad de helECNOS .........ccoiiiiiiiie e 20
2.1 Diversidad global...........ccooiiiioiiee s 21
2.2 Diversidad regional..........ccoooiiiiiiiiiesie s 21
2.3 Diversidad en ECUAUON ..........cccueiieie et 22
3. Importancia de los helechos como grupo focal ...........cccoeveiiiiciiciiiccee, 22

4. Los gradientes altitudinales y su relevancia para evaluar los efectos a gran escala
del cambio CHIMALICO .........cviieiciecc e 24
4.1 Relacion de los gradientes altitudinales neotropicales con los patrones de
IVEISIAA ...ttt b et nre e 24
4.2 Respuestas de las plantas tropicales a la variacion climatica relacionada a la
][V Tod o] o SRRSO RRRTPRTRTRPRN 27

4.3 Principales estudios del impacto del cambio climético en especies y comunidades

A8 PIANTAS ... bbb 30
5. RASQOS fUNCIONAIES .........eocvieiieciiicie et 33
5.1 La temperatura y los rasgos del nicho térmico de las especies..........cccccvevverneenee. 35
Capitulo segundo: Metodologia y anélisis de la informacion ...........ccccccecevevveivirennnne. 37
1. ATEA A8 BSTUTIO ..ottt 37
2. Fuentes de informacidn y proceso metodolOgiCo ........ccceevvveveeieeveeiiesieceee e 39
2.1 Determinacion del nimero de especies de helechos terrestres..........ccccceeeveeneenee. 41
2.3 Limpieza de datos de registros de €SPECIES .......eevvveeereerieiieriereeieseese e snee s 41
2.4 Obtencidon de la informacion CHMALICA..........ccccvevveiiiriee e 42
2.5. Establecimiento de los rasgos del nicho termico.........ccccevevveviiiicciccece e 42
2.6. ANALISIS 08 TALOS ......eevvevieeieiesie st 43

Capitulo tercero: Resultados de la caracterizacion de los rasgos térmicos de los helechos
terrestres en el gradiente altitudinal y su posible vulnerabilidad frente a las variaciones de
L= 00 0T = (0 PSR 45

1. Rasgos térmicos de los helechos terrestres en el afio 2009.............ccccevevveveceennnne 45



12

1.1 Resultados del Optimo Térmico (OT) y de la Amplitud Térmica (AT) del nicho, a
partir del Maximo Térmico (Tmax) y Minimo Térmico (Tmin) de cada especie ..... 45
1.2 Resultados del Puntaje de Optimo Térmico Comunitario (POTC), Puntaje de la
Amplitud Térmica Comunitaria (PATC), Puntaje del Maximo Térmico Comunitario
(PTCmax) y el Puntaje del Minimo Térmico Comunitario (PTCmin) para cada
comunidad en el af0 2009 .........cceiiiiiiiiiire e 46
1.3. Resultados del comportamiento de los rasgos térmicos de las especies con relacion
A1 EIBVACION ....veee e 47
1.4. Resultados del comportamiento de los puntajes térmicos comunitarios con

FRlACION A 1A BIEVACION.......coo et 49

Capitulo CUArtO: DISCUSION .....c..cieieieie ettt ens 55

1. Las caracteristicas de los nichos térmicos de especies y comunidades de helechos
en el gradiente altitudinal y su relacidn con la elevacion .............cccccceeevveeiieececnennn. 55

2. La vulnerabilidad de las especies y comunidades de helechos a la elevacion de

temperatura basada en SusS rasgos tEIMICOS. ........cieviirereirereeee e 57
3. La dindmica de la amplitud térmica en las comunidades ...........ccoceverervivinennns 58
4. Implicaciones ecoldgicas de los rasgos del nicho termico ..........ccccccevveeveeiecnenen. 60

5. Importancia de los datos de campo para la investigacion de respuestas térmicas. 61

Conclusiones Y reCOMENTACIONES ..........couiriiriiiiiiieieie ettt 63
(00 000 [0 [0TSR 63
RECOMENTACIONES ...ttt bbb ne e 64

LiSta 08 FEFEIBNCIAS .. ..vi ettt eneas 67

AANIEXOS ...ttt b e e R et e nb e e nb e e e nr e e e 83

Anexo 1: Informacién de las parcelas y rasgos del nicho térmico (6ptimo, minimo,
maximo y amplitud térmica) de las especies de helechos en el gradiente altitudinal y

10S rafiCoS dE SUS FANQOS .....eevveivieiieie ettt ettt ettt sre e s sreenne s 83



13

Figuras y tablas

Figura 1. Ciclo de vida de un helecho .........ccccvviiiiiiiiiiiii 20
Figura 2. Gradiente altitudinal tropical donde se esquematiza mayor riqueza de helechos
a elevaciones medias (1500-2500 m s. n. m.) y menor riqueza en los extremos del
radICNTE. ...vvviiiiii i iError! Marcador no definido.26
Figura 3. Esquema de la categoria térmica y grado de vulnerabilidad de las especies
propuesta en la Hipotesis de Variabilidad Climatica (CVH). ......coooiiiiiiiiiiiiiieee, 28
Figura 4. Esquema de la curva de aptitud térmica............ceoviiiiiiiiiieneci e 36
Figura 5. Ubicacion de los rangos altitudinales de los sitios de estudio a lo largo del
gradiente, en la provincia de Napo, Ecuador..........ccccooiiiiiiiiiiicie e 38
Figura 6. Esquema del proceso metodoldgico desde lo general a lo especifico........... 47
Figura 7. Relacion de los optimos térmicos de las especies con su elevacion media .... 49
Figura 8. Relacion de la amplitud térmica de las especies con su elevacion media....... 50
Figura 9. Relacion del Maximo Térmico (rojo) y el Minimo Térmico (azul) de las especies
CON SU €1eVaciOn MEAIA........ccuiiiiieiiiiiie s 50
Figura 10. Relacion del Maximo Térmico (rojo) y el Minimo Térmico (azul) de las
especies por segmentos de 1a elevacion media. .........cccevveeeiiiiiiiiienii e 51
Figura 11. Relacion del Puntaje del Optimo Térmico Comunitario (POTC; verde), Puntaje
del Maximo Térmico Comunitario (PTCmax; rojo) y Puntaje del Minimo Térmico
Comunitario (PTCmin; azul) de las especies con su elevacion...........ccoceeevveeenieennnee. 52
Figura 12. Relacion del Puntaje de la amplitud térmica comunitaria con la elevacion.. 52
Figura 13. Relacion del Maximo Térmico Comunitario (rojo) y el Minimo Térmico
Comunitario (azul) por segmentos de elevacion. ..........cccvvriieiiiiiiiiciii e 53
Figura 14. Amplitud térmica COMUNITATIA........ceereieireerrieiee e 54

Figura 15. Rango del Optimo Térmico de las especies presentes en el gradiente altitudinal

Figura 16. Rango de la Amplitud Térmica de las especies presentes en el gradiente
AITUAINGL ..o e 89
Figura 17. Rango del Maximo Térmico de las especies presentes en el gradiente

oY L 06 §) T ) TR 90



14

Figura 18. Rango del Minimo Térmico de las especies presentes en el gradiente altitudinal

Tabla 1. Caracteristicas de las 24 comunidades establecidas en los ocho niveles
AITEUAINALES. ... 41
Tabla 2. Puntaje del 6ptimo térmico, amplitud térmica, temperaturas maximas y minimas
en las comunidades a lo largo del gradiente altitudinal............ccociiiiiiiiiniiniicne, 46
Tabla 3. Caracteristicas de la composicion de especies dentro de las comunidades a lo
largo del gradiente altitudinal ...........cccviiiiiiiiiiii i 55
Tabla 4. Informacion detallada de la elevacion de las parcelas ........ccccvevevviniiieennnnn, 85

Tabla 5. Especies en el gradiente con la caracterizacion de sus rasgos térmicos........... 86



15

Introduccion

Uno de los posibles efectos del cambio climatico sobre los ecosistemas seria el
desequilibrio de los limites fisioldgicos que experimentan las especies y las comunidades
de plantas a nivel global, especificamente a los relacionados a la tolerancia térmica (Perez,
Stroud, y Feeley 2016; Lancaster y Humphreys 2020). Numerosas investigaciones
respaldan la existencia de cambios en la abundancia de especies mejor adaptadas a
temperaturas mas altas, este hecho deriva en cambios de la composicion de comunidades
de plantas lefiosas alrededor del mundo (Walther 2003; Jump y Pefiuelas 2005; Feeley y
Silman 2010b; Feeley et al. 2011; Feeley, Rehm, y Machovina 2012; Feeley et al. 2013;
Fadrique et al. 2018; Feeley et al. 2020).

Por lo expuesto anteriormente, el conocimiento sobre los rasgos de los nichos
térmicos de las especies nos permite comprender por qué ciertas especies tienen menor o
mayor éxito en una determinada temperatura y extender este conocimiento a mas grupos
de seres vivos constituye un importante recurso para predecir como podrian responder
tales especies y sus ensambles comunitarios a eventuales aumentos de temperatura en el
planeta (Fadrique et al. 2018; Cuesta et al. 2020) Los helechos son de interés
principalmente porque su distribucion a escala local tiene un patron establecido que esta
fuertemente relacionado con las variables abioticas, asi la presencia o la ausencia de
helechos, expresa las caracteristicas de los microhébitats donde ocurren, la textura y
fertilidad del suelo, la temperatura y humedad atmosféricas, la precipitacion y la
intensidad de la luz (Patil et al. 2016).

Una revision de la literatura indica que las investigaciones a nivel regional y local
sobre los rasgos fisioldgicos en general, y en este caso los térmicos, en grupos de plantas
no lefiosas son raras, mas aun en un grupo especifico como los helechos (Kessler y Kluge
2022). Este estudio propone llenar este vacio de conocimiento sobre las caracteristicas
térmicas de los helechos como grupo focal, puesto que existe una buena fuente de
informacion de la relacion de estas plantas a la variacion de temperatura asociada a la
altitud (Tito, Vasconcelos, y Feeley 2020). Y es aqui donde radica la importancia de los
gradientes altitudinales, pues ofrecen una importante posibilidad de valorar el
comportamiento fisiologico y de comprender mejor manera como las especies y

comunidades de este grupo botanico podrian responder a las variaciones rapidas del clima



16

y cudles podrian ser mas vulnerables a esas variaciones (Lloret y Gonzalez-Mancebo
2011)

Las montafias de América tropical poseen la mayor cantidad de especies de
helechos, fundamentalmente por la combinacioén 6ptima de alta humedad y temperaturas
moderadas en elevaciones medias (Kessler 2001; Hemp 2002a; Bhattarai, Vetaas, y
Grytnes 2004). En el Ecuador este grupo se encuentran ampliamente distribuido desde el
nivel del mar hasta los paramos con elevaciones mayores a 3500 m de altitud, aunque los
paramos y los bosques tropicales son diversos en helechos, su concentracion es mayor en
bosques nublados entre 1000 y 3000 m de altitud (Navarrete et al. 2006).

En este contexto, el objetivo general planteado en este trabajo es caracterizar los
rasgos de los nichos térmicos de los helechos terrestres en un gradiente altitudinal en la
vertiente oriental de los Andes ecuatorianos. En relacion con este se plantean los objetivos
especificos siguientes: 1) analizar el comportamiento de los rasgos de los nichos térmicos
de especies y comunidades de helechos terrestres en el gradiente altitudinal y, i1) evaluar
la posible vulnerabilidad de las especies y comunidades a variaciones de temperatura de
acuerdo con sus 6ptimos y amplitudes térmicas. Para esto se probo la hipotesis (hl): las
comunidades de helechos de elevaciones mas bajas muestran a) amplitudes térmicas mas
extensas y b) Optimos térmicos, temperaturas minimas (Cuesta et al. 2020) y temperaturas
maximas mas altas que comunidades de elevaciones mas altas (Pintanel et al. 2019).

Se pretende convertir el trabajo asociado en un aporte al conocimiento de un grupo
de plantas que es poco estudiado pero que constituye un elemento importante en los
sistemas tropicales de montafia a nivel regional y local. La tesis se estructura de la manera
expuesta a continuacion: en el primer capitulo se presenta las caracteristicas basicas del
grupo de los helechos, como se relacionan estos con los gradientes altitudinales y los
principales estudios realizados sobre ellos respecto al cambio climatico. Ademas, se
presenta la hipotesis que se pretende corroborar y que asocia a los sistemas montafiosos
tropicales con la amplitud de nicho térmico.

El segundo capitulo muestra la metodologia usada para desarrollar este trabajo, se
enfatiza el uso de plataformas digitales para el monitoreo de la biodiversidad. En este
caso, se utilizaron tres de ellas de las cuales dos pertenecen a un nivel global y una a un
nivel local, los registros de las especies obtenidos de estas plataformas fueron cruzados y
depurados para luego determinar en qué temperaturas ellas estan presentes y caracterizar

sus nichos térmicos.
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A continuacion, el tercer capitulo comprende la parte numérica de este estudio y
es donde se analizan las potenciales relaciones entre las variables del nicho térmico, de
las especies y de los ensambles de especies en las comunidades, y la variacion de la
elevacion impuesta por el gradiente que abarca desde las partes bajas en la Amazonia
hasta las partes altas en los paramos andinos del Ecuador. Para ello, se calculé de optimo
térmico y de la amplitud del nicho térmico, a partir de maximos y minimos térmicos de
cada especie identificada en las comunidades del gradiente a partir de los registros
georreferenciados.

En el cuarto capitulo se rebaten los resultados presentados en el capitulo anterior
con los trabajos mas relevantes sobre la temdtica de nichos climaticos en varios
organismos, desde animales hasta plantas y los trabajos existentes sobre plantas lefiosas
principalmente y el grupo especifico de helechos realizados en la region y el pais.
Adicionalmente, se mencionan las perspectivas de los estudios que pueden generarse a
partir de los resultados de este estudio y complementar los vacios asociados a la tolerancia
térmica y la potencial vulnerabilidad de los helechos a los efectos del cambio climatico.

En la seccion final se presentan las conclusiones a las que se llegaron en este
estudio y constituyen los principales aportes al conocimiento en el grupo de los helechos
en los ecosistemas montafiosos. Ademas, se incluye una seccion de recomendaciones en
donde se propone nuevas investigaciones y nuevos enfoques de cardcter metodologico

que permitan robustecer el conocimiento de los nichos térmicos en helechos.
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Capitulo primero

Marco conceptual de la investigacion

1. Los helechos y sus generalidades

Las plantas que se incluyen en los clados de licofitas y helechos comparten ciertas
caracteristicas como en la presencia de tejidos vasculares, la ausencia de semillas, la
presencia de esporas, por tales razones histéricamente sus miembros se agrupan como
“pteridofitas” y “helechos y helechos afines” (Smith et al. 2006). Asi, los helechos
(monilofitos) y los llamados ‘“helechos-afines” (cola de caballo, psilotaceas y licofitas),
por conveniencia han sido agrupados en un grupo no-monofilético, denominado
“helechos” (Pouteau et al. 2016). Y a pesar que estos grupos de plantas tienen una historia
evolutiva que data de aproximadamente 300 millones de afos (Yarborough y Powell 2002)
aun en la actualidad se intenta entender las relaciones existentes entre y dentro de ellos
(Christenhusz y Chase 2014).

De acuerdo a Sharpe y Mehltreter (2010) el ciclo de vida general de los helechos
consiste de tres etapas basicas: espora, gametofito y esporofito (figura 1). En el esporofito,
que es la planta que contiene el tallo (rizoma), las hojas (frondes) y las raices, se
encuentran los esporangios que producen las esporas, las cuales se dispersan a ambientes
adecuados y germinan en un gametofito donde se da la reproduccion sexual. Ademas,
existe la posibilidad de que realicen propagacidon vegetativa a partir de brotes del
esporofito. Es asi como, se debe considerar al gametofito y al esporofito como dos formas
de vida diferentes y que por tanto muestran diferencias ecologicas entre ellas. El estudio
realizado por Watkins, Mack, y Mulkey (2007) establece que los estudios realizados en
helechos alrededor del mundo se enfocan en comprender mejor la biologia de los
esporofitos, mientras que estudios en gametofitos son escasos a pesar de ser la forma de

vida que inicialmente da lugar a las distribuciones de esporofitos.
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esporofito adulto

esporofito joven

/ esporangios

” esporas

<
gametofito o ® i
e

\ / esporangio

Figura 1. Ciclo de vida de un helecho. Se muestra sus tres etapas principales: espora, gametofito,
esporofito.
Fuente: Elaboracion propia con base en Grusz A. (2016).

El ciclo de vida de los helechos es de particular importancia, porque a pesar de
que juegan un papel significativo a nivel del ecosistema en bosques templados y tropicales,
todavia se desconocen muchos aspectos ecologicos sobre ellos (Page 2002). De hecho,
Watkins y colaboradores (2007) mencionan que la escasez de informacion ecoldgica
sobre los helechos es sorprendente, aunque se sabe que en los bosques tropicales y
habitats montanos tiene una importante representacion con un 13 % de la flora vascular
y en islas alcanzar un 15 % (Kessler 2010) y, en general, se determina que los helechos
controlan el potencial de regeneracion de los bosques en todo el mundo (Coomes et al.
2005). También podrian ser actores criticos en el establecimiento de ecosistemas, puesto
que su hojarasca inmoviliza el nitrégeno y el fosforo y conserva estos nutrientes en el

sistema (Russell y Vitousek 1997).

2. Diversidad de helechos

En cuanto a su distribucion, los helechos pueden considerarse un grupo de plantas
cosmopolitas, dado que estan ampliamente diseminados y existen numerosas especies que

estan adaptadas a condiciones extremas de temperatura y disponibilidad de agua, por lo
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que pueden encontrarse en una amplia diversidad de ecosistemas (Carvajal-Hernandez
etal. 2018; Hietz 2010). De acuerdo con Page (2002), existen cinco caracteristicas
evolutivas para que los helechos puedan ocupar esta gran variedad de habitats: alta
capacidad fotosintética en ambientes con poca luz; defensas contra herbivoros como
presencia de nectarios (Koptur etal. 2013), tricomas y una combinacion de rasgos
quimicos (Farias et al. 2020); tolerancia a sustratos bajos en nutrientes; dispersion a larga

distancia a través de esporas; e independencia de vectores bidticos para su reproduccion.

2.1 Diversidad global

En base a datos morfologicos y moleculares, el Grupo de Filogenia de Pteridofitas
estima la existencia en el mundo de 11916 especies repartidas en 337 géneros, 51 familias,
14 6rdenes y 2 clases (Schuettpelz et al. 2016). El 75 % de estas especies se distribuye en
las montafias tropicales de dos grandes regiones: la primera estd en América entre el
sureste de México, Las Antillas, Centroamérica y Los Andes desde Venezuela hasta
Boliviay la segunda en el Sureste de Asia y Malasia (Given 1993; Tejero-Diez et al. 2011).
Por su parte, las zonas templadas de ambos hemisferios y Africa tienen relativamente
pocas especies (Aldasoro, Cabezas, y Aedo 2004), en este Ultimo continente debido

probablemente a los cambios climaticos en el Pleistoceno (Tryon, Hodge, y Tryon 2012).

2.2 Diversidad regional

En lo que corresponde a la region americana, de acuerdo a Tryon y Tryon (2012),
existen 3250 especies en América, de las cuales 3000 estan en los tropicos, desde el sur
de Florida y México hasta el norte de Chile y Uruguay. Estos autores también mencionan
que la cuenca del Amazonas, a pesar de su gran tamaio, tiene una flora pobre en
pteridofitas y que la mayor riqueza se encuentra en los Andes. Ademas, las especies de
paramo presentan una estructura particular que probablemente estd relacionada a la
existencia de alta insolacion y radiacion ultravioleta y alternacion de dias muy calientes
con noches frias. Cabe sefialar que, en cuanto a los limites altitudinales, se propone que
se considere Amazonia hasta los 700 m s. n. m. y por encima de esa altitud se considere

como Andes (Eva et al. 2005).
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La region montafiosa de América tropical posee la mayor cantidad de especies
debido a su alta diversidad ecologica y la existencia de un mosaico de ambientes (Salazar
et al. 2015), pero sobre todo se relacionaria a una combinacion 6ptima de alta humedad y
temperaturas moderadas en elevaciones medias (Kessler 2001; Hemp 2002; Bhattarai,
Vetaas, y Grytnes 2004). En esta situacion, la riqueza de especies puede verse limitada
por diferentes variables climaticas en los extremos de los gradientes de elevacion tropical,
asi, por las bajas temperaturas en los extremos superiores y por la disponibilidad limitada

de agua en los extremos inferiores (Kluge, Kessler, y Dunn 2006).

2.3 Diversidad en Ecuador

Los helechos en el Ecuador se encuentran ampliamente distribuidos desde el nivel
del mar hasta los pdramos a més de 3500 m de altitud, aunque los paramos y los bosques
tropicales son diversos en este grupo de plantas, su concentracion es mayor en bosques
nublados entre 1000 y 3000 m de altitud (Navarrete et al. 2006). Hasta hace 20 afios se
estimaba que este grupo estaba representado con alrededor de 1300 especies, lo que
significaba el 8.5 % del total de plantas vasculares del pais (Jorgensen y Leon-Yanez
1999). La informacion mas actual dada por (Neill 2012), establece que en Ecuador existen
alrededor de 17748 especies de plantas vasculares, de las cuales 1422 son helechos, lo
que representa el 8 % de toda la flora vascular. Esta riqueza toma particular importancia,
dado que, el Ecuador tiene una superficie pequefia en comparacion a otros paises de la
region. Por ejemplo, se estima que en Colombia existen 1633 especies (Murillo Aldana y
Murillo 2018), en Peru alrededor de 1200 especies (Smith et al. 2005) y en Bolivia 1.163
especies (Soria-Auza et al. 2007). Ademas, como referencia México posee 1010 especies
y aproximadamente 1200 si se considera a las provincias fitogeograficas que incluyen las
zonas aridas del sur de los Estados Unidos (parte de Arizona y Texas) hasta los bosques

estacionales en el norte de Nicaragua (Tejero-Diez D. et al. 2011).

3. Importancia de los helechos como grupo focal

Es importante contextualizar que un indicador ecoldgico se considera a una
especie o grupo de especies que refleja facilmente el estado abiodtico o bidtico de habitats

clave o actia como una alerta temprana a la accion de un estresor previsto, incluso se
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podrian adoptar otros niveles taxondmicos como género o familia y hasta atributos
ecologicos como riqueza y diversidad (Dale y Beyeler 2001). Della y Falkenberg (2019)
recogen varios estudios que prueban que el uso de helechos como indicadores ecoldgicos
es cada vez mas convencional, no solo a nivel de especie sino también a nivel de géneros
y familias. Ademas, establecen que este grupo de plantas vasculares puede actuar como
indicador ecologico con diferentes propodsitos: clasificacion de vegetacion, suelos,
ambientes y ecosistemas; integridad o calidad ambiental; disturbio; regeneracion o
restauracion de habitats y/o ecosistemas; cambios climaticos; contaminacion de aire,
suelo o0 agua; y asociacion con otros grupos de organismos.

Los helechos son de interés particular porque, por un lado, son un componente
importante de la estructura de la mayoria de las comunidades vegetales, por lo que
conocer la diversidad, distribucion y dindmica de sus poblaciones es fundamental para
entender los procesos de sucesion y restauracion (Tuomisto y Ruokolainen 1994; Hill y
Silander 2001; A. J. Duque et al. 2005; Barradas Paciencia y Prado 2005; Kessler, Karger,
y Kluge 2016) y por otro, un gran numero de géneros o especies son facilmente
reconocibles en el campo (Salovaara et al. 2004) lo que representa una gran ventaja
metodoldgica. Ademas, los helechos pueden influir directamente en el asentamiento y
crecimiento de otras plantas forestales en bosques templados, o sus patrones de
distribucion pueden correlacionarse con los de plantas forestales debido a una respuesta
comun a factores externos como inundaciones o topografia (Duque et al. 2005).

Dado que la distribucion de los helechos a escala local tiene un patréon establecido
y que esta fuertemente relacionada con las variables abidticas, la presencia o la ausencia
de helechos expresa las caracteristicas de los microhéabitats donde ocurren, la textura y
fertilidad del suelo, la temperatura y humedad atmosféricas, la precipitacion y la
intensidad de la luz como Adiantum poiretii, Dryopteris sparsa 'y Tectaria paradoxa que
crecen estrictamente en condiciones de alta precipitacion, alta humedad atmosférica y
baja temperatura (Patil et al. 2016). Adicionalmente, los gametofitos muestran un alto
grado de sensibilidad a la disponibilidad de agua y a la temperatura, por lo que son
considerados buenos indicadores de los cambios ambientales en los bosques, incluyendo
parametros microclimaticos y edaficos (Watkins, Mack, y Mulkey 2007).

Muchos estudios se enfocan en evaluar a los helechos como indicadores
ecologicos de los cambios climaticos en zonas templadas del planeta (Béssler et al. 2010;

Brady, Monleon, y Gray 2010; Kosenkov y Mardashova 2014; Traoré¢ et al. 2015). Para
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zonas tropicales existe un trabajo que brinda particular relevancia a los helechos en los
cambios de composicion de la flora, pero en condiciones de cambios paleo-climaticos
(Hansen et al. 2003). Se evidencia la falta de estudios en los tropicos y especificamente
en los neotropicos que demuestren que los helechos pueden ser indicadores ecoldgicos en

un contexto de variacion climatica.

4. Los gradientes altitudinales y su relevancia para evaluar los efectos a gran escala

del cambio climatico

Patil y colaboradores (2016) mencionan que los gradientes altitudinales son
complejos y variados en factores climaticos, edaficos y bidticos y que su caracteristica
esencial es que, con el aumento de la elevacion, hay una disminucion de la temperatura y
un aumento de la precipitacion, la humedad relativa y la humedad del suelo. Lloret y
Gonzalez-Mancebo (2011) establecen que tales gradientes constituyen una herramienta
versatil para estudiar la relacion entre la distribucion de las especies y el clima, puesto
que es posible evaluar una importante variacion climdtica dentro de distancias geograficas
cortas. Indican también, que estos permitirian conocer de mejor manera los posibles
impactos del cambio climéatico en diferentes grupos biologicos, valorando las respuestas
de las especies y las comunidades a la variacion climatica, es decir, explorando su
sensibilidad a nuevas condiciones climaticas y su capacidad de ajustar el rango de su

distribucion.

4.1 Relacién de los gradientes altitudinales neotropicales con los patrones de

diversidad

Existe una distribucion diferencial de las especies a lo largo de las montafias, por
tal razon los patrones de diversidad en gradientes altitudinales han sido objeto de estudio
en varios grupos taxondmicos (Stevens 1992; Mccain 2007; Sharma et al. 2019) . Asi,
para una gran variedad de taxa, en gradientes altitudinales tropicales, se consideraba que
la riqueza de especies disminuye con el aumento de altitud (Rahbek 1995). Sin embargo,
un meta-analisis realizado por Rahbek (2005) que incluy6 el andlisis de 204 gradientes
de elevacion, ha indicado un patrén de disminucion monotonica de la riqueza de especies

en un 25 % de los gradientes, y un patréon en forma de joroba (riqueza maxima en las
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elevaciones medias) en casi 50 % de ellos (Colwell y Lees 2000). Cuando se considera el

efecto del area, donde el grupo regional de especies disminuye con la elevaciéon como

resultado de la disminucion del area del rango de elevacion (Mccain 2007), la proporcion

que muestra una distribucion en forma de joroba alcanza el 80 % (Rahbek 2005).

Se intenta comprender mejor los patrones y las causas de las distribuciones de las

especies a lo largo de los gradientes de elevacion, pero aun no es posible alcanzar un

consenso que establezca un patron definitivo y los mecanismos asociados (Grytnes y

Mccain 2007), aun asi, hay alternativas propuestas (Ricklefs 2007) para explicar los

patrones de diversidad:

a) Las variables climaticas, tales como la temperatura y humedad, asi como también

b)

la disponibilidad de energia y la productividad de los ecosistemas. Kreft y
colaboradores (2008) establecen como predictores claves de la riqueza de especies
en escala global, a la evapotranspiracion potencial, el nimero de dias humedos
por afio y la medida de la heterogeneidad topografica y del habitat. Cuesta y
colaboradores (2017) con relaciéon a los gradientes latitudinales o de elevacion,
encontraron una fuerte asociacion de las caracteristicas climaticas y del sustrato
con la composicion de la comunidad y la riqueza de especies en las cumbres
altoandinas tropicales. Ademads, establecen que los factores ambientales que
limitan la productividad en altitudes elevadas también podrian influir en la riqueza
de especies. Por ultimo, varios autores han interpretado cominmente al patron de
alta riqueza de helechos en elevaciones medias como una consecuencia de las
condiciones ambientales equilibradas, sin extremos como la sequia en elevaciones
bajas y la congelacion en elevaciones altas (Kessler 2001; Hemp 2002; Bhattarai,
Vetaas, y Grytnes 2004; Kluge y Kessler 2007; Kessler et al. 2011).

Procesos historicos y evolutivos. En el estudio realizado por Salazar y
colaboradores (2015), se establece la alta riqueza de helechos en elevaciones
medias posiblemente esté relacionada con la productividad del ecosistema (Currie
et al. 2004; Evans, Warren, y Gaston 2005) y procesos evolutivos que derivan en
mayores tasas de especiacion o menores tasas de extincion bajo condiciones
climaticas determinadas en el gradiente altitudinal. Griffiths y colaboradores
(2021) investigaron patrones de diversidad taxondmica y evolutiva de arboles a
través de un largo gradiente de elevacion en bosques montanos tropicales en el

flanco amazodnico de los Andes peruanos, encontrando un predominio de linajes
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mas antiguos en las elevaciones medias y altas y una restriccion de muchos linajes

jovenes a elevaciones mas bajas. Estos resultados apoyan la hipotesis de una

mezcla de floras de tierras bajas tropicales y montanas tropicales evolutivamente

distintas en elevaciones medias.

En los helechos, como grupo de interés de este estudio, es establecido que el
58 % de todas las especies se encuentran en ocho zonas criticas principalmente
montafosas tropicales y subtropicales que, en conjunto, comprenden solamente el 7 % de
la superficie terrestre de la Tierra (Suissa, Sundue, y Testo 2021). La riqueza de especies
de este grupo también muestra un patrén unimodal con respecto a la altitud, donde el pico
maximo de especies se encuentra en elevaciones medias (Kluge, Kessler, y Dunn 2006;
Salazar et al. 2015; Bhattarai, Vetaas, y Grytnes 2004) (figura 2). En Nepal, en un
gradiente entre 100 y 4800 m s. n. m. se determiné el pico de riqueza en la mitad del
gradiente, es decir a los 2000 m s. n. m. (Bhattarai, Vetaas, y Grytnes 2004). En Borneo,
el pico de riqueza se encontr6 en los 1500 m s. n. m., en un gradiente entre 300 y 3910 m
s. n. m (Grytnes y Beaman 2006). Por su parte en Bolivia, Kessler (2001) en un gradiente
entre 200 y 4050, reporta un pico de riqueza entre los 1500 y 2000 m s. n. m.

Altitud  Numero de
(ms.n.m) especies

4000 4
3500 10 =
2500 26
2000 28
1000 15
500 17

Figura 2. Gradiente altitudinal tropical donde se esquematiza mayor riqueza expresada con mayor
namero de especies de helechos en elevaciones medias (2000-2500 m s. n. m.) y menor riqueza
en los extremos del gradiente.

Fuente: Elaboracion propia con base en (Salazar et al. 2015)

Por otro lado, la riqueza de helechos generalmente decrece al alejarse del ecuador

hacia latitudes méas altas (Karger etal. 2011). En Meéxico, Hernandez-Rojas y
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colaboradores (2020) confirman que, en promedio los rangos de especies latitudinales de
helechos se vuelven mas amplios en latitudes mas altas, lo que estd de acuerdo con la
regla de Rapoport que propone que el tamano del rango latitudinal de las especies es
mayor en latitudes mads altas, y que las especies tropicales tienden a tener rangos mas
pequeiios, lo que permite que mas especies coexistan en las regiones tropicales frente a
las templadas (Stevens 1989). En este estudio también confirmaron que la riqueza de
especies aument6 gradualmente hasta alcanzar el rango de 1500 y 2000 m s. n. m., y luego
decreci6 con el aumento de la elevacion, aunque esto se apoyd solo en el lado del
Atlantico (Golfo de México y el Caribe) de México, mientras que en el lado mas seco del
Pacifico no se detecté ninguna tendencia.

Hay evidencia también que la diversidad de helechos alcanza su punto méximo en
los bosques nubosos montanos tropicales y disminuye hacia elevaciones mas bajas y altas
(Kessler et al. 2011; Khine et al. 2019). Aunque en sistemas con tendencias climaticas
complejas como este tipo de bosques, el gradiente de diversidad altitudinal atin no se
comprende completamente, en especial en las elevaciones medias (Nottingham et al.
2018). Y justamente son estos bosques de montafia de América del Sur, un excelente sitio
para investigar los aspectos ambientales y evolutivos del gradiente de diversidad asociado

a la elevacion (Griffiths et al. 2021).

4.2 Respuestas de las plantas tropicales a la variacion climatica relacionada

a la elevacion

Un fundamento adicional sobre como se determina la distribucidon de especies en
las montafias tropicales, constituye la Hipdtesis de la Variabilidad Climatica (en inglés
CVH; Stevens 1989) que postula que condiciones climaticas con un fuerte componente
estacional, lo que ocurre en la mayoria de las regiones templadas, favorece a que las
especies presenten tolerancias térmicas mas amplias. En contraste, en condiciones
climaticas con poca variabilidad, como ocurre en gran parte de los tropicos, las especies
deberian evolucionar para tener tolerancias térmicas estrechas (Gaston y Chown 1999;
Perez, Stroud, y Feeley 2016)

Las ideas fundamentales para el establecimiento de esta hipotesis fueron
propuestas por Janzen (1967) quien relaciond estas consideraciones climaticas y

fisiologicas con los gradientes de elevacion, sugiriendo que los pasos de montafia
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tropicales son barreras mas efectivas para la dispersion que los pasos de una region
templada de altitud equivalente, simplemente porque los organismos tropicales que
intentan subir (o bajar) una montafia probablemente encontrarian temperaturas para las
que no estan adaptados. Por lo tanto, los pasos de montafia son en términos fisioldgicos
“mas altos en los tropicos” porque implican mayores costos de aptitud para la dispersion
(Ghalambor 2006). Entonces, las especies que se encuentran en altitudes bajas de un
gradiente deberian tener amplitudes térmicas mas estrechas (especialistas térmicos) que
las especies de altitudes elevadas (generalistas térmicos) (Mufioz y Bodensteiner 2019;

Pintanel et al. 2019) (figura 3).

alta
vulnerabilidad

generalistas

e generalistas
térmicos ’

/  térmicos
'

TROPICOS

*****

baja_ . . === Amplitud media del nicho térmico
vulnerabilidad especialistas
térmicos Vulnerabilidad al cambio climatico
-a0e o -aq°

latitud

Figura 3. Esquema de la categoria térmica y grado de vulnerabilidad de las especies propuesta en
la Hipotesis de Variabilidad Climética (CVH).
Fuente: Elaboracion propia con base en Pérez, Stroud y Feeley (2016).

Esta hipotesis también se relaciona con la riqueza de especies, pues en un
gradiente altitudinal tropical se genera una mayor estratificacion térmica, lo que se
traduciria en una disminucion del tamafio del area de distribucion y la amplitud del nicho
de las especies, limitando la dispersion y el flujo de genes y estimulando la especiacion
(Rahbek 1995; Polato et al. 2018).

Importantes investigaciones han probado la CVH en diferentes grupos de
organismos para intentar comprender las respuestas biologicas al cambio climatico. Una
de las mas relevantes fue desarrollada por Chan y colaboradores (2016), en este trabajo
se propuso relacionar a la CVH como el mecanismo conductor de la regla de Rapoport,
que postula una correlacion positiva entre el tamafio del area de distribucion de las

especies y la latitud o elevacion. Ellos probaron esta hipotesis clasica para los tamafios de
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rango altitudinal de mas de 16592 especies de roedores, murciélagos, pajaros, lagartijas,
serpientes, salamandras y ranas en 180 gradientes montafiosos y sus resultados apoyan
que el tamafio medio del rango altitudinal se correlaciona positivamente con el alcance
de la variacion de temperatura estacional y se correlaciona negativamente con la variacion
diaria de temperatura entre gradientes.

Trabajos mas relacionados al Neotrdpico y a Ecuador también han sido realizados
para comprobar las propuestas de la CVH. Polato y colaboradores (2018) midieron la
tolerancia térmica y los rasgos de dispersion de las especies tropicales en los Andes de
Ecuador y especies templadas en Colorado, EE. UU. en tres o6rdenes de insectos de rio:
efimeras (Ephemeroptera), moscas de piedra (Plecoptera) y tricopteros (Trichoptera),
comprobando que las especies del tropico de los tres 6rdenes tienen tolerancias térmicas
notablemente mas estrechas y una menor dispersion que las especies templadas, lo que
implica tasas de especiacion tropical mas altas y una mayor acumulacion de especies a lo
largo del tiempo.

Shah y colaboradores (2021) midieron las amplitudes térmicas (es decir, la
diferencia entre el maximo y el minimo térmico critico, conceptos que se desarrollaran
posteriormente en este documento) de 62 especies de insectos acudticos de arroyos
templados (Colorado, EE. UU.) y tropicales (Papallacta, Ecuador) abarcando un gradiente
altitudinal de 2000 metros. Como predice la CVH los insectos acuaticos templados
exhibieron amplitudes térmicas mas amplias que los insectos tropicales. Sin embargo, la
elevacion tuvo efectos contrarios en los patrones de amplitud térmica: en las especies
templadas, la amplitud térmica disminuy6 con el aumento de la elevacion y en las especies
tropicales, la amplitud se incremento al aumentar la elevacion.

Pintanel y colaboradores (2019; 2022) en dos estudios probaron las premisas de
la CVH a gran escala (elevacion) y pequefia (microhabitat), estimando los limites de
tolerancia térmica de ranas en una cadena montafiosa con bosques y hébitats abiertos a
través de un gradiente altitudinal amplio a lo largo de los Andes tropicales de Ecuador.
En tales estudios se corrobora que las especies de habitats térmicos con menor estabilidad
térmica ambiental exhiben tolerancias térmicas mas estrechas que las especies de habitats
con mayor superposicion climatica con la elevacion.

En relacion con las plantas vasculares existen dos estudios muy relevantes en la
region andina, en el primero de Cuesta y colaboradores (2020) se probd la CVH para 507

especies en 49 comunidades de cumbres altoandinas (>3000 m s.n.m.) a lo largo de un
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transecto latitudinal de 4200 km y un gradiente altitudinal de cerca de 2000 metros. Se
determind que las especies restringidas al ecuador mostraron una amplitud de nicho
térmico mas estrecha que las especies cuyas areas de distribucion se extienden lejos de
esa latitud. Sin embargo, no encontraron ninguna relacion entre la amplitud del nicho de
las especies y la elevacion ni con el puntaje de la amplitud de las comunidades y la
elevacion. Ademas, sus resultados indican que las comunidades de plantas estudiadas que
se localizan en elevaciones mas altas y latitudes més bajas tendrian una mayor
susceptibilidad al calentamiento

En el segundo estudio, Montafio-Centellas y colaboradores (2023) determinaron
las distribuciones altitudinales de casi 2300 especies de plantas lefiosas a lo largo de un
gradiente altitudinal (~209-3800 m s.n.m.) en las vertientes orientales de los Andes
bolivianos para probar la CVH con un enfoque a nivel de especie y evaluar si los tamafios
de rango altitudinal se explican por los niveles de variabilidad térmica que experimentan
las especies. Se comprobd que la variabilidad térmica tuvo un fuerte efecto positivo en el
tamafio del area de distribucion y las especies expuestas a una mayor variabilidad térmica
tuvieron distribuciones altitudinales mas amplias; el estudio también sugiere que las
floras montanas tropicales serian potencialmente vulnerables a los efectos del

calentamiento global en regiones mas calidas.

4.3 Principales estudios del impacto del cambio climatico en especies y

comunidades de plantas

Varios estudios estan intentando demostrar que los cambios en el clima involucran
cambios en la composicidon de las comunidades de plantas, donde determinados grupos
de especies se vean beneficiadas y otros grupos sean perjudicados para la conformacion
de nuevas comunidades (De Frenne et al. 2013; Auffret et al. 2023; Feeley et al. 2023).
Asi, el calentamiento climatico estaria aumentando el predominio de las especies
adaptadas al calor en un proceso descrito como “termofilizacion”, el cual no estd
ocurriendo en todas las comunidades alrededor del planeta, pero en las que esta
ocurriendo, generalmente lo hace a velocidades mas lentas que los aumentos de
temperatura regionales (De Frenne et al. 2013). En Europa los cambios en abundancia de
especies podrian explicarse no solo por la termofilizacion sino posiblemente por una

disminucion de especies adaptadas al frio y un aumento de las especies generalistas; un
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aumento en las especies adaptadas al calor y una disminucion en las especies generalistas;
un aumento en todos los grupos de especies, pero con un mayor aumento relativo en las
especies adaptadas al calor; o una disminucion en todos los grupos de especies, pero con
un menor incremento relativo en las especies adaptadas al calor (Gosselin 2016).

La escasez de datos ecoldgicos y biogeograficos basicos de los tropicos constituye
un limitante para extrapolar patrones macroecologicos o para modelar futuras respuestas
ambientales a cambios en el clima (Perez, Stroud, y Feeley 2016). Aun asi, hay trabajos
como el de Duque, Stevenson, y Feeley (2015) que analizaron los patrones de cambio de
composicion de 16 parcelas de arboles adultos y juveniles en los bosques tropicales del
norte de los Andes y las tierras bajas adyacentes en el noroeste de Colombia, los analisis
evidencian que la composicion de las especies de arboles esta fuertemente vinculada a la
temperatura y que la composicion esta cambiando direccionalmente a lo largo del tiempo,
potencialmente en respuesta al cambio climatico y al aumento de las temperaturas. Es
decir, se ratifica el proceso de termofilizacion, mismo que se esta produciendo tanto en
los arboles adultos como en los juveniles y en tasas compatibles con el calentamiento
simultaneo. En la termofilizacion relacionada a la elevacion, las especies con
distribuciones centradas en elevaciones mds bajas y célidas (es decir, especies mas
termofilicas) aumentan en abundancia relativa y las especies con distribuciones centradas
en elevaciones mas altas y frias (es decir, especies menos termofilas o criofilas)
disminuyen en abundancia relativa a lo largo del tiempo. Este patron refleja lo observado
en otros sitios montanos neotropicales (Feeley et al. 2011, 2013; Fadrique et al. 2018).

En cuanto a los cambios de distribucion en los bosques tropicales la evidencia
disponible sugiere que efectivamente muchas especies de plantas tropicales estan
“migrando” hacia arriba. El estudio realizado por Feeley y colaboradores (2011), valord
38 géneros de arboles andinos dispuestos en un gradiente de elevacion de 950 a 3400 m
s.n.m. en el Parque Nacional Manu en el sureste del Pert para caracterizar los cambios
en las distribuciones y analizar los cambios en su composicion a través del tiempo, los
resultados obtenidos determinan que la mayoria de los géneros modificaron sus
distribuciones medias en pendiente ascendente durante el periodo de estudio la tasa media
de migracion es de aproximadamente 2.5 a 3.5 metros en vertical en pendiente por afio.

En otro estudio de Feeley y colaboradores (2013), se analizo los cambios en la
composicion de especies de arboles en un gradiente altitudinal de 70 a 2800 m s.n.m. en

Costa Rica y determinaron que los rangos de especies estdin cambiando en sentido



32

ascendente, apoyando la hipotesis de las migraciones de especies impulsadas por el clima,
adicionalmente precisé que los cambios observados en la composicion se debieron
principalmente a eventos de mortalidad, proponiendo que los individuos de muchas
especies de arboles tropicales no podran tolerar el calentamiento futuro.

Por ultimo, hay que mencionar el estudio de Morueta-Holme y colaboradores
(2015), que documentd los cambios ascendentes en la distribucion de las zonas de
vegetacion y los aumentos en los limites maximos de elevacion de individuos de plantas
en el volcan Chimborazo en Ecuador, los resultados muestran que el limite de crecimiento
de las plantas ya ha sido fuertemente impulsado hacia altitudes mayores y evidencian que
el calentamiento global estd modificando fuertemente las distribuciones de las plantas
tropicales, lo que concuerda con la propuesta de Humboldt de que el clima es el control
primario sobre la distribucion altitudinal de la vegetacion (Rahbek et al. 2019).

Con relacion a los helechos, varios estudios recogidos por Anderson (2018) en
helechos han examinado los posibles efectos del cambio climatico, evaluando la
elevacion de la concentracion de CO», el incremento de temperatura y cambios de
precipitacion, en la adaptacion y el éxito reproductivo respecto a germinacion y vitalidad
de la espora, crecimiento del gametofito y éxito reproductivo, crecimiento y maduracion
del esporofito Los estudios reflejan que el grupo del género Hymenophyllum
experimentarian una respuesta fragil a las principales variables del cambio climatico y se
podrian evidenciar grandes pérdidas de diversidad, sin embargo, el aumento de las
concentraciones atmosféricas de CO; podria mejorar la supervivencia a través del
aumento de la produccion primaria. Las especies de Osmunda, por su parte, solo podrian
mantener sus dindmicas poblacionales si los pantanos de primavera se mantienen sin
alteracion para que los propagulos provenientes de ellos constituyan un suministro
continuo para sus poblaciones. Otra especie, Asplenium nidus, constituiria un ejemplo de
una planta epifita adaptada a las demandas de existencia del alto dosel, que incluyen
largos periodos prolongados de escasez de agua, lo que aumenta su potencial de
supervivencia en un posible aumento del estrés hidrico y temperaturas mas elevadas
asociadas con el cambio climatico global. También existe evidencia que dos especies del
género Lygodium muestran una alta tasa de auto-fertilizacion intragametofitica, lo que
probablemente ha facilitado su capacidad para colonizar y diseminarse a través de la
Florida y otras regiones climaticas céalidas del continente americano, este hecho implicaria

una gran ventaja para asegurar su supervivencia en el caso de incrementos de temperatura.
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Finalmente, ciertas especies del género Cheilanthes muestran unas notables
caracteristicas adaptativas que les permiten resistir a condiciones de sequia y también
revivir rapidamente cuando la humedad disponible es suficiente en desiertos y otras zonas
aridas, este hecho podria asegurar su adaptacion a una gran variedad de escenario de
cambio climatico.

En otro trabajo, Pouteau y colaboradores (2016) realizaron modelos climaticos e
identificaron que los impactos del cambio climatico incluirian cambios en diversidad y
abundancia de helechos en Tahiti y un eventual aumento de riesgo de extincion debido a

la baja correspondencia entre las distribuciones de especies actuales y las proyectadas.

5. Rasgos funcionales

La evidencia previamente presentada demuestra que las plantas estan
respondiendo a las anomalias climaticas y aunque las respuestas de los organismos a ellas
pueden resultar muy complejas, los autores Feeley, Rehm, y Machovina (2012) con base
en una recopilacion de estudios, indican que cualquier especie tiene cuatro respuestas
posibles para enfrentar el cambio climatico global:

- los individuos pueden aclimatarse a los cambios en el clima a través de la

plasticidad fenotipica (aclimatacion).

- las especies pueden adaptarse a través de los cambios genéticos (adaptacion).

- las especies pueden cambiar sus distribuciones, o “migrar”, para permanecer

en equilibrio con el clima (migracion).

- sino se logra ninguna de estas primeras tres primeras respuestas, las especies

se extinguiran (extincion).

Las respuestas de las plantas y su capacidad de adaptacion a los cambios
ambientales se pueden reflejar a través de sus rasgos funcionales (Moor, Hylander, y
Norberg 2015). Por tanto, tales rasgos son utilizados como herramientas para determinar
las respuestas de las comunidades a los cambios en el ambiente (Lavorel y Garnier 2002;
Nock, Vogt, y Beisner 2016). Los rasgos funcionales pueden ser caracteristicas
morfoldgicas, anatomicas, fisioldgicas, reproductivas o comportamentales (Aros-Mualin
et al. 2021). Segtin Belluau y Shipley (2018), una evaluacion combinada de varios tipos
de rasgos es mas potente para predecir las respuestas de las plantas a cambios ambientales,

que evaluar rasgos aislados.
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Lavorel y Garnier (2002) sobre la base de varios trabajos de distintos autores,
establecieron que los rasgos para valorar las respuestas de las plantas a los factores
ambientales pueden considerarse como “suaves”, si son faciles de medir para una gran
cantidad de especies y sitios, pero no necesariamente relacionados de manera explicita
con un mecanismo funcional especifico, y rasgos “duros” que en general son menos
accesibles, pero con un papel funcional directo. Estos rasgos comunmente incluyen:

- formade vida, rasgos de las hojas y tamafio del genoma en respuesta al clima.

- érea foliar especifica y composicién quimica de la hoja para responder a la

disponibilidad de recursos del suelo.

- ciclo de vida, tasa de crecimiento relativo y via fotosintética para la respuesta

al COo.

- morfologia de las hojas y las raices, y masa de semillas para la respuesta a la

sombra.

- ciclo de vida, altura de la planta, arquitectura, rebrote y caracteristicas de las

semillas para responder a la perturbacion.

- pruebas extensivas que relacionan grandes conjuntos de rasgos con gradientes

ambientales complejos.

El estudio de Soudzilovskaia y colaboradores (2013), revela que los rasgos
funcionales de las plantas alpinas en el noroeste de Rusia se pueden usar como predictores
de la respuesta de la vegetacion al calentamiento climatico, en ese cinturén montafioso,
los rasgos que promueven la conservacion del agua de la hoja (mayor masa de hojas por
area, hojas mas gruesas) y grandes inversiones en reservas subterraneas (contenido de
carbono en la raiz) fueron los mejores predictores del aumento de la abundancia de
especies con el aumento de la temperatura. A pesar de las incertidumbres sobre los
mecanismos exactos del efecto de la temperatura, los datos demuestran que los rasgos
funcionales son una herramienta poderosa para pronosticar cambios en la estructura de la
vegetacion atribuible a los cambios climaticos (Tovar et al. 2013; Fadrique et al. 2018;
Cuesta et al. 2020; Feeley et al. 2020).

En el estudio de Valencia, Quero, y Maestre (2016) se determina que los rasgos
funcionales modularon las respuestas fotosintéticas al calentamiento, asi, el
calentamiento aument6 las tasas de fotosintesis al comienzo de la temporada de

crecimiento y las especies mas grandes con hojas mas cortas tuvieron tasas de fotosintesis
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mas altas bajo calentamiento en comparacion con las especies mas pequefias con hojas

mas grandes.

5.1 La temperaturay los rasgos del nicho térmico de las especies

La temperatura al incidir directamente en los procesos bioquimicos y fisiologicos
de los organismos es uno de los factores que mas influyen en la presencia y el rendimiento
de las especies tanto en el tiempo como en el espacio (Lutterschmidt y Hutchison 1997).
Y como se puntualizd en secciones anteriores, la temperatura ambiental se considera un
factor critico, aunque no el Unico, para determinar la distribucion de las especies. En
consecuencia, un numero importante investigaciones sobre los efectos del cambio
climatico en la biodiversidad, cuyo indicador mas comun es el aumento de la temperatura,
sugieren que tendria incidencia en la diversidad bioldgica, la distribucion espacial de las
especies y las tasas de crecimiento poblacional asociadas (Root et al. 2005; Colwell et al.
2008; Laurance et al. 2011; Maggini et al. 2011; Donnelly et al. 2012; De Frenne et al.
2013; Garcia-Robledo et al. 2014; Urban 2015; Baez et al. 2016; Pecl etal. 2017,
Fadrique et al. 2018).

Una herramienta clave para evaluar la susceptibilidad de las especies o
comunidades a eventuales cambios de clima en el planeta es la caracterizacion de los
rasgos que estan relacionados a su nicho fisiologico, su tolerancia térmica y su capacidad
de aclimatacion (Addo-Bediako, Chown, y Gaston 2000). Considerando que las
emisiones globales de gases de efecto invernadero seguiran aumentando en el futuro
proximo, provocando un incremento de temperatura para los topicos entre 2°C y 4°C,
segun la mayoria de los modelos climaticos, y que tal incremento tendria una incidencia
en la ecofisiologia de los organismos (Field, Barros, e Intergovernmental Panel on
Climate Change. Working Group II 2014), la evaluacién de los rasgos que estan
directamente relacionados a comprender mejor la dindamica fisiologica de la temperatura
en las plantas y determinar adecuadamente los margenes de seguridad térmica,
constituyen una poderosa herramienta para plantear posibles respuestas a nivel evolutivo,
de distribucion de especies o a nivel ecologico dentro de las comunidades naturales
(Lancaster y Humphreys 2020; Slot et al. 2020).

Huey y colaboradores (2012) establecen que, en ectotermos, es decir organismos
que no poseen un mecanismo termorregulador y su temperatura depende de las

condiciones ambientales, una curva de “rendimiento” o “aptitud” térmica sirve para
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describir como un cambio en la temperatura influye en su sensibilidad fisioldgica y su
aptitud. En dicha curva existen dos limites criticos o “temperaturas criticas”, una maxima
y otra minima (TCmax y TCmin), dentro de las cuales se establece una amplitud térmica
(At) y el punto donde el rendimiento alcanza un maximo se denomina temperatura Optima
u optimo térmico (Ot). Sin embargo, explican que las curvas de rendimiento térmico
pueden cambiar algo segun el rasgo, la aclimatacion y el tiempo de exposicion a la
temperatura. Arnan y colaboradores (2015) igualmente establecen que el nicho térmico
es definido por su dptimo térmico y su amplitud térmica, mientras que para determinar el
nicho térmico comunitario y la amplitud térmica comunitaria se agrupan los nichos

térmicos individuales de las especies que conviven dentro de ella (figura 4).

Ot ot ot, ot

aptitud térmica

temperatura temperatura

Figura 4. Esquema de la curva de aptitud térmica. En la parte izquierda se muestra la temperatura
critica minima (TCmin), temperatura critica maxima (TCmax), la amplitud térmica (At) y el
Optimo térmico (Ot) para una especie. En la parte derecha se grafica la curva para una comunidad
con tres especies.

Fuente: Elaboracion propia con base en Arnan et al. (2015).

Un conocimiento mas profundo de los rasgos del nicho térmico de las especies y
de las comunidades de plantas en los tropicos, permitiria comprender mejor los efectos
que tendrian los cambios de temperatura a largo plazo sobre ellas y ademas, identificar
especies que puedan ser mas susceptibles a los efectos del calentamiento en el sistema
climatico y comunidades con mayor riesgo de experimentar una variacion en su
composicion, inducida por dicho calentamiento (Perez, Stroud, y Feeley 2016; Cuesta

et al. 2020).
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Capitulo segundo

Metodologia y analisis de la informacion

1. Area de estudio

El estudio incluy6 ocho niveles de elevacion, ubicados en intervalos de 500 m de
elevacion en la ladera oriental de los Andes, en la provincia de Napo, Ecuador. Este
gradiente abarco sitios de estudio ubicados desde bosques siempreverde piemontanos en
las cercanias de Rio Napo - Reserva Jatun Sacha (500 m s.n.m) a través de la Reserva
Bidsfera Sumaco (1000 y 1500 m s.n.m), Reserva Ecoldgica Antisana (2000 m s.n.m),
Estacion Bioldgica Yanayacu (2500 m s.n.m) y Guango Lodge (3000 m s.n.m) hasta las
elevaciones mas altas en Reserva Ecoldgica Cayambe-Coca cerca de la linea forestal
(3500 y 4000 m s.n.m) (figura 5). Las parcelas se ubicaron en bosques de ladera natural,
evitando habitats alterados antropogénica o naturalmente, asi como microhabitats
especiales como barrancos o cordilleras (Salazar et al. 2015), por tales razones las
altitudes precisas de las parcelas difieren entre 5 y -156 m s.n.m de los niveles propuestos
(Anexo 1 tabla 4).

En cada nivel altitudinal se establecieron tres parcelas, con un resultado de 24
parcelas, para este estudio cada parcela representa una comunidad de helechos terrestres

(Tabla 1). La superficie de las parcelas fue de 400 m?

, siguiendo la metodologia
comunmente utilizada para el estudio de comunidades de arboles y helechos a través de
parcelas permanentes (Homeier et al. 2010; Kluge y Kessler 2011; Acebey, Kromer, y
Kessler 2017). Ademas, Kessler y Bach (1999) indican que este tamafio de parcela es lo
suficientemente grande para ser representativa en cuanto a la evaluacion de la riqueza de
especies de helechos y otros grupos de herbaceas, pero también lo suficientemente

pequefio como para garantizar una estructura forestal suficientemente homogénea y

permitir estudios rapidos pero precisos.
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Figura 5. Ubicacién de los rangos altitudinales de los sitios de estudio a lo largo del gradiente, en

la provincia de Napo, Ecuador
Fuente: Modificado de Salazar et al., 2015.
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Tabla 1
Caracteristicas de las 24 comunidades establecidas en los ocho niveles altitudinales

Comunidad Cod|_go Elevacién (m s.n.m.) Tipo de ecosistema
comunidad
1 jatun9_500
2 jatun16_500 500 Bosque siempreverde piemontano
3 jatun8_500
4 galel5 1000
5 galel3_1000 1000 Bosque siempreverde piemontano
6 galel4 1000
7 gale10_1500
galell 1500 1500 Bosque siempreverde montano bajo
9 galel2 1500
10 guaca2_2000
11 guacas_2000 2000 Bosque siempreverde montano bajo
12 guaca3_2000
13 yana6_2500
14 yana7_2500 2500 Bosque siempreverde montano bajo
15 yana4_ 2500
16 guango22_3000
17 | guango23_3000 3000 Bosque siempreverde montano alto
18 guango24 3000
19 oya21_3500
20 oya20_3500 3500 Bosque siempreverde del pAramo
21 oyal8_3500
22 oyal9 4000
4000
23 oyal7_4000 Bosque siempreverde del paramo
24 oyal 4000

Fuente: Elaboracion propia basada en datos de Salazar et al., 2015.

2. Fuentes de informacion y proceso metodoldgico

Para esta investigacion se utilizd informacion de las especies de helechos
terrestres registradas en 24 parcelas permanentes, dispuestas a lo largo de un gradiente

altitudinal de 3500 m, en la vertiente oriental de los Andes, provincia de Napo. Estas
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parcelas fueron establecidas en el 2009 por el grupo de investigacion de Salazar y
colaboradores para evaluar los patrones de riqueza y composicion de especies de helechos
(Salazar et al. 2015) y estimar la biomasa y productividad de estas especies (Kessler et al.
2014). En colaboracion con la directora del grupo de investigacion, Laura Salazar, la base
de datos de las especies fue depurada y se corrobord la identificacion de las especies.
Luego, se realiz6 una busqueda de los registros de herbario de estas especies en
tres bases de datos. A partir de estos registros, se recopilé la informacion de las
coordenadas geograficas y elevacion de cada registro y posteriormente se corroboro la
exactitud de estos datos mediante el modelo digital de elevacion Shuttle Radar
Topography Mission. Con esta informacion, se estim6 las temperaturas medias anuales
en los sitios de recoleccion de cada registro de cada especie, extrayendo los valores de
temperatura desde un mapa climatico. Después, se estimo los rasgos del nicho térmico de
cada especie y se calculd un puntaje térmico para cada comunidad, representada en este

estudio por cada parcela (figura 6).

05 RASGOS DEL NICHO TERMICO

e Célculo de los puntajes comunitarios del nicho térmico ponderados por la
abundancia relativa de cada especie.

e Célculo del promedio de la temperatura media, minima y maxima por especie
(rasgos del nicho térmico). \W ‘

+ Estimacion de temperatura media, minima y maxima de cada registro de
cada especie.

¢ Obtencion de mapas de temperatura media mensual a partir de WorldClim y
reduccion a una resolucion de 90 m de pixeles de cada registro.

03 LIMPIEZA DE DATOS

« Eliminacion de registros con diferencias de altitud (200 m) y con
inconsistencias de georeferenciacion (coordenadas/ localidad).

« Comparacion entre los valores de altitud de los registros de herbario y de
un modelo digital de elevacién de la region propuesta.

02 BUSQUEDA DE REGISTROS

» Restriccion de los registros mundiales a la region 20°N y 29°S de
latitud.

« Obtencidn de registros de herbario mundiales de la ocurrencia de las
especies en tres bases de datos de acceso publico con datos
principalmente de coordenadas geogréficas, altitud, localidad.

01 NUMERO DE ESPECIES

¢ Establecimiento de nimero total de especies en el gradiente.

¢ Eliminacion de sinénimos de las especies identificadas.

Figura 6. Esquema del proceso metodolégico desde lo general a lo especifico.
Fuente: Elaboracidn propia, 2024.
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2.1 Determinacion del nimero de especies de helechos terrestres

El grupo de investigacion de Salazar y colaboradores identific 83 especies de
helechos terrestres en las 24 parcelas a lo largo del gradiente altitudinal estudiado.
Posteriormente, los nombres cientificos de las especies y sus sindbnimos se verificaron de
acuerdo con World Flora Online (2023). Luego de la revision de las sinonimias, se
determind que Blechnum chilense es un sindbnimo de Blechnum cordatum. Por lo que se
continud trabajando con 82 especies.

2.2 Busqueda de registros de las especies

Se recopild todos los registros georreferenciados de herbario disponibles en las

siguientes tres bases de datos de acceso publico:
- Global Biodiversity Information Facility (GBIF - www.gbif.org)
- Missouri Botanical Garden (MOBOT - www.missouribotanicalgarden.org)
- BioWeb (https://bioweb.bio/).

En la revision de las bases de datos, no se obtuvieron registros georreferenciados
para dos especies Cyathea quitensis y Diplazium longisorum, por tanto, al eliminar estas
especies de la lista original, el nimero de especies se redujo a 80.

De acuerdo con Tryon y Tryon (2012), la zona tropical desde México hasta el
norte de Chile y Uruguay posee una gran diversidad de especies de helechos, por tanto,
la totalidad de los registros obtenidos de las bases de datos a nivel mundial fueron
procesados en ArcGIS (Esri® ArcMap™10.6.19270) y luego restringidos para obtener
una capa de puntos de la region de mayor diversidad en el continente americano ubicada

entre los 20°N y 29°S de latitud.

2.3 Limpieza de datos de registros de especies

La base de datos con los registros de cada especie fue filtrada para obtener la
informacion de altitud en cada uno de ellos.

De la region propuesta, 20°N y 29°S de latitud, se obtuvieron los datos de
elevacion del Modelo Digital de Elevacion Shuttle Radar Topography Mission (SRTM
DEM) de https://dds.cr.usgs.gov/srtm/version2 1/SRTM3/ con una resolucion de 30
arco-segundos (Farr et al., 2007).


http://www.gbif.org/
http://www.missouribotanicalgarden.org/
https://bioweb.bio/
https://dds.cr.usgs.gov/srtm/version2_1/SRTM3/
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Se realizé la comparacion los datos de elevacion reportados en los comprobantes
de herbario de cada especie y sus correspondientes valores SRTM extraidos a través del
programa ArcGIS. Los valores de altitud con diferencias de +200 metros fueron
eliminados de la base de datos.

Similar a otros estudios (Feeley et al. 2013; Fadrique et al. 2018; Cuesta et al.
2020), los registros duplicados, con inconsistencias de georreferenciacion (por ejemplo,
cuando los puntos caen en grandes cuerpos de agua o fuera de la region seleccionada para
el estudio) también fueron eliminados. La base de datos se establecio con 13239 registros

de herbario.

2.4 Obtencién de la informacion climatica

Para la obtencion de la informacion climatica se extrajo los valores de temperatura
media de cada mes de los sitios de cada registro de cada especie del mapa climatico
extrapolado de WorldClim (htpp://www.worldclim.org/; Hijmans et al. 2005) y luego se
redujo a una resolucion espacial de 90 m, utilizando el Modelo Digital de Elevacion
Shuttle Radar Topography Mission (SRTM DEM) de
https://dds.cr.usgs.gov/srtm/version2_1/SRTM3/ con un lapso de 0,54°C por 100 m*
(Cuesta et al. 2020).

Con los valores de temperatura mensuales, se calculo las temperaturas medias
anuales de cada sitio de recoleccion de todos los registros.

Posteriormente, se estimo la temperatura media, minima y méxima del sitio de por
especie para obtener 1.000 observaciones remuestreadas ("bootstrapped”) de las tres

variables por especie.

2.5. Establecimiento de los rasgos del nicho térmico

A partir de estas temperaturas remuestreadas se calculd el promedio de la
temperatura media, minima y méxima de cada especie.

Finalmente, se obtuvo los siguientes rasgos del nicho térmico de cada especie:
Optimo Térmico (OT; °C) (media), Minimo Térmico (Tmin; °C), Maximo Térmico
(Tmax; °C) y Amplitud Térmica (AT; °C) como el resultado de la diferencia entre

Miéximo Térmico y Minimo Térmico (Tmax - Tmin) (Cuesta et al. 2020).
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Para el caso de las comunidades se calculd el Puntaje del Optimo Térmico
Comunitario (POTC; °C) para cada una de las 24 comunidades, como el promedio del
Optimo térmico de las especies de cada comunidad, ponderado por la abundancia relativa
de cada especie de la siguiente manera:

No. individuos de la especie en la comunidad Optimo térmico de

POTC = * :
No. total de individuos en la comunidad la especie

Siguiendo el mismo procedimiento, se estimd el Puntaje de la Amplitud Térmica
Comunitaria (PATC; °C), Puntaje del Maximo Térmico Comunitario (PTCmax; °C) y el
Puntaje del Minimo Térmico Comunitario (PTCmin; °C).

Se utiliz6 la abundancia relativa en lugar del area basal relativa como en otros
estudios (Feeley et al. 2013) debido a que la anatomia de los helechos no permite calcular
el area basal como en los arboles. Ademas, ciertos estudios (Bowler y Béhning-Gaese
2017; Waldock et al. 2022) han utilizado la abundancia relativa para ponderar el peso de

las caracteristicas térmicas de las especies de una comunidad.

2.6. Analisis de datos

Para el analisis de la variacion de los nichos térmicos de las especies de helechos
a lo largo de la elevacion, se realizo regresiones lineales usando como variables
dependientes la temperatura Optima, temperatura minima y temperatura maxima y los
valores de la media de la elevacion de los registros de cada especie en la franja tropical
propuesta. Adicionalmente, se llevd a cabo una regresion polindmica simple para los
valores de amplitud del nicho térmico.

Para el andlisis del efecto de la elevacion en los puntajes comunitarios se realizo
regresiones lineales entre el Puntaje del Optimo Térmico Comunitario (POTC), Puntaje
del Méaximo Térmico Comunitario (PTCmax) y el Puntaje del Minimo Térmico
Comunitario (PTCmin) y la elevacion de cada comunidad. Mientras que, para evaluar la
interaccion entre Puntaje de la Amplitud Térmica Comunitaria (PATC) y la elevacion se

realizo una regresion polinomica simple.
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Todos los analisis y graficos se realizaron mediante la plataforma estadistica R (R
Core Team 2020). Para los graficos se usé el paquete ggplot2 (Wickham 2014) y el
programa Microsoft Excel (2018).
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Capitulo tercero
Resultados de la caracterizacion de los rasgos térmicos de los helechos
terrestres en el gradiente altitudinal y su posible vulnerabilidad frente

a las variaciones de temperatura

1. Rasgos térmicos de los helechos terrestres en el afio 20009.

En este apartado se presentan los resultados relacionados al primer objetivo
especifico planteado en la presente investigacion, que es analizar el comportamiento de
los rasgos de los nichos térmicos de especies y los puntajes térmicos comunitarios de los

helechos terrestres en el gradiente altitudinal.

1.1 Resultados del Optimo Térmico (OT) y de la Amplitud Térmica (AT) del
nicho, a partir del Maximo Térmico (Tmax) y Minimo Térmico (Tmin) de cada

especie

En el Anexol (tabla 5), se presenta los 6ptimos térmicos y la amplitud del nicho
térmico con sus componentes (maximo y minimo térmico) de las 80 especies encontradas
en el gradiente. La tabla incluye la cantidad de registros por especie encontrados en la
region de mayor diversidad de helechos del continente americano entre los 20°N y 29°S
de latitud, obteniendo 13253 registros de herbario evaluados.

Los o6ptimos térmicos de las especies se detallan graficamente en el Anexo 1
(figura 15), donde se reflejan valores en un rango entre 5,97 y 25,84 °C.

En el Anexo 1 (figura 16) se detallan los valores de la amplitud térmica de cada
especie de helechos terrestres, evidenciando que la amplitud se encuentra en un rango
entre 2,49 y 30,09 °C. Adicionalmente, el Anexo 1 (figura 17) muestra el rango de la
temperatura maxima del nicho térmico de las especies que esta entre 7,90 y 30,07 °C;
mientras que, en el Anexo 1 (figura 18) se exhibe el rango de la temperatura minima del

nicho térmico de las especies, que se encuentra entre -1,64 y 21,39 °C.



46

1.2 Resultados del Puntaje de Optimo Térmico Comunitario (POTC),
Puntaje de la Amplitud Térmica Comunitaria (PATC), Puntaje del Méaximo
Térmico Comunitario (PTCmax) y el Puntaje del Minimo Térmico Comunitario
(PTCmin) para cada comunidad en el afio 2009

Los valores relacionados a los rasgos térmicos a nivel comunitario se presentan
en la Tabla 2, donde constan las 24 comunidades ubicadas en las ocho elevaciones del
gradiente.

Tabla 2
Puntaje del 6ptimo térmico, amplitud térmica, minimo y méaximo térmicos en las
comunidades a lo largo del gradiente altitudinal

I?un_taje Puntz_:lje Puntaje Puntaje
Altitud . O,ptlr_no Ar!‘p".‘”d Minimo Térmico | M&ximo Térmico
[ms.nm] Comunidad CJ;LT;E;M CJrﬁer?iI;ario Comunitario Comunitario
(°C) (°C) (°C) (°C)
1 24,19 12,22 154 27,62
500 2 24,87 12,01 16,06 28,07
3 24,47 14,05 14,73 28,78
4 22,88 14,94 12,9 27,85
1000 5 21,73 12,72 14,58 27,3
6 23,62 13,82 14,36 28,19
7 21,29 17,61 10,46 28,06
1500 8 22,87 13,96 13,31 27,27
9 23,09 12,74 14,45 27,2
10 19,73 19,39 8,67 28,06
2000 11 19 19,49 8,34 27,83
12 15,14 14,22 6,38 20,6
13 16,67 16,29 8,58 24,86
2500 14 17,03 16,03 9,63 25,66
15 17,76 16,27 10,06 26,34
16 14,75 19,13 571 24,84
3000 17 13,37 17,48 5,99 23,47
18 14,72 20,65 4,71 25,36
19 9,69 17,9 1,45 19,35
3500 20 8,62 10,21 3,5 13,71
21 0,61 10,29 5,09 15,38
22 6,23 4,02 4,38 8,41
4000 23 8,05 99 413 14,03
24 6,59 5,38 4,14 9,52

Fuente: Elaboracion propia, 2022
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1.3. Resultados del comportamiento de los rasgos térmicos de las especies con

relacién a la elevacién

En la figura 7 se presenta la relacion entre los 6ptimos térmicos de las especies y
las elevaciones medias donde se encuentran dichas especies. Se visualizan todos los
valores calculados de los Optimos térmicos basados en las elevaciones medias de los
registros en la franja tropical propuesta, evidenciando una tendencia decreciente de los
optimos térmicos con el aumento de la elevacion, respaldada por el valor del R? de la muy

acercano a 1.

25-

R2=0,976
P < 0,001

N
Q o
|

Optimo térmico de especies (°C)
o
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Elevacién media de especies (m s.n.m.)

Figura 7. Relacion de los dptimos térmicos de las especies con su elevacion media
Fuente: Elaboracion propia, 2022

En la Figura 8 se muestra la relacion de la amplitud térmica (AT) con la elevacion
media de las especies. Se observa una leve tendencia polindmica, con un incremento de
los valores de la amplitud térmica desde las elevaciones bajas hacia las medias, donde

alcanzan sus maximos valores y vuelven a decrecer mientras aumenta la elevacion.
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Figura 8. Relacion de la amplitud térmica de las especies con su elevacion media
Fuente: Elaboracion propia, 2022

En la figura 9 se muestra como se relaciona el Méaximo Térmico y el Minimo
Térmico de las especies con la elevacion media donde las especies estan presentes. Las
dos variables presentan una relacion negativa con respecto al aumento de la elevacion

media.

30-
L R?=0,418
P<0,001

20-

Temperatura (°C)

P < 0,001

1000 2000 3000 4000
Elevacion media de especies (m s.n.m.)
Figura 9. Relacion del Maximo Térmico (rojo) y el Minimo Térmico (azul) de las especies con
su elevacion media
Fuente: Elaboracion propia, 2022
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En la figura 10 se detalla el comportamiento de Maximo Térmico y el Minimo
Térmico en las especies de elevaciones bajas (a), elevaciones medias (b) y elevaciones
altas (c). En las elevaciones bajas y medias, el Minimo Térmico decrece mas
pronunciadamente que el Maximo Térmico. En las elevaciones altas, el Maximo Térmico
decrece agudamente mientras que el Minimo Térmico presenta ligero crecimiento hacia

las elevaciones mas altas.

Temperatura
(€)
[y
W

100 600 1100 1400 1900 2400

2500 3000 3500 4000

Media de elevacion
(ms.n.m.)

Figura 10. Relacion del Maximo Térmico (rojo) y el Minimo Térmico (azul) de las especies por
segmentos de la elevacion media. a) especies que se encuentran entre 222 y 1459 m s.n.m.; b)
especies entre 1541 y 2553 m s.n.m; c) especies entre 2633 y 3878 m s.n.m.

Fuente: Elaboracion propia, 2022

1.4. Resultados del comportamiento de los puntajes térmicos comunitarios

con relacién a la elevacion

Larelacion de los puntajes del nicho térmicos de las comunidades con la elevacion
es presentada en la figura 11, donde se determina un decrecimiento de las tres variables

POTC, PTCmax y PTCmin con el aumento de la elevacion.
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Figura 11. Relacion del Puntaje del Optimo Térmico Comunitario (POTC; verde), Puntaje del
Méaximo Térmico Comunitario (PTCmax; rojo) y Puntaje del Minimo Térmico Comunitario
(PTCmin; azul) de las especies con su elevacion

Fuente: Elaboracion propia, 2022

En la figura 12 se presenta la relacion del PATC con la elevacion, se observa un

incremento de los valores mientras aumenta la elevacion, en las elevaciones medias

alcanzan sus méximos valores y decrecen en las elevaciones més altas.
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Figura 12. Relacion del puntaje de la amplitud térmica comunitaria con la elevacion

Fuente: Elaboracion propia, 2022

En la figura 13 se establece un detalle del comportamiento de PTCmax y el PTCmin en

las elevaciones bajas, elevaciones medias y elevaciones altas. En las elevaciones bajas
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(a), el puntaje del minimo térmico decrece en mayor medida que el maximo térmico. En
las elevaciones medias (b), las dos variables permanecen estables. En las elevaciones altas
(c) el puntaje del maximo térmico decrece agudamente mientras que el minimo térmico

decrece ligeramente hacia las elevaciones mas altas.
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Figura 13. Relacién del Maximo Térmico Comunitario (rojo) y el Minimo Térmico Comunitario
(azul) por segmentos de elevacion. a) comunidades que se encuentran entre 400 y 1500 m s.n.m.;
b) comunidades entre 2000 y 2500 m s.n.m.; ¢) comunidades entre 3000 y 4000 m s.n.m.
Fuente: Elaboracion propia, 2022

2. Vulnerabilidad de los helechos terrestres en el gradiente altitudinal

En este apartado se presentan los resultados relacionados al segundo objetivo
especifico planteado en la presente investigacion: evaluar la posible vulnerabilidad de las
especies y comunidades a variaciones de temperatura de acuerdo con sus Optimos y
amplitudes térmicas. Para esto se probd la hipdtesis (h1): las comunidades de helechos de
elevaciones mas bajas muestran a) amplitudes térmicas mas extensas y b) Optimos
térmicos, temperaturas minimas y temperaturas maximas mas altas que comunidades de

elevaciones mas altas (Cuesta et al. 2020).
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A nivel de especie se determinan cuatro potencialmente vulnerables debido a sus
bajos valores de amplitud térmica: Cyathea aemula (AT= 2.49); Cyathea guentheriana
(AT= 3.00); Hypolepis crassa (AT= 3.52) y Alsophila paucifolia (AT= 4.11). Por otro
lado, en la riqueza de especies dentro de todo el gradiente, la inica especie categorizada
con algin grado de vulnerabilidad es Elaphoglossum antisanae con la categoria
Vulnerable bajo el criterio Blab (iii) (IUCN, 2003).

A nivel de comunidad, en la figura 14 se establece el comportamiento de la AT de
cada especie dentro de cada una de las 24 comunidades en el gradiente altitudinal. En las
comunidades de tierras bajas se puede apreciar una superposicion importante de AT
(comunidades 1 a 9); la mayor superposicion se comprueba en las de altitudes medias
(comunidades 10 a 15); baja superposicion en las tierras altas (comunidades 16 a 21) y

muy baja superposicion en la mayor altitud (comunidades 22 a 24).
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Figura 14. Amplitud térmica comunitaria (cada punto representa una especie dentro de cada
comunidad) en las 24 comunidades, ordenadas de mayor a menor altitud. Los colores de los
puntos son aleatorios en cada comunidad y simplemente sirven para representar la superposicion
del nicho térmico.

Fuente: Elaboracion propia, 2023

Ademas, se establece la Tabla 3 para presentar las caracteristicas mas importantes
entre las comunidades dentro del gradiente. En la tabla se determina como se componen
las comunidades en cada elevacion y las especies que propician una variacion en el PATC

de acuerdo con los valores de AT individual.
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Tabla 3

Caracteristicas de la composicion de especies dentro de las comunidades a lo largo del

gradiente altitudinal

Elevacion plimere o . . .
[ms.nm] de Caracteristicas de la composicion de especies en la comunidad
" | especies
500 17 Baja presencia de especies con AT bajo, Unica especie Lindsaea taeniata (AT=
6.5); considerable abundancia de Cyclodium trianae: 446 individuos (AT=11.1)
1000 15 Unica especie de AT bajo Alsophila paucifolia (AT= 4.12); considerable
abundancia de Ctenitis microchlaena: 102 individuos (AT= 11.30)
1500 15 Unica especie de AT bajo A. paucifolia y considerable abundancia de Danea
moritziana: 134 individuos (AT= 20.6)
2000 28 Baja presencia y abundancia de especies con AT bajo como Pteris coriacea: 55
individuos (AT= 7.60); gran abundancia de D. moritziana: 868 individuos
2500 26 Baja presencia y abundancia de especies con AT bajo como P. coriacea y A.
paucifolia; alta abundancia de Diplazium costale: 1023 individuos (AT= 14.7)
3000 13 Considerable presencia de especies de AT media y alta; escasa abundancia de
especies con AT bajo como Cyathea guentheriana: 2 individuos (AT= 3.0)
Presencia de especies con valores de AT altos medios y bajos; considerable
3500 10 abundancia de Hypolepis crassa: 28 individuos (AT= 3.52); presencia de
Cystopteris fragilis: 5 individuos (AT=30.1)
4000 4 Gran abundancia de Hypolepis crassa: 183 individuos; presencia de Hypolepis

bogotensis: 33 individuos (AT= 22.9)

Fuente: Elaboracion propia, 2022
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Capitulo cuarto

Discusion

1. Las caracteristicas de los nichos térmicos de especies y comunidades de helechos

en el gradiente altitudinal y su relacién con la elevacion

Como se mencion6 en secciones previas de este documento, esta investigacion es
pionera para los helechos terrestres en el Ecuador en un gradiente altitudinal amplio y
representa uno de los primeros avances dentro de la tematica del nicho térmico en este
grupo de plantas vasculares que tienen una considerable representacion de la flora del
pais.

En este estudio se caracterizo los rasgos del nicho térmico en 80 especies de
helechos terrestres y se esperaba comprobar que dichos rasgos, especificamente la
amplitud térmica de las especies y de las comunidades de helechos decrecen sus valores
a medida que la elevacion aumenta en el gradiente. Los resultados demuestran que
efectivamente tres rasgos del nicho térmico de las especies: Optimo Térmico (OT),
Maximo Térmico (Tmax) y Minimo Térmico (Tmin) decrecen monotonicamente respecto
al aumento de la media de elevacion donde cada una ocurre (figura 7 y figura 9), es decir,
las especies presentes en las medias de elevacion més bajas presentan mayores valores de
estos rasgos térmicos y, por el contrario, las especies de las medias de elevacion mas altas
presentan menores valores de esas mismas variables.

Aunque el comportamiento es similar en Tmax y Tmin, la relacidon es mas
pronunciada con el ultimo (figuras 9 y 10). Una tendencia parecida fue demostrada para
insectos acudticos (ectotermos) en los tropicos, donde Tmax decrecié a medida que
aumenta la elevacion, mientras que Tmin también lo hizo, pero de una manera mas
pronunciada (Shah et al. 2017). En el caso de renacuajos del Ecuador se determino
también que los dos limites termales Tmax y Tmin decrecieron con el aumento de la
elevacion y de manera mas pronunciada en Tmin (Pintanel et al. 2022). Y en el estudio
realizado por Cuesta y colaboradores (2020) en 507 especies de plantas vasculares alpinas
que habitan entre los 3000 y 5000 m s.n.m. de los Andes tropicales, incluyendo 19

especies de helechos, se demostrd que los valores de OT y Tmin de las especies también
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decrecen significativamente con el aumento de la elevacion. En sintesis, tres variables del
nicho evaluadas en este estudio corresponden con otros estudios en animales y plantas a
nivel local y regional.

En un nivel comunitario se analizaron 24 comunidades y la tendencia antes
mencionada fue corroborada, donde el Puntaje del Optimo Térmico Comunitario (POTC),
Puntaje del Maximo Térmico Comunitario (PTCmax) y el Puntaje del Minimo Térmico
Comunitario (PTCmin) disminuyen a medida que la altitud aumenta (figura 11).

Por su parte la variable de Amplitud Térmica (AT) de los estudios mencionados
previamente, tanto en renacuajos como en insectos acuaticos, se esperaba que la amplitud
térmica aumente con la elevacion dado que la variacion diaria de temperatura es mas
amplia en elevaciones mas altas, estos resultados fueron corroborados y los valores de AT
se incrementaron con el incremento de la elevacion (Shah et al. 2017; Pintanel et al.
2022). En el estudio con plantas alpinas, la hipotesis proponia que las especies de altitudes
mas bajas tendrian mayores amplitudes térmicas que las de altitudes mas altas, sin
embargo, no se encontrd ninguna relacion significativa entre la amplitud térmica y el
incremento de elevacion (Cuesta et al. 2020).

En este estudio la variable AT muestra un comportamiento gaussiano, a pesar de
que la relacion es muy débil, las especies aumentan sus valores de amplitud con el
aumento de la media de elevacion, en las elevaciones medias alcanzan un maximo y luego
decrecen (figura 8). Este hecho ocurre por un decrecimiento progresivo de CTmin y CT
max desde 500 hasta 2400 m s. n. m., pero en las elevaciones a partir de los 2500 m s. n.
m. se evidencia un fuerte decrecimiento de CTmax y un leve repunte de valores de CTmin
(figura 9). La misma también se presenta en el Puntaje de la Amplitud Térmica
Comunitaria (PATC) y es una relacion algo mas fuerte a nivel de comunidad (figura 12)
respecto al de las especies por separado. En el estudio con plantas alpinas tampoco se
encontrd una relacion significativa entre el PATC y la elevacion (Cuesta et al. 2020).

Se establece que existe un patron diferente en plantas y animales con la relacion
entre la amplitud térmica y la elevacion, donde el comportamiento deberia tener
influencia, pues las plantas se ven limitadas para evitar condiciones ambientales
desfavorables, por lo que, experimentan una seleccion mas exigente para la tolerancia
fisiologica y presentan patrones mas pronunciados (Ghalambor 2006). Es importante

considerar que el estudio en plantas fue realizado exclusivamente en especies de plantas
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alpinas (>3000 m s.n.m) donde el gradiente de altitudinal se puede considerar corto y no
se encontraron diferencias entre las elevaciones.

Es claro que en este estudio el rasgo de amplitud térmica y su correspondiente
comunitario (PATC) no muestran un patréon definitivo respecto al incremento de la
elevacion, pero hay importantes indicios de que la dinamica del nicho térmico de las
especies dentro de las comunidades es diferencial a lo largo del gradiente altitudinal. Por
tanto, en la proxima seccion se analizard la dindmica de los valores comunitarios en las

comunidades mas relevantes en el gradiente.

2. La vulnerabilidad de las especies y comunidades de helechos a la elevacion de

temperatura basada en sus rasgos térmicos

Para establecer una potencial vulnerabilidad de las especies se debe considerar
que los nichos térmicos estrechos de las especies tropicales ocurren porque han
evolucionado en climas relativamente estables provocando rangos de elevacion mas
estrechos de la distribucion de estas especies (Janzen 1967), por tanto, las especies de
montafias tropicales con una tolerancia térmica mdas estrecha y una capacidad de
dispersion reducida, seran especialmente vulnerables al rapido cambio climéatico (Polato
et al. 2018).

En este trabajo, se podrian consideran a cuatro especies potencialmente
vulnerables debido a sus bajos valores de amplitud térmica, lo que implicaria una menor
aptitud térmica y mayor vulnerabilidad. Sin embargo, es evidente que estos valores
podrian considerarse cuestionables dado que, estas especies presentan la menor cantidad
de registros en las bases de datos: Cyathea aemula (AT= 2.49; 3 registros), Cyathea
guentheriana (AT= 3.00; 3 registros), Hypolepis crassa (AT= 3.52; 6 registros) y
Alsophila paucifolia (AT=4.12; 7 registros). Asi, su distribucion podria estar subestimada
y los rasgos de sus nichos térmicos probablemente inexactos. La especie Pteris coriacea
(AT=7.60; 5 registros) a pesar de no tener un valor de AT muy bajo también podria tener
un valor subestimado por su bajo nimero de registros (Anexo 1 tabla 5).

La importancia de la exactitud de los registros sera discutida en la ultima seccion
de este capitulo y aunque metodoldgicamente se pudieron reemplazar los valores de los

registros mas bajos por la media de la amplitud del género, era importante para este
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estudio evidenciar que en el grupo de helechos hay aun especies que deben ser
recolectadas en el campo y registradas con precision en los herbarios.

Hay que considerar también a una especie, Elaphoglossum antisanae, que de
acuerdo con la busqueda en la [TUCN 2022, es la unica especie categorizada con algun
grado de vulnerabilidad [Vulnerable bajo el criterio Blab (iii)]. Se trata de un helecho
endémico del Ecuador que esté restringido a los paramos nororientales de gran altitud. En
este estudio E. antisanae (AT= 13,59) tiene un valor de AT medio y aunque su presencia
es baja (2 individuos) desde el punto de vista de aptitud térmica no se podria considerar
vulnerable.

Es importante enfatizar que en el analisis de los resultados de este estudio se
evidencia la relevancia de la estructura comunitaria en la estabilidad de las poblaciones a
nivel térmico. Por los tanto, el tdpico de vulnerabilidad abordado desde el criterio
comunitario supondria que las comunidades de helechos con bajos valores de puntaje de
amplitud térmica (PATC) y menor superposicion de AT de especies sean més vulnerables
o menor resilientes a las anomalias climaticas. Por tanto, se sugiere que las comunidades
que se encuentran en elevaciones mas altas (3500-4000 m s. n. m.) son las mas
vulnerables, no solo por sus bajos valores de puntaje de dptimo térmico y de amplitud
térmica, sino también porque estas comunidades estdn compuestas por solo tres o cuatro
especies y se consideran ecoldgicamente poco estables, ademas de estar expuestas a
fuertes amenazas humanas en su habitat (Noh et al. 2022).

Por ultimo, asumiendo que los valores de AT de las especies con pocos registros
son correctos, las poblaciones de Hypolepis crassa son un caso particular porque
presentan gran abundancia a los 4000 m s. n. m. exhibiendo una fuerte aptitud térmica
para esa altitud y temperatura, sin embargo, podrian experimentar un alto grado de
vulnerabilidad debido a sus altas tasas de mortalidad reportados en el estudio de
productividad (Kessler et al. 2014), porque las comunidades en las que se encuentra son

poco estables, y también por las amenazas de su habitat antes mencionadas.

3. La dinamica de la amplitud térmica en las comunidades

Para abordar el comportamiento del rasgo de amplitud térmica dentro de las
comunidades es necesario incorporar la informacion de la riqueza de especies en el

gradiente altitudinal. Como se sefial6 en secciones previas de este documento, existe un
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patron de riqueza de helechos en las montanas tropicales, donde los picos de riqueza se
encuentran en las elevaciones medias y ademas que este hecho es comunmente atribuido
a la ausencia de extremos climaticos en esas elevaciones (Kessler 2001; Bhattarai, Vetaas,
y Grytnes 2004; Kromer et al. 2005; Kluge y Kessler 2007 Kessler et al. 2011). Ademas,
la abundancia es otro aspecto fundamental para evaluar la amplitud térmica dentro de las
comunidades, dado que, una mayor abundancia de determinada especie implicaria una
mayor aptitud a cierta elevacion y temperatura.

En las comunidades de tierras mas bajas (500-1000 m s. n. m.) se determina que
los valores individuales de AT son relativamente bajos, aunque la mayor abundancia se
establece en una especie de valor medio. Un aspecto clave es que el nimero de especies
es considerable y que existe una importante superposicion de las amplitudes térmicas de
las especies dentro de las comunidades. Por su parte las comunidades de 1500 m s. n. m.
denotan mayor abundancia de especies con valores més altos de AT, pero se determina
una menor superposicion de las amplitudes térmicas.

En las altitudes medias (2000-2500 m s. n. m.) existe una marcada abundancia de
especies con AT medio y este hecho implica un incremento del puntaje térmico. Se
evidencia la mayor riqueza de especies dentro del gradiente y una fuerte superposicion de
amplitudes térmicas en todas las comunidades mencionadas.

Un caso algo inusual se presenta en las comunidades de 3000 m s. n. m. en las
cuales hay considerable presencia de especies con valores de AT medios y altos, cuando
se esperaria que exista una mayor presencia de especie con valores bajos de AT. Este
hecho se traduce en valores de puntaje de amplitud mas altos a lo que el ajuste de patrén
gaussiano requeriria para ser mas robusto.

Al referirnos a las comunidades de mayor elevacion es necesario recalcar que en
la composicion de las parcelas de 3500 m s. n. m. no se evidencia una predominancia de
especies con valores bajos de AT, sin embargo, si existe una gran abundancia de una
especie de muy bajo valor como Hypolepis crassa. Otro hecho destacable es que hay una
considerable abundancia de Cystopteris fragilis, especie que posee el mayor valor de
amplitud en el gradiente, lo cual provoca que en al menos una comunidad se obtenga un
valor de puntaje de amplitud mas alto, al igual que en las comunidades de 3000 m s. n.
m.

Por su parte, las parcelas de 4000 m s. n. m. aunque muestran una muy baja

riqueza, existe un considerable niimero de individuos y se evidencia la presencia de
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especies con valores AT bajo, medio y alto. Los bajos valores de puntaje de amplitud
térmica se debe a una evidente abundancia de una especie con valor de AT muy bajo
(Hypolepis crassa). Se debe remarcar que todas las especies presentes en las comunidades
de 4000 m s. n. m. también estdn en aquellas de 3500 m s. n. m., la diferencia radica en
que la abundancia de las especies con valores de AT muy bajo es muy superior en las
comunidades de mayor altitud.

Con todo lo expuesto, se puede sugerir que el patron gaussiano de la riqueza de
especies y la tendencia gaussiana del puntaje térmico dentro de las comunidades se
relaciona con la aptitud térmica que presentan ciertas especies en una determinada parte
del gradiente y la temperatura asociada a ella, acotando que estos rasgos térmicos no son

los inicos responsables de la variacion de la riqueza al largo del gradiente.

4. Implicaciones ecoldgicas de los rasgos del nicho térmico

Los resultados del presente estudio son de interés, dado que las especies por
separado y las comunidades presentan mayor amplitud térmica en las elevaciones medias,
donde ademas existe la mayor riqueza de especies. Este patron gaussiano se contrapone
a lo propuesto en la Hipotesis de la Variabilidad Climatica (CVH; Stevens 1989), la cual
establece que las comunidades de tierras bajas con menor variabilidad térmica tengan los
menores valores de amplitud térmica y las comunidades de tierras altas con mayor
variabilidad térmica tengan los mayores valores. Por otro lado, la hipdtesis de compresion
del rango de temperatura (en inglés, “temperature range squeeze” hypothesis) propone
que la variacion local (dentro de la montana) de los rangos de elevacion de las especies
no estéd fuertemente vinculada a variabilidad de la temperatura, que seria el resultado de
la interaccion de variables locales como las interrelaciones de las especies, el uso de la
tierra, las variaciones microclimaticas, el tipo de suelo (Gallou etal. 2023) o la
variabilidad de niveles de humedad con la elevacion (Kessler 2007) y que una mayor
variabilidad de la temperatura es un mecanismo que tenderia a reducir los rangos de
elevacion de las especies.

Las consideraciones antes expuestas conducen a un interesante debate ecoldgico
dado que en este estudio se estd evaluando un solo eje de todos los que incluye el nicho
ecoldgico de una especie (definicion de nicho de Hutchinson). Entonces podria suceder

que la variabilidad en las condiciones ambientales esté correlacionada positivamente



61

entre los ejes del nicho y una baja amplitud a lo largo de un eje implicaria que una especie
esté expuesta a una menor variacion y muestre baja amplitud a lo largo de otros ejes de
nicho, o por el contrario, que si la variabilidad ambiental estaria correlacionada
negativamente entre los ejes de nicho, una baja amplitud a lo largo de un eje implicaria
una amplitud mas amplia en otro (Carscadden et al. 2020). Asi, una especie podria estar
confinada a un rango altitudinal particular porque es un especialista en habitat, en lugar
de un especialista térmico (Laurance et al. 2011), en consecuencia, no es la temperatura
en si misma la que determinaria la presencia y la abundancia de una especie en la
comunidad, sino serian las correlaciones de la variabilidad térmica con los distintos ejes
del nicho ecologico las que lo harian.

Podria suceder entonces, que los ensambles de especies en la mitad del gradiente
se mantienen mas estables porque sus poblaciones pueden tener un mejor rendimiento a
las fluctuaciones del clima (Kessler et al. 2007) existiendo una mayor superposicion de
nichos térmicos (figura 14) y manteniendo una mayor riqueza de especies mediante la
deriva neutral y la desaceleracion de la exclusion competitiva (Carscadden et al. 2020) al

menos a nivel térmico.

5. Importancia de los datos de campo para la investigacion de respuestas térmicas

Luego del procesamiento de los datos es importante resaltar el estado de los
registros obtenidos en las plataformas digitales de acceso publico. De las 80 especies
presentes en las comunidades previamente presentadas en este trabajo, se obtuvieron
63460 registros en las tres plataformas digitales, luego de restringir los registros a la zona
entre los 20°N y 29°S de latitud y realizar las primeras depuraciones por evidente error
de ubicacion geografica, se establecié un numero de 23697 registros (datos no
mostrados). Luego de una segunda depuracion de datos por repeticion y falta de
correspondencia en la altitud, se utilizaron 13239 registros para el analisis de los nichos
térmicos, esto significa que un 55 % de los registros iniciales presentaron conflictos.
Aunque una depuracion exhaustiva de los datos es muy importante para garantizar los
resultados presentados en una investigacion, se pueden generar dos situaciones, la
primera es que persistan ciertos errores en los registros y la segunda, y mas importante,

es que se pierde informacion muy valiosa de especies que han sido registradas en los sitios
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de estudio pero que han tenido que ser eliminadas. Este particular toma mayor relevancia
en las zonas montafiosas (Feeley y Silman 2010a) y este estudio no ha sido la excepcion.

Es probado que la incertidumbre de la posicion en los registros de una especie
constituye un desafio esencial en el modelamiento de la distribucion de estas (Naimi et al.
2014), prediccion de las respuestas de las especies frente al cambio climatico (Feeley y
Silman 2011) y en este caso también para la caracterizacion de los rasgos térmicos en
especies y comunidades de plantas.

Se enfatiza entonces que es fundamental seguir obteniendo registros en el campo,
pero de una manera mas prolija que permita vincular informacion correcta con los
herbarios a nivel mundial y con las plataformas digitales que recopilan la informacién de
la biodiversidad a nivel global, regional y local. Este trabajo sistematico permitiria reflejar
de la mejor manera posible la realidad de la diversidad de plantas con énfasis en las
regiones tropicales montafiosas donde existe informacidon que puede considerarse escasa

y en consecuencia inexacta, en el caso de varias especies de helechos.
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Conclusiones y recomendaciones

Conclusiones

En este estudio se caracterizé los rasgos del nicho térmico de 80 especies y 24
comunidades de helechos de la vertiente oriental de los Andes y se determind que
responden de manera diferencial a la variacion de la elevacion. Asi, tres componentes del
nicho térmico: el Optimo, el minimo y el maximo térmicos y sus correspondientes
puntajes comunitarios, decrecen con el aumento de la elevacion, mientras la amplitud
térmica no sigue esa tendencia, contraponiendo lo principios de la Hipdtesis de
Variabilidad Climatica propuestos en otros estudios de la region montafiosa neotropical.

Para comprobar la hipotesis propuesta en los tropicos, las comunidades de
helechos de elevaciones mdas bajas y que presentan mayor variabilidad térmica
(generalistas) deberian mostrar amplitudes térmicas mas extensas que las comunidades
de elevaciones mas altas con menor variabilidad térmica (especialistas). En esta
investigacion la amplitud térmica de las especies y el Puntaje de Amplitud Térmica
Comunitaria (PATC) muestra una ligera tendencia a ser mayor en la de elevaciones
medias (2000-2500 m s. n. m.), lo cual abre un debate ecoldgico pues existiria una
correspondencia con los picos de riqueza en tales elevaciones y abre una interesante linea
de investigacion para confirmar este patron con este y otros rasgos funcionales en otras
partes de los neotrdpicos.

En cuanto a la susceptibilidad de los helechos a las anomalias térmicas, los
resultados sugieren que las comunidades de tierras altas (3500-4000 m s. n. m.) podrian
experimentar una potencial vulnerabilidad a este efecto del cambio climatico en las zonas
tropicales de montafia, dado que estos habitats estdn amenazados por varias acciones
humanas, son ecoldgicamente menos estables al tener poca riqueza de especies y
presentan puntajes de amplitud térmica muy bajos, lo que implica que hay mayor
abundancia de especies con amplitud térmica corta.

Se concluye también en este estudio que los metadatos de las colecciones
botéanicas de la region tropical y de Ecuador muestra considerables fallas referentes a la

georreferenciacion y la altitud. En el grupo de helechos especificamente, la informacion
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de los herbarios fue inexistente o escasa para algunas especies, estableciendo cierto grado

de incertidumbre en los resultados concernientes a dichas especies.

Recomendaciones

Con los resultados obtenidos en este estudio y aquellos que han sido revisados
para la realizacion de este, se evidencia una necesidad de realizar un documento de
revision de la CVH en los tropicos en diferentes grupos de organismos. Esto porque la
relacion de la amplitud de nicho y la elevacion no es clara, en este estudio se prob6 una
hipdtesis que se contrapone a lo propuesto por la CVH y los resultados de varios estudios
respaldan que los principios de la CVH no se corroboran pronunciadamente a nivel
regional como el caso de los tropicos (Gutiérrez-Pesquera et al. 2016; Cuesta et al. 2020;
Sklenar et al. 2023).

Nuevas investigaciones en helechos terrestres podrian amplificar el anélisis con
gradientes altitudinales regionales que incluyan datos de diversidad y abundancia en
localidades como México o Bolivia donde la literatura demuestra la disponibilidad de
informacion y comparar los resultados con las tendencias presentadas en este
estudiodeberia.

A nivel local, se deberia hacer un remuestreo en sitios de estudio para analizar la
dinamica poblacional de las comunidades dentro del gradiente en un plazo de varios afios
y determinar si las especies con mayores valores de amplitud térmica aumentan su aptitud
y, en consecuencia, aumentan sus poblaciones dentro de las comunidades. Mediante un
estudio realizado en periodos prolongados de tiempo, se podria corroborar un posible
predominio de las especies mejor adaptadas al calor, en este proceso descrito como
“termofilizacién” o quizd, como en estudios previamente mencionados realizados en
Europa, comprobar una disminucion de especies adaptadas al frio e incremento de las
especies generalistas; o aumento de especies adaptadas al calor y disminucién en las
especies generalistas. Estudios con remuestreos de pocas décadas en arboles han revelado
cambios sustanciales en la composicion de la comunidad y cambios en los limites del area
de distribucion (Feeley et al. 2011; Feeley et al. 2013; Scherrer et al. 2022).

Por otro lado, dado que los estudios de campo no permiten conocer procesos
bidticos y fisiologicos asociados a los cambios dentro de las comunidades de plantas o

cambios en su distribucion, la experimentacion en laboratorio es imprescindible (Kessler
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2010). Entonces, a partir de la caracterizacion de los nichos térmicos de helechos
presentados en este estudio, se podrian seleccionar especies clave provenientes de tierras
bajas, medias y altas para establecer los limites fisioldgicos de mas variables fisioldgicas
y de factores abidticos o combinaciones de ellas como punto de congelamiento, estrés
hidrico, estrés de calor, fotoperiodo, nutrientes del suelo, entre otras.

Otro hecho importante que se debe considerar en estudios con helechos es que el
modo de reproduccion incluye al esporofito, sobre los cuales se desarrolld este trabajo,
sin embargo, resultaria muy informativo profundizar el conocimiento de los limites
térmicos para la germinacion de esporas o el desarrollo de gametofitos, pues estos
constituyen la fuente de los esporofitos. Esto resulta importante puesto que un estudio de
modelamiento (Sentinella et al. 2020) indica que la germinacion de las especies tropicales
se vera reducida para 2070, lo que podria derivar en un ciclo de retroalimentacion
negativa con reducciones en la cubierta del dosel, aumento de la temperatura y reduccion
de la humedad en los micrositios de germinacion.

Finalmente, seria importante conjugar la informacion filogenética de las especies
con las caracteristicas de sus nichos térmicos para analizar las relaciones de las especies
dentro de los ensambles comunitarios y su fisiologia térmica como un posible mecanismo
para mantener sus poblaciones en entornos con extremos climaticos y predecir eventuales

disminuciones en la aptitud de las comunidades de plantas (Perez y Feeley 2021).
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ANexos

Anexo 1: Informacion de las parcelas y rasgos del nicho térmico (6ptimo, minimo,
maximo y amplitud térmica) de las especies de helechos en el gradiente altitudinal y

los gréaficos de sus rangos

Tabla 4
Informacion detallada de la elevacion de las parcelas

nivel de elevacién en el

. elevacion real
gradiente parcela

[ms.n.m.] [ms.n.m.]
400
425
435
1060
1090
1110
1450
1560
1570
1940
1995
2000
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3098
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3631
3637
3656
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3926
3978
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1000
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Fuente: Elaboracion propia, 2024
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Tablab

Especies en el gradiente con la caracterizacion de sus rasgos térmicos

E Nu(rjr;ero thimo Minimo Maximo Amplitud
registros termico Térmico Térmico Térmica

(9] C) (9] (W9
Adiantum humile 148 25,34 16,62 28,32 11,70
Alsophila erinacea 167 19,31 12,82 28,34 15,52
Alsophila paucifolia 7 21,46 19,69 23,81 4,12
Asplenium flabellulatum 102 18,30 9,03 27,94 18,91
Asplenium laetum 202 23,42 4,43 29,51 25,07
Asplenium rutaceum 209 18,69 9,90 28,44 18,54
Asplenium serra 596 17,77 1,97 28,33 26,35
Blechnum cordatum 285 16,76 2,38 28,41 26,03
Blechnum divergens 168 18,54 9,87 21,74 17,87
Blechnum sprucei 36 13,92 2,22 23,49 21,27
Bolbitis lindigii 72 24,55 17,96 28,29 10,33
Campyloneurum amphostenon 283 13,28 3,32 28,74 25,42
Cnemidaria ewanii 64 23,77 16,98 27,84 10,86
Ctenitis microchlaena 30 20,68 15,42 26,72 11,30
Cyathea aemula 3 20,03 18,60 21,10 2,49
Cyathea bipinnatifida 157 20,04 12,44 28,14 15,70
Cyathea fulva 83 18,48 7,85 28,82 20,97
Cyathea guentheriana 3 15,47 13,85 16,85 3,00
Cyathea lasiosora 226 24,92 14,73 29,01 14,28
Cyathea microdonta 273 24,80 10,71 29,96 19,24
Cyathea pallescens 57 14,54 2,44 22,23 19,78
Cyathea tortuosa 94 22,43 12,48 26,64 14,16
Cyathea xenoxyla 27 17,95 13,87 25,11 11,24
Cyclodium meniscioides 341 24,71 16,17 29,79 13,62
Cyclodium trianae 101 25,12 16,67 27,78 11,11
Cystopteris fragilis 201 12,48 -1,65 28,45 30,09
Danaea elliptica 176 23,41 11,67 28,93 17,26
Danaea humilis 27 24,33 18,91 27,08 8,16
Danaea moritziana 192 20,51 7,68 28,27 20,59
Dennstaedtia auriculata 28 18,08 9,28 27,65 18,37
Dennstaedtia dissecta 195 20,50 5,13 28,66 23,53
Dicksonia sellowiana 409 16,10 4,89 28,60 23,71
Diplazium alienum 30 20,95 10,72 27,79 17,07
Diplazium costale 13 17,01 10,68 25,37 14,69
Diplazium expansum 66 21,86 7,74 28,30 20,56
Diplazium hians 79 17,96 7,31 28,97 21,66
Diplazium macrophyllum 114 21,58 9,12 27,53 18,42
Diplazium pinnatifidum 69 23,24 16,09 27,52 11,44
Diplazium tungurahuae 32 21,74 9,08 25,90 16,82
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Elaphoglossum antisanae 27 10,96 4,21 17,80 13,59
Elaphoglossum bellermannianum 129 16,33 6,01 27,67 21,67
Elaphoglossum castaneum 37 13,87 5,12 27,18 22,06
Elaphoglossum notatum 35 14,74 7,33 24,02 16,69
Hypolepis bogotensis 77 12,26 3,66 26,55 22,89
Hypolepis crassa 6 5,97 4,38 7,90 3,52
Hypolepis hostilis 71 22,93 13,01 28,07 15,06
Lindsaea divaricata 199 25,07 14,58 29,40 14,82
Lindsaea taeniata 20 24,97 21,40 27,94 6,54
Lophosoria quadripinnata 475 16,53 5,60 29,17 23,57
Marattia laevis 100 17,14 7,95 28,22 20,27
Maxonia apiifolia 23 23,40 13,38 27,74 14,36
Megalastrum andicola 25 17,89 12,83 24,77 11,94
Metaxya rostrata 760 25,58 14,77 29,92 15,15
Polybotrya crassirhizoma 81 24,96 11,81 27,26 15,46
Polystichum lehmannii 49 12,84 5,93 23,62 17,69
Polystichum muricatum 78 16,38 5,17 27,58 22,41
Pteris altissima 492 22,98 11,40 28,83 17,43
Pteris coriacea 5 11,79 7,48 15,08 7,60
Pteris livida 73 19,19 9,63 28,82 19,19
Pteris muricata 122 16,01 4,44 28,18 23,74
Pteris podophylla 161 18,19 7,77 28,40 20,63
Saccoloma elegans 196 23,27 11,92 29,29 17,37
Saccoloma inaequale 635 23,58 8,40 29,36 20,96
Salpichlaena hookeriana 58 25,84 21,38 28,65 7,27
Salpichlaena volubilis 642 23,08 11,70 29,94 18,24
Schizaea elegans 498 23,75 12,95 29,90 16,96
Serpocaulon fraxinifolium 552 19,55 10,23 28,96 18,73
Serpocaulon subandinum 31 14,70 7,87 27,73 19,87
Tectaria antioquoiana 94 23,35 14,23 27,36 13,13
Thelypteris biformata 45 23,99 16,15 27,46 11,31
Thelypteris caucaensis 28 8,00 3,01 12,46 9,45
Thelypteris funckii 45 15,45 6,72 28,36 21,65
Thelypteris gardneriana 53 18,61 11,57 27,86 16,29
Thelypteris glandulosa 68 24,46 17,71 28,50 10,79
Thelypteris glandulosolanosa 8 13,91 8,04 19,87 11,83
Thelypteris macrophylla 114 24,81 18,08 28,19 10,10
Thelypteris rudis 247 16,65 5,18 28,42 23,25
Trichomanes elegans 549 23,92 12,88 28,55 15,67
Trichomanes pinnatum 911 25,30 11,74 30,07 18,34
Trichomanes plumosum 55 21,08 12,69 26,87 14,18

Fuente: Elaboracion propia, 2022
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