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Resumen

Algunas especies de plantas, dispuestas en forma de cojines, dominan y determinan el
funcionamiento y laresiliencia delos humedales altoandinos (bofedales) frente al cambio climatico
y al derretimiento de los glaciares. Se tiene la hipdtesis de que estas especies fundadoras influyen
sobre el ambiente bidtico y abidtico de las comunidades de plantas que habitan en los cojines.
Se elabord un esquema de meta-comunidad para investigar las dindmicas de las comunidades
asociadas a dos especies de cojin dominantes, Oxychloe andina (OA) y Distichia muscoides (DM).
En base a la composicion funcional y floristica, se propone un marco conceptual para evaluar la
relativa influencia del filtro en base al nicho (en inglés: niche-based filtering) en contraste con los
factores ambientales de OA y DM, la limitacion de dispersién y la estocasticidad demografica
al conjunto de la comunidad. Los procesos del filtro en base al nicho pueden ser identificados
mediante el analisis de la variacion de los rasgos funcionales dentro y entre las comunidades
y se selecciona un conjunto de especies relevantes para el analisis. Se propone un muestreo a
multiples escalas para abordar los efectos de la limitacion de dispersion sobre las dinamicas de
estos ecosistemas. Conjuntamente al supuesto basico del filtro en base al nicho, que basicamente
diferencialas dinamicas de comunidad delos cojines de OAy DM, algunas covariantes ambientales
también influyen de forma secundaria a la dinamica de comunidades en los cojines de OA.
Palabras clave: Filtro en base al nicho, Interacciones entre plantas, Limitacion de dispersion,
Metacomunidades, Rasgos funcionales.

Abstract

A few dominant cushion plant species dominate and determine the functioning and resilience of
high-elevation peatlands of Andes (bofedales), in the face of climate change and glacier melting.
We hypothesize that these foundation species strongly influence the abiotic and bioticenvironment
of plant communities inhabiting the cushions. We developed a metacommunity framework to
investigate the dynamics of communities associated with two dominant cushion species, Oxychloe
andina (OA) and Distichia muscoides (DM). Based on both taxonomical and functional composition,
we propose a framework to assess the relative influence of niche-based filtering in contrasting
OA and DM environments, dispersal limitation and demographic stochasticity to community
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assembly. Niche-based processes were identified by analyzing functional trait variation within
and between communities while we selected a minimal set of species relevant for this analysis.
We propose a multiscale sampling to address the effect of dispersal limitation on the dynamics
of these fragmented ecosystems. We assess the contribution of source-sink dynamics and
demographic stochasticity by contrasting the distribution of scarce and abundant plants in OA
and DM cushions. Then, we analyze and discuss the validity of the proposed framework based
on preliminary results. While our basic assumption is that niche-based filtering basically contrast
community dynamics in OA and DM cushions, some environmental covariates also influence
secondarily community dynamics in OA cushions.

Key-words: Biotic interactions, Dispersal limitation, Functional traits, Metacommunity,
Niche-based filtering.

Introduccion yladinamica delos ecosistemas en esta region.

Uno de los principales objetivos del proyecto

Los bofedales son un tipo de turbera o BIO-THAW esinvestigarlos procesosecoldgicos
humedales con plantas de cojin rodeados quedirigenla composicion delas comunidades
por ecosistemas secos a gran altitud en vegetales y la dindmica en las turberas de alta
los Andes. Estdn compuestos por especies elevaciéon de los Andes bolivianos (ver Garcia
adaptadas a requerimientos muy especificos, ¢t al. y Meneses et al. en este nimero especial).
incluyendo el bajo promedio de temperatura, Una importante caracteristica de bofedales
fuerte variacion diaria de temperatura, suelos ~ €s que estan dominados espacialmente por
saturados de agua estacional o permanente, ~ pocas especies de plantas grandes que forman
radiacién solar intensa y a veces elevados ~ cojines pertenecientes, en su mayoria, a la
niveles de salinidad (Squeo et al.2006). Tienen familia Juncaceae, en la que otras especies de
una elevada capacidad de almacenamiento  plantas subordinadas pueden habitar (Ostria
de agua dentro de un suelo organico que a 1987, Squeo et al. 2006.). Entre estas especies
menudo esmds de3mde profundidad (Cooper fundadoras o alternativamente especies
et al. 2010). Si bien, las listas floristicas estan ~ “nodrizas”, Distichia muscoides(DM)y Oxychloe
disponibles y permiten delinearla composicion andina (OA) son las plantas con distribucion
de las comunidades vegetales en bofedales mas extensa en la Cordillera Real de Bolivia.
(p-e., Ruthsatz 2012), poco se sabe sobre el Otra caracteristica especifica de los bofedales
funcionamiento ecoldgico de estosecosistemas ~ €s que forman ecosistemas insulares, aislados
(ver Cooper et al. 2010). En el contexto del entre si 1) por una matriz de ecosistemas secos
cambio climatico, se presume que el deshiele Y 2) por montafias que son fuertes barreras
de los glaciares afectara al funcionamiento fisicas (Ostria 1987, Squeo et al. 2006). Como
general de los humedales en los Andes y las consecuencia, se tiene la hipdtesis que los
regiones circundantes (Benavides ef al. 2013), ~ bofedales representan una meta-comunidad
que a su vez puede modificar importantes a gran escala con una conexién limitada entre
servicios ecosistémicos proporcionados por  sus componentes (Fig. 1a) (Leibold ef al. 2004,
los bofedales para millones de personas, tales Holyoak et al. 2005), pero unido a un grupo de
como la disponibﬂjdad de aguay los recursos especies global comun adaptadoaeste ambiente
para los herbivoros domésticos (Dangles et al. ~ (Fig. 2; ver Gonzales et al. en este niimero
en este nimero especial). Como consecuencia,  especial). Ademds, cada bofedal esta asociado
la comprensién del funcionamiento de los @ especies locales, incluyendo aquellas que
humedales altoandinos es vital parapredeciry ~ han logrado pasar las barreras de dispersion
evitarlos proximos cambiosenlabiodiversidad ~ y han podido establecerse. Estas especies
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Figura 1. Esquema representando la hipétesis de que los bofedales representan una meta-
comunidad a gran escala con una conexién limitada entre sus componentes: a. Estructura de
meta-comunidades de los bofedales y b. esquema de muestreo.
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Figura 2. Marco conceptual de los procesos ecolégicos y filtros que conducen la estructura de
las comunidades de plantas (Modificado en base a Lortie et al. 2004 y a Cornwell & Ackerly
2009). Dos contextos de habitats con diferentes filtros ambientales, que dan como resultado

distintas composiciones floristicas y funcionales.
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locales es un subconjunto de las globales (Fig.
2). Posteriormente, estas especies se someten
a un filtro local adicional, dependiendo de
las condiciones bidticas y abiodticas dentro del
bofedal (Lortie et al. 2004). Nuestra hipdtesis
basica es que las especies de cojin son especies
fundadoras (sensu Ellison et al. 2005) que
determinan el ambiente local y abidtico para
otras especies de plantas que habitan en los
cojines.

Nuestro objetivo es proponer un marco
conceptual y metodologico para caracterizar
los procesos ecoldgicos que determinan
la composicion floristica y la composicion
funcional de las comunidades de plantas
subordinadas a lo largo de los tipos de cojin
a diferentes escalas espaciales, desde una
escala a nivel de cojin hasta una regional.
La figura 2 representa la base conceptual de
nuestra contribucion. Se analizard y validara la
metodologia general mediantelarealizaciénde
andlisis preliminares de composicion floristica.
Estos andlisis estan disefiados para detectar
posibles sesgos susceptibles de afectar las
pruebas de las hipdtesis anteriores.

Hipétesis basica del conjunto de
comunidades (community assembly)

Diferentes filtros se combinan para producir
una determinada composicién de comunidad
(Lortie ef al. 2004). Una tarea dificil es explicar
los efectos respectivos de cada uno de estos
filtros desde una unica observacion de la
composicion de la comunidad resultante. Se
propone interpretar los procesos ecoldgicos
basados en datos floristicas y de composicion
funcional de las comunidades de plantas.
Los rasgos funcionales son caracteristicas
morfologicas, fisioldgicas y fenologicas de
las especies, que representan las habilidades
de las plantas para establecerse, sobrevivir
y reproducirse en la comunidad (Violle et al.
2007). Como consecuencia, la diversidad de los
rasgos funcionales en la comunidad informara
sobre cdmo las habilidades subyacentes
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estan afectadas por los filtros ecolodgicos.
Adicionalmente, los patrones dela composicion
floristica permitiran informar el efecto de
los procesos demograficos con respecto
al nacimiento, vida y muerte dentro las
especies. Desde esta premisa, proponemos una
metodologia para direccionar tres elementos
complementarios.

Filtro basado en la dispersion

Debidoalasbarreras de dispersion, lasespecies
locales que estan en los bofedales conforman
sub-comunidades distintas de aquellas globales
comunes (Fig. 2). Si la limitacion de dispersion
es fuerte, estas sub-comunidades se hacen mas
pequenas y cada vez mas diferentes entre los
bofedales. Si la dispersion fuera ilimitada,
las sub-comunidades locales serian idénticas
entre ellas e idénticas a la comunidad global.
Proponemos estudiar la diversidad beta entre
los bofedales para caracterizar la extension de
la limitacién de dispersion en los bofedales
(Munoz et al. 2008, Munoz et al. en este niumero
especial). Esto proporciona una visiéon sobre
como la biodiversidad de los bofedales puede
adaptarse a futuros cambios ambientales, los
cuales podrian requerir colonizar nuevamente
sitios disponibles, mientras los sitios existentes
van en retroceso.

Filtro en base al nicho y ecologia
funcional

Lafigura2 muestraqueelfiltro de dispersiénno
afecta a los rasgos de las especies relacionados
con la supervivencia y la reproduccion en
los bofedales (simbolos), porque éste esta
relacionadobasicamente conlashabilidades de
dispersion y barreras fisicas. Por otro lado, el
ambientelocalrestringela variedad delosrasgos
funcionales de las especies que son adecuadas
para el establecimiento local, sobrevivencia y
reproduccion (Cornwell & Ackerly 2009). Una
vez que el grupo de especies fisiolégicamente
adaptadas ha sido filtrado, las especies que
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coexisten luchan por la sobrevivencia y
reproduccion en la comunidad local (Fig. 2).
Las interacciones bidticas tendran influencia
sobre la abundancia relativa de las especies
en la comunidad (Cingolani et al. 2007). Las
especies en forma de cojin dominantes pueden
facilitar el establecimiento de las otras especies,
mientras que las interacciones negativas entre
estasultimas, comola competencia, sonlas que
determinan su abundancia.

El objetivo de la ecologia funcional es
relacionar estos procesos ecologicos con
la diversidad de los rasgos funcionales
observados en las comunidades (McGill et
al. 2006). Se aplicara este enfoque al contexto
de los bofedales. Nuestra hipotesis es que los
distintos factores abioticos (disponibilidad de
nutrientes y humedad) y bidticos (proteccion
y materia organica proporcionada por las
especies fundadoras) afectan la diversidad de
la comunidad de plantas que se encuentran en
los cojines de DM y OA.

Dindmicas de las especies abundantes
y raras

Unresultadobasicoesperado delacompetencia
entre las plantas es que las especies mas
competitivas seran mas abundantes, mientras
que las menos competitivas disminuiran
en abundancia y posiblemente tiendan a
extinguirse. Sin embargo, la colonizacion
continua puede proporcionar a la comunidad
nuevos inmigrantes desde la comunidad de
especies disponibles (Mouquet & Loreau 2003).
Entonces, la teoria ecoldgica predice que las
especies mdas abundantes son aquellas que
estan mas adaptadas y son mas competitivas a
persistir a largo plazo, mientras que las menos
abundantes tienen mayor probabilidad a
desaparecer poralgunaeventualidad (especies
transitorias; Grime 1998). Estas tultimas
basicamente persisten por recolonizaciéon
desde otras comunidades (balance entre
competicion-colonizacion, Loreau & Mouquet
1999). Nosotros investigaremos estos procesos
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mediante la comparacion de los patrones de
abundancia y las especies de plantas raras en
los cojines de DM y OA.

Area de estudio

ElareadeestudioestdlocalizadoenlaCordillera
Real, una cadena montanosa cerca de la ciudad
de La Paz, Bolivia. Estd compuesta por varios
valles en los cuales se encuentran numerosos
bofedales. La mayor parte de estos valles esta
dominada por glaciares en las partes altas
(Soruco et al. 2009). Las precipitaciones se
concentran desde diciembre hastamarzo (época
htimeda): 107.1+£35.5 mm (registros desde 2000-
2009, Estacion de EPSAS) con una temperatura
media alrededor de 6.4 °C. La época seca desde
abril hasta noviembre: 23+ 14.4 mm, con una
temperatura media alrededor de los 4.5°C (ver
Zeballos et al. en este nimero).

Estrategia de muestreo

Meneses et al. (en este nimero especial)
seleccionaron cinco valles separados por
cadenas montanosas. El grupo de valles
representa la escala espacial de la meta-
comunidad, mientras que cada valle constituye
una escala de paisaje intermedio con una
historia comun de retroceso glaciar (Fig. 1a).
En cada valle, los bofedales estan separados
por pequenas colinas convexas. En nuestro
caso, fueron seleccionados 19 bofedales, donde
el rango de altitud varia entre 4.445-4.990
m (detalles y mapa en Meneses et al. en este
numero especial). El pastoreo porlosherbivoros
esta presente y extensivo en los bofedales
muestreados (camélidos, ovejas y vacas; Cochi
et al. en este namero especial).

Los bofedales forman un ecosistema
compuesto por la mayoria de plantas en forma
de cojin. Cada bofedal seleccionado incluye al
menosun50%de plantasen cojin, principlamente
Distichia muscoides (DM) y Oxychloe andina (OA)
(ver fotos de cada especie en Garcia et al. en este
numero especial). En cadabofedal, proponemos
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definir 10 parcelas de 1 m? distribuidas entre
los cojines de DM y OA (Fig. 1b, tabla 1). En
cada parcela, las especies de plantas pueden
ser registradas y sus porcentajes de cobertura
estimados visualmente a través de subparcelas
de 10 x 10 cm dentro de la parcela principal. El
porcentaje de suelo desnudoy del cojin principal
(DM or OA) tiene que ser estimado en cada
parcela. Adicionalmente, Meneses et al. (2014
en este numero especial) sugieren medir las
condiciones bidticas y abiodticas de los cojines
de DM y OA, los cuales constituyen el sustrato
necesario para otras plantas. Los datos abioticos
tomados en cuenta son la conductividad
eléctrica, temperatura, pH, altitud, altura sobre
elnivel del aguay la compactacion del cojin. Los
datosbidticos tambiénincluyenlaproduccionde
biomasa de los cojines, la cantidad de nitrogeno,
fésforo y potasio en las hojas, el contenido
de materia seca de la hoja (LMDC) y el area
especifica de la hoja (SLA) de las especies de
cojin (para mas detalles ver Meneses et al. en
este nimero especial).

Métodos

De aqui en adelante se presentaran los analisis
que pueden ser realizados para evaluar las
tres hipotesis presentadas previamente.
Precisamente, se propone caracterizar las
influencias respectivas de la limitacion de
dispersiony el filtroambiental enlacomposicion

funcional floristica de la comunidad de plantas
vasculares en los cojines de DM y OA. Las
condiciones bidticas y abioticas varian entre
los dos tipos de cojin (ver Meneses et al. en
este nimero especial) y representan un filtro
ambiental basico parala comunidad de plantas
asociadas (Fig. 2).

Filtro basado en la dispersion

La diversidad beta mide los cambios en la
composiciéon de las comunidades (Huston
1994). Existen basicamente dos componentes
principales de diversidad beta: direccional
y “no direccional” (Anderson et al. 2011). El
componente direccional representalos cambios
de composicién a lo largo de gradientes,
porque las especies con diferentes preferencias
ecoldgicas son encontradas en comunidades
a lo largo de gradientes ambientales. El
componente no-direccional reconoce los
cambios de composicion que son encontrados
en el mismo contexto ambiental y por tanto
no estan relacionados al filtro ambiental del
habitat. La teoria de biogeografia de islas
(MacArthur & Wilson 1967) y aplicaciones
posteriores a la ecologia de comunidades
(Wright et al. 1998) relacionan el componente
no-direccional a los efectos de la limitacion de
dispersion. Una comunidad (o isla) que esta
mas aislada a la comunidad regional (Fig. 2)
que a otra comunidad puede desarrollar un

Tabla 1. Numero de bofedales y cojines de Oxychloe andina (OA) y Distichia muscoides (DM)
evaluados en cinco valles.

Valle Numero de Numerode Numero de
bofedales cojines OA  cojines DM
Hichu Khota 4 20 20
Palcoco 2 11 9
Tuni 2 11 9
Condoriri 3 12 12
Huayna Potosi 8 25 50
Total 19 79 100




F. Munoz, F. Anthelme & V. Raevel

numeroreducido deespecies (nestedness pattern,
Baselga 2010). Cuando se comparan estas dos
comunidades, existira una diversidad beta
no-nula, a pesar que las especies muestran
preferencias ecologicas comparables. Se aplico
mayor esfuerzo para documentar cada uno
de estos dos componentes de los patrones de
biodiversidad observados.

Enel contexto delosbofedales, proponemos
considerar un gradiente ambiental simplista
representadoporlascaracteristicasambientales
diferenciadas de los cojines de DM y OA.
La diversidad beta direccional es entonces
basicamente el cambio de composicién entre
los cojines de DM y OA. El componente no-
direccional depende del marco a multiples
escalas presentado en la figura 1, a nivel de
cojin, bofedal, valle y a niveles regionales.
Una manera simple para evaluar este
componente es evaluar la diversidad beta en
los cojines de DM y OA, respectivamente,
a escalas espaciales anidadas. Por tanto,
estos andlisis representaran los niveles
de limitacion de dispersion. Un siguiente
paso es la conversion de esta medida de
diversidad beta en una medicion de patrones
de migracion. La teoria neutral de ecologia
(Hubbell 2001) provee un marco relacionado
con la variacion entre las comunidades por
migracion y sobrevivencia local. Munoz et
al. (2008) propusieron un método simple
para medir un parametro de migraciéon para
cada comunidad, representando la relativa
intensidad y frecuencia de inmigracién
desde la comunidad regional. Entonces una
perspectiva es la de relacionar la medicién de
las barreras fisicas actuales con la dispersion
o las barreras ecolédgicas relacionadas a
las habilidades y vectores de dispersion
(anemocoria y zoocoria).

Ecologia funcional de comunidades de
plantas asociadas a las especies de cojin

El objetivo aqui es caracterizar los procesos
ecolégicosdel grupode comunidadesdeplantas,
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en base a la variacion de los rasgos funcionales
entre comunidades. A pesar de que varios
procesos ecoldgicos operan simultaneamente
sobre el conjunto de comunidades, se espera
que ellos pueden ser separados, utilizando
rasgos funcionales especificos (Kraft et al. 2008,
Jung et al. 2010, Kraft & Ackerly 2010). El filtro
ambiental selecciona especies que muestran
habilidades eco-fisiolégicas especificas para
establecerse, sobrevivir y reproducirse. Esta
seleccion se refleja en la composicién de los
rasgos funcionales locales (Fig. 2). De esta
manera, el filtro ambiental limita el rango
y la varianza de los valores de los rasgos
funcionales (convergencia de rasgos) (Pillar
et al. 2009), relacionados a la eficacia o fitness
de las especies. Interacciones biodticas como
competencia y facilitacion (Valiente-Banuet
& Verdu 2007) producen una diferenciacion
de nicho, i.e.,, sobreposicion de los rasgos
funcionales en la comunidad. Sin embargo,
esto impacta en forma diferenciada a la
diversidad derasgos funcionales, dependiendo
de la dimension del nicho considerado. La
competencia conduce aunamayor divergencia
funcional y equitatividad en la comunidad por
los valores de los rasgos relacionados con el
establecimiento, persistencia y reproduccion;
mientras que la facilitacion conduce una baja
divergencia y equitatividad en la comunidad
por los mismos rasgos (Pillar et al. 2009). Sin
embargo, la competencia puede dirigir hacia
una similitud en los valores de los rasgos
relacionados a la habilidad competitiva
(Mayfield & Levine 2010, Kraft et al. 2014).
Inicialmente, se propone seleccionar rasgos
funcionales que representan aspectos clave
de la historia de vida de las especies en estas
comunidades (Adleret al. 2014), relacionados a
laadquisicién de recursos y conservacion (area
especificadelahoja, SLAy contenido de materia
seca en la hoja, LDMC), habilidad competitiva
(altura), habilidades de colonizacion y
establecimiento (masa de la semilla, modo de
dispersion, forma de la semilla) y fenologia
(tlempo de vida y forma de crecimiento).
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Estos rasgos son aproximaciones clasicas
de distintos componentes primarios de las
estrategias ecologicas de las plantas (Westoby
1998, Grime 2006). Especialmente, LDMC esta
relacionada a la actividad fotosintética y a la
disponibilidad de agua. El drea especifica de la
hoja (SLA) refleja un balance entre la elevada
tasade crecimiento, cortalongevidad delahoja
y elevadas tasas de fotosintesis (elevado SLA)
vs. el lento crecimiento, larga longevidad de
la hoja y bajas tasas fotosintéticas (bajo SLA)
(Westoby 1998).

Estosrasgos puedensermedidossiguiendo
protocolos estandarizados y requieren
al menos de 10 individuos por especie
(Cornelissen et al. 2003). Debido a que la
medicion de los rasgos funcionales para todas
las especies de la comunidad muestreada es
una enorme tarea, se debe elegir un numero
de rasgos suficientemente alto para ser
representativo y al mismo tiempo suficiente
bajo para ser realizable (Pakeman & Quested
2007). Para llegar a tal compromiso, primero
se puedeseleccionarlas especies subordinadas
mas abundantes de todo el conjunto de las
parcelas y anadir especies que son local pero
no regionalmente abundantes y que estaban
presentes enmas de una parcela. Asise obtiene
valores de los rasgos funcionales de al menos
el 70% de la cobertura de la vegetacion por
cada parcela. Por encima del limite del 70%,
el numero de especies a medir se incrementa
rapidamente, entonces se selecciona este limite
como satisfactorio.

Enbasealosvalores delosrasgosmedidos,
se puede analizar la distribucion de los rasgos
funcionales de las comunidades ecoldgicas.
Para analizar el filtro ambiental, se calcula la
media (CWM, Garnier et al. 2004, Violle et al.
2007) y variancia (CWYV, Sonnier et al. 2010)
de los valores de los rasgos encontrados las
parcelas, ponderado deacuerdo ala cobertura
relativa de las especies. Porlo tanto, para cada
rasgo j mediante las siguientes ecuaciones:

CWM, = ix,. L,
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S S
CWV, = Dox, (1, -CWM, Y = > x, (1, - (CWM, )?

,donde x;y t; = cobertura relativa y el valor del
rasgo j de la especie i, respectivamente y S =
numero de especies dentro la comunidad. Se
esperaque CWM cambie entrelas comunidades
donde el filtro ambiental es diferente (ambas
comunidades de Fig. 2) y se espera que
disminuya de acuerdo con la limitacién del
variacion de los rasgos en las comunidades.
En el estudio, se espera las variaciones
significativas en CWM entre los cojines de
DM y OA en respuesta a la variacion abidtica
local y al ambiente biotico. Las variaciones en
CWV indican laintensidad del filtro ambiental
en cada tipo de cojin. La diferenciacion del
nicho a través de las interacciones abidticas
puede ser detectado mediante la medicién de
la equititavidad funcional en las comunidades
(Stubbs & Wilson 2004). La distancia al vecino
mas cercano (NND) representa la extension en
el cual cada especie se desvia desdelas especies
mas similares, un rasgo determinado. Cuando
unadiferenciacion denicho ocurre, las especies
que muestran valores de rasgos funcionales
similares no son seleccionadas, dando lugar a
un elevado NND en la comunidad (Jung et al.
2010), pero también una baja variacion de este
NND (el patrén regular). Por tanto, se sugiere
el promedio de NND sobre todas las especies
dentrodelacomunidad (MNND)ylavariancia
correspondiente (VNND). El coeficiente de varia-
cién correspondiente CVNND =+ VNND /MNND
esperado a disminuir cuando ocurre la
diferenciacion de nicho. La tabla 2 resume el
significado ecolégico de estos rasgos basados
en estadisticas y los patrones esperados en
base a al filtro ambiental y una diferenciacion
del nicho.

Dinamicas de la comunidad y patrones
de abundancia local

La matriz parcela por especies estd compuesta
de datos en porcentaje de cobertura por
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Tabla 2. Estadisticas sobre los rasgos funcionales utilizados para detectar los procesos del
conjunto de comunidades y patrones correspondientes esperados en base a los procesos de
filtro ambiental y diferenciacion de nicho.

Rasgos funcionales Cédigo Filtro ambiental Diferenciacion de nicho
Media ponderada de la comunidad CWM ; }
Varianza ponderada de la comunidad CWV - +
Convergencia (Cornwell ~ Divergencia
& Ackerly 2009) (Cornwell et Ackerly
2009)
Relacion de varianza de la distancia CVNND NA

del vecino mas cercano/promedio de
la distancia del vecino mas cercano

Regularidad (Kraft et al.
2008)

cada especie. Dentro de una segunda matriz
consideramos solo los valores pequefios (de o
por debajo del 1%) pararepresentarlasituacion
delasespeciesabajadensidad (Fig. 3). También
dentro de una tercera matriz consideramos
solo datos de abundancia altas (estrictamente
sobre el 1%, Fig. 3). Si los individuos de una
especie estan distribuidos al azar en los cojines
de DM y OA (es decir que los individuos no
diferencian el filtro de habitat entre los cojines),
elndimero de individuos encontrados en DM o
OA entre n individuos deberia seguir una ley
binomial de pardametros (1, p=0.5). Aconsiderar
un numero alto de sorteo, la distribucion de
los individuos se convierte a una distribucion
cercana Gaussiana de media np y varianza np
(1-p). Acano se conoce cuantosindividuos estan
considerados, porque los datos son porcentajes
de cobertura. Asumiendo que estos datos son
proporcionalesalniimero de especies, se espera
que la cobertura de especies en DM y OA siga
una distribucién Gaussiana de promedio p y
varianzap (1-p)/n. Entonces se puede comparar
el histograma de la proporcion de las especies
relativas en DM o OA con la distribucion
Gaussiana esperada, mediante la realizacion
de una prueba de Shapiro-Wilk de normalidad
por ejemplo (Fig. 3).
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Validacion del esquema de muestreo

En nuestro sitio de estudio, se encontraron
69 especies de plantas vasculares en las
comunidades de plantas subordinadas del
muestreo dominante de cojines OA y DM,
distribuidas en 16 familias y 41 géneros. Las
familias mas abundantes son Poaceae (14) y
Asteraceae (15). La riqueza varia desde 5-23
especies. Basados en estos datos, parael andlisis
de los rasgos funcionales se seleccionaron 20
especies que son las mas abundantes en todo el
grupo;ademas de 10 taxa que fueronlocalmente
abundantes y presentes en varias parcelas (ver
Anexo 1). Se obtuvo un promedio del 92% de
cobertura por cada parcelay unminimo de70%
de cobertura en una del valle de Hichu Khota.

Esfuerzo de muestreo a lo largo de los
valles y tipos de cojin

Existe una variacién en el tamafo de muestreo
entre los valles y los tipos de cojin (DM vs.
OA, Tabla 1), dependiendo de las dificultades
encontradas enel trabajo de campo. Evaluamos
si estas variaciones son lo suficientemente
grandes para producir un desbalance en el
muestreoy los peligros potenciales en el analisis
de datos mediante la realizacion de pruebas



Procesos ecoldgicos a multiples escalas que afectan la dindmicas de comunidades de plantas

Datos de especies abundantes

Datos de especies raras

Hte;};lzat Sp.1 Sp.2 Sp.6 th;}:;:}at Sp.1 Sp.2 Sp.6
A Plotl 05 A Plotl 20
B Plot2 0,5 B Plot 2 15
A Plot 3 1 05 A Plot 3 50
B Plot 4 0,5 B Plot4 10
Proporcién por tipo de habitat
: (Habitat type) .
Hg};éat Sp.1 Sp.2 Sp.6 Htayl;’éat Sp.1 Sp.2 Sp.4
A 50 60 33 A 0 0 100
B 50 33 66 B 100 100 0

Hipodtesis nula

Igual probabilidad de estar en Ao B

Hipotesis alternativa
Probabilidad mas alta de estaren Ao B

Figura 3. Variacion de los patrones de ocurrencia y de las especies raras y abundantes, como
esperado en los cojines de DM y OA.

de independencia de x-cuadrado. Debido
a los tres niveles del sistema de muestreo -
valles, bofedales y cojines - los tres niveles
del balance del muestreo fueron evaluados:
numero de cojines de DMy OA 1) alolargo de
los valles 2), entre los bofedales 3) y entre los
cojines 4) (Tabla 3). Ninguna de estas pruebas
fue significativa, por lo que se deduce que el

esquema de muestreo es lo suficientemente
equilibrado para analisis posteriores.

Variacion floristica secundaria en base
al ambiente

El esquema de la figura 1 esta basado en dos
supuestos importantes: 1) la existencia de una

Tabla 3. Test de x-cuadrado de independencia de muestreo entre los cojines de OA'y DM a tres
niveles espaciales jerarquicos. Leyenda: df = grados de libertad, NS = no significativo.

X -cuadrado

Valles 6.36
Bofedal 8.74
Cojines 2.46

df valor p
4 0.17 NS
7 0.11NS
1 0.27 NS
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diferencia ambiental entre los cojines de DM y
OA, que es la tnico filtro sobre la comunidad
de especies de plantas subordinadas; y 2) una
limitacion de dispersion, que es una fuente de
cambio composicional entre las comunidades
que habitan en los tipos de cojines DM y OA.
Lasviolaciones a estos supuestos pueden sesgar
nuestras conclusiones con respecto a las tres
principales hipotesis que queremos abordar. El
principal sesgo puede ser a través del efecto de
las co-variantes ambientales ala variacion dela
composicion en un tipo de cojin determinado.
La variaciéon ambiental podria ser entonces
confundida con la limitacion de dispersion de
los efectos estocasticos locales. Por lo tanto,
se caracterizé la variacion de la composicion
floristica entre parcelas de un determinado
tipo de cojin DM o OA, mediante un analisis
de correspondencia no simétrica (NSCA,
Gimaret-Carpentier et al. 1998, Kroonenberg
& Lombardo 1999). Este método permite
investigar la desviaciéon de la composicion de

cada parcela desde el promedio de todas las
consideradas en el andlisis. Todos los analisis
pueden ser realizados mediante funciones
del paquete ade4 en el programa R (Chessel
et al. 2004). Como ejemplo, la Fig. 4 muestra
la principal variacion de la composicion
floristica en los cojines de DM (a) y OA (b). La
figura 4a enfatiza que Zameioscirpus muticus
es una especie localmente subdominante
en los cojines de DM (eje horizontal), como
recientemente notificado por Ruthsatz (2012).
Poa gimnantha y Plantago tubulosa también
forman importantes poblaciones en algunos
plots de DM (eje vertical). Al contrario, la
Fig. 4b muestra que Festuca dolicophylla (eje
horizontal) y Deyeuxia heterophylla (especies
tipicas de laderas; Renvoize 1998) pueden
ser subdominantes en los cojines de OA. Este
analisis indica que los cojines de DM y OA
generan diferentes tipos de comunidades de
plantas subordinadas.

a

oP0a gymnantha

Wernerig pygmaea
®  ePh}lloscirpus boliviensis

eLachemilla diplophylla

Jfestuca rigescens
eDeyeuxip spicigera

Baccharis alpina
eHypog¢haeris taraxacoides

®Festuca
dolicophylla

-
Zameioscirpus

&Oritfophium limnophilum !
muticus

ePhyllogcirpus deserticola
eDeyeuxia heterophylla
'Plantago tubulosa

*Wertjeria heteroloba
®Oritrophium limnophilum

Deypuxia heterophylla

Figura 4. Andlisis de Correspondencia no Simétrica (NSCA) de las comunidades de plantas
relacionadas a a. los cojines de DM y b. a los cojines de OA. Los ejes horizontales y verticales
muestran el primer y segundo gradiente de la composicion a lo largo de las comunidades,
respectivamente.
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.PhylloscripL s boliviensis
®\Werneria pygmaea

Compactagion cojin
Poa gy mnamhaoWerneria spatulata

Durisia muscosa
Lachemilla, dlplopljfxlla
itrophium limnophilum

Nerneria apiculata
lloscripus deserticola

Altitud poza

°0 e

Altitud

Se

%ameioscirpus muticus 73

oFlantago tubulosa

Temperatura

Temperatura

Deyeuxia heterophylla

——

Altitud

gn'trophium limnophilum

*Wernetia heteroloba

Hypochaeris taraxacoides
L]

Deyeuxia spicigera
L]
Festuca rigescens
L]

Festuca dolicophylla °
. . .
Baccharis alpina

Altitud poza

Figura 5. Efecto de las variables ambientales sobre la composicion floristica que se muestra
en la Fig. 4, en a. cojines de DM y b. los cojines de OA. Los ejes horizontales y verticales
muestran el primer y segundo principal gradiente ambiental de la composicién a lo largo de
las comunidades, respectivamente.
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Se abord¢ la contribucién de co-variantes
ambientales a la composicion de la variacion
entre cada tipo de cojin. Se realizé un NSCA
limitada porlos datos ambientales bi6ticos yno
bioticos reportados en los cojines (Lebreton et
al.1991). Laversion limitada de NSCA destaca
la parte de la desviaciéon explicada por las
variables ambientales (Pélissier et al. 2003).
Realizando una prueba de aleatorizacion de
Monte Carlo (randtest en el paquete de R ade4,
999 permutaciones and 0.1% de resolucion)
permite evaluar la significancia de la relacion
entre los cojines y las variables ambientales
(Chessel et al. 2004).

El efecto ambiental fue marginalmente
significativo sobre la composiciéon de los
cojines de DM (P = 0.05), pero fue mas
pronunciado en los cojines de OA (P < 0.01).
Por lo tanto variables ambientales ocultas
basadas en el filtro existen en los cojines de
OA y deberian ser reconocidas en futuras
investigaciones dentro del marco basico de la
figura 1. Por otro lado, los cojines de DM son
mas consistentes con nuestra hipotesis sobre
ambientes homogéneos, excepto en cuanto a
la preferencia de Zameioscirpus muticus por
unamayor elevacion del bofedal y por unbajo
nivel del agua superficial (Fig. 5a).
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Anexo 1. Especies seleccionadas para la medicién de los rasgos funcionales.

Familia Género Especie
Asteraceae Baccharis alpina
Asteraceae Hypochaeris taraxacoides
Asteraceae Oritrophium limnophilum
Asteraceae Werneria apiculata
Asteraceae Werneria heteroloba
Asteraceae Werneria pygmaea
Asteraceae Werneria solivifolia
Asteraceae Werneria spatulata
Caryophyllaceae Arenaria sp.
Cyperaceae Carex maritima
Cyperaceae Phylloscirpus boliviensis
Cyperaceae Phylloscirpus deserticola
Cyperaceae Zameioscirpus muticus
Juncaceae Distichia muscoides
Juncaceae Luzula racemosa
Juncaceae Oxychloe andina
Orobanchaceae Castilleja pumila
Plantaginaceae Ourisia muscosa
Plantaginaceae Plantago tubulosa
Poaceae Deyeuxia heterophylla
Poaceae Deyeuxia lagurus
Poaceae Deyeuxia rigescens
Poaceae Deyeuxia spicigera
Poaceae Festuca dolicophylla
Poaceae Festuca rigescens
Poaceae Poa gimantha
Ranunculaceae Caltha sagittata
Rosaceae Lachemilla diplophylla
Rosaceae Lachemilla pinnata
Schoepfiaceae Arjona glaberrima
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