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Rasgos fisioldgicos de plantas endémicas y no endémicas presentes en el
ecosistema de paramo

Yisela Fernanda Solarte Erazo ', Maria Elena Solarte Cruz?, Javier Gulias Leén > y Jaume Flexas *

Resumen

Las especies endémicas se encuentran restringidas a zonas geogréficas especificas o a franjas
ecoldgicas caracteristicas de un determinado ecosistema. El ecosistema de pdramo es
considerado un centro de endemismo, ya que al menos el 60% de su vegetacién caracteristica
corresponde a plantas endémicas. Las estrategias de estas especies para enfrentar las condiciones
evolutivas de un ambiente cambiante pueden estar relacionadas con la variacién de sus rasgos
fisiolégicos, que influyen en la capacidad de crecimiento, reproduccién y supervivencia. El
objetivo de esta investigacién fue evaluar rasgos funcionales fisiolégicos relacionados con la
capacidad de crecimiento y la resistencia a la desecacién en plantas restringidas al paramo y
plantas de amplia distribucién (endémicas y no endémicas). Este estudio se llevé a cabo en el
Piramo Las Ovejas (Narifio, Colombia), con un total de 14 especies: seis endémicas y ocho
no endémicas. Se midieron los siguientes rasgos funcionales: drea foliar especifica (SLA),
contenido foliar de nitrégeno y fésforo (N, P), resistencia a la desecacién (% Rec Fv/Fm) y
tasa de transporte de electrones (ETR). Los resultados mostraron diferencias estadisticamente
significativas en las cinco variables evaluadas, con valores més altos en las especies endémicas
en comparacion con las no endémicas. Esto sugiere que las plantas endémicas presentan
hojas mds delgadas o menos densas, mayor eficiencia en la adquisicién de recursos, una alta
capacidad fotosintética y mayor resistencia a la desecacién. En contraste, las especies no
endémicas mostraron caracteristicas conservativas, con menor SLA y menores concentraciones
de nutrientes foliares, lo que sugiere una mayor inversién de carbono en estructuras mds
resistentes, posiblemente reduciendo la incidencia de herbivorfa y aumentando la longevidad
foliar. Se concluye que las especies endémicas y no endémicas responden de manera diferencial
a las presiones ambientales del piramo y que las especies endémicas exhiben rasgos fisiolégicos
que les confieren una mejor adaptacién a las condiciones de este ecosistema.
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Physiological Traits of Endemic and Non-Endemic Plants in Piramo
Ecosystems

Abstract

Endemic species are restricted to specific geographic regions or ecological zones characteristic
of a given ecosystem. The pdramo ecosystem is considered a center of endemism, with at least
60% of its flora being endemic. Adaptive strategies of these species to changing environmental
conditions may relate to variations in physiological traits, influencing growth, reproduction,
and survival. This study evaluated functional physiological traits linked to growth capacity
and desiccation resistance in paramo-restricted and widely distributed plants (endemic vs.
non-endemic). Research was conducted in Las Ovejas Piramo (Narifio, Colombia), with
14 species: six endemic and eight non-endemic. Measured traits included specific leaf area
(SLA), foliar nitrogen and phosphorus content (N, P), desiccation resistance (% recovery
of Fv/Fm), and electron transport rate (ETR). Results showed statistically significant
differences in all variables, with higher values in endemic species, suggesting thinner or less
dense leaves, greater resource-use efficiency, higher photosynthetic capacity, and enhanced
desiccation resistance. Non-endemic species exhibited conservative traits, with lower SLA
and nutrient concentrations, likely reflecting greater carbon investment in durable structures,
reduced herbivory, and increased leaf longevity. Endemic and non-endemic species respond
differentially to pdramo environmental pressures, with endemics displaying traits better
suited to this ecosystem.

Keywords: high mountain, native flora, physiological characteristics.

Introduccién

Una especie endémica es aquella cuya distribucion se limita a una region geografica
especifica y caracteriza a un ecosistema en particular (Noguera, 2017). El pdramo es
considerado un centro de endemismos y constituye uno de los ecosistemas de mayor
importancia biolégica por su historia ecoldgica y evolutiva ligada a la formacién de
los Andes y alberga una gran diversidad con mds de 500 géneros y 3.500 especies
de plantas vasculares nativas, de las cuales hasta un 60% pueden ser endémicas
(Cabrera y Ramirez, 2014; Madrifdn et al., 2013; Rangel, 1999). Posiblemente
el alto porcentaje de endemismo se debe a varios factores. En primer lugar, se
plantea una radiacién adaptativa, ya que las tasas de diversificacién de las plantas
aumentan debido a la necesidad de adaptarse a las condiciones locales extremas,
como la radiacién ultravioleta (Madrifidn et al., 2013). Sin embargo, Zachos et al.,
(2008) y Luebert y Weigend (2014) mencionan que el enfriamiento por la formacién
de la cadena montanosa de los Andes es otro factor que pudo haber disparado la
diversificacién de plantas en el pdramo.
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La hipétesis de endemismo que se puede aplicar a las condiciones del piramo puede ser
la “especialista” basada en Meyer (1986), que plantea que las especies endémicas resultan
de cambios fenotipicos oportunos en respuesta a la heterogeneidad ambiental, es decir
que tienen una menor amplitud ecoldgica y una mayor competitividad, con base a un
balance entre el grado de especializacién y la amplitud ecoldgica. Por el contrario, las
especies generalistas de amplia distribucién ocupan un mayor rango ambiental debido a
su mayor plasticidad, pero con una menor competitividad en determinados ambientes
(Galmes et al., 2010). La asociacién que existe entre los pardmetros ambientales y
los rasgos funcionales puede indicar que las especies endémicas son raras debido a la
especializacién adaptativa y a la seleccidn a favor de ciertos rasgos funcionales, es decir,
a su convergencia evolutiva (Behroozian et al., 2020). De acuerdo con esta hipdtesis
deberia ser posible entender las caracteristicas de plantas endémicas y no endémicas
simpdtricas a través del estudio de rasgos funcionales fisioldgicos y los contextos del
ambiente del piramo como una medida para su conservacion.

Gran parte de las investigaciones ecofisiolégicas en plantas endémicas de paramo se
han orientado al estudio de adaptaciones a factores ambientales especificos, como
temperatura o radiacién. Se destacan en este sentido los trabajos en especies de
los géneros Espeletia y Puya, que han demostrado que estas plantas han generado
adaptaciones que favorecen el mantenimiento de la temperatura, y del equilibrio
hidrico en las condiciones severas del entorno paramuno, con mecanismos de
prevencién tales como el sobreenfriamiento, el aislamiento por la retencién de
necromasa, la secrecién de fluidos mucilaginosos y pubescencia densa en las hojas
(Molina-Montenegro y Cavieres, 2010; Muraoka et al., 1998; Rada et al., 2019).
Sin embargo, ain no es claro como difieren estas caracteristicas entre especies
endémicas y las no endémicas que coexisten en el ecosistema de pdramo, por otra
parte, es necesario entender otros rasgos ligados a las condiciones del piramo como
la tolerancia a la desecacidn, el uso eficiente de nitrégeno y fésforo teniendo en
cuenta que este ecosistema tiene limitaciones en nutricién y son regiones complejas
topogréfica y climdticamente, con algunos de los gradientes mds amplios de
precipitacién y temperatura (Killeen et al., 2007; Young et al., 2011).

Investigaciones en otros ecosistemas han determinado que las plantas endémicas
difieren significativamente de las no endémicas en varios pardmetros, en particular en
la capacidad fotosintética (Am), contenido foliar de nitrégeno y drea foliar especifica
(SLA) que, por ejemplo, presentan valores menores en las especies endémicas
mediterrdneas que en las no endémicas. Estas diferencias pueden implicar que una
mayor proporcién de la biomasa foliar estd constituida de compuestos y estructuras
no fotosintéticas en las endémicas y que la disminucién de la capacidad competitiva
de estas especies podria ser consecuencia de dedicar grandes cantidades de recursos
a la sintesis de compuestos defensivos, dada la evolucién bajo alta presién por
herbivoria en estas islas (Bover y Alcover, 2000; Gulias et al., 2003).
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En ambientes insulares mediterrdneos, las especies endémicas y no endémicas no
presentan diferencias en rasgos como SLA ni en contenido de nitrégeno, pero si
difieren significativamente en cuanto a fotosintesis por drea y uso eficiente del
nitrégeno, donde las especies endémicas presentaron valores menores, con posibles
efectos en la capacidad de asimilacion de CO, y el crecimiento (Gulias et al.,
2003). Diferencias similares se encontraron en el sistema insular de Hawaii con
alto porcentaje de endemismos donde las especies nativas presentan baja Am, SLA
y tasa relativa de crecimiento en comparacién con especies invasivas. Este hecho se
ha relacionado con la capacidad competitiva e invasiva de estas especies, las cuales
dedicarian mds recursos al crecimiento y la reproduccién que a los mecanismos de
defensa promoviendo tasas de crecimiento mds rdpidas (Baruch y Goldstein, 1999;
Durand y Goldstein, 2001; Pattison et al., 1998). Por otra parte, se ha encontrado
que las especies endémicas o especialistas podrian ser incapaces de tolerar la variacién
en las condiciones microambientales que si toleran las especies generalistas y, por
tanto, esto puede limitar la distribucién de las especies (Maliakal, 2003).

Teniendo en cuentalo anterior, esta investigacion pretende comparar rasgos fisioldgicos
de las especies endémicas y generalistas del ecosistema de piramo, ya que este tema
es de gran relevancia para determinar las estrategias que presentan estas especies para
sobrevivir y distribuirse en un ecosistema con condiciones ambientales extremas. De
igual manera, generar informacién importante para la toma de decisiones y acciones
de conservacién, establecimiento de vulnerabilidad y planes de manejo tanto de las
especies como del ecosistema bajo escenarios futuros de cambio climdtico.

Materiales y métodos

Area de estudio

La investigacién se llevé a cabo en el Piramo Las Ovejas (Narifio, Colombia), a
una elevacién entre 3.000 y 4.100 msnm (00°55N - 77°23)0). Tiene un clima
frio y himedo con una precipitacién media anual de 1.050,5 mm, presentando
un comportamiento bimodal, con periodos lluviosos entre marzo-mayo y octubre-
diciembre. La temperatura media anual es de 9°C con pocas variaciones estacionales
(+ 1°C durante todo el afo), la temperatura mixima promedio es de 14°C y la
minima de 5°C; para el periodo de muestreo, la precipitacién fue de 997,6 mm,
inferior a la precipitacién media de los dltimos 10 afios (1.114,5 mm) (Solarte et al.,
2015; CORPONARINO - Universidad de Narifio, 2009).

Los andlisis de suelo en el sitio de muestreo indicaron que el Piramo Las Ovejas
tiene un suelo orgdnico, con una densidad aparente de 0,51 g/cc, un pH de 4,73
y una capacidad de intercambio catiénico de 65,8 (meq/100 g). Ecolégicamente el
drea de muestreo se caracteriza por formaciones vegetales de tipo frailejonal-pajonal,
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con dominancia de Espeletia pycnophylla, Calamagrostis effusa, Carex xenophyllum,
Rhynchospora macrochaetay helechos y arbustos de los géneros Blechnum, Weinmannia,
Miconia, Diplostephium (Solarte et al., 2015).

Seleccién y muestreo de especies

Se eligieron 14 especies de hoja perenne (Tabla 1) y se clasificaron como endémicas
o no endémicas siguiendo el concepto de endemismo biogeografico. En este sentido,
todas las especies con una distribucién restringida al ecosistema del pdramo (rango
altitudinal entre 3.000 y 4.100 msnm) se consideraron endémicas y aquellas que
muestran un 4rea de distribucién mds amplia se clasificaron como no endémicos. El
drea de distribucién de cada especie se determiné mediante revision bibliogréfica de
Bernal et al., (2015), Ferndndez-Alonso (2002), Miranda-Esquivel (2001), Rangel
(1999), Rangel (1992) y Solarte et al., (2015).

Las especies elegidas se muestrearon de octubre a diciembre de 2017; la altura minima
de colecta fue 3.337 msnm y la mdxima 3.508 msnm. Los individuos muestreados se
seleccionaron de acuerdo con los siguientes criterios de inclusién: sanos, con rastro de
reproduccién y separados por un minimo de 10 metros para garantizar que no sean

Tabla 1.  Lista de especies de plantas endémicas y no endémicas muestreadas en el Pdramo Las Ovejas
Especie Familia HIStOI:la Forma de vida .Ra.r'lgo de
evolutiva distribucién
Loricaria thuyoides Asteraceae E Subarbusto 3.000-4.500
Espeletia pycnophylla Asteraceae E Roseta 3.000-4.250
caulescente
Pentacalia vaccinioides Asteraceae E Subarbusto 3.000-3.990
Diplostephium tabanense Asteraceae E Arbusto 3.000-3.900
Gynoxys sancti-antonii Asteraceae E Arbusto 3.150-4.200
Geranium rhomboidale Geraniaceae E Hierba 3.000-3.600
Weinmannia .
Cunoniaceae NE Arbusto 2.790-3.700
brachystachya
Clusia multiflora Clusiaceae NE Arbol 80-3.500

Hypericum mexicanum Hypericaceae NE Subarbusto 1.700-4.200
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L;fif’;:g Z‘:ﬂm Asteraceac NE Arbusto 2.380-3.860
Vaccinium floribundum Ericaceae NE Subarbusto 1.600-4.600
Pernettya prostrata Ericaceae NE Subarbusto 2.000-4.525
Miconia chlorocarpa Melastomataceae NE Arbusto 2.500-3.750
Themistoclesia epiphytica Ericaceae NE Subarbusto 2.400-4.000

Nota. Historia evolutiva: E: endémica, NE: no endémica. Forma de vida (Arzac et al., 2011). Rango de distribucién
(Bernal et al., 2015).

Fuente: los autores.

clones. El muestreo se realiz6 de conformidad con la Resoluciéon N° 126 del 19 de febrero
de 2015 emitida por la Corporacién Auténoma Regional de Narifio (Corponarino) a
través de la cual se otorga un permiso marco para la recoleccion de especimenes silvestres
de diversidad bioldgica para fines de investigacion cientifica no comercial.

Rasgos funcionales de la hoja

Area foliar especifica (SLA): se calculé como la relacién entre el 4rea foliar y el peso
seco de la hoja. Los datos fueron tomados de 10 individuos de cada especie y 5
hojas por individuo.

Capacidad fotosintética: se estimé a partir de curvas de induccién con un pulso de
luz saturante (alrededor de 15 segundos a 1.500 pumol m? s™), en hojas previamente
adaptadas a oscuridad por minimo 30 minutos, utilizando un fluorémetro JUNIOR
PAM (Walz, Alemania). A partir de las curvas de induccién, se obtuvieron los pardmetros
de eficiencia cudntica méxima del fotosistema II (Fv/Fm), Quenching no fotoquimico
(NPQ) (Maxwell y Johnson, 2000) y la tasa de transporte de electrones (ETR) que se
calculé mediante la formula: ETR= @PSII * PPED * 0,5 * 0,84 (Baker, 2008), donde
@PSII corresponde al rendimiento cudntico actual del PSII, estimado como (Fm'’-Ft
/Fm’) (Maxwell y Johnson, 2000); PPFD representa la densidad de flujo foténico
fotosintético; el 0,5 asume una distribucién equitativa de los fotones absorbidos entre
el PSI'y el PSII'y 0,84 corresponde a la fraccion de luz absorbida por la hoja. Los datos
fueron tomados de 10 individuos de cada especie y 5 hojas por individuo.

Nutrientes foliares: se evalué el contenido foliar de nitrégeno (N) con el método
de Kjeldahl, mientras que el contenido foliar de fésforo (P) con el método de
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azul de molibdeno; se analizaron 42 muestras en total, tres repeticiones para cada
especie; las muestras fueron procesadas en los Laboratorios Especializados de la
Universidad de Narifio.

Tomando los datos de capacidad fotosintética y nutrientes foliares, se calculé la
eficiencia en el uso del nitrégeno (PNUE-pmol electrones.mg N'.S7) y la eficiencia
en el uso de fésforo PPUE (pmol electrones.mg P'.S"), con las férmulas que se
indican a continuacién:

Resistencia a la desecacién del tejido fotosintético: se evalué de acuerdo con el
protocolo de Wood (2007), se tomaron 100 mg de tejido fotosintético, se hidrataron
a 100 * 100 de contenido hidrico relativo CHR (turgencia) y se midié Fv/Fm,
posteriormente se establecieron tres condiciones en las que las muestras se desecaron
(75%, 30% y <10% de humedad relativa), luego se evalto Fv/Fm, posteriormente
se rehidrataron las muestras durante 24 h y se midié Fv/Fm. La resistencia a la
desecacion se determiné con el porcentaje de recuperacién de Fv/Fm, de acuerdo
con la siguiente férmula:

En cuanto al anilisis estadistico, se promediaron los datos obtenidos para cada rasgo,
se imputaron los valores atipicos y se aplicaron pruebas de normalidad (prueba
de Kolmogorov-Smirnov con la correccién de Lilliefors), se realizaron pruebas de
t-Student para determinar si las especies endémicas difieren significativamente de las
no endémicas en cuanto a los rasgos foliares evaluados; adicionalmente, se realizaron
correlaciones de Pearson para evaluar las relaciones funcionales entre los rasgos
medidos en especies endémicas y no endémicas. Para todas las pruebas se establecié
un o = 0,05. Los andlisis estadisticos se realizaron en R-Studio.
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Resultados

Las especies endémicas difieren significativamente de las no endémicas en cuanto
a SLA, N, P ETR y resistencia a la desecacién, ademds, se resalta que las especies
endémicas en todos los rasgos presentan valores significativamente mayores que las
especies no endémicas (Tabla 2 y Figura 1). Para tener una visién un poco mds
amplia del estado fotosintético de las especies evaluadas, ademds de ETR, se midi6
el rendimiento cudntico méximo del fotosistema II (Fv/Fm) encontrando que las
especies endémicas tienen un promedio de 0,801, mientras que las no endémicas
0,786, no habiendo diferencias estadisticamente significativas (p=0,18). También, se
midié el Quenching no fotoquimico (NPQ) y se encontré que las especies endémicas
presentan un valor de 2,24 significativamente menor que el registrado en las no
endémicas que fue 2,86 (p <0,001).

Tabla 2.  Rasgos funcionales de las hojas de especies endémicas y no endémicas presentes en el Pdramo Las
Ovejas (Narifio, Colombia).

Promedio Promedio Prueba
Rasgo foliar Unidades especies especies no comparacién de
endémicas endémicas medias
Area foliar especifica t-Student
(SLA) cm2/g 84,46 70,12 (p<0,001)*
Contenido foliar de t-Student
0,
nitrégeno (N) o 1,31 1,14 (p=0,041)*
Contenido foliar de t-Student
fosforo (P) ppm 830,06 630,42 (p=0,01)"
Tasa de transporte de Wilcoxon
clectrones (ETR) pmol electrones.m-2.s-1 89,49 71,46 (p<0,001)*
Resistencia a la t-Student
o ”
desecacion % recuperacion Fv/Fm 57,08 34,28 (p<0,001)*

*Resultados estadisticamente significativos.

Fuente: los autores.

Adicionalmente, se calcul6 la eficiencia en el uso del nitrégeno (PNUE) y la
eficiencia en el uso del fésforo (PPUE). Respecto a PNUE se presentan diferencias
estadisticamente significativas y las especies endémicas tienen valores mayores a 0,009
pmol electrones.mg N'.S" respecto a las no endémicas 0,006 pmol electrones.mg
N-.§. En cuanto al PPUE, se encontraron diferencias estadisticamente significativas.
Las especies endémicas muestran un mayor promedio 0,15 pmol electrones.mg
P-1.S respecto a las no endémicas 0,12 pmol electrones.mg P.S™.
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Figura 1. Comparacién de medias de rasgos foliares en especies endémicas y no
endémicas evaluadas en el Péramo Las Ovejas (Narifio, Colombia). A. Area
foliar especifica. B. Contenido foliar de nitrégeno. C. Contenido foliar de
fésforo. D. Tasa de transporte de electrones. E. Resistencia a la desecacién.
Fuente: los autores.
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Para evaluar las respuestas funcionales de las especies evaluadas se realizé un andlisis
de correlacién de Pearson (Figura 2); para las dos categorias fue significativo en el
caso de N-P con un valor p<0,01, para las especies endémicas la correlacién tuvo
un valor de 0,89 mientras que para las no endémicas fue 0,86 indicando que a
medida que incrementa la concentracién foliar de nitrégeno la de fésforo también lo
hace. Por otra parte, solo para las especies endémicas se encontrd significancia en la
correlacién positiva entre el SLA-ETR y una asociacién negativa entre ETR-% Rec
Fv/Fm mostrando que a medida que el ETR aumenta el % Rec Fv/Fm disminuye.

Figura 2. Correlaciones de Pearson rasgos funcionales como 4rea foliar especifica (SLA),
tasa de transporte de electrones (ETR), resistencia a la desecacion (% Rec Fv/
Fm), concentracién foliar de nitrégeno (N) y concentracién foliar de fésforo
(P) en especies endémicas y no endémicas evaluadas en el Piramo Las Ovejas
(Narifio, Colombia).

Fuente: los autores.
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Discusion

Los resultados muestran que las especies endémicas presentan valores elevados de
SLA, lo cual indica que tienen hojas mds delgadas y con menor densidad o grosor
en comparacién con las no endémicas. Esto sugiere que podrian tener mayores tasas
potenciales de crecimiento relativo y un mejor aprovechamiento de los recursos. Un
mayor SLA puede aumentar la capacidad de la planta para asimilar CO, porque se
producen mds hojas para una determinada masa de carbono invertida en tejidos
fotosintéticos (Lambers y Poorter, 1992). Las especies no endémicas presentaron valores
de SLA que estdn asociados con una mayor densidad o grosor tisular, por lo tanto, una
mayor asignacién de biomasa a componentes estructurales en lugar de metabélicos.
Estas caracteristicas llevarfan a aumentar la longevidad foliar, pero también da lugar a
una mayor sombra interna y posiblemente a problemas difusionales para la asimilacién

fotosintética (Reich et al., 1999; Wright et al., 2004).

Los datos indican la existencia de dos estrategias contrastantes. Por un lado, las especies
endémicas pueden catalogarse como adquisitivas, ya que presentan valores elevados de
SLA'y altos contenidos de nutrientes foliares (N y P). Esta combinacién favorece elevadas
tasas de transporte de electrones y eficiencia fotosintética, pero conlleva baja inversion
estructural en mecanismos de defensa fisica contra la herbivoria (Poorter y Bongers, 2006;
Wright et al., 2004). Como resultado, estas especies desarrollan hojas nutricionalmente
atractivas, lo cual las hace mds susceptibles a tasas mds altas de herbivoria (Zandt, 2007)
y descomposicién (Pérez-Harguindeguy et al., 2000). Por otro lado, las especies no
endémicas pueden clasificarse como conservativas, ya que presentan valores bajos de
SLA y menores concentraciones de nutrientes foliares. Esto sugiere una mayor inversién
de carbono en estructuras més resistentes, lo que reduce la herbivoria e incrementa la

longevidad foliar (Reich et al., 2009; Stamp, 2003; Ziist y Agrawal, 2017).

En especies endémicas se presentaron mayores valoresde SLAy ETR en comparacién
con las no endémicas. Esto podria explicarse puesto que las hojas con mayor SLA
son hojas mds delgadas que facilitan la llegada de CO2 al sitio de carboxilacién y
también puede influir en la conductancia del meséfilo al CO2 (Flexas et al., 2008).
Ademds, al tener una alta relacién drea/masa habrd mayor captacién de luz haciendo
miés eficiente el proceso fotosintético, lo cual podria considerarse una ventaja
ecolégica que responde a la hipdtesis “especialista” de plantas endémicas, dado
que hay una mayor captacién de recursos confiriendo a la planta mayor capacidad
competitiva (Reich et al., 1999). Segiin Wright et al., (2004), una combinacién
de mayor SLA, mayor capacidad fotosintética y mayor contenido de nitrégeno
generarfa mayor metabolismo indicando que son especies de retorno répido con
altas tasas de crecimiento relativo aunque con menor longevidad foliar y mds
propensas a la herbivoria. Las especies no endémicas tuvieron bajos valores tanto
de SLA como de ETR, probablemente hay un desacople de esta relacién ya que
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al ser especies generalistas en un ambiente con condiciones poco favorables como
el pdramo deben desarrollar otras estrategias para poder establecerse y sobrevivir.

En especies endémicas, la ETR es mds alta comparada con las no endémicas al igual
que Fv/Fm indicando que tienen una alta capacidad fotosintética y quizd son especies
mejor adaptadas a las condiciones adversas del piramo como baja temperatura y
alta radiacidn, factores que afectan directamente el rendimiento fotosintético; esto,
ademds de verse reflejado en los valores del rasgo evaluado, también se ve en su
alta presencia relativa en la zona de muestreo, como lo indica el trabajo realizado
por Solarte et al., (2015) en la misma zona de muestreo donde una de las especies
con mayor frecuencia relativa es Espeletia pycnophylla (endémica) y las especies no
endémicas evaluadas presentan bajas frecuencias relativas.

Las especies no endémicas, ademds de presentar valores bajos de ETR, mostraron un
incremento significativo de NPQ en comparacién con las especies endémicas. Este
aumento podria estar relacionado con mecanismos de fotoproteccién que reducen
la formacién de especies reactivas de oxigeno, como el ciclo de las xantofilas; en
este sentido, se sugiere que las especies no endémicas podrian presentar una mayor
formacién de zeaxantina, posiblemente como respuesta al incremento en el rango
altitudinal en el que suelen establecerse (Adams III et al., 2008).

En este estudio, se observo que las especies endémicas exhiben un porcentaje promedio
de recuperacién de Fv/Fm del 57% cuando su contenido hidrico relativo desciende
por debajo del 30%, lo que sugiere una tolerancia moderada a la desecacién, esta
capacidad podria estar asociada a mecanismos como el ajuste osmético, la elasticidad
celular y la activacién de proteinas especificas, tales como las proteinas abundantes de
embriogénesis tardia (LEA), que protegen proteinas y membranas del dafo causado
por la deshidratacién (Hoekstra et al., 2001; Laloi et al., 2004).

Es llamativo que, en un ambiente tan himedo, las especies endémicas presenten
una alta resistencia a la desecacién. Esto podria explicarse por el hecho de que, a
pesar de la abundante disponibilidad de agua, factores como los fuertes vientos, las
bajas temperaturas, el encharcamiento y la alta radiacién pueden generar episodios
puntuales de desecacién (Leuschner, 2000). Como respuesta a estas condiciones,
estas plantas desarrollan caracteristicas xeromdrficas que les permiten tolerar el estrés
hidrico (Alpert, 2000; Moreno, 2009), este es el caso de Espeletia pycnophylla que
presenta estomas encriptados, caracteristicos de especies adaptadas al estrés hidrico,
cuya funcidn principal es reducir la transpiracién, maximizar la eficiencia en el uso

del agua (Hassiotou et al., 2009; Roth-Nebelsick et al., 2009).

Por otro lado, las especies no endémicas tienen un bajo porcentaje de recuperaciéon
de Fv/Fm (en promedio un 34%), por lo cual podrian clasificarse como sensibles a la
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desecacion, ya que no pueden recuperar su funcionalidad después de que su contenido
hidrico descendié por debajo del 30%. Esto podria deberse a que estas especies
provienen de zonas de menor altitud y, al establecerse en el pdramo, se enfrentan a
un mayor déficit hidrico, ya que las bajas temperaturas limitan la absorcién de agua
tanto atmosférica como por parte de las raices; si bien cuentan con mecanismos
generales de respuesta al estrés hidrico, estos pueden no ser suficientemente eficientes
o especializados para enfrentar las condiciones particulares del piramo, lo cual reduce
su capacidad de tolerar la desecacién en comparacién con las especies endémicas de
este ecosistema (Gaff y Oliver, 2013).

Se encontré una tendencia de asociacién negativa entre ETR y porcentaje de
recuperacién de Fv/Fm en especies endémicas, la cual indica que cuando la ETR
sube una unidad el porcentaje recuperacién de Fv/Fm disminuye 0,26%. Se sabe
que la tolerancia a la desecacidn se relaciona en parte con diversos mecanismos que le
ayudan a la planta a sobrevivir después de periodos de desecacidn; cabe destacar que
el aumento evolutivo observado en la capacidad fotosintética es de alguna manera
paralelo a la disminucién en la frecuencia de la tolerancia a la desecacién (Alpert,
2000; Oliver et al., 2000). La existencia de un equilibrio entre capacidad fotosintética
y resistencia a la desecacién se ha propuesto ya que surge la tendencia del aumento
de la capacidad fotosintética desde las plantas tempranas hacia las mds modernas,
y este aumento de la capacidad fotosintética fue relacionado en primera instancia
con la aparicién de estomas, seguido de un aumento gradual de su complejidad
morfolégica y regulacién (Franks y Farquhar, 2007), pero el aumento evolutivo
observado en la capacidad fotosintética de alguna manera es paralelo a la disminucién
en la frecuencia de tolerancia a la desecacién. Alpert (2000) sugiere que para taxones
mis evolucionados la tolerancia a la desecacion se puede interpretar como un regreso
en la evolucién que se puede adaptar para algunos entornos especificos, dado que la
capacidad de tolerar la desecacién conlleva costos que limitan la productividad.

Por otra parte, los resultados obtenidos respecto al contenido foliar de nutrientes
indican que, a pesar de la baja concentracién de P (3,63 ppm) y N (0,79 %) disponible
en el suelo, asi como de la extrema acidez que puede dificultar su absorcién, las
especies endémicas presentan un contenido foliar de P (830,06 ppm) y N (1,31 %)
significativamente mayor que las especies no endémicas, las cuales alcanzan valores
de P (630,42 ppm) y N (1,1 %). Esta diferencia también se refleja en las eficiencias,
dado que las especies endémicas muestran una mayor eficiencia en el uso de nitrégeno
(PNUE) y fésforo (PPUE) en comparacién con las no endémicas. Probablemente,
esto se deba a que las especies no endémicas, al extender su limite altitudinal de
distribucién, podrian ver restringida la absorcién de N y P, sobreviviendo con
menores eficiencias en el uso de nutrientes. En consecuencia, esto podria limitar su
crecimiento, particularmente en lo que respecta al desarrollo del drea foliar y a la tasa
fotosintética (Huang et al., 2017; Marschner y Clarkson, 1995).
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Respecto a PPUE, es mayor en las especies endémicas ya que se estd concentrando
mayor cantidad de P a las células del meséfilo que puede permitir una mejor
reabsorcién y asignacién de P, aumentando la capacidad fotosintética (Reich et al.,
2009). En relacién con PNUE, los resultados reflejan que un menor SLA a baja
disponibilidad de N y P causa la reduccién de PNUE, como se observa en las
especies no endémicas, las hojas de menor SLA tienen un PNUE reducido porque
se invierte una mayor proporcion de N foliar en las paredes celulares y compuestos
no involucrados en la fijacién de C (como estructuras y metabolitos de defensa) y
hay una mayor resistencia a la difusién de CO,. En consecuencia, la asignacién de N

para las enzimas fotosintéticas se reduce, lo que resulta en una reduccién de la tasa
fotosintética (Onoda et al., 2004; Takashima et al., 2004).

Los resultados encontrados en esta investigacién difieren de lo reportado para otras
especies endémicas (Baruch y Goldstein, 1999; Durand y Goldstein, 2001; Gulias
et al., 2003; Pattison et al., 1998) dado que las especies endémicas de pdramo
tienen mayor SLA, ETR, concentracién de N, P y resistencia a la desecacién, lo
que indica que estas especies responden de diferente manera a las de zonas bajas.
Posiblemente esto se deba a que el pdramo se podria considerar una isla biogeografica
que ha generado endemicidad adaptada al clima, por lo tanto, los endemismos
son dominantes y presentan mejor desempefio fisiolégico en comparacién con las
especies no endémicas. Tal vez esto se deba a que estas especies estdn colonizando
el paramo hace poco tiempo; Dulhoste (2010) y Llambi (2015) han enfatizado
en aspectos como los cambios en la composicién y estructura de la vegetacién en
el gradiente altitudinal, indicando que se ha generado una ampliacién de nicho y
rango de establecimiento hacia las zonas altas. Por lo tanto, se podria decir que las
especies no endémicas, al ser relativamente nuevas en piramo en comparacién con
las endémicas, estdn en proceso de adaptacién a las nuevas condiciones climdticas y
esto se ve reflejado en su bajo desempeno fisioldgico.

Conclusiones

Este estudio permitié determinar que las especies endémicas difieren significativamente
de las no endémicas, presentando valores mds altos de SLA, ETR, N, P y porcentaje
de recuperacién de Fv/Fm, pero menores de NPQ, indicando mayor desempefio
fisiolégico. Asimismo, se evidencia que las plantas endémicas y no endémicas responden
de manera diferencial a las presiones ambientales del pdramo, esto se refleja en los
valores y asociaciones entre los rasgos evaluados. En general, las especies endémicas
exhiben mejores caracteristicas adaptativas, lo cual se traduce en una mayor tasa de
crecimiento, una mayor capacidad fotosintética y un uso mds eficiente de los recursos.
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