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Resumen

Titulo: Paramos Neotropicales como unidades biogeogrificas
Autor: Carlos Javier Diaz Acevedo
Palabras Clave: Area de endemismo, NDM/VNDM, Analisis de Endemicidad, subprovincia biogeografica, Paramo.

Descripcion: El Paramo se ha definido teniendo en cuenta factores de fécil reconocimiento o medicién y a nivel
biogeografico se ha evaluado con métodos ampliamente criticados para la identificacién de dreas de endemismo. El
andlisis de endemicidad, pese a su importancia y amplio reconocimiento, no se ha utilizado para evaluar el Paramo;
por tanto, nuestro objetivo fue determinar si los paramos neotropicales es una o varias unidades biogeograficas. Para
ello, incluimos 7 025 especies con 193 250 ocurrencias viables obtenidas desde GBIF para los grupos Aves, Amphibia,
Mammalia, Reptilia, Marchantiophyta y Spermatophyta. Usamos cada grupo taxonémico como una particién inde-
pendiente, y generamos particiones adicionales como plantas totales, animales totales y evidencia total. Utilizamos
el criterio de optimalidad para identificar dreas de endemismo. Usando dos tamafios de cuadricula 0.5° y 0.25°. Con
las dreas obtenidas, calculamos la interseccién con los poligonos de definiciones previas de paramos. Con los dos
tamaiios de cuadricula identificamos dreas de endemismo en diferentes sectores; sin embargo, el tamafio de 0.25° nos
permitié mayor resolucién al identificar ocho zonas que denominamos subprovincias: Santa Marta-Perija, Mérida,
Santanderes-Boyacd, Cundinamarca, Cordillera Central-Occidental, Norte de Ecuador, Centro-Sur de Ecuador y Tala-
manca, congruentes entre un 4% y un 66% con las definiciones previas. Finalmente, Pdramo se ha planteado como una
sola unidad biogeografica; sin embargo, dado nuestros andlisis lo identificamos como ocho subprovincias biogeogra-

ficas.

Trabajo de grado

Facultad de Ciencias. Escuela de Biologia. Codirectora: Leidy Viviana Romero Alarcon, Bi6loga.Director:
Daniel Rafael Miranda EsquiveL, Doctorado en Ciencias Naturales.
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Abstract

Title: Neotropical Paramos as biogeographic units
Author: Carlos Javier Diaz Acevedo ﬁ]
Keywords: Area of endemism, NDM / VNDM, analysis of endemism, Paramo.

Description: The Paramo region is a concept which depend on ecological factors, easily measured. There are few
studies where it had been evaluated as a biogeographic area. Even, neither of them has used optimality analysis to
evaluate Paramo as area of endemism. Therefore, our aim was to determine whether the neotropical Paramo is one or
several biogeographic units. We downloaded, from GBIF, distributional records for six different taxonomical groups
(Aves, Amphibia, Mammalia, Reptilia, Marchantiophyta and Spermatophyta). Every taxonomical group was analysed
as an individual partition, moreover, we built three partitions up more as major groups, using the firsts (Total-Animals,
Total-Plants, Total evidence). We calculated areas of endemism using the optimality criterion through NDM/VNDM
algorithm; under two grid sizes 0.5° and 0.25°. We estimated the similarity percentage between our areas and the
previous Paramo’s definitions. As outcomes, we got eight areas without matter about the gird size, however, 0.25°
was better to describe our results. We defined these areas as subprovinces: Santa Marta-Perija, Mérida, Santanderes-
Boyacd, Cundinamarca, Central-Western Cordillera, Northern Ecuador, Central-South Ecuador, and Talamanca. Not
whole prior definitions were congruent with our study, the most common used definitions of Paramo were the less

similar to our areas of endemism. Consequently, Paramo, as we know it, should be thought as eight different regions.

Bachelor Thesis

Facultad de Ciencias. Escuela de Biologia. Codirectora: Leidy Viviana Romero Alarcon, Bi6loga.Director:
Daniel Rafael Miranda EsquiveL, Doctorado en Ciencias Naturales.
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Introduccion

La region de alta montafia de la zona Andina Neotropical representa uno de los ecosistemas mas
especiales del planeta, el PAramo (Madrifian et al.,|2013). Siendo un area tan pequefia comparada
con otros ecosistemas como el bosque tropical, alberga gran cantidad de especies, de las cuales
una amplia proporcion de estas corresponde a especies unicas (Gonzalez-Duran, 2016). Paramo es
considerado como centro de diversificacion para diferentes grupos (Madrinan et al.,|[2013; Rangel,
2000; Vuilleumier and Monasterio, |1986), ademés de ser reconocida por su alta complejidad ge-
ologica, la cual esta ligada directamente a la orogénesis andina del Bloque Norte de los Andes
(Buytaert et al., 2007)). Sin embargo, no solo sus particularidades histéricas y bioldgicas lo han he-
cho atractivo para las investigaciones en diferentes ramas, sino también su fragilidad a los cambios
abruptos del ambiente, su papel en el desarrollo cultural de las poblaciones (Morales-Rivas et al.,
2007) y su capacidad de actuar como reservorio de agua (Cortés-Duque et al., 2017).

La palabra paramo proviene del latin paramus, que significa "terreno yermo, rasoy desabri-
gado, lugar frio y desamparado” (RAE, 2014); este es un concepto europeo, aplicado por los
exploradores espafioles a un bioma tropical, debido a su semejanza con las llanuras dridas de la
peninsula Ibérica (Luteyn, 1999). Actualmente, Paramo es definido como un ecosistema hiimedo
tropical ubicado a partir del limite superior del bosque con vegetacion propia de tipo herbacea y ar-
bustiva (Hofstede et al., 2003); distribuidos en las regiones de alta montafia de Ecuador, Colombia,
Venezuela sobre la region de Mérida, Panaméd y Costa Rica (Luteyn, [1999; Hofstede et al., 2014).

Su origen en el Bloque Norte de los Andes data del Plioceno, €poca en la cual las cordilleras
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alcanzaron su altitud actual (Van der Hammen, [1997) y su vegetacién ya era propia del Pdramo
contempordneo (Wijninga, [1996), pero con su limite altitudinal por debajo (1700 m.s.n.m.) del
limite actual ( 2800-3000 m.s.n.m.) (Van der Hammen and Gonzalez, |]1963). No obstante, dicho
limite ha sido dindmico (Flantua et al., 2019), ya que durante el Cuaternario (2.4 Ma) y hasta el
presente, han ocurrido entre 22 a 24 ciclos glacial-interglaciar (Diazgranados and Barber, 2017).
Esta secuencia glacial-interglaciar permiti6 que islas de paramos se conectaran y se separaran du-
rante estos periodos de tiempo, impulsando el proceso de especiacion y generacién de especies
endémicas (Van der Hammen and Cleef, [1986; Jgrgensen and Ulloa, |1994)).

Son diversos los acercamientos que se han tenido en cuenta para definir Pdramo, lo cual
ha resultado en una plétora de delimitaciones que son o no son parcialmente congruentes entre
si. Dichas definiciones estdn sujetas al objeto de estudio del investigador y solo tienen en cuenta
factores de fécil reconocimiento y/o medicién. Por ejemplo |Cuatrecasas (1958) afirma que los
paramos son regiones de gran extension, ubicadas arriba del bosque andino entre 3800 m.s.n.m
hasta 4700 m.s.n.m, se divide en Subparamo, Paramo y Superpiaramo, de acuerdo a caracteris-
ticas floristicas, considerando Unicamente factores bidticos y abidticos, tales como la altitud y
comunidades de plantas, los cuales son comtinmente usados en delimitaciones de esta region (ver:
Monasteriol | 1980; |Vargas and Pedraza, [2004; Rangel, |2000; Sarmiento et al., 2013;|Guhl, |1982).

En contraste, Morrone (2017) plantea Paramo como: "of the Andean cordillera of Venezuela,
Colombia, and Ecuador, from the upper forest line at 3000 - 3500 meters upwards and below
the permanet snowline at ca. 5000 meters. This high-elevation biome has been influenced by

glaciations, being the landscape irregular, from very rough to flat and stretches from 3000 meters
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to the perennial snowline at altitudes of 4800 - 5000 meters” (p. 218). Siendo este el primer
planteamiento que pretendia mostrar formalmente el PAramo como una unidad histérica. Sin em-
bargo, dicha propuesta se basa en el compendio del conocimiento previo de multiples autores y
no en una hipdtesis testeable y replicable bajo métodos numéricos. Otros trabajos han evaluado
Paramo a nivel biogeogréafico (ver: Jiménez-Rivillas et al., 2018]), basdndose en métodos usual-
mente criticados, ya que requieren definir dreas a priori y violan la premisa de no jerarquia de la
definicion de drea de endemismo en biogeografia histérica (Szumik et al., 2002} Escalante, 2011}
Garz6n-Orduna et al., 2008). Jiménez-Rivillas et al.| (2018) proponen distritos biogeograficos para
definir Paramo, pero no es claro como se determinan, ademads, excluyen Talamanca y el norte de
Pert, dado que dichas dreas no estdn incluidas en la definiciéon de Paramo de Van der Hammen
(1974). Otras regionalizaciones como Hazzi et al.| (2018), no presentan una delimitacion clara de
Paramo, ni se basan en la definicion de areas de endemismo.

Asi, un drea de endemismo se define como "the congruent distributional limits of two or
more species” (Platnick, 1991, p. 11), donde sus limites estdn dados por eventos vicariantes, sin
embargo, estos limites podrian ser difusos por efecto de expansion de rango de distribucién de las
especies, por tanto, sus limites llegan a ser dindmicos en el tiempo (Zunino and Zullini, 2003). Para
el reconocimiento de unidades biogeograficas se ha implementado diferentes algoritmos como: el
Analisis de Parsimonia de Endemismos (PAE) (Rosen and Smith, |1988)), el Analisis de Parsimonia
de Endemismos para cuadriculas (PAE) (Morrone, |1994), el criterio para el reconocimiento de
areas de endemismo (Harold and Mooi, [1994), el criterio de optimizacién para evaluar métodos

de endemismo (Linder, 2001)), el Analisis de Endemicidad (AE) (Szumik et al., 2002} [Szumik and
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Golobotff, 2004), el Analisis de Co-presencia significante de taxones (Sigcot) (Mast and Nyffeler,
2003)), Sigcot con PAE (Giokas and Sfenthourakis, [2008), el Anélisis de Endemismos de Areas
Anidadas (NAEA) (Deo and DeSalle, 2006), el Método de Analisis de Redes (NAM) (Dos Santos
et al., 2008) e Interpolacién Geografica de Endemismo (GIE) (Oliveira et al., 2015).

De los anteriores, el andlisis de endemicidad propuesto por Szumik et al.| (2002} y Szumik
and Goloboft] (2004), ha sido el mds aceptado para el andlisis de endemismo en los dltimos afios,
dadas sus ventajas sobre los otros métodos (Sanchez et al., 2019; Zhuang et al., 2018}; |Alvez-
Valles et al., [2018; Martinez-Hernandez et al., 20135)), principalmente porque tiene en cuenta de
manera explicita el compomente espacial, ademds de identificar dreas superpuestas, nucleos y
limites difusos (Szumik et al.| [2002; |Aagesen et al., [2013}; |Casagranda et al., 2012; Martinez-
Hernandez et al., 2015]). Pese a su importancia y amplio reconocimiento en la comunidad, hasta el
momento no sea utilizado como herramienta para evaluar Paramo.

1. Objetivos
Objetivo general

Determinar si los pdramos neotropicales son una o varias unidades biogeogréficas.

Objetivos especificos

Identificar dreas de endemismo en zonas definidas como paramo;

Evaluar si estas areas reconocen las unidades que se han definido como paramo.
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2. Métodos
2.1. Datos
A partir de los inventarios biolégicos de Luteyn| (1999) y Rangel (2000), compilamos un lis-
tado de especies presentes en zonas definidas como Paramo (sensu Luteyn, 1999). Incluimos
los grupos taxonémicos mds representativos en términos de cantidad de especies presentes en el
area de estudio (Aves, Amphibia, Mammalia, Reptilia, Marchantiophyta y Spermatophyta). EIl
nombre de cada especie fue revisado en bases de datos como Integrated Taxonomic Information
System-ITIS (Shaw, 2004) y Tropicos (Tropicos, 2018)), con el objetivo de realizar una actual-
izacion taxondmica. La distribucion completa de cada especie fue obtenida desde la plataforma
de informacidn de biodiversidad global GBIF (Telenius, 2011), teniendo en cuenta solo ocurren-
cias georeferenciadas, y descartando registros basados en observaciones humanas. Siguiendo las
recomendaciones de |(Chapman| (20035)), realizamos una limpieza exhaustiva de datos; eliminando
puntos en el mar, puntos fuera del rango distribucional conocido, especies con menos de 3 ocur-
rencias, y especies ampliamente distribuidas, incluyendo exdticas e invasoras (IBIS (Kells and
Worswick, |1997) y ISSG (Lowe et al., |2000)). Para esta limpieza seguimos el protocolo prop-
uesto por[Romero-Alarcon and Miranda-Esquivel (2016), implementado en el paquete biogeoclean
(Romero-Alarcon and Miranda-Esquivel, 2015) en R version 3.4.0.
2.2. Busqueda de areas de endemismo/VNDM
Usamos cada grupo taxondémico previamente mencionado como una particiéon. Adicionalmente,

estos se agruparon para generar particiones complementarias como: plantas totales (Plantas-T:
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Marchantiophyta + Spermatophyta), animales totales (Animales-T: Aves + Amphibia + Mammalia
+ Reptilia) y evidencia total (Plantas-T + Animales-T), para un total de 9 particiones las cuales se
analizaron de manera independiente para evidenciar el aporte diferencial de cada una.

Para identificar dreas de endemismo (sensu Platnickl [1991)), utilizamos el criterio de opti-
malidad propuesto por |Szumik et al.| (2002) y Szumik and Goloboff (2004) e implementado en
el algoritmo eNDeMism/ Visual of eNDeMism (NDM/VNDM) (Golobott, 2005)). Para ello, real-
izamos busquedas heuristicas de 10 repeticiones (en andlisis preliminares con mayor nimero de
réplicas en las particiones por clase muestran que los resultados son estables a partir de 10 répli-
cas), manteniendo dreas con 2 o mds especies endémicas y con indice de endemicidad mayor a
2.0, ademds de conjuntos de subdptimos con 0.90 de ajuste minimo. La semilla de aleatorizacion
fue 1 (independiente del niimero de semilla el nimero de dreas identificadas se mantuvo estable,
por lo cual se fij6 en 1) y todas las dreas se mantuvieron independientemente del porcentaje de
solapamiento entre especies tnicas. Estos pardmetros fueron seleccionados siguiendo el andlisis
de [Escalante et al. (2010) para la delimitacion de dreas de endemismo en la region Neartica. Cada
particion la evaluamos independientemente bajo tres tamafios de cuadricula diferentes 0.25°, 0.5°
y 1°; sin embargo, este ultimo fue muy grande en comparacion al drea que queriamos evaluar.
Por ello, y siguiendo las recomendaciones de Aagesen et al.| (2009) y Szumik et al. (2012), para
el andlisis de tamafio de cuadricula solo tuvimos en cuenta las dos mds pequefias. Finalmente,
resumimos la informacion obtenida usando el consenso estricto de similitud de especies (con este
tipo deconsenso no se pueden dar limites exactos de dreas, sélo los nicleos consistentes),bajo tres

cortes distintos (30%, 50% y 75%) (Aagesen et al., 2013)).
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2.3. Comparacion de areas entre autores
Construimos un vector espacial tipo poligono con cada una de las definiciones previas de Paramos
(Monasterio, [1980; Morronel 2017; Cuatrecasas) [1958; Rangel, 2000; Vargas and Pedrazal, 2004;
Van der Hammen, 1997} Jiménez-Rivillas et al., 2018]), extrayendo las curvas de nivel a partir de
un modelo de elevacién digital (DEM, por sus siglas en ingles) y posteriormente proyectiandolas
como mapas con ayuda de Qgis (QGIS Development Team, 2019). Para comparar numéricamente
las definiciones previas con los consensos obtenidos, calculamos el drea de sobreposicion entre
ellas usando la funcién gArea del paquete de andlisis espacial Rgeos (Bivand et al.,|2016). El valor
de la sobreposicion para cada una de las comparaciones se escald al drea total de cada drea de
endemismo.
3. Resultados

Después de realizar la actualizacion taxonémica y depurar las ocurrencias obtenidas desde GBIF,
encontramos 7 025 especies (570 Amphibia, 119 Reptilia, 272 Aves, 70 Mammalia, 189 Marchan-
tiophyta 'y 5 725 Spermatophyta) con 193 250 ocurrencias viables para nuestros andlisis. De estas,
954 especies (116 Amphibia, 30 Aves, 8 Mammalia, 29 Reptilia, 5 Marchantiophyta y 766 Sper-
matophyta) soportaron al menos un drea del total de las dreas de endemismo recuperadas bajo el
andlisis de evidencia total.

Los diferentes tamafios de cuadricula nos permitieron encontrar grupos de dreas similares,
sin embargo, con el tamafo de 0.25° los identificamos con mayor resolucién. Lo mismo sucedid

con los cortes de consenso; aunque los tres (30%, 50% y 75%) fueron aplicados para resumir
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cada analisis, el corte de 75% proporciond la mejor interpretacion de los resultados; ademas, con
este valor (75%) diferenciamos dreas de evidencia total soportadas por especies pertenecientes a
una misma clase o divisiéon. Cuando comparamos los resultados obtenidos con ambos tamafios de
cuadricula, el 99.4% de las dreas encontradas con tamafio de 0.25° estuvieron contenidas en las
encontradas con tamafio de 0.5°. Asi mismo, cuando resumimos los resultados en cada analisis,
todos los tipos de corte del consenso estricto recuperaron los mismos conjuntos o nucleos de dreas,
pero cada uno con nimero diferente de areas consenso.

No obstante, obtuvimos distintos nimeros de arreglos iniciales por cada tamafio; por ejem-
plo, el andlisis de la particién de evidencia total bajo un tamafio de 0.25° generd 445 arreglos,
en contraste a los 1 040 arreglos encontrados bajo un tamaifio de 0.5°. De la misma forma, en-
contramos 281 dreas consenso al resumir los resultados del primer caso, comparadas a las 541
encontradas para el segundo caso, ambos bajo un corte de 75%. Esto mismo ocurrié con las otras
particiones como Animales-T con 100 arreglos iniciales y 58 areas consenso, y Plantas-T con 328
arreglos iniciales y 208 dreas consenso, ambos bajo un corte de 75% (Tabla 1). Es decir, encon-
tramos que el tamafio de cuadricula influy6 directamente en la cantidad de arreglos iniciales y en
las dreas consenso, y esto fue una constante en todos los andlisis realizados; sin embargo, el patron
final se mantuvo sin ser afectado por este comportamiento.

3.1. Unidades biogeograficas dentro de Paramo
Nuestros andlisis permitieron identificar dentro de lo que actualmente es denominado como Paramo,
ocho unidades biogeograficas; Santa Marta-Perija, Mérida, Santanderes-Boyacd, Cundinamarca,

Cordillera Central-Occidental, Norte de Ecuador, Centro-Sur de Ecuador y Talamanca (Fig. 1).
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Particion N°. Arreglos iniciales
0.25° 0.5°
Mammalia 1 7
Marchantiophyta 1 8
Reptilia 6 16
Aves 19 28
Amphibia 60 18
Animales-T 100 209
Spermatophyta 352 889
Plantas-T 328 929
Evidencia total 445 1041

Tabla 1
Niimero de arreglos iniciales de cada particion por tamaiio de cuadricula

Dichas unidades se asignaron al nivel de subprovincia, segin la taxonomia propuesta para areas
biogeograficas (Ebach et al., 2008; Escalante, 2009), y son comparables a la zonificacion prop-
uesta por Jiménez-Rivillas et al.| (2018)), de los cuales seguimos la nomenclatura para asignar los
nombres de las subprovincias.

Encontramos que las particiones de Plantas-T (Fig. 2A) y Animales-T (Fig. 2B) identifi-
caron regiones semejantes a las subprovincias de la particién de evidencia total; sin embargo, las re-
giones recuperadas de manera individual no fueron equivalentes entre ellas. Por ejemplo, Plantas-T
recuperd, aunque no en su extension completa, todas las subprovincias planteadas en este estudio
(Fig. 1), dado principalmente por las especies de Spermatophyta (Fig. 2D) las cuales presentaron
el 97% de la particion de Plantas-T, el 3% restante correspondio a especies de Marchantiophyta;

particion que solo particip6 en la identificacién de una tnica drea (Fig. 2C). Algunas subprovincias
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Figura 1. Distribucion geografica de las dreas de endemismo (AE) en la provincia biogeografica
de Paramo para el tamafo de cuadricula 0.25°. Consenso estricto 75%, Andlisis de Evidencia
total. Subprovincias. La intensidad de color indica el nivel de sobreposicion de las areas.
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como Talamanca, Santa Marta-Perija, Mérida, Cordillera Central-Occidental, Norte de Ecuador y
Centro-sur de Ecuador, fueron recuperadas por la particion Animales-T (Fig. 2B), pero a difer-
encia de Plantas-T (Fig. 2A), cada una de las particiones por clase (Aves, Amphibia, Mammalia
y Reptilia) reconoci6 sectores diferentes de manera individual (Fig. 2E, F, G y H). Por ejemplo,
la particiéon de Animales-T recuper6 la subprovincia de Mérida (Fig. 2B) de manera individual,
aunque cada particion a nivel de clase nunca recuperd dicha érea.

Los grupos taxondmicos utilizados presentaron contribuciones diferenciales a cada una de
las subprovincias. Especies de Spermatophyta soportan el 98% de las dreas consenso encontradas
en el andlisis de evidencia total, mientras que especies de Amphibia soportan el 61% de las areas.
El resto de grupos también aportaron al indice de endemicidad de las dreas encontradas, sin em-
bargo, este aporte fue menor (Aves: 23%, Mammalia: 14%, Reptilia: 13%), siendo Marchantio-
phyta el grupo con menor contribucién (6%) al soporte de las dreas consenso.

3.2. Comparacion de poligonos

Nuestra propuesta comparte un gran porcentaje de similaridad (66%) con las dreas planteadas por
Jiménez-Rivillas et al.|(2018)). No obstante, dos de las propuestas mads aceptadas (Morrone, 2017
Cuatrecasas, 1958)) y utilizadas frecuentemente en trabajos de ecologia, biogeografia y conser-
vacion, presentaron los menores valores de similaridad con nuestros resultados (16% y 4% respec-
tivamente). De igual forma, otras definiciones como las de [Monasterio| (1980), Van der Hammen

(1997) y Rangel (2000) presentaron similaridades bajas respecto a nuestro trabajo (20%, 26%, y
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Figura 2. Distribucion geogréfica de dreas de endemismo por particion. Tamaiio de cuadricula
0.25°. Consenso estricto 75 %. A Plantas-Total. B AnimalesT. C Marchantiophyta. D
Spermatophyta. E Aves. F Amphibia. G Mammalia. H Reptilia. Los colores indican cada una de
las subprovincias segun la Fig. 1.
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15% respectivamente) (Apéndice A).
4. Discusion

4.1. Ocurrencias a partir de bases de datos
Nuestro estudio es el primero en el cual emplean alrededor de 7 000 especies de distintos taxa para
la identificacion de areas de endemismo en zonas de alta montafia, en contraste a otros estudios
como Jiménez-Rivillas et al. (2018]) con 4 644 especies o Londono et al.|(2014) con 2 158 especies.

Trabajos con amplio muestreo de ocurrencias, obtenidos a partir de bases de datos como
GBIF, implican un reto en su manipulacidn, limpieza y andlisis. Generalmente dichas ocurrencias
son propensas a diferentes tipos de errores, los cuales es nuestro deber detectar y corregir para
minimizar el sesgo o la incertidumbre en ellos (Chapman, 2005; |Antonelli et al., [2014). Por ello,
un componente esencial de nuestro trabajo fue depurar las descargas crudas de GBIF hasta obtener
registros viables para nuestro andlisis. Esta actividad es central, ya que una buena prictica de
limpieza de datos deberia ser el primer paso del disefio experimental, para cualquier estudio con
datos distribucionales (Zizka et al., 2019). De esta forma, la informacién obtenida desde platafor-
mas como GBIF podria ser mejor aprovechada para la obtencién de patrones a partir de datos
geogréficos (Maldonado et al., 20135; |Garcia-Rosello et al., 2015).
4.2. Tamaiios de cuadricula y particiones
Aunque no existe un tamano de cuadricula 6ptimo, otros estudios sobre dreas de endemismo, como
Casagranda et al.| (2009, 2012), recomiendan el uso de cuadriculas de diferentes tamafos para
visualizar distintos patrones de dreas. Con el tamafio de 0.25° obtuvimos una mejor resolucién de

los limites de cada subprovincia, esto fue congruente con lo planteado por Szumik et al. (2012),
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quienes proponen que el tamafio de cuadricula podria depender de la topografia del terreno, siendo
las cuadriculas pequefias las méds adecuadas para el andlisis en terrenos con pendiente alta, como
por ejemplo en los Andes argentinos, idea que puede ser extendida facilmente a nuestro trabajo.

De la misma forma que en (Casagranda et al.| (2009) y Szumik et al. (2012), el nimero de
arreglos iniciales fue proporcional al tamafio de cuadricula, sin embargo, independientemente de
este comportamiento, cada andlisis nos permitid observar dreas equivalentes entre si, indicindonos
la consistencia del patrén general.

Trabajos como Escalante et al.| (2010) proponen que el andlisis de endemicidad se debe
realizar con distintos taxa para que el estimador del indice de endemicidad sea robusto, con el
cual se pueden hacer afirmaciones del patron general de dreas; sin embargo, los resultados por
clase son importantes para hacer inferencias y entender patrones individuales. Asi, estos patrones
individuales nos permiten ver el aporte proporcional de cada particién al patrén general. Por
ejemplo, particiones como Amphibia y Spermatophyta contribuyen en mayor proporcion al patrén
general, dado que contienen mayor cantidad de especies soporte, lo cual puede estar relacionado a
la riqueza del taxén (Noguera-Urbano, [2017).

4.3. Unidades biogeograficas

Como unidad biogeografica, encontramos que Pdramo no es una sola unidad como se ha planteado
en estudios anteriores (Morrone, 2017); dichas unidades se identificaron parcialmente con las
particiones a nivel de clase y division, y el conjunto total de ellas nos permitié identificar ocho
subprovincias en el patrén general. Es importante aclarar que nuestras dreas de endemismo son

unidades operacionales, que no son informativas sobre los limites reales de areas, ya que nuestro
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objetivo implica la recuperacion de corazones o patrones y no de delimitaciones.

Nuestro patrén presenta mayor congruencia con la regionalizacion planteada por Jiménez-
Rivillas et al. (2018), que con otras definiciones de Paramo; las regiones encontradas por las
particiones a nivel de clase o division también son congruentes con los distritos propuestos por
Jiménez-Rivillas et al.| (2018)), reconociendo la mayoria de estos a excepcion del distrito Los Pica-
chos.

En general, la congruencia entre nuestro trabajo y Jiménez-Rivillas et al.|(2018) nos mues-
tra que subprovincias como Santa Marta-Perijd, Norte de Ecuador y Mérida fueron equivalentes en
su extension completa con los distritos denominados como A (Venezuelan Paramo), D (Northern
Ecuadorian Paramo) y F (Sierra Nevada) (Jiménez-Rivillas et al., 2018)); otras subprovincias cor-
respondieron a conjuntos de distritos propuestos por Jiménez-Rivillas et al.| (2018), por ejemplo,
la subprovincia Cordillera Central-Occidental fue equivalente a la suma de distritos G (Santa Inés-
Sonsén), H (Paramillo del Sint), I (Paramo de Los Farallones de Cali) y K (Paramos Quindio);
de la misma forma que la subprovincia Centro-Sur de Ecuador que correspondi6 a la unién de los
distritos B (Southern Ecuadorian Paramo) y C (Central Ecuadorian Paramo). El distrito J (Paramos
de la Cordillera Oriental), en nuestro andlisis lo encontramos como dos unidades independientes
(Santanderes-Boyacd y Cundinamarca) y el norte de Perd, que para nosotros fue una unidad indi-
vidual perteneciente a la subprovincia Centro-Sur de Ecuador, hizo parte del distrito B. Finalmente,
el distrito E (Los Picachos) nunca fue identificado bajo ningtn tipo de andlisis.

Tal similaridad muestra que pese a las diferencias metodoldgicas (PAE en Jiménez-Rivillas

et al., 2018}, AE: el presente estudio), ambas aproximaciones, independientemente, generan resul-
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tados equivalentes. Sin embargo, nuestro estudio tiene una ventaja sobre Jiménez-Rivillas et al.
(2018)) ya que la optimizacién de EA puede ser més eficiente en la recuperacion de unidades bio-
geograficas (Casagranda et al., 2009; Escalante, 2015). Esto, posiblemente, podria ser una de las
explicaciones del por qué la similaridad entre ambos trabajos solo fue de un 66%, a pesar de usar
datos equivalentes a nivel de clase.

Es contraintuitivo que Morrone| (1994)), quien plantea el método de PAE en biogeografia y
genera la regionalizacion del Neotrépico (Morronel 2001, 2014, 2017), no logre reconocer las dreas
identificadas en Jiménez-Rivillas et al. (2018) o en el presente estudio. Esto implica que es nece-
sario hacer una revision de la regionalizacioén del Neotrépico, si el objetivo de estudio involucra
areas con tamafos menores a 1° x 1°. Un ejemplo de ello se puede encontrar en el estudio real-
izado por Romero-Alarcon and Miranda-Esquivel (2016)), donde evaluan la provincia del Chocé
biogeogréfico propuesta por Morrone| (2014) usando AE y encuentran que el Chocé biogeogra-
fico corresponde a tres regiones distintas, similares a las propuestas por Hernandez-Camacho et al.
(1992).

De esta forma, cuando hablamos de Pdramo en términos biogeograficos debemos referirnos
a ocho subprovincias que no solo incluyen las zonas altas de Colombia, Venezuela y Ecuador, sino
también Talamanca en Costa Rica. Esta tltima drea ha sido incluida como Paramo en otras defini-
ciones (Cleef and Chaverri, 1992} Luteyn and Balslev, 1992; Luteyn, 1999), basados en su afinidad
taxondmica con otros paramos. Un ejemplo de ello es la presencia de algunos géneros de plantas
(Iltisia, Laestadia, Myrrhidendron, Pterichis, Westoniella, Bomarea, Centropogon, Chaetolepis,

Chusquea entre otros), distribuidos en las regiones de alta montafia de Talamanca y los paramos



PARAMOS NEOTROPICALES COMO UNIDADES BIOGEOGRAFICAS 29

en la Sierra Nevada de Santa Marta (Cleef and Chaverri, [1992)). Esto mismo sucede con el norte
de Pert, sin embargo, algunos autores prefieren definirla como otra region denominada como Jalca
dada su estructura floristica (Van der Hammen, 1974} (Cabrera and Willink, [1980; Brack and Men-
diola, 2000; |de Mera et al., [2017). En nuestro caso, lo que ha sido definido como Jalca lo encon-
tramos como parte de la subprovincia Centro-Sur de Ecuador.

Finalmente, nuestros resultados no identifican la sectorizacion tipo Subpdramo, Paramo y
Superparamo propuesta por Cuatrecasas| (1958), ya que AE no permite identificar limites altitudi-
nales, ni utilizar datos como comunidades de plantas o factores abidticos como el clima, los cuales
son usualmente usados para generar este tipo de regionalizacion ecoldgica. Asi mismo, nuestros
resultados, tampoco son comparables con delimitaciones como la propuesta por Morales-Rivas
et al. (2007), la cual se basa en criterios biofisicos, socioculturales e integridad ecoldgica. De esta
forma, podemos afirmar que nuestro trabajo permite observar el patrén general de unidades histori-
cas de las zonas consideradas como Paramo, las cuales podrian ser la base para la resoluciéon de
preguntas en diferentes dreas como biogeografia histdrica de patrén y eventos, en diversificacion,
macroecologia y conservacion.

5. Recomendaciones
Recomendamos revisar las regionalizaciones del Neotrépico a escalas mas pequeiias de regién o
provincia; ademads, explorar tamafios de cuadricula mds pequefios dentro de cada subprovincia e
incluir informacion de comunidades de plantas (si esta disponible); y aplicar otras metodologias
en las cuales se tenga en cuenta directamente la altitud para poder plantear limites altitudinales de

estas regiones de altamontafia. Finalmente, consideramos que las subprovincias planteadas deben
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ser incluidas como criterio de delimitacion de Paramo, también ser la base para futuros planes de
conservacion.
6. Conclusiones

Se ha considerado como Paramo diferentes dreas, dadas algunas caracteristicas como la altitud o el
tipo de vegetacion; en biogeografia estas dreas se han planteado como una sola unidad, nuestro tra-
bajo claramente define Padramo como ocho subprovincias biogeogréaficas, congruentes con algunos
estudios previamente publicados. Adicional, el uso de cuadriculas pequeias o proporcionales al
area de estudio, nos permitié encontrar resultados de alta resolucion dados los datos; sin embargo,
independientemente del tamafio de cuadricula, AE permite identificar patrones generales consis-

tentes.
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Apéndices

Apéndice A. Sobreposicion con definiciones previas
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Figura 3. Sobreposicién 0.25° en 0.5°




PARAMOS NEOTROPICALES COMO UNIDADES BIOGEOGRAFICAS

B 0.25°
O Monasterio (1980)
O Sobreposicion

Figura 4. Sobreposicion 0.25° en Monasterio (1980)
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Figura 5. Sobreposicion 0.25° en Rangel (2000) y Vargas Pedraza (2004)
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Figura 6. Sobreposicion 0.25° en Morrone (2017)
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Figura 7. Sobreposicion 0.25° en Cuatrecasas (1958)
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Figura 8. Sobreposicion 0.25° en Van der Hammen (1997)
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Figura 9. Sobreposicion 0.25° en Jiménez-Rivillas et al. (2018)
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