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REsuMEN. Las especies del género Polylepis son los arboles mas importantes de los bosques Andinos de gran
altitud, distribuidos en un area con gran variacion climética desde Venezuela hasta la Argentina. En el clima
hiimedo del Macizo del Cajas (sur de Ecuador), cuatro especies nativas de Polylepis forman bosques poco
conocidos entre 2800 y 4400 m s. n. m.: P. reticulata, P. incana, P. weberbaueriy P. lanuginosa (esta iltima, endémica
de Ecuador). Se estudiaron caracteristicas morfo-funcionales de estas especies y de otra introducida (P. racemosa),
y atributos a nivel de poblacién y de ecosistema, relevantes para comprender su distribucion local y los efectos
del cambio global. El area foliar disminuye con la altitud, y P. lanuginosa presenta una de las mayores del
género Polylepis (17.3 cm?). El alto contenido de agua (>55%) y la baja densidad de la madera del fuste de tres
especies sugieren una respuesta a la limitacion de la produccién primaria por el frio o por la aridez climatica.
Los bosques de P. reticulata 'y P. incana presentan una diversidad arbérea (indice de Shannon) moderada; los
de P. lanuginosa, una relativamente alta, con maximos superiores a 3 bits. La diversidad arbérea disminuye de
forma no lineal con el incremento de la densidad de Polylepis, siempre mayor a 400 individuos/ha y con una
frecuencia superior a 1000 individuos/ha. La biomasa aérea es muy variable, y notable en algtin caso (alrededor
de 200 Mg C/ha). La tasa de crecimiento diametral de P. reticulata tras siete afios es 1.2 mm/afio y la tasa de
secuestro de carbono promedio es 2.6+0.3 Mg C.ha™.afio”, relevante para un género de lento crecimiento. La
conservacion de bosques de Polylepis es pertinente para preservar la biodiversidad altoandina amenazada y
mitigar el cambio climatico por su capacidad de retener carbono en biomasa.

[Palabras clave: rea foliar especifica, biomasa, bosque, contenido de agua de la madera, densidad de la madera,
diversidad de especies, secuestro de carbono]

AssTrACT. Morphological-functional traits, tree diversity, growth rate and carbon sequestration in Polylepis
species and ecosystems of southern Ecuador. The species of the genus Polylepis are the most important trees
of high altitude woodlands in the Andes, an area with great climatic variation from Venezuela to Argentina.
In the humid climate of the Cajas Massif (southern Ecuador), four native Polylepis species form little known
woodlands between 2800 and 4400 m a.s.l.: P. reticulata, P. incana, P. weberbaueri and P. lanuginosa (the latter,
endemic to Ecuador). Morphological-functional traits of these species and of another introduced (P. racemosa),
and attributes at the population and ecosystem levels relevant to understanding their local distribution and the
effects of global change were studied. Leaf area decreases with altitude, showing P. lanuginosa one of the largest
of the genus Polylepis (17.3 cm?). High stem water content (>55%) and low stem wood density of three species
suggest an ecological response to primary production limitation due to cold and/or climatic aridity. Tree species
diversity (Shannon index) is moderate in the woodlands of P. reticulata and P. incana and relatively high in P.
lanuginosa ones, with maxima higher than 3 bits. Tree species diversity decreases non-linearly with increasing
Polylepis tree density, always greater than 400 individuals/ha and frequently more than 1000 individuals/ha.
Aboveground biomass is a very variable ecosystem attribute and remarkable in some woodlands (about 200
Mg C/ha). The diameter growth rate at breast height of P. reticulata after seven years is 1.2 mm/year, and the
average carbon sequestration rate is 2.6+0.3 Mg C.ha".year, outstanding for a slow-growing genus. Polylepis
woodlands conservation is pertinent to preserve threatened high Andean biodiversity and mitigate climate
change by its ability to retain carbon in biomass.

[Keywords: biomass, forest, species diversity, specific leaf area, stem water content, wood density, carbon
sequestration]

Editor asociado: Daniel Renison Recibido: 28 de marzo de 2017

>4 jmontalvo@uvigo.es Aceptado: 31 de julio de 2017



250

INTRODUCCION

Alrededor de 27 especies arbdreas integran el
género Polylepis (Kessler and Schmidt-Lebuhn
2006; Mendoza and Cano 2012). Forman
bosques en general dominados por una tinica
especie de Polylepis situados a elevada altitud
en la cordillera de los Andes, desde areas
tropicales de paramo de Venezuela hasta otras
subtropicales del altiplano andino de Chile y
la Argentina, y alcanzan su limite meridional
en las sierras del centro argentino (Simpson
1979; Kessler and Schmidt-Lebuhn 2006;
Renison et al. 2013). Casi 5000 km de distancia
latitudinal conllevan una variabilidad amplia,
tanto climatica como de bosques con presencia
de distintas especies de Polylepis. La mayoria
del area original de Polylepis se perdid por
actividades humanas en el ultimo milenio
y es uno de los bosques de montafia mds
amenazados del mundo (Kessler 2000;
Fjeldsa 2002). La deforestacion en los Andes
ecuatorianos es elevada, con una tasa anual de
-0.75%; si se mantiene, existen proyecciones
de desaparicion total de la cobertura boscosa
en los préximos 100 anos (Tejedor Garavito et
al. 2012, 2015).

Sin embargo, a pesar del alto interés de los
bosques de Polylepis para la conservacién
(Tejedor Garavito et al. 2015), o de su
distribucién en paramos valiosos para la
provision de agua, a veces incluidos en parques
del Sistema Nacional de Areas Protegidas, no
existen estudios ecoldgicos detallados de las
caracteristicas de todas las especies y bosques
de Polylepis en Ecuador. Las poblaciones y
bosques de Polylepis constituyen teselas o
rodales aislados de pequefio tamafio que
expresan una fragmentacion intensa a escala
de paisaje, y areas de ocupacion actual muy
restringidas en algunos casos (Romoleroux
1992, 1996). Como en otras areas andinas,
el origen de la fragmentacion y pérdida de
bosque es antropogénico y consecuencia de
fluctuaciones paleoclimaticas (Kessler 2000,
2002; Gosling et al. 2009; Rodriguez and
Behling 2012; Purcell et al. 2014).

El conocimiento de las caracteristicas de las
especies y bosques de Polylepis en el sur de
Ecuador es aun mas limitado. En el Macizo
del Cajas existen cuatro especies nativas de
Polylepis (Minga et al. 2016). Forman bosques
poco conocidos a lo largo de un gradiente
altitudinal de 1500 m, con presencia de
rodales aislados en la matriz de paramo
—dominada por pajonal— hasta unos 4300
m s. n. m. (Coblentz and Keating 2008). Las
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caracteristicas morfo-funcionales de estas
especies y los atributos de sus bosques a
nivel de ecosistema (e.g., diversidad de
especies, biomasa o servicio de secuestro de
carbono) no han sido estudiados, aunque son
relevantes para comprender su adaptacion y
su distribucién local (e.g., Toivonen et al. 2014;
Vasquez et al. 2014), y su conservacion ante
el cambio global (e.g., Cuykens et al. 2016).
La conservacion de bosques altoandinos
es prioritaria por su mayor dificultad
de restauracidon y regeneracion natural
(Cierjacks et al. 2007). Tanto el disefio y la
implementacion de proyectos de restauracion
ecoldgica de bosques de Polylepis como la
valoracion de sus servicios ecosistémicos se
beneficiarian del conocimiento de atributos
basicos de ecosistemas de referencia (Renison
etal. 2011) y de una mejor comprension de las
caracteristicas ecologicas y del valor adaptativo
de las especies de Polylepis. Este conocimiento
también contribuiria a contrarrestar los riesgos
de degradacion genética de las poblaciones
de P. incana derivados de la proliferacion
de plantaciones de una especie exética de
crecimiento mas rapido, P. racemosa, en el
paramo andino de Ecuador (Segovia-Salcedo
2011).

Los objetivos principales de este trabajo
realizado en el Macizo del Cajas son: 1)
conocer algunas caracteristicas morfo-
funcionales de las hojas y del fuste de cuatro
especies nativas de Polylepis, de tres presentes
en otros paises (P. reticulata, P. weberbaueri y
P. incana) y de una endémica de Ecuador (P.
lanuginosa), y compararlas con las de una
especie introducida (P. racemosa); 2) describir
la densidad de arboles de Polylepis, su biomasa
aérea y la diversidad de especies arbdreas de
bosques, y 3) estimar el crecimiento y la tasa
de secuestro de carbono en un bosque de P.
reticulata. Nuestra hipdtesis de trabajo general
es que las diferencias morfo-funcionales
interespecificas y de atributos ecosistémicos
son relevantes para conocer los factores
ambientales que controlan la distribucion
local de las especies de Polylepis, y la peculiar
estructura y funcionamiento de sus bosques.

MATERIALES Y METODOS

Clima del area de estudio

El Macizo del Cajas es un area que une dos
cordilleras andinas en la provincia de Azuay,
al sur de Ecuador. Estudiamos el ntcleo del
Macizo y Reserva de la Biosfera Cajas, ubicado
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aproximadamente entre las coordenadas
2°45' S - 2°55' Sy 79°08' O - 79°24' O, que
incluye el Parque Nacional Cajas. Segun una
evaluacién de los datos WorldClim (Hijmans
et al. 2005), en el gradiente altitudinal donde
practicamente se concentra la distribucion de
los bosques de Polylepis (2800-4300 m s. n. m.),
la temperatura media anual varia entre 4 y
12°C. La temperatura minima extrema anual
0°C, se alcanza a 4200 m s. n. m. y su promedio
en este gradiente varia entre 7 y -0.5 °C. Existen
heladas, pero no son frecuentes ni intensas, y
se limitan a breves periodos. La precipitacion
total anual supera los 800 mm, con un pico de
mas de 1040 mm entre 3000 y 4000 m s. n. m.,
y al menos 900 mm hasta los 4300 m s. n. m. Es
probable que sea superior en el sector oriental
del Macizo. Existen registros de 1200-1700 mm
en algunas estaciones meteoroldgicas ubicadas
a una altitud de alrededor de 3500 m s. n. m.
La lluvia se distribuye a lo largo de todos los
meses sin un periodo marcadamente seco. Por
tanto, el paramo del Macizo del Cajas presenta
un clima tropical himedo con temperatura
fresca-fria, sin predominio de heladas y sin
déficit en la disponibilidad de agua porque la
precipitacion y la evapotranspiracion, limitada
por el frio, mantienen un balance hidrico
positivo (observacion personal).

Especies de Polylepis estudiadas

Las caracteristicas foliares son distintivas de
las especies de Polylepis, mas que las florales
(Simpson 1979). Las especies estudiadas
corresponden a los tres diferentes grupos
morfolégicos definidos por Simpson (1979)
con base filogenética (Schmidt-Lebuhn et al.
2010). P. lanuginosa, es una especie endémica
del centro y sur de Ecuador, diploide y con
hojas mesomorficas. Esta adscrita al grupo
‘sericea’, con numerosos pares de foliolos
con pubescencia sericea o estrigosa en el
envés. Se la considera una de las especies
mas primitivas del género (Mendoza and
Cano 2012). P. reticulata y P. weberbaueri son
diploides, con hojas xeromorficas; pertenecen
al grupo ‘reticulata’, con pubescencia panosa.
P. incana es diploide (Segovia-Salcedo and
Quijia-Lamifia 2013), con hojas xeromorficas
més delgadas que las especies del grupo
‘sericea’. Pertenece al complejo ‘incana’,
a menudo con solo un par de foliolos con
pubescencia lanosa. P. racemosa también
pertenece al grupo ‘incana’, pero sus hojas
presentan una cuticula més fina que la de P.
incana (Simpson 1979).
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Bosques de Polylepis estudiados

La maxima distancia entre los bosques de las
cuatro especies nativas de Polylepis estudiadas
es ~30 km. P. lanuginosa forma parte de los
bosques altimontanos del norte de los Andes
(Beltran et al. 2009). Presenta una distribucion
local restringida en el area ecotonal entre
bosque montano y pajonal del paramo, en los
sectoresnortey occidental del Macizo del Cajas,
desde ~2800 m hasta 3400 m s. n. m. P. reticulata
es la especie con un area de distribucion local
mas extensa dentro del Macizo del Cajas,
pero es discontinua, con miles de rodales
dispersos en el paramo, concentrados en un
rango altitudinal en general entre 3700 y 4000
m s. n. m. Predominan los rodales de 1-10
ha, a menudo en sitios protegidos en laderas
con alta pendiente y relieve accidentado
(Coblentz and Keating 2008), incluso sobre
depositos rocosos a veces muy voluminosos.
También se los encuentra en las margenes de
lagunas y riachuelos y, en las cotas de menor
altitud, de arroyos y rios. La distribucion
de P. weberbaueri es muy local, con rodales
pequenos o medios, a veces degradados,
situados a menor altitud que P. reticulata en
los sectores norte y sur del Macizo del Cajas.
P. incana ocupa preferentemente determinados
valles en U, donde constituye bosques
asociados a las riberas y laderas vecinas de
las cuencas altas de los sectores septentrional
y occidental del Macizo del Cajas, por encima
de 3500 m s. n. m. Tiene presencia en areas
con suelos profundos, incluso encharcados, o
con afloramientos rocosos. Se rarifica con la
altitud y forma rodales aislados en algunos
sectores del paramo proximos a 3900 m s. n.
m. y conectados con los valles mencionados,
como el del rio Migtiir. P. racemosa, es una
especie exdtica que se usa en localidades de
alta montafa como cercos vivos y barreras
rompevientos.

Caracteristicas foliares y del fuste

Se tomaron muestras de 10-20 hojas maduras
(expandidas totalmente) de ramas expuestas
al sol de 6 a 10 individuos seleccionados
al azar de poblaciones del 4rea central del
rango altitudinal de distribucién de las cuatro
especies de Polylepis nativas (rango altitudinal:
P. reticulata: 3800-4000; P. incana: 3600-3800;
P. weberbaueri: 3300-3400, y P. lanuginosa:
3000-3200 m s. n. m.), y de P. racemosa, de una
localidad a 3150 m s. n. m. Las muestras se
conservaron en frio en bolsas herméticas de
plastico. Se procesaron mediante separacion
de los foliolos de cada hoja, que fueron
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fotografiados para medir con exactitud el
area foliar total mediante un software de
analisis de imagenes. Después, se las secd en
estufa a 70 °C (48 h) y se determiné la masa
foliar individual de cada hoja. El area foliar
especifica (AFE) se determind como el cociente
entre el drea y la masa foliar.

De cinco a 19 individuos seleccionados al
azar de P. reticulata, P. incana y P. racemosa
se extrajeron tacos de madera de longitud
variable y 5.15 mm de diametro. Para ello se
usé una barrena Pressler, en puntos situados
auna 1.30 m de altura del fuste. A cada taco se
le midié el volumen, el peso fresco y el seco.
La densidad de la madera se determiné como
el peso seco por unidad de volumen fresco. Su
contenido de agua (CA), como la proporcion
sobre el peso fresco.

Composicién floristica y atributos ecosistémicos

En 14 parcelas de superficie individual de
1000 m? establecidas en bosques maduros
y con buen estado de conservacion de
Polylepis representativos del area central
de su distribucion, se realizd un inventario
exhaustivo del namero de arboles (altura
mayor a 3 m), por especie, con un didmetro
normal (DAP) mayor a 2.5 cm. Se registro su
DAP y su altura (H). También se determino
la presencia de otras especies de plantas
vasculares. La altura dominante (H,) se
estimo como el valor medio de los 10 arboles
mas altos con fuste recto o con inclinacion
<20°. La biomasa aérea arborea (BA; Mg C/
ha) se estimé mediante el método de Chave
et al. (2005), para lo que se consideraron los
valores de DAP, H y densidad de la madera
de Polylepis obtenida en el presente estudio, y
un contenido de carbono de la biomasa de 47.4
kg C/kg (Martin and Thomas 2011). Para otras
especies arboreas, la densidad de la madera
procede de una base de datos mundial (Zanne
et al. 2009). La diversidad ecosistémica de
especies arboreas se estim6 mediante el indice
de Shannon desde los valores de biomasa y
densidad arbdrea poblacional (D) de cada
especie.

En 2007, se establecié una parcela permanente
de 2500 m? en un rodal de P. reticulata situado
a 3960 m s. n. m. (25 subparcelas de 100 m?). Se
realiz6 un inventario exhaustivo de los arboles
de todas las especies arbdreas (H>3 m) con
DAP>2.5 cm. Los arboles fueron marcados y
se les midi6 su DAP y H. En 2014 se midi6 de
nuevo el DAPy se clasificaron de forma visual
los arboles en tres clases segtin su dominancia
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definida por la posicién y el desarrollo de su
copa respecto a sus vecinos inmediatos: 1)
dominante, ocupa el dosel principal superior,
con copa bien desarrollada y sin limitaciones
en la luz que recibe; 2) codominante, ocupa
también el dosel principal, pero con copa de
tamarfio menor que los arboles vecinos, menos
desarrollada o limitada por éstos, y recibe luz
lateral parcial, y 3) dominado, con copa situada
bajo el dosel principal y a una altura inferior a
los arboles codominantes, poco desarrollada y
a veces paupérrima, que no recibe luz cenital
directa. También se registraron los arboles
muertos.

Se determind la biomasa aérea de Polylepis en
ambas fechas mediante el método de Chave
et al. (2005). En 2014, se estimé H mediante
un modelo alométrico generado desde las
medidas de H y DAP de los arboles de 2007.
La tasa de secuestro de carbono promedio
anual del periodo (Mg C.ha'.afo™) en este
compartimento del ecosistema se estim6 como
el valor medio de las subparcelas.

Andlisis estadisticos

Las diferencias en las caracteristicas morfo-
funcionales de las especies se analizaron con
la prueba U de Mann-Whitney mediante
comparaciones por pares. Para estimar la
relacion entre variables morfo-funcionales
y atributos ecosistémicos se llevaron a cabo
analisis de regresion no lineal.

ResuLtADOS

Diferencias morfo-funcionales foliares

Las diferencias morfo-funcionales foliares de
las especies presentes en el Macizo del Cajas se
muestran en la Figura 1. Existen cuatro grupos
por sus diferencias de area foliar (Figura 1a).
P. reticulata y P. incana presentan los menores
valores de area foliar, inferior a 5 cm? y P.
lanuginosa el valor mas alto, 17.3 cm? (3.8 a 5.8
veces superior). Por su parte, P. weberbaueri
muestra un valor intermedio, mas proximo a
las dos primeras especies y alrededor de 40%
del valor de P. lanuginosa. P. racemosa difiere
de los tres grupos previos y presenta un valor
equivalente a 65% de P. lanuginosa.

También se diferencian cuatro grupos segun
sumasa foliar (Figura 1b), aunque no idénticos
a los previos. P. incana presenta una masa
foliar de ~40 mg, aproximadamente 50% de
la masa foliar de P. reticulata 'y P. weberbaueri,
que no difieren entre si. P. lanuginosa muestra
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la masa foliar mas alta; supera los 200 mg y es
significativamente mayor que las dos especies
del grupo ‘reticulata’ (2.6 a 2.8 veces superior).
P. racemosa muestra un valor intermedio y es
superior al valor de las especies del grupo
‘reticulata’.

El area foliar especifica, que integra al
area y a la masa foliar, define dos grandes
grupos morfo-funcionales. El primero es
monoespecifico (integrado por P. reticulata),

P, reticulata a
P incana a
P, weberbaueri — b

P, lanuginosa <A

P. racemosa e

0o 4 8 12 16 20
Area foliar (cm?)

b)
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Masa foliar (mg)
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P incana H be
P. weberbaueri — cd
P lanuginosa Tk
P. racemosa —d

e e o e o o e e e |
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Area foliar especifica (cm?/g)

Figura 1. Valores medios (+error estindar) de: (a) area
foliar (AF), (b) masa foliar (MF) y (c) drea foliar especifica
(AFE) de especies nativas del género Polylepis del Macizo
del Cajas. Como referencia se indican los valores de
una especie introducida (P. racemosa). Letras distintas
indican diferencias significativas (AF: P<0.05, MF y
AFE: P<0.01).

Figure 1. Mean values (xstandard error) of (a) leaf area
(AF), (b) leaf mass (MF), and (c) specific leaf area (AFE)
of native species of the genus Polylepis in the Cajas Massif.
Values of an introduced species (P. racemosa) are indicated
as a reference. Different letters indicate significant
differences (AF: P<0.05, MF and AFE: P<0.01).
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con un area foliar especifica baja (54.6 cm?/
g). El segundo esta compuesto por el resto
de las especies, con un area foliar especifica
significativamente mayor (40-70% mas alto)
que el de P. reticulata (Figura 1c).

Contenido de agua y densidad del fuste

La Tabla 1 muestra las diferencias de
contenido de agua del fuste y densidad de la
madera de dos especies nativas de Polylepis y de
una introducida. El fuste de Polylepis muestra
un alto contenido de agua, siempre superior
a 55%. P. reticulata y P. incana no difieren en
esta caracteristica, que es un 5% menor que la
de P. racemosa. Polylepis presenta una densidad
de la madera media-baja o ligera. La densidad
de P. reticulata es la mas alta (10% mas que la
de P. incana y 17% mas que la de P. racemosa).
La Figura 2 muestra la relacion interespecifica
no lineal inversa entre el contenido de agua
y la densidad de la madera observada en los
arboles. Un incremento del 15% en la densidad
determina una reduccién promedio de 6% en
el contenido de agua.

Composicion y diversidad floristica de bosques

Los bosques de Polylepis del Macizo del Cajas
presentan una composicion floristica singular
y muy variable. No son monoespecificos. En el
conjunto de bosques de P. reticulatay P. incana
se han registrado 26 especies arboreas que
varian en su composicion. La heterogeneidad
entre rodales de P. reticulata es algo mayor que
en los de P. incana. Estos bosques presentan
una alta densidad total de arboles. Las
poblaciones de Polylepis presentan al menos
400 individuos/ha, aunque suelen poseer mas
de 1000 individuos/ha (Tabla 2). Ademas, se

Tabla 1. Densidad de la madera y contenido de agua de
dos especies nativas del género Polylepis y de una especie
introducida, P. racemosa, en el Macizo del Cajas. Valores
medios (terror estandar). *: valores significativamente
mas altos.

Table 1. Mean values (tstandard error) of stem wood
density and stem water content of two native species of
the genus Polylepis and one introduced species, P. racemosa,
in the Cajas Massif. *: significantly higher values.

Densidad Contenido de
Especie N (kg/m?) agua (%)
P. reticulata 17 503+10 a* 55.1+0.7 a
P. incana 19 469+8 b 55.8+0.5a
P. racemosa 5 428+7 ¢ 58.3+0.9 b*

Letras diferentes indican diferencias significativas
entre especies identificadas mediante la prueba U de
Mann-Whitney (contenido de agua: P<0.05; densidad:
P<0.01).
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han registrado entre 2 y 15 especies arboreas
por parcela, algunas con una densidad
notable (200-400 individuos/ha), a veces mas
abundantes que Polylepis. La densidad de otras
especies arboreas puede constituir mas del 80%
del total. La diversidad arborea de bosques de

550 650

Densidad de la madera (kg/m3)

Figura 2. Relacién entre el contenido de agua (CA) y
la densidad de la madera (d) del fuste en arboles de
diferentes especies de Polylepis. La linea de regresion
representa la ecuacién CA=847d4! (N=41, r>=0.77,
P<0.001).

Figure 2. Relationship between stem water content (CA)
and stem wood density (d) in trees of different species

of Polylepis. Regression line represents the equation
CA=847d°*! (N=41, r>=0.77, P<0.001).
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P. reticulata 'y P. incana siempre es mayor si se
estima desde el valor de densidad de arboles
(hasta 3.08 bits) (Figura 3) que desde labiomasa
aérea poblacional debido a la dominancia en
la biomasa aérea arbdrea total de Polylepis (en
la mayoria de los casos, mayor al 70-80%); se
suelen alcanzar valores de diversidad arborea

2 & A P reticulata entre 0.20 y 0.90 bits. En cambio, en el bosque
3 S el estudiado de P. lanuginosa, la proporcion de
s o ST individuos y biomasa aérea arbdrea de esta
3 especie representa el 20-30% del total (Tabla 2).
o En este bosque, la diversidad arbdrea estimada
2 53 esmayor que en los de P. reticulata'y P. incana:
.E 3.48 bits desde valores de D y 3.04 bits desde
B BA poblacional.

La diversidad de especies arboreas de
bosques de Polylepis muestra un patrén
de disminucién no lineal al aumentar la
densidad de Polylepis (Figura 4). La riqueza
de plantas de estos ecosistemas forestales es
notable. Cuentan con mas de 60 especies de
angiospermas (31 familias, predominando
Asteraceae y Rosaceae), y al menos 19 especies
de pteriddfitas (siete familias, predominando
Drypteridaceae y Polypodiaceae).

Figura 3. Composicién de especies
arbéreas de un bosque Polylepis
reticulata ubicado a 3585 m s. n. m.
en la cuenca alta del rio Machangara,
al este del Macizo de las Cajas. La
diversidad de especies arbéreas es 2.24
bits (parcela de 1000 m?). P. reticulata
representa el 58% de la densidad de
arboles y el 97% de la biomasa aérea.

Figure 3. Tree species composition of
a Polylepis reticulata woodland located
at 3585 m a. s. 1. in the upper basin
of the Machangara River, east of the
Cajas Massif. Tree species diversity
is 2.24 bits (1000 m? plot). P. reticulata
accounts for 58% of tree density and
97% of aboveground biomass.

Saracha quitensis
Gynoxys buxifolia
Valeriana hirtella
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@
©
@
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Tabla 2. Rangos de variacion de la estructura fisica y biomasa aérea de bosques de Polylepis (N) en el Macizo del Cajas
situados entre 3500 y 3900 m s. n. m., excepto el de P. lanuginosa, situado a 3300 m s. n. m. Se indican los valores de
densidad de arboles (D), didmetro normal (DAP), altura dominante (H,) y biomasa aérea (BA) de Polylepis y total, y
su proporcion con respecto a la densidad total de arboles y la BA registrada en parcelas de 1000 m?2.

Table 2. Variation ranges of the physical structure and aboveground biomass of Polylepis woodlands (N) in the Cajas
Massif between 3500 and 3900 m a. s. 1., except for P. lanuginosa, located at 3300 m a. s. 1. The values of tree density
(D), diameter at breast height (DAP), dominant height (H,) and total and Polylepis aboveground biomass (BA), and its
proportion relative to the total tree density and BA recorded in plots of 1000 m? are indicated.

D D relativa DAP Clase H, BAde BA total BAde
N (Cind/ (% dens. medio diamétrica (m) Polylepis (Mg C/ha) Polylepis
ha) total) (cm) modal (cm) (Mg C/ha) (% BA total)
P.reticulata 8 04-45 15-95 93-277  510y1520 70-143 14-70 38-97 36-97
P. incana 5 07-27  62-100 159-356 10-15y2530 66-134  31-209 31-219 96-100
P. lanuginosa 1 07 2 156 510 112 23 75 30
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Figura 4. Patrén de disminucién de la diversidad de
especies arbéreas (H') de bosques de Polylepis en el Macizo
del Cajas con el aumento de la densidad de arboles (D)
de especies de este género. Ver Tabla 2. La curva de
regresion representa la ecuacién H'=-1.013In(D)+1.54
(N=14; r>=0.54; P<0.01).

Figure 4. Pattern of decreasing tree species diversity
(H') of Polylepis woodlands in the Cajas Massif with the
increase of tree density (D) of species of this genus. See
Table 2. The regression curve represents the equation
H’=-1.013In(D)+1.54 (N=14, r* = 0.54, P<0.01).

Estructura fisica y biomasa de bosques

La Tabla 2 muestra la variabilidad de la
estructura fisica y biomasa aérea arbdrea
de bosques de Polylepis. Existe una alta
heterogeneidad estructural entre rodales,
derivada de una elevada variabilidad en
densidad, estructura de clases diamétricas
y tamafio medio de los arboles. La altura
dominante varia entre 7 y 14 m. Los arboles
de P. lanuginosa del bosque estudiado que
predominan son delgados, con un DAP entre
5y 10 cm. Esta clase diamétrica también
predomina en bosques de P. reticulata, aunque
a veces, la mayor proporcion de arboles es de
un tamafio mayor (entre 15 y 20 cm). Los
bosques de P. incana presentan arboles con un
diametro medio siempre mayor a 15 cm y una
proporcion mayor de arboles mas gruesos que
los bosques de P. reticulata 'y P. lanuginosa.

En general, la biomasa aérea de Polylepis
es relativamente importante, aunque muy
variable. En un bosque de P. reticulata, esta
especie presenta una densidad baja (430
individuos/ha), un didametro medio de 27.7
cm y una biomasa aérea de 57 Mg C/ha. Sin
embargo, otro bosque de P. reticulata con una
densidad 3.7 veces superior (1600 individuos/
ha), aunque su didmetro medio es inferior
(16.3 cm, un 58% del diametro medio del
caso anterior), presenta una biomasa aérea
arbdrea algo superior: 63 Mg C/ha. La biomasa
aérea arbodrea total es, en general, aun mayor
y también muy variable. Se destaca el alto
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valor de biomasa aérea total de un bosque de
P.incana: 219 Mg C/ha. En términos generales,
en los bosques de P. reticulata y P. incana, las
otras especies arbdreas distintas de Polylepis,
aunque representan hasta el 75% de los
individuos, contribuyen menos a la biomasa
aérea (hasta el 64%, pero frecuentemente
menos) debido a la menor densidad o al
tamafio individual de los arboles de estas
especies arbdreas. En cambio, en el bosque
altimontano de P. lanuginosa, la mayoria de
los arboles de esta especie es codominante o
superada en altura en el dosel por otras como
Oreopanax andreanus, Weinmannia fagaroides o
Sessea corymbosa. Los bosques de P. reticulata y
P. incana a menudo presentan arboles con un
fuste inclinado mas de 20°. En los bosques mas
maduros de P. incana aparecen arboles con un
DAP>20 cm tendidos sobre el suelo y fustes
de otros arboles —vivos y con fuste retorcido
y enmarafiado con el de otros arboles, casi
reptantes— que forman con el volumen de
su copa remanente un dosel mas bajo, con
ramas rectas, y dejan claros entre los que se
desarrollan otras especies arbdreas.

Cambios estructurales y secuestro de carbono en
un rodal de P. reticulata

El inventario exhaustivo de la parcela
permanente determiné la presencia de 926
arboles de P. reticulata, equivalente a 3704
individuos/ha. Su edad es joven-intermedia:
el 41% de los arboles posee un DAP entre 5y
10 cm, y el 46%, entre 10 y 20 cm. Tras siete
anos, debido al crecimiento individual de los
arboles, se modifico levemente la estructura
de clases diamétricas; disminuyd la frecuencia
relativa de arboles menores de 10 cm (del
46% al 43%) y aumento la de los arboles
mas gruesos, de 15 a 35 cm (del 21% al 26%).
Ademas, se mantuvo la proporcion de la clase
intermedia de 10-15 cm en un 31%. E1 52% de
los arboles tiene una altura entre 8 y 10 m, y el
21%, entre 10 y 12 m. E1 37% de los arboles es
de la clase dominado, el 32% es codominante
y el tercio restante es dominante.

El cambio estructural en el periodo 2007-
2014 supuso una mortalidad de 45 arboles,
equivalente a 180 individuos/ha, que permite
estimar una tasa de mortalidad anual
promedio de 6.9%o. Esta tasa varia segun
la clase de dominancia de los arboles: 78%
ocurre en los arboles dominados, 18% en los
codominantes y sélo 4% en los dominantes.

Ademas de P. reticulata, en la parcela
permanente se registraron 34 arboles de
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otras seis especies (de los géneros Gynoxys,
Diplostephium, Miconia, Monnina y Valeriana).
Con ellos, la densidad arborea total se eleva
a 3960 individuos/ha, ya que P. reticulata
representa el 92.3%. El 53% de los arboles de
otras especies pertenece a la clase dominado,
mientras que el 38% es codominante. La
mortalidad en este grupo de especies se
concentra también en la clase dominado. La
tasa de mortalidad anual promedio estimada
para el conjunto de estas otras especies es
20.1%o, casi tres veces superior a la de P.
reticulata.

El modelo alométrico generado entre H y
DAP de P. reticulata (H=1.46DAP*"7; 1>=0.44;
P<0.001) permitié estimar la biomasa aérea
en 2014 y una tasa de secuestro de carbono
(mediaterror estandar) promedio enel periodo
de 2.6+0.3 Mg C.ha".afio™. E174% del secuestro
procede de arboles con un DAP inicial entre
10 y 20 cm. Este almacenamiento de carbono
resulta de una tasa media de crecimiento
diametral, ponderada segtin la distribucion de
frecuencias de clases diamétricas, de 1.2 mm/
ano (equivalente a una tasa media ponderada
de secuestro de 1.2 kg C/afio por arbol).

Discusion

Adaptacién morfo-funcional de Polylepis

Nuestros resultados revelan, por primera
vez para los Andes tropicales humedos de
Ecuador, la misma tendencia de variacion
interespecifica a escala local en especies
de Polylepis (Figura 1a). P. lanuginosa, una
de las especies de Polylepis con mayor area
foliar, ocupa habitats de clima menos frio del
Macizo del Cajas. Por el contrario, P. incana
y P. reticulata, que presentan los valores de
area foliar mas bajos, ocupan habitats de
clima mas frio; en particular, la segunda. P.
weberbaueri presenta un area foliar coherente
con su distribucién altitudinal intermedia
entre estas dos especies y P. lanuginosa. El area
foliar de P. racemosa es coherente con su rango
de distribucién natural en Pert, que incluye
localidades de altitud media (Mendoza and
Asuncién 2012). Los valores de area foliar de
P. reticulata'y P. incana del paramo del Macizo
del Cajas son mayores que los de otras especies
de este género de la puna seca de Boliviay del
norte de Chile (Macek et al. 2009). El area foliar
de P. lanuginosa también supera al de P. lanata
de sitios menos frios de Bolivia (Hertel and
Wesche 2008). La masa foliar, como indicador
alternativo del tamano foliar, es coincidente
(Figura 1b), excepto que P. weberbaueri no se
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diferencia de P. reticulata, y P. incana tiene la
menor masa observada, debida a foliolos mas
delgados que las especies anteriores. Nuestros
resultados coinciden con reportes previos de
una reduccién del area foliar con la altitud, lo
que sugiere que el drea foliar de las especies
de Polylepis es una adaptacion ambiental
con base filogenética. A modo de ejemplo,
nueve especies de Polylepis procedentes de
varias altitudes y areas climaticas presentan,
en condiciones controladas de cultivo, una
tendencia interespecifica de reduccién del
area foliar al disminuir la temperatura media
anual de las localidades de origen (puna
htiimeda y seca de Pert y Bolivia, y un area
subtropical de la Argentina) (Toivonen et al.
2014). Poblaciones silvestres de tres especies de
Polylepis de la puna seca y himeda de Bolivia
y Chile tienen menor area foliar que otras
de menor altitud (Hertel and Wesche 2008;
Maceck et al. 2009). El area foliar disminuye
con la altitud en P. sericea del paramo de
Venezuela (Colmenares-Arteaga et al. 2005).

El significado adaptativo de un bajo area
foliar a mayor altitud en especies de Polylepis
se interpreta como proteccion ante el estrés
por frio, déficit hidrico o alta radiacion solar
(Maceck et al. 2009). Un area foliar bajo
conlleva una menor superficie de intercepcion
de radiacion e inferior asimilacion de CO,,
transpiracion y crecimiento (Colmenares-
Arteaga et al. 2005). Precisamente, Azdcar
et al. (2007) demostraron como la resistencia
a heladas en P. sericea, a diferencia de otras
especies de climas mads extremos como
P. tarapacana y P. australis, resulta de un
mecanismo de evasién de la congelaciéon
por super-enfriamiento. Este mecanismo
ecofisoldgico protector podria ser compartido
por P. reticulata y P. incana, propias de clima
tropical huimedo y frio.

El area foliar especifica, en cambio, no
permite discriminar las especies (Figura 1c),
como observan Toivonen et al. (2014) en
condiciones experimentales. Sin embargo,
la especie que alcanza mayor altitud, P.
reticulata, presenta un area foliar especifica
significativamente mas bajo. Las restantes
especies se pueden agrupar por su area foliar
especifica relativamente alto, lo que sugiere
una compleja variabilidad subyacente y
efectos compensatorios en las adaptaciones
foliares, probablemente con una limitacion
genética. El area foliar especifica de P. reticulata
es similar al de una poblacion de P. sericea del
paramo venezolano situada a 4100 m s. n. m.
(Colmenares-Arteaga et al. 2005). El area foliar
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especifica del resto de las especies es semejante
al que exhiben P. sericea, a menor altitud, y P.
cuadrijuga, en el pAramo colombiano (Ramos et
al. 2013). Los valores de area foliar especifica
de las especies de Polylepis en el Macizo del
Cajas son mayores que los de otras especies del
género en dreas mds secas de la puna (Hoch
and Korner 2005; Macek et al. 2009).

Las hojas mds gruesas y con menor superficie
fotosintética por unidad de masa foliar
presentan un coste energético de construcciéon
y mantenimiento relativamente alto y menor
tasa de crecimiento (Villar et al. 2013). Esto
es coherente con el drea foliar especifica
relativamente alto de P. racemosa y su mayor
tasa de crecimiento en comparacién con otras
especies de Polylepis (Pretell et al. 1985). Es
probable que la disminucién del area foliar
especifica con la altitud (Kérner 2012) también
se relacione con la distribuciéon local de las
especies de Polylepis, ya que estd inversamente
correlacionada con el punto de compensacién
para la luz de la fotosintesis y la xeromorfia
foliar (Macek et al. 2009; Toivonen et al. 2014).
Un érea foliar especifica alta serfa una ventaja
ecoldgica para ocupar habitats menos frios y,
en particular, con mayor disponibilidad de
recursos edéficos que las cotas mas altas del
paramo. Implicaria una mayor capacidad
competitiva con otras especies arbéreas mas
probables a menor altitud.

El valor del area foliar especifica permite
inferir propiedades a nivel ecosistema en
la mayoria de los bosques donde Polylepis
es absolutamente dominante (Garnier et al.
2004; Poorter et al. 2009). Los valores de area
foliar especifica de P. reticulata y P. incana
son inferiores a la mediana de las especies
arboreas perennifolias (entre 20% y 40%). El
resto de especies de Polylepis son similares. Los
valores medios de AFE de todas las especies
de Polylepis del Macizo del Cajas son inferiores
a la mediana de especies de otros tipos de
bosques tropicales (entre 32% y 60%) (Poorter
et al. 2009) y son indicadores de ecosistemas
cuya produccién primaria esta limitada por
agua y nutrientes, lo cual se asocia al frio y ala
aridez climatica entre 3000 y 4000 m s.n.m. En
este rango altitudinal se concentran la mayoria
de las especies de Polylepis en Bolivia y Perti
(Mendoza and Cano 2012), y también en
Ecuador (Romoleroux 1992, 1996).

Los resultados refuerzan la hipédtesis
de trabajo enunciada sin constituir una
prueba experimental. No obstante, existe
una complejidad adaptativa que requiere
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estudios mas profundos debido a la amplitud
de tolerancia ambiental de Polylepis (Mendoza
and Cano 2012), a la plasticidad fenotipica
de sus especies (Toivonen et al. 2014) y a
la diversidad de los factores climaticos que
controlan su distribuciéon geografica (e.g.,
Kessler et al. 2014; Cuyckens 2016). Sin
embargo, la vulnerabilidad de las especies
de Polylepis al cambio climatico puede ser
diferencial: son mas sensibles las de cotas
bajas, en especial P. lanuginosa, cuya capacidad
de migracién ascendente es probablemente
inferior a la de otras especies del bosque
montano por su menor tasa de crecimiento.

Elalto contenido de agua del fuste de Polylepis
(Tabla 1) se interpreta como una capacidad
de almacenamiento analoga a la adaptacion a
aridez climatica de algunas especies arboreas
del bosque tropical seco (Borchert 1994). Las
especies de Polylepis del Macizo del Cajas
presentan una densidad de la madera media-
baja o ligera, tal como han observado otros
autores (Fehse et al. 2002). Es inferior a la
densidad de madera media de las especies
arbéreas de los bosques neotropicales (entre
22% y 34%) (Chave et al. 2006). La relaciéon
interespecifica no lineal e inversa entre el
contenido de agua y densidad de la madera
(Figura 1) es coherente con la restriccién en
la capacidad de almacenamiento de agua al
disminuir los espacios libres intracelulares y
de las paredes celulares en los tejidos del fuste
de los arboles con el aumento de la densidad
de la madera (Simpson 1993). Ademas, es
similar a la observada por Borchert (1994).
Las diferencias en densidad del fuste, pero
no en contenido de agua, entre P. reticulata
y P. incana sugieren que otras caracteristicas
funcionales condicionan su distribucién.

La capacidad de almacenamiento de
agua podria ser una caracteristica de las
especies de Polylepis, al menos de aquéllas
de hébitats de mayor altitud con aridez
climéatica o estacionalidad hidrica. Seria
una especializacién ecolégica que permite
una mayor eficiencia en el uso de los
recursos y un acoplamiento ecofisiolégico
con las condiciones rigurosas de alta
altitud, convergente con las caracteristicas
xeromorficas foliares. Sin embargo, en
Polylepis tarapacana se observaron valores
de densidad de madera superiores a los
registrados en especies del presente estudio,
alrededor de 600 kg/m?® y una tendencia a
disminucién al aumentar la altitud (Hoch
and Korner 2005), quiza por ocupar habitats
extremos de la puna seca boliviana (entre
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4300 y 4800 m s. n. m.). En esta especie de
la puna, la asociacién entre la alta densidad
de la madera, la baja area foliar especifica
y un crecimiento diametral medio limitado
(Domic and Capriles 2009) es coherente con
la observacién de lo contrario en P. reticulata
en el pdramo ecuatoriano (Tabla 1y Figura 1),
y una tasa de crecimiento moderada.

Estructura y dindmica de ecosistemas de
Polylepis

Las especies de Polylepis del Macizo del Cajas
son pioneras y heliofilas, y se establecen y
crecen mejor que otras especies en habitats
pobres en recursos y con una competencia
nula o limitada por parte de otras especies
de plantas vasculares (observacion personal).
Tras el establecimiento de una cohorte densa
de plantulas de Polylepis en estos habitats (e.g.,
deslizamiento de laderas o depositos coluviales
rocosos) se desarrollan bosques de alta
densidad arborea. P. lanuginosa, por su caracter
mas xerofilo que otras especies arboreas del
bosque altimontano, puede establecerse en
habitats expuestos a vientos desecantes, alta
radiacién solar y menor disponibilidad de
agua. Se genera una poblacion coetanea que se
hace més irregular por el desarrollo de algunos
arboles en micrositios mas favorables. La alta
densidad limita el crecimiento individual y
la acumulacién de BA por la competencia
intraespecifica por los recursos (Pretzsch and
Biber 2005). Los arboles dominados mueren
por autoaclareo y disminuye la densidad
poblacional, tal como se registr6. Estas
especies de Polylepis son longevas; persisten
hasta la madurez del bosque y preservan su
dominancia en el dosel.

La composicion floristica del bosque de
paramo depende de la dinamica sucesional y
de la variabilidad altitudinal y topografica, y,
al aumentar la altitud, cambia la composicion
y disminuye la diversidad vegetal (Kessler
2006). Expresa el efecto del incremento de
la rigurosidad ambiental y de una reduccién
de la conectividad con el bosque montano
(Figuras 3 y 4). Desde 3400 a 3600 m s. n. m.
desaparecen especies como Myrsine andina,
M. dependens, Vallea stipularis, Oreopanax
aviceniifolius, Weinmannia fagaroides, Badilloa
salicina, mientras que Sessea crassivenosa.
Miconia salicifolia y Gynoxys cuicochensis se
mantienen. A mayor altitud y aislamiento,
en los bosques de Polylepis aparecen especies
heliofilas de paramo arbustivo, a veces con
talla arbodrea (e.g., Diplostephium espinosae,
D. glandulosum, Valeriana hirtella y Monnina
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crassifolia). Aquellos bosques con dosel mas
alto y arboles gruesos albergan, incluso,
especies esciofilas como Gynoxys cf. latifolia.
La composicion floristica del sotobosque es
similar a la registrada por Romoleroux et al.
(2008). Entre ellas, existen 12 especies vegetales
endémicas y especies especialistas forestales
que no se hallan en otros tipos de vegetacion
del paramo (Minga and Verdugo 2007).

La relacién entre diversidad arbdrea y
densidad de Polylepis (Figura 4) sugiere una
interdependencia entre la estructura fisica
del ecosistema y la composicion floristica.
Expresa sintéticamente que si la densidad de
arboles de Polylepis en un bosque de paramo
o montano es baja, con individuos gruesos
o viejos, la diversidad de especies es alta
(bosques maduros o mas conectados con
areas de bosque montano). Sin embargo, si la
densidad de arboles de Polylepis es alta, con
predominio de individuos delgados o jovenes,
la diversidad de especies es mucho mas baja
(bosques juveniles y de habitats mas extremos
o aislados en el paramo).

Conservacion de especies de Polylepis y sus
ecosistemas

La biomasa aérea y secuestro de carbono,
para unas condiciones climaticas himedas del
paramo de Ecuador, sugiere dos observaciones
relevantes para la conservacion y la valoracion
de los servicios ecosistémicos de los bosques
de Polylepis. Primero, es destacable la
importancia de este tipo de ecosistema
forestal como almacén de carbono en la
biomasa aérea (Tabla 2). El rango de valores
de biomasa aérea registrados en el Macizo del
Cajas comprende los observados en bosques
de P. incana de diferente edad del paramo del
centro de Ecuador (Fehse et al. 2002) y de la
puna htimeda peruana (Vasquez et al. 2014).
El valor de 219 Mg C/ha del presente estudio
es el récord publicado de biomasa aérea
para un bosque de Polylepis. En condiciones
favorables, la biomasa aérea de un bosque
de Polylepis puede ser similar o mayor a la de
otros bosques tropicales, como algunos tipos
de bosque montano (Spracklen and Righelato
2016). Segundo, aunque Polylepis es un género
de crecimiento lento, los resultados de nuestro
estudio, realizado con medidas del conjunto
mas numeroso de arboles y el periodo mas
largo de observacién que se conocen para
Polylepis, indica un crecimiento diametral
ponderado estimado coherente con el
observado en otra especie de Polylepis en un
ambiente mas desfavorable (Hoch and Kérner
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2005; Domic and Capriles 2009). Ademas, es
notable la tasa de secuestro de carbono a alta
altitud y concordante con las tasas elevadas
observadas en bosques de P. incana en otros
péramos de Ecuador (Fehse et al. 2002).

La mejor forma de conservar las especies
de Polylepis y su biodiversidad es preservar
los bosques de los que forman parte. En
el Parque Nacional Cajas, aunque con
impactos locales en algunas zonas, existe
una conservacién adecuada de los bosques
de paramo dominados por P. reticulata,
cuya fragmentacién natural en parte es
paleoclimatica (e.g., Rodriguez and Behling
2012). Sin embargo, gran parte de los bosques
de P. incana, fundamentalmente en areas no
protegidas de menor altitud, padecieron y
padecen efectos de fragmentacion y otras
formas de degradacién antropogénica de su
estructura fisica, y empobrecimiento de la
composicién floristica del sotobosque. Las
principales son uso ganadero, extraccion de
lena, e incluso la sustraccién por viveristas
de plantulas de P. incana. Por su distribuciéon
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restringida, suidentidad relictica y el caracter
endémico de P. lanuginosa, los bosques
remanentes de P. lanuginosa y P. weberbaueri
merecen una especial identificacion y
proteccién a fin de conservar su biodiversidad.
En conclusidon, en dreas de alta montafa
deforestadas o degradadas, la conservacion
y la restauracién ecoldgica de bosques de
Polylepis, capaces de retener carbono en
biomasa y suelos, es una opcién valiosa
para preservar la biodiversidad altoandina
amenazada, para mitigar el cambio climético
(Fehse et al. 2002; Vasquez et al. 2014) y para
proveer otros servicios ecosistémicos.
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